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Apresentacao

Este Documento é um esforco para fornecer ampla e atualizada visdo aos estudantes dos diversos cursos
técnicos e de graduacao que tratam da area botanica do que seja esta disciplina em um mundo pautado por
complexos cendrios: inclusdo eletrénica, economia do conhecimento, economia verde, transformacao digital, etc.

O texto abrange sete tépicos de forma concatenada, concisa e direta que descrevem estruturas e processos
internos fundamentais pelos quais as plantas vivem e crescem nos diversos ecossistemas do planeta, como
consequéncia da evolucao, selecao natural ou deriva genética.

Os temas foram selecionados de tal forma a constituir uma plataforma suficientemente didatica e conceitual
para entender o funcionamento das plantas como um todo, por isso a tematica consiste de: a célula vegetal;
relacdo dgua-planta; nutricado mineral; respiracao celular; fotossintese; transporte vascular; crescimento e
desenvolvimento.

Por se tratar de uma publicacdo eletrénica, é facil e rdpido deslocar-se pelos diversos tépicos do documento,
usando as ferramentas de navegacao e busca textual. Essa facilidade permitira multiplas leituras e diferentes
enfoques nos temas e assuntos abordados, o que, de certo modo, a transforma em mdultiplas obras, com a
possibilidade de diversas abordagens e sequéncias de leitura.

Espera-se que os estudantes encontrem uma expedita fonte de apoio e consulta em relagdo ao entendimento
e ao esclarecimento de possiveis dlividas no decorrer do aprendizado de varias disciplinas no ensino técnico
ou na céatedra universitaria.

José Manuel Cabral de Sousa Dias
Chefe-geral
Embrapa Recursos Genéticos e Biotecnologia
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Fisiologia Vegetal — Definicoes e Conceitos

Luis Pedro Barrueto Cid
Jodo Batista Teixeira

Introducéo

Através do presente livro, fica claro que as plantas verdes sdo muito mais que figuras paisagisticas ou
ornamentais, pois elas respiram, realizam fotossintese, crescem, produzem sementes e frutos, ou seja,
apresentam uma intensa vida metabdlica e silenciosa.

Os alunos da area da botanica, em especial da fisiologia de plantas, bem como biélogos, agronomos e
engenheiros florestais, aos quais esta obra é dirigida, terao a oportunidade de apreciar e entender os
conceitos pertinentes a esta disciplina, apresentados de forma clara, precisa e didatica.

Ajudaré para isso, a formatacao simples e seu custo reduzido em relacdo a outros textos analogos,
normalmente importados e com pouca disponibilidade nas bibliotecas universitarias em relacao a demanda
estudantil.

Assim, o conhecimento cientifico do funcionamento das plantas ficard mais acessivel para este publico alvo,
espalhado nas centenas de universidades por este pais adentro, o que é fundamental para a boa formacéao
académica dos egressos neste campo, ja que esta é uma condicao bdsica em qualquer area do conhecimento.

Outrossim, a divulgacao deste livro, pelo seu potencial técnico/pedagdgico, na compreensao do mundo
intracelular das plantas, sera de grande apoio na compreensao desta ciéncia chamada Fisiologia Vegetal, que
da suporte as ciéncias agronémicas e florestais.

Finalmente, nao poderiamos deixar de agradecer a excelente acolhida, entusiasmo e apoio institucional da
Embrapa Recursos Genéticos e Biotecnologia na publicacdo desta obra.

A Célula Vegetal

Dentro do contexto da Fisiologia Vegetal, a célula é a estrutura fundamental onde se assentam todas as
funcoes da planta: genéticas, bioquimicas e fisioldgicas, constituindo uma unidade concatenada e imbricada
de funcdes em todo o reino vegetal.

Esta unidade, a célula, comecou desde que a vida surgiu na Terra e a evolucao separou 0s procariontes
dos eucariontes a partir da mistura da sopa primordial que eram os oceanos primitivos na infancia de nosso
planeta.
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Figura 1. Célula vegetal de eucalipto oriunda de calo foliar cultivado a luz e sob condi¢des in vitro. Observa-se um vacuolo proeminente

preenchido com antocianina, o qual comprime o citoplasma contra a parede celular.

Na planta, encontra-se uma variedade de formas e funcdes de células, desde a raiz até as flores, que
produzem diversos metabdlitos, desde moléculas simples, como o 6xido nitrico e o etileno, até moléculas
mais complexas e dispares, como, por exemplo, celulose, lignina e fosfolipidios.

Por isso, este documento comeca pela célula vegetal que, por um lado, é o verdadeiro crisol onde se forjam
todas essas moléculas e milhares de outras mais; por outro lado, é o tijolo fundamental desse andaime
estrutural que vai desde um fino e delicado musgo da mata atlantica até uma colossal e robusta arvore da
selva amazoénica.

No presente tépico, foram incluidos 32 verbetes providos de seus respectivos conceitos, que, na opinido dos
autores, é suficiente para um estudante de graduacao entender essa unidade anatomo-fisiolégica que é a
célula.

Esta palavra foi descrita pela primeira vez pelo polémico e erudito cientista inglés Robert Hooke, em 1695,
em seu livro Micrographiae. Curiosamente, esta descoberta esteve relacionada com uma célula vegetal e, a
partir de entdo, os biélogos ndo deixaram de esquadrinha-la.

Célula

Unidade anatdmica e fisiolégica de todos os seres vivos. Nos eucariontes, suas partes fundamentais sédo
membrana celular, citoplasma e nlcleo, mas nas plantas had que se agregar a parede celular. Os procariontes,
como bactérias e micoplasmas, sao considerados células por possuirem estas quatro estruturas, entretanto
nao possuem nucleo compartimentalizado, mas possuem um genoma ativo que esta disperso no citoplasma.
Os virus ndo sao células justamente por ndo apresentarem estas estruturas, no sentido classico da palavra.
Por outro lado, os virus raramente apresentam acido desoxirribonucleico (DNA) e acido ribonucleico (RNA)
juntos; normalmente apresentam um ou outro. Conforme a teoria de Schleiden & Schwan (1839), todos os
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seres vivos estao constituidos por uma ou mais células. De acordo com esta premissa, toda célula provém
de outra célula, sendo que qualquer célula viva de uma planta possui a informacao genética necessaria
para produzir uma planta completa, capacidade esta denominada de totipotencialidade e foi plenamente
demonstrada pela fisiologia vegetal por meio da cultura de células in vitro (VASIL & HILDERBRANT, 1965).
A palavra célula tem sua raiz na palavra latina cellula (pequena sala) e seu nome esta associado a Robert
Hooke, que, em 1695, com esse vocabulo quis expressar a menor matriz ou unidade de um ser vivo.

Parede celular

E uma estrutura lignocelulésica das plantas que recobre a célula por fora dando protecdo contra bactérias,
fungos e insetos, além de servir como suporte mecanico para o crescimento e desenvolvimento das plantas.
Nas plantas, quando a parede celular é retirada por enzimas, a célula passa a se chamar protoplasto. Como
sistema, a parede celular envolve trés elementos estruturais: a parede primaria, secundéria e a lamela
média. A parede priméaria é rica em celulose e, em menor grau, hemicelulose, pectina e proteina. A parede
secundaria esta presente em células que pararam de se multiplicar, de crescer e se especializaram. Sao
abundantes no sistema xilematico, em cuja composicao é frequente a lignina. A terceira parede é uma
estrutura de unido entre células, caracterizada por seu alto conteddo de pectinas em cuja composicao entra
o acido galacturénico, rico em grupos carboxilicos (COO’), que Ihe conferem capacidade de intercambio
catidnico a célula, especialmente na raiz. Em fungos, o constituinte principal da parede celular é a quitina,
mas em bactérias é a mureina, que possui oligopeptideos com L e D-aminoéacidos; estes ultimos sao raros
na natureza. Antibiéticos, como penicilina e B-lactamicos, inibem a formacao da parede celular em bactérias.
Esta claro que estes diferentes constituintes da parede celular sdo regulados pela expressao génica celular.

Celulose

Homopolimero feito a base de unidade de glucose (mondémero), por meio de unides B-1,4-glucose, catalisadas
pela enzima celulose sintase, que forma fibras separadas e independentes, constituindo ligacées chamadas
de microfibrilas, que tém aproximadamente 4 nandmetros de didametro e comprimento varidvel de = 30 nm.
Uma grande conquista da ciéncia foi isolar os genes desta importante enzima. Sao derivados industriais da
celulose: algodao, tecidos, celofane, papel, etanol de segunda geracao, etc. Na planta, forma parte da parede
celular, por isso mesmo é um dos carboidratos mais abundantes do planeta e fundamental na economia do
carbono.

Hemicelulose

Forma parte da parede celular das plantas e é um heteropolimero, frequentemente constituido a base de
cadeias lineares de glucose (B-1,4-glucose) que inclui xilose por meio de ligacdes 1-6 com ramificacao lateral
(xiloglucanos). Em outros casos, como nas gramineas, a hemicelulose pode formar cadeias lineares de xilose
(B-1,4-xilose) com presenca lateral de arabinose e acido glucurdnico (glucuronoarabinoxilanos). Suas cadeias
moleculares sao de tamanho varidvel (£ 200 nm) e sua funcao estaria relacionada com a conexao das
microfibrilas de celulose (1 nm = 10° m).

Pectina

Polimero constituido principalmente por unidades de acido galacturénico via unido a-1-4. Sem duvida, o
acido galacturénico (mondémero) pode estar ligado a outros carboidratos, como ramnose e arabinose. Assim,
as pectinas podem ser homopolimeros ou heteropolimeros. As pectinas sdo os componentes mais sollveis
da parede celular das plantas (lamela média), no caso de alguns frutos (meldo, pera, maca, laranja), e sao
extraidos apenas com agua quente. As pectinas, especialmente aquelas de carater homopolimero, tém a
propriedade de formar gel com a sacarose. As pectinas constituem fibras sollveis de importante funcao
digestiva para humanos.

Lignina

E um polimero que forma parte da parede celular das plantas, reforcando-a. Est4 formada por unidades de
fenilpropanoides e monolignoles, os quais sdao polimerizados pelas peroxidases e lacases, formando uma
rede dessas unidades e conformando a estrutura da lignina da parede secundéria das células xilematicas
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apoptéticas. A via metabdlica da sintese de lignina é complexa e tem sido intensamente estudada por meio
de seus genes e enzimas de diferentes plantas de interesse econémico, como alfafa, pinus e eucalipto, bem
como em plantas modelos como Zinnia, Coleus e Arabidopsis. Sem dudvida, a lignina continua sendo uma
molécula desconhecida em muitos aspectos e representa um grande problema na obtencao da celulose para
a fabricacdo de papel e etanol de segunda geracdo. Juntamente com a celulose, formam parte importante do
ciclo do carbono na natureza.

Arabinogalactanoproteinas — AGP

Sao proteinas ligadas a carboidratos, como galactose e arabinose, formando parte da parede e as vezes da
membrana celular vegetal. Interessante notar que apenas uns 10 a 20% de sua massa molecular é composta
de proteinas, com alguns dominios ricos em hidroxiprolina e glicina ou cisteina e asparagina. A formacao

das AGPs pode estar associada a propriedades ligantes ou aderentes entre as células ou também funcionar
como moléculas sinalizadoras da diferenciacao celular. Em cultivo de tecidos de plantas in vitro, estao
relacionadas com a multiplicacdo celular e embriogénese somatica, pois foi constatado que inibidores de AGP
(por exemplo, reativo de Yariv) diminuem estas funcdes. A indlstria farmacéutica estuda com atencao as
propriedades biolégicas e moleculares das AGP, tendo em vista suas potencialidades para estimular o sistema
imunolégico, e em cosmética para fortalecer a pele. Larix occidentalis, além de outras plantas, € uma arvore
conhecida pela sua capacidade de produzi-las.

Membrana celular

Estrutura da célula que a delimita com o meio externo e protege todo o protoplasma. A membrana celular
é chamada também de plasmalema. Esta constituida por fosfolipidios, moléculas altamente complexas,
das quais derivam muitas propriedades da célula, como fagocitose, transporte ativo e passivo. Entre os
fosfolipidios, existem proteinas e glicoproteinas que tém importante papel como receptores, isto €, como
moléculas reconhecedoras de sinais, como horménios, toxinas e virus. As aquaporinas sao proteinas
transmembranares especializadas no transporte da dgua até o interior da célula.

Fosfolipidios

Sao substancias constituintes da membrana celular e estdo formadas por glicerol, fosfato e duas moléculas
de acidos graxos, unidos ao glicerol por ligacoes ésteres. Os fosfolipidios formam uma molécula bipolar,
sendo o lado do fosfato um polo hidrofilico, e outro polo hidrofébico formado de acidos graxos. Todavia,
na membrana celular, os fosfolipidios se organizam formando uma dupla camada molecular na qual o polo
hidrofilico da molécula fica para o exterior, e o lado hidrofébico para o interior desta membrana. Os acidos
graxos que formam parte destes fosfolipidios tém nimero de carbonos varidveis entre 14 a 24, sendo
geralmente um saturado e outro insaturado. O grupo fosfato, por sua vez, pode se ligar covalentemente

a moléculas organicas como a colina e o inositol. Inclusive, em plantas e plastidios, pode acontecer que o
grupo fosfato esteja ausente e seja substituido por uma molécula de galactose.

Aparelho de Golgi

Organela de célula eucariota. Estruturalmente, estd constituido por um sistema de membranas (4 a 8)
redobradas entre si e providas de limen. Conforme sua disposicao estrutural, é possivel distinguir uma
regido cis de outra trans. A primeira esta posicionada na direcao da membrana nuclear. Contrariamente

a célula vegetal, a célula animal apresenta inUmeros aparatos de Golgi dispersos pelo citoplasma.
Funcionalmente, este sistema membranoso desempenha um papel importante na sintese e secrecao de
complexos polissacarideos, bem como na montagem de muitas proteinas especificas (glicoproteinas) e
formacao de lisossomos. Nas plantas, esta organela esta relacionada intensamente com a sintese da parede
celular, exportando de sua fase trans, vesiculas carregadas com pectinas, hemiceluloses, proteinas e outras
substancias para a membrana celular. Vesiculas estas que, em contato com o plasmalema, descarregam seu
conteldo na regido da parede celular. Este mecanismo de precisao no transporte molecular até a periferia
celular foi reconhecido como de alta importancia cientifica, a ponto de conferir a seus descobridores - Randy
Schekman, James Rothman e ao alemao Thomas Stdhof - o Nobel de Medicina em 2013. Em 1906, Camillo
Golgi ja havia ganho o Prémio Nobel de Fisiologia ou Medicina pelo descobrimento e descricdao do Complexo
de Golgi. Outras denominacdes para esta organela sdao Golgiossomo, Complexo de Golgi e Dictiossoma.
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Reticulo endoplasmatico

E um sistema de membranas que percorre o citoplasma da célula, conectando o ntcleo ao complexo de
Golgi. Suas membranas sdo de natureza fosfolipidica, com formatacao plana e tubular de acordo com o

tipo de reticulo: rugoso ou liso. O rugoso deve seu aspecto aos inUmeros ribossomos incrustados sobre sua
superficie que estao relacionados com a sintese de proteinas. Em troca, o reticulo endoplasmatico liso carece
destas estruturas e sua superficie é de aspecto mais tubular, cuja funcao esté relacionada com a formacao

e o aporte de vesiculas, que posteriormente vao fundir com o aparato de Golgi, descarregando todo seu
contelido proteico para ser devidamente processado e direcionado até a membrana ou parede celular. Cabe
assinalar que a entrada das proteinas nascentes no interior do reticulo endoplasmatico (limen) nao ocorre ao
acaso, mas sao programadas por peptideos sinalizadores.

Vacuolo

Espaco intracelular delimitado por uma membrana denominada tonoplasto. Em uma célula parenquimética
madura, o vacuolo pode representar até 90% do seu volume; é a estrutura mais proeminente da célula
madura. Por outro lado, em uma célula meristematica seu tamanho é muito pequeno. O vacuolo contém agua
e solutos como aculcares, ions, compostos fendlicos, enzimas hidroliticas, etc. O vactolo desempenha um
importante papel na economia hidrica da planta, pois é osmoticamente ativo. Por outro lado, permite rigidez e
suporte mecanico as plantas herbaceas para que se mantenham tdrgidas e eretas. Na senescéncia, o vacuolo
pode liberar enzimas hidroliticas e acelerar a morte celular.

Cloroplasto

Organela tipica da célula vegetal, pertencente ao grupo dos plastidios. Sua funcao principal é a fotossintese,
um dos fendmenos mais espetaculares da biologia. E delimitado por dupla membrana celular. Internamente
consta de tilacoide e estroma. O tilacoide é um sistema de membranas em cuja superficie as moléculas de
clorofila e carotenoides estdo ancoradas. No limen, hd uma alta carga de H+ ou prétons. Também estao
presentes proteinas associadas a coleta de energia solar (light-harvesting complex — LHC). J& o estroma
constitui a matriz aquosa do cloroplasto que contém as enzimas do ciclo de Calvin, em que se processa a
fase escura da fotossintese (formacao de carboidratos). Além dessas estruturas, o cloroplasto também possui
seu proprio genoma, sendo seu DNA de forma circular e composto por = 145.000 pares de base, o que

Ihe permite sintetizar um nimero reduzido de proteinas, entre elas parte da rubisco. O cloroplasto apresenta
varias copias de DNA, isto é, possui um caréter poliploide, e tais cépias sdo de origem materna como as
mitocondrias.

Mitocondria

Organelas universais das células eucariotas, estdo presentes no citoplasma e possuem dupla membrana
celular. Sua principal funcao é produzir energia por meio da sintese de adenosina trifosfato (ATP) a partir
do 4acido pirdvico, ciclo de Krebs, nicotinamida adenina dinucleotideo (NADH) e oxigénio molecular do
ar. Como resultado, ocorre liberacdo de 4gua e gas carbdnico, processo conhecido como respiratério. E
oportuno ressaltar que, quando os niveis de oxigénio na célula sdo baixos, o caminho do acido pirtvico
é a fermentacdo alcodlica. Neste processo, desempenha um importante papel o gradiente de potencial
eletroquimico transmembranar, basicamente gerado pela impermeabilidade da membrana interna aos prétons
(H*). A mitocOndria tem também seu préprio genoma, o qual é circular e pode alcancar 200.000 pares
de base, sendo inclusive maior do que o genoma dos cloroplastos. Em algumas plantas, a mitocondria é
responsavel pelo fendbmeno de macho esterilidade, ou seja, pela formacao de pdlen inviavel.

Plastideos

Organelas tipicas da célula vegetal, na qual a membrana que os envolve ndo é de natureza fosfolipidica, pois
em sua constituicao sai o grupo fosfato e entra a galactose. Sdo organelas bastante verséateis, pois podem
dar origem a leucoplastos que carecem de pigmentos (amiloplastos ricos em amido), cromoplastos (ricos em
carotenoides), cloroplastos (ricos em clorofila). Todavia, estas organelas podem originar-se de proplastideos
presentes nas células meristematicas. O etioplasto é uma fase de transicdo dentro da génese do cloroplasto,
quando este processo é desencadeado pela luz durante a germinacao.
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Peroxissomas

Nas plantas, estas organelas sao encontradas basicamente nas células fotossintéticas, sendo a membrana
que as envolve simples e nao dupla. Em seu interior, processa-se a fotorrespiracdo, que é a transformacao do
glicolato proveniente do cloroplasto em glioxilato com formacado de dgua oxigenada que logo é quebrada pela
catalase, sendo que depois o glioxilato é transformado em glicina e esta, por sua vez, transformada em serina
na mitocdndria. Por outro lado, em algumas plantas, tem sido observado também a B-oxidacado dos acidos
graxos no peroxissoma.

Oleossomas ou corpos graxos

Sao organelas especializadas no armazenamento de lipidios (triglicerideos) e que, durante a germinacao das
sementes (milho, algoddao, mamona, soja), sdo hidrolisados pelas lipases em 3 moléculas de acidos graxos e
uma de glicerol.

Glioxissomos

E um tipo de organela presente nas sementes de espécies oleaginosas. Dois processos importantes se
realizam nesta organela. Um é a beta oxidacao dos acidos graxos, e o segundo é o ciclo do glioxilato.

Neste ciclo, inicialmente a acetil-CoA, proveniente da beta oxidacdo, reage com o glioxalato produzindo
malato, o qual se transforma sucessivamente em outros acidos até chegar ao succinato por meio da enzima
isocitratoliase. Em seguida, o succinato migra para a mitocéndria, onde se transforma em malato. O malato é
um produto chave para o fendmeno da gluconeogénese, ou seja, a formacao de aculcares a partir de lipidios,
sendo que as fases finais deste processo se efetuam no citosol das células das sementes. A gluconeogénese
é um processo importante para a germinacao das oleaginosas. Ademais, os lipidios ndo sao facilmente
mobilizados pelo tecido do embrido e necessitam ser transformados em glucose e energia.

Microtubulos

E um tipo de citoesqueleto da célula animal e vegetal. Sdo pecas fundamentais na formac&o de traqueidios,
portanto, do xilema. Sao constituidos por tubulina, um tipo de proteina globular conformada por duas
cadeias polipeptpidicas alfa-beta capazes de se polimerizarem e se despolimerizarem e, desta maneira,
formar microtibulos ou ndo. Os microtlubulos participam também no processo de divisdo celular, pois sado
constituintes das fibras do fuso. De fato, algumas drogas podem afetar esse mecanismo, como o taxol e a
colchicina. O taxol torna irreversivel a polimerizacdo e é usado no tratamento de alguns tipos de canceres.

Jé a colchicina impede a polimerizacdo dos microtlibulos, portanto afeta a mitose. Também tem sido usada
para provocar poliploidia em programas de melhoramento genético de plantas. Existem alguns herbicidas com
capacidade de anular a formacao de microttbulos, tais como Oryzalin e Aminoprofos-metil.

Microfilamento

E outro tipo de estrutura que forma o citoesqueleto da célula animal e vegetal. Mas, diferentemente dos
microtubulos, sao constituidos por outro tipo de proteina globular, chamada actina, que, quando polimerizada,
forma uma espiral. Nas plantas, a actina desempenha um papel importante no movimento estomatico das
células guarda, portanto na economia hidrica da planta. Nos animais, a actina favorece a contracdo muscular
e o0 movimento ameboide de algumas células do sistema imunoldgico.

Fragmoplastos

Area restrita a zona comum entre duas células filhas da mitose e observada a partir da anafase final. Estdo
relacionados com a neoformacao da parede celular que ird separa-las. A regiao do fragmoplasto é rica em
reticulo endoplasmatico e microtubulos, contribuindo para a sedimentacao de microfibrilas de celulose.

Citoplasma

E toda a estrutura interna da célula delimitada por membrana celular, incluindo os plasmodesmos. Portanto,
estdo incluidas no citoplasma todas as organelas e a matriz aquosa, também chamada de citosol, a qual

é formada por acucares simples, aminoacidos, enzimas, RNA, etc. Do ponto de vista fisico, o citosol é de
natureza coloidal pelo tamanho das particulas (proteinas), pela grande superficie e por suas cargas elétricas.



Fisiologia Vegetal — Definicdes e Conceitos 19

Essa carga elétrica pode ser removida em laboratério por sulfato de amonio para precipitar as micelas durante
as fases de extracao e purificacao.

Nucleo

Organela que concentra o DNA da célula. O DNA (4cido desoxirribonucleico) é uma molécula gigante com
milhdes de pares de bases. No caso humano, calcula-se que se o DNA de todas as células fosse esticado
como um fio, percorreria 8.000 vezes a distancia entre a Terra e a Lua. Imagine, entdo, a quantidade de DNA
de uma arvore como o Alerce patagdnico (Fitzroya cupressoides) dos frios bosques do cone sul, que pode
alcancar até 50 m de altura. O DNA se autoduplica ou se autossintetiza, mas quando suas cépias em alguma
regido da molécula ndo saem exatamente iguais ao original, ocorre o fendbmeno das mutacdes. O DNA esta
relacionado com o armazenamento da informacao genética transcrita por meio do engenhoso artificio do
acido ribonucleico mensageiro (RNAm), com a capacidade de sintetizar diferentes tipos de proteinas. Dessa
maneira, as plantas e os organismos vivos mantém as caracteristicas hereditarias da espécie. Interessante
notar que o c6digo genético baseado neste principio é universal. E claro que, quando o DNA apresenta

uma mutacdo, o RNAm transcrito para essa caracteristica também a apresentara. Mas, fenotipicamente,
essa mutacdo aparecerd s6 quando é dominante e ndo recessiva. O DNA encontra-se estruturado formando
cromossomas, que sao os portadores dos genes. O nlcleo de uma célula somatica possui o aporte
cromossémico do pai e da mae (cromossomos homologos), por isso é diploide (condicdo normal das plantas).
Se o nlcleo da célula possui a metade do nimero de cromossomas, é haploide, como sdo os gametas ou
células sexuais. No cultivo de plantas in vitro, é possivel produzir plantas haploides a partir de anteras. Os
nlcleos podem também ser poliploides. O ntcleo desempenha um papel fundamental na mitose (aumento do
numero de células) e na meiose (formacao de gametas masculino, células espermaticas; e feminino, oosfera).
O nucleo também possui um nucléolo, que é a sede da sintese de ribossomos, estrutura esta relacionada
com a sintese de proteinas e o cédigo genético, é neste nivel que se traduz o RNAm. O DNA existente nas
plantas, assim como no DNA humano, ndo deve ser 100% puro, e fragmentos de DNA virais (transposons),
bem como de RNA (retrotransposons) devem estar em diferentes proporcoes, dentro da grande diversidade
das plantas em nosso planeta, como consequéncia de uma transgenia natural.

Poliploides

Sao plantas com células sométicas que possuem nucleos com véarios conjuntos de cromossomas, portanto
superior ao numero basico de cromossomas das plantas diploides. Na agricultura, existem muitas plantas
poliploides. Por exemplo, a macieira contém 34 cromossomas (2 jogos de 17 cromossomos), mas ha
variedades com 51 cromossomos (3 jogos de 17 cromossomos) denominados de triploides. Na natureza,
aparecem espontaneamente os poliploides e representam uma forma de especiacao (especiagcao simpatrica),
ou seja, sao hibridos interespecificos novos que se estabelecem dentro de uma populacdo, sem isolamento
geografico. Por outro lado, no cultivo de plantas in vitro, é possivel obté-los a partir de tratamentos

com colchicina, que impede a formacao do fuso acromatico. Assim os cromossomos homaélogos nao se
separam na anafase, resultando numa célula poliploide. As plantas poliploides podem ser autopoliploides ou
alopoliploides, segundo se a poliploidia surgiu dentro de uma mesma espécie ou por cruzamento de individuos
de espécies diferentes. Os poliploides sdo importantes na agricultura porque se espera deles uma maior
produtividade, enquanto em floricultura se esperam maiores pétalas.

Ciclo celular

Uma célula que se encontra em repouso necessita, antes de comecar a se dividir, passar pelo ciclo celular.
Este é um processo pelo qual o material genético (DNA) duplica-se. Consta de vérias etapas, designadas de
G1, S, G2 e M. G1 é uma etapa preparatéria para a sintese de DNA; S é a fase de duplicacdao do DNA; G2

é a etapa preliminar a mitose; M é a fase de mitose, na qual a célula se divide e da origem a duas células
filhas com a dotacao normal de cromossomos da espécie: diploidia, triploidia, etc. Isto é importante porque
a célula, antes de entrar na mitose, tem seu DNA duplicado, e é justamente na anafase da mitose que os
cromossomos duplicados se separam, e as células filhas conservam sua ploidia. O ciclo tem uma duracao
varidvel em horas e, o que é notavel, apresenta uma familia complexa de proteinas chamadas ciclinas, as
quais sao sintetizadas na interfase celular e sao degradadas durante a mitose. Elas desempenham um papel
importante na regulacao do ciclo celular. O processo de degradacao é complexo e esta relacionado com a via
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proteolitica da ubiquitinacdo proteossémica. O controle das ciclinas é severo, caso contréario significaria um
descontrole da divisdo celular. Hormoénios como as citocininas e auxinas podem estimular a divisao celular e,
portanto, influir no mecanismo de acao das ciclinas.

Plasmodesmo

E uma extensao tubular do citosol por meio de pontuacdes existentes na parede celular, de modo que células
adjacentes se comunicam internamente por este sistema de microcanais. Com um didmetro aproximado de
50 nanémetros, os plasmodesmos permitem a circulacdao de moléculas de tamanho pequeno e é uma via
paralela ao floema. Tal sistema de transporte e circulacdo de solutos e 4gua constitui o simplasto e é de
fundamental importancia para a raiz e para a comunicacao entre células do floema e células companheiras.
Todavia, existe a possibilidade de circulacdo de virus, micoplasmas e bactérias pelo simplasto, o que tem
importancia para a fitopatologia das plantas.

Proteina kinase — PK

E um tipo de enzima que catalisa a adicdo de grupos fosfatos a substratos peptidicos, portanto sio
dependentes de ATP. Esta enzima tem um grande poder regulatério de metabdlitos ou vias metabdlicas
(por exemplo, ciclo celular). Porém nao é qualquer ponto do substrato proteico que elas fosforilam, mas
apenas residuos de tirosina, serina e treonina. Em geral, estima-se que 30% das proteinas das células
sejam suscetiveis de fosforilacdo. Sua funcdo é complexa e, nas plantas, existem centenas de genes que
podem codificar enzimas como esta. Ademais, muitos receptores presentes no plasmalema séo PK, as
quais cumprem um papel importante no sistema de reconhecimento de sinais internos e externos para

o desenvolvimento e crescimento da planta. Vale a pena ressaltar que o fitocromo apresenta muitas
propriedades de kinase, razao das suas propriedades morfogenéticas.

Proteina fosfatase

Sao enzimas que hidrolisam substratos fosforilados presentes tanto nos eucariotos como nos procariotos.
Podem ser divididas em fosfatases acidas (pH 5) e alcalinas (pH 9), conforme seu pH étimo catalitico. De
forma semelhante as proteinas kinases, exercem um papel regulatério importante em muitas vias e ciclos
metabdlicos da planta, como, por exemplo, durante a germinacao, o movimento estomatico, a diferenciacao
celular, etc.

Proteossoma

Denominado também de proteassoma, é um complexo sistema proteico presente no citosol, cuja funcao

é degradar proteinas que, preliminarmente, deverdao ser marcadas para que possam ser reconhecidas pelo
proteossoma. A ubiquitina atua como sinalizadora frente ao proteossoma quando ligada a proteina em
questado. O proteossoma e a ubiquitinacao devem ser entendidos dentro do processo geral de mudancas da
maquina bioquimica da célula vegetal, em que, por exemplo, as ciclinas sdo proteolisadas por este complexo.
No entanto, o estresse oxidativo pode afetar negativamente o proteossoma. No proteossoma, as chaperonas
também podem atuar como moléculas auxiliares de marcacao.

Apoptose

Este nome designa mudancas genéticas, bioquimicas e fisiolégicas das células que conduzem a uma morte
celular programada (programed cell death — PCD). Estas mudancas estédo relacionadas com a fragmentacao
do nucleo e DNA, o colapso da mitocondria, dos vacuolos e da plasmalema. Nas plantas, casos de apoptose
sao formacao do xilema, a queda das folhas no outono, abscisdo peciolar e pontos necréticos no limbo
foliar pelo ataque de fungos e bactérias. No entanto, o fenbmeno da necrose é um processo diferente. Cabe
destacar que na apoptose as caspases, ou enzimas hidroliticas, sdo ativadas, o que afeta seriamente o
funcionamento normal de rotas metabdlicas e conduz a morte celular.

Protoplasma

De um modo geral, é toda a estrutura interna da célula delimitada por membrana celular, portanto tal conceito
refere-se ao conjunto de citoplasma e nucleo.
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O citoplasma e o vacuolo da célula vegetal sdo substratos de muitas reacdes metabdlicas nas quais o

nivel de acidez ou concentracdo de H* é muito importante, pois afeta a estrutura e a atividade de muitas

proteinas e moléculas biolégicas. Assim, em termos bioquimicos, o pH é definido como: pH = log1/[H*] =
-log[H*]. Exemplo: uma solucdo a 21°C tem uma concentracdo de H* de 1,0 x 10 M. O pH seria entéo:
log1/1,0 x 10 = log(1x10°) = log1 +log10® = 0+ 6, portanto, pH = 6,0. As solugdes com pH maior
que 7 sdo alcalinas e nao acidas, porque predomina o ion OH. Em termos praticos, o pH pode ser medido

colorimetricamente com papel de tornasol ou fenolftaleina. Mas medidas mais quantitativas sao obtidas por
meio do pH-metro, equipamento que usa um eletrodo de vidro especial. Alguns exemplos de pH na células
indicam 7,4 para o citoplasma e 5,5 para o vacuolo e o apoplasto.

Relacdo Agua-Planta

Como todos os seres vivos, as plantas precisam de agua para sobreviver. Ela é o agente abiético mais

importante, pois constitui perto do 90% da sua matéria fresca. A dgua forma parte da matriz coloidal

4

Figura 2. A foto superior mostra uma planta de Cyclame

persicum bem irrigada, em plena turgescéncia e robustez

de suas flores. A foto inferior mostra a mesma planta sob
condicOes de estresse hidrico, a qual recuperou a turgescéncia
quando novamente irrigada, readquirindo seu aspecto normal

(foto superior).

do citoplasma, servindo de suporte as reacoes
metabdlicas da célula no citoplasma, no vacuolo e

nas demais organelas celulares, em virtude de suas
propriedades fisicas e quimicas: bom solvente, baixa
ionizacao, bipolaridade, etc. Por outro lado, a 4gua, na
matriz do solo, pode estar livre nos macro e microporos
do solo, ou ligada a moléculas de argila ou matéria
organica conforme o pH desta matriz.

A 4gua na planta é um sistema dindmico que vai
refletir o nivel energético ou potencial hidrico (Ww)

de suas moléculas nas células. Assim, a d4gua pura
terd seu maior potencial hidrico, o qual tem sido
convencionado em zero (0); j&4 em solucéo, seu
potencial hidrico (grau de liberdade de suas moléculas)
cai, tornando-se negativo pela presenca de moléculas
de soluto. Por conversao e conveniéncia pratica, as
unidades de energia de potencial hidrico se expressam
como unidades de pressao: atmosfera, bar ou Pascal.

Obedecendo a lei de Ficks, as moléculas de agua em
um compartimento se movimentam de um ponto de
alta concentracao de 4gua (por exemplo, dgua pura),
para um de menor concentracao, que é o caso de uma
solucao com moléculas de qualquer soluto.

Como nos sistemas bioldgicos, este passo é mediado
através de uma membrana semipermeével, o fenbmeno
foi denominado de osmose, resultando em um
equilibrio hidrico entre as células, em que, dependendo
da concentracao do soluto extracelular, pode ocorrer
plasmdlise (perda de agua pela célula) ou turgescéncia
celular (ganho de agua pela célula).

Entretanto, considerando a planta como um todo, o status hidrico depende da dindmica dos estdmatos, bem
como da intensidade da transpiracédo, entre outros fatores, considerados no presente tépico.
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Plasmolise

E a retracdo do protoplasma de uma célula quando colocada em uma solucdo hipertdnica. Uma solucdo
hiperténica pode ser, por exemplo, uma solucao de 0,5 molar de sacarose. Nessas condicdes, o vacuolo da
célula se torna flacido.

Turgescéncia
Alto grau de hidratacdo de uma célula, por exemplo, quando colocada em &gua pura ou destilada. Nessas
condicoes, seu vacuolo se torna inchado, turgido.

Calor de vaporizacao

E a energia requerida para uma substancia liquida passar do estado liquido ao estado gasoso. No caso da
agua, é a energia requerida para converter 1 mol de dgua liquida em 1 mol de vapor de dgua. A 25°C, esta
energia é aproximadamente de 44 kjmol' ou 10 kcalmol'. Como esta energia deve ser absorvida do entorno,
o calor de vaporizacado tem a importéncia para as plantas porque evita o excesso de aquecimento das folhas
por meio da transpiracao.

Pontes de hidrogénio

Em virtude de a dgua ser um dipolo (molécula com carga + e -), os polos de sinais contrarios se atraem,
formando uma rede ou agregados moleculares de dgua. Mas por ser esta atracdao muito fraca, estes
agregados se desfazem rapidamente e se formam rapidamente com a mesma velocidade, dando consisténcia
a agua liquida em temperatura ambiente. As ligacdes de hidrogénio dao também a dgua sua forca de coesao,
que é importante no fendmeno de capilaridade da agua. As ligacdes de hidrogénio também sao responsaveis
pela atracdo de outros tipos de moléculas, como, por exemplo, timina/adenina no DNA.

Calor especifico

E a quantidade de energia requerida para elevar a temperatura de um grama de uma substancia em 1°C. Por
exemplo, os valores de 4,2 j/g/°C; 2,6 j/g/°C; e 2,4 j/g/°C séo os valores, respectivamente, para a dgua,
metanol e etanol. As unidades também podem ser em caloria por grama por grau centigrado (cal/g/°C), ja
que 1 caloria = 4,184 joules. Como visto, a 4gua tem um alto calor especifico.

Pascal (Pa)

Unidade de pressdo equivalente a 1 Newton/m?, sendo que um Newton, como unidade de forca, é igual a 1
kgms? ou 1 kgm/s? (Sistema Internacional — Sl). Para efeito de célculo, em fisiologia de plantas a unidade
mais usada é o megapascal (MPa), o qual é aproximadamente igual a 10 atm (atmosferas), sendo que 1 atm
é igual a 760 mm de Hg (ao nivel do mar); 1,0 bar é igual a 1,0 x 10° Pa ou 0,1 MPa.

Osmose

E a simples difusdo da 4gua através de uma membrana semipermeavel, obedecendo a um gradiente de
concentracao, isto €, movendo-se de uma solucao hipoténica para uma hiperténica. Um conceito derivado

de osmose é o de pressao osmotica, representado pela letra grega m (pronuncia-se Pl), isto €, uma pressao
que deve ser aplicada em um sistema para impedir a osmose. Sua féormula é n = nRT/, sendo n o nimero de
moles por litro; R = 0,082 at.L.k'mol" ou R = 8,31 joule mol'K"; T = graus Kelvin; e i = fator de correcao
no caso de solucdes idnicas. Em funcao de sua alta pressdo osmaética, o mel raramente é atacado por fungos
ou bactérias (estes microrganismos desidratam-se). Osmose reversa é justamente o contrario, € a passagem
da dgua através de uma membrana de uma solucao altamente concentrada para outra diluida com a aplicacao
de pressao. Este conceito é usado para purificar 4gua ou dessalinizar a 4gua marinha a fim de torna-la
potéavel.

Potencial hidrico (Ww)

E uma medida do nivel de energia livre das moléculas de dgua. Assim, o protoplasma vegetal estd mais
influenciado pela termodindmica das moléculas de dgua do que por sua quantidade. Em consequéncia
disso, as moléculas de 4gua se moverao de uma situacdao de maior energia livre (dgua pobre em solutos
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ou solucao hipotbnica) para outra de menor energia livre (dgua rica em solutos ou solucao hipertonica),
como, por exemplo, o movimento da dgua do solo para a raiz. Contudo, em fisiologia vegetal, prefere-se
usar unidade de pressao Pascal ou atm. em vez de energia (joule/mol). O potencial hidrico (Ww) tem vérios
componentes, mas os principais para a célula vegetal sdo o potencial osmético (Wn) e o potencial de parede
(Wp). Normalmente, o potencial osmético (Wn) é expresso com sinal negativo (-Wn), expressando com isso
que a presenca de soluto na agua reduz a energia livre de suas moléculas. Admite-se que a dgua pura

tenha potencial hidrico zero, ou seja, maximo de energia livre de suas moléculas. Assim, a 4gua sempre se
deslocara espontaneamente do ponto de maior potencial hidrico (dgua diluida) para um de menor potencial
hidrico (dgua com mais solutos). No caso de que uma solucao de sacarose em um copo tenha um potencial
osmético (Wn) = -0,1 MPa, resulta que o potencial de parede (Wp) = 0. Portanto, o Wn = -0,1 Mpa, o que é
equivalente a 1 atm. Em uma célula totalmente plasmolisada, o Ww = Wn. Em geral, quanto menor o potencial
hidrico (valores mais negativos), mais hipertdnica ou concentrada é a solucao.

Lei de Fick

Estabelece que a difusao espontanea de uma substancia entre dois pontos é diretamente proporcional ao
gradiente de sua concentracdo. Esta difusdo é caracteristica para cada substancia e independe se a difusao
se realiza no ar ou em um liquido. Portanto, a difusao é um fenbmeno que tende a uniformizar a concentracao
das particulas de uma substancia; sendo assim, é consequéncia do movimento ao acaso que é inerente a
elas. Este movimento de difusdo é fundamental para a entrada de CO, e O, nos estdmatos da folha, para a
realizacado da fotossintese e respiracdao mitocondrial ou aerébica.

Capacidade de campo (CC)

Depois de uma chuva ou irrigacao, é a quantidade maxima de dgua do solo que estara disponivel para a
planta. A CC é muito influenciada pelo tipo de solo. Solos arenosos retém pouca agua. Ja os solos argilosos
retém muito mais. A maior parte desta agua fica retida nos microporos dos horizontes superiores do solo. A
agua retida desta forma representa a solugcédo do solo (agua livre), em que se encontram dissolvidos fons e
moléculas importantes para a nutricdo mineral da planta. A CC também pode ser influenciada pelos coloides
do solo (matéria organica — himus) em funcao de sua abundancia de cargas negativas, mas a disponibilidade
para a planta neste caso é mais dificil (4gua ligada). Esta forga adesiva constitui o potencial matrico do solo,
cujas tensOes podem ser mais altas ou baixas, dependendo do tipo de coloide existente no solo.

Ponto de murcha permanente (PMP)

E o contetido de agua de um solo no qual as folhas de uma planta alcancam uma murcha irreversivel, mesmo
quando colocada de volta a sua capacidade de campo. Dependendo da planta, o PMP pode estar em 15 bar
ou 1,5 MPa, ou seja, com essas pressoes no solo, dificilmente as raizes poderao extrair &gua ou as sementes
germinarem.

Energia livre (AG?)

Em um sistema isotérmico e isobdrico, € uma funcao termodindmica que expressa o trabalho Util de uma
célula quando ocorre uma reacao quimica. Sua férmula G = AH-TAS significa que é igual a variacao da
entalpia (H) menos o produto da temperatura absoluta T pela variacdo da entropia (S) do universo, dimenséao
esta que inclui o sistema e o ambiente. A variacdo de entalpia representa a quantidade de calor que a reacao
libera para o meio ambiente ou absorve dele. A variacao de entropia representa o aumento da entropia que
esta sempre associada a uma diminuicdo da energia livre. No caso de oxidacdo de 1 mol de glucose a CO,

e H,0, 0 AG°® = -686 kcalmol'. A entropia sempre aumenta durante os processos quimicos ou fisicos,
conforme a segunda lei da termodinamica.

Energia livre padrdao (AG°)

E a forma mais precisa de se referir a energia livre. Ela é sempre constante para cada reacdo e, como
depende da constante de equilibrio (K'eq), é diferente de uma reacao para outra. O AG® é calculado
sempre sob condicdes constantes de temperatura de 25°C (298°K) e pressao de 1 atm (760 mmHg) por

mol de reagentes e pH 7. Para calcular seu valor, usa-se a equacao: AG° = -2,3 RTlogK’eq. Obviamente
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que, parauma K'eq = 1, AG° = 0,0, ou seja, o sistema estd em equilibrio. R é a constante dos gases
(aproximadamente 1,9 cal.mol'K) e T é a temperatura absoluta. Por exemplo, para uma K'eq = 19,0, AG®°® =
1,7 cal.mol’. Quando AG®° é negativo, significa que os produtos da reagcdo tém menos energia livre que os
reagentes e a reacao tenderd a direita; quando positiva, ocorre o contrario. Unidades de energia sao o joule (j)
e a caloria (cal). Uma cal é igual a 4,2 j.

Banda de Caspary

Na raiz, a 4gua e os sais minerais sdo absorvidos por meio dos pelos radiculares e seguem via simplasto

e apoplasto da epiderme e cértex até as células da endoderme. No caso do apoplasto e para atravessar a
endoderme, a solucado do solo tem que atravesséa-la via simplasto e, por esta via, chegar ao periciclo e as
células do cilindro central. Isto porque lateralmente as células da endoderme possuem uma banda de suberina
(banda de Caspary) que impede que a solucédo do solo passe entre elas.

Periciclo

Células de natureza meristematica que formam uma espécie de anel circular em torno da raiz. Estdo
localizadas na parte mais externa do cilindro vascular, mas subjacente a endoderme. Nas faneré6gamas
(espermatofitas), o periciclo contribui para a formacao de novas raizes para a planta, portanto estas células
tém um potencial genético, bioquimico e fisiol6gico muito grande, pois sdo organogénicas. Como todas

as células meristematicas, sdo parecidas em sua potencialidade as células-tronco dos animais. O fato de
contribuirem para a producédo de novas raizes para as plantas favorece a sua sobrevivéncia ao meio terrestre,
ja que consolidam sua fixacao e nutricao mineral e, com isso, um melhor desenvolvimento de sua biomassa.

Gutacao

Formacao de gotas de agua nos bordos das folhas por meio de pontos chamados hidatédios, especialmente
sob condicdes de alta umidade noturna e transpiracao nula, na qual o xilema desenvolve uma pressao
positiva. Parte do orvalho da manha estéa relacionada com esta gutacao; a outra parte deve-se ao
abaixamento da temperatura da folha abaixo do ponto de condensacéo, apropriadamente denominado de
ponto de orvalho. A essa temperatura, ocorre condensacao da dgua do ar sobre a superficie mais fria da
folha.

Agua

Composto quimico constituido por 1 4&tomo de oxigénio e 2 de hidrogénio, ambos ligados com uma energia
covalente de aproximadamente 110 kcal/mol, ou seja, uma energia de ligacao forte. Dada a geometria, a
carga elétrica da molécula é neutra, mas de natureza bipolar. A bipolaridade é responséavel pela atracao
eletrostéatica, formacao de ligacées ou pontes de hidrogénio entre as moléculas de agua (5 kcal/mol), o que
Ihe confere importantes propriedades fisico-quimicas, como, por exemplo, sua grande forca de coesao. Seu
peso molecular é 18 g, sendo que em um litro de 4gua existem 55,5 moles. A molécula de 4gua é pouco
ionizada, portanto é uma das mais estaveis quimicamente na natureza, sendo a energia covalente de ligacao
uma razao para isso. Entretanto, como ja foi mencionado, a fotossintese é capaz de quebrar a molécula de
agua em temperatura ambiente, liberando o precioso O, para o equilibrio da vida terrestre.

Produto idénico da agua (kw)

E uma constante cujo valor é 1,0x10'* e é igual ao produto [H*][OH] a 25°C. O conhecimento de kw
permite calcular a concentracdo de H*, sabendo-se a concentracdo de OH" e vice-versa. Em um pH neutro, a
concentracdo de H* e OH ¢ de 1,0 x 10”7. Por exemplo, qual é a concentracdo de OH numa solucdo em que
a concentracao de H* é de 0,0005 M?

kw = [H*][OH]
[OH]1 = kw/[H*] = 1x107%/5x104, ou seja, [OH] = 2,0x10"

Qual seria o pH?
pH = log1/[H*] = -log5x10*

pH = -(log5 +1log10+)
pH = -(0,69897-4) = -(-3,3)
pH = 3,3



Foto: Luis Pedro Barrueto Cid.

Fisiologia Vegetal — Definicdes e Conceitos

Nutricdo Mineral

Foi a partir de homens ligados a curiosidade cientifica sobre o funcionamento das plantas que, gradualmente
através do tempo, foi possivel compreender que o solo ndo apenas era um fator de ancoragem das plantas,
mas também fonte importante de nutrientes minerais.

Assim, as contribuicées de Justus von
Liebig e Julius von Sach, bem como

os aportes de Wilhem Knop, Denis R.
Hoagland, Daniel I. Arnon, T. C. Broyer,
entre outros, nos séculos XIX e XX,
foram fundamentais para entender a
importancia da “solucao do solo” como
fonte principal de nutrientes para as
plantas.

Assim surgiram importantes estudos em
sistemas como solucdes nutritivas em
laboratério, nas quais fizeram-se crescer
inUmeras espécies de plantas. Usando
este tipo de modelo experimental, foram
estabelecidos conceitos como macro e
microelementos, elementos essenciais,

concentracao critica, simplasto e
Figura 3. Aspecto de uma planta com deficiéncia nutricional. Nervuras verdes e apoplastos. Outras técnicas, tais como
lamina foliar amarelada podem estar associadas a deficiéncia de alguns minerais radiois6topos e cinética enzimética

como nitrogénio ou magnésio. também contribuiram.

Desse modo, a Fisiologia de Plantas, como disciplina, foi fortalecida a partir dessas pesquisas e emprestou
uma tremenda contribuicao ao estudo cientifico da agricultura, producédo de alimentos, commodities e
aumento de renda no setor rural, pelo seu impacto na adubacao de plantas, com substanciais reflexos na
produtividade.

Assim, pois, a compreensao da nutricdo mineral das plantas evoluiu muito desde aqueles longinquos dias de
J. B. von Helmont, no século XVI, quando ele havia concluido, por meio de um simples — mas bem planejado
— experimento, que o aumento de biomassa do salgueiro, crescido em um recipiente com terra e irrigado
com agua durante cinco anos, devia-se Unica e exclusivamente ao aporte da dgua, ignorando o aporte dos
elementos minerais e da fotossintese.

No presente tépico, sdo apresentados varios conceitos para melhor compressao do que seja a nutricao
mineral de plantas atualmente.

Solo

Substrato natural das plantas terrestres. Consta de trés fases: sélida, liquida e gasosa. A soélida estad formada
por diferentes tipos e tamanhos de particulas: areia, silte e argila. A liquida esta constituida pela dgua aderida
a coloides do solo ou livremente presente nos macro ou microporos do solo formando parte da sua solucao.
A gasosa basicamente sao os gases da atmosfera que se difundem nele. Ademais, hd que considerar a
diversidade da microfauna e flora presente neste substrato, que sdo fundamentais para a sua fertilidade. Por
outro lado, a decomposicao lenta e gradativa da matéria organica proporciona ao solo elementos minerais
essenciais para a vida. Conforme a composicdo mineral do solo e seu contetdido de hidrogénio, os solos
podem ser acidos ou basicos, sendo que a maioria das plantas agronomicamente importantes se desenvolvem
melhor em um pH entre 5 e 6.
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Rizosfera

E um conceito que inclui a raiz com seu ambiente de solo mais imediato. Trata-se de uma rica interacdo
fundamental para a planta, porque, conforme seja esta interacao, a raiz poderéa crescer e se desenvolver
melhor captando todo o ambiente positivo a seu redor: pH, elementos minerais, oxigénio, Rhizobium,

etc. J&4 um solo inundado ou encharcado constituird um ambiente negativo para a rizosfera, e a planta
sentird essa influéncia mé, entre outros motivos, pela falta de oxigénio e fermentacao alcodlica do tecido
radicular. A rizosfera também pode dispor de uma grande variedade de fungos e bactérias como alternativa
ao uso intensivo de fertilizantes e agrotéxicos. Esta bizarra, secreta, sinérgica ou antagdnica interacao foi
denominada agrobioma, cujos impactos para a agricultura sdo potencialmente imensos.

Elementos essenciais

Sao elementos minerais imprescindiveis para o crescimento e desenvolvimento normal da planta, seja
porque formam parte de moléculas ou porque tém um papel fisioldgico. Por exemplo, o fésforo forma parte
constitutiva dos acidos nucleicos; ja o potassio € um agente osmotico, bem como ativador de enzimas.
Assim, ambos sao essenciais para a planta. Do ponto de vista nutricional, tanto os macro como os
microelementos sao considerados essenciais. Em geral, os elementos essenciais entram na biosfera por meio
da raiz das plantas. Uma inadequada provisdo destes elementos acarreta deficiéncias minerais na planta, as
quais podem ser facilmente observadas ou ndo, dependendo da severidade da deficiéncia nas folhas, flores e
nos frutos, etc.

Mobilidade dos elementos quimicos

Enquanto no xilema estes se movem com relativa liberdade pelas traqueides e pelos elementos dos vasos,
no floema o movimento ja é mais diferenciado. Assim, o potassio € um elemento mével igual ao fésforo e o
nitrogénio; o cobre, o ferro e o manganés sao intermediarios; ja imdveis sao o calcio, o boro e o silicio, entre
outros.

Macroelementos

Sao elementos essenciais requeridos pela planta em altas concentracoes. Pertencem a estes grupos os
seguintes elementos: N, P, K, Ca, Mg, S e silicio, este Gltimo nem sempre. Estao fora deste grupo C, He O,
apesar de serem importantes componentes de metabolismo primério, como os carboidratos e as proteinas.

Microelementos

Sao elementos essenciais para a planta, mas requeridos em pequenas quantidades (ppm = partes por
milhdo). Pertencem a este grupo os seguintes elementos: B, Cl, Cu, Fe, Mn, Mo, Zn e, ocasionalmente, Ni.

Diagnéstico nutricional

A deficiéncia ou o excesso de qualquer um desses elementos minerais na planta pode ser diagnosticado por
meio de analise visual primeiramente e depois por analise quimica avancada. Para tanto, podem ser utilizadas
partes da planta como folhas, peciolos, frutos, etc. Entretanto, técnicas de amostragem, como idade da
folha, caules, elemento a ser analisado e quantidade de plantas, bem como o tipo de cultivo ou cultivar,
devem ser preliminarmente bem determinadas.

Equacado de Michaelis-Menten

Dentro da nutricao mineral de plantas, o transporte de ions por meio das raizes pode ser estudado em termos
de cinética enzimatica. A equacao relaciona hiperbolicamente a absorcdo de um determinado elemento
(varidvel Y) com sua concentracéo do substrato (varidvel X). A constante k_ de Michaelis-Menten ¢é igual &
concentracao do soluto que produz metade da taxa méaxima de absorcao do soluto, como, por exemplo, o
potassio. Quanto menor o valor de k_, maior é a afinidade dos sitios transportadores do soluto (por exemplo,
potéassio).

Transportadores
Sao moléculas, normalmente proteinas, que se encontram localizadas na membrana celular ou tonoplasto,
com determinada afinidade por &nions e céations. Tais transportadores (canais) se ligariam transitoriamente
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aos ions, carregando-os para dentro ou para fora da membrana celular ou do vacuolo. Como muitas vezes
este transporte é feito contra um gradiente de concentracao (transporte ativo), ha consumo de energia,

por exemplo, com a intermediacdo de uma bomba de prétons. O k  indicaria o grau de afinidade desses
transportadores ou carregadores por determinado elemento (potassio, célcio, cloro, etc.). Certos inibidores
de respiracdo e da sintese de proteina poderiam afetar este tipo de transporte. Por outro lado, o uso de
radioisétopos tem contribuido muito para elucidar este papel dos transportadores nas raizes e em geral na
célula vegetal. Com o advento da biotecnologia, muitos dos genes que codificam estas proteinas estdo sendo
pesquisados.

Clorose

Amarelecimento das folhas por falta de algum elemento essencial. Por exemplo, no caso de uma deficiéncia
de nitrogénio, normalmente sao as folhas inferiores da planta que apresentam este fenbmeno; ja no caso do
ferro, sdo as folhas jovens, incluindo a nervura central, que apresentam clorose.

Hidroponia

Sistema que consiste em cultivar planta em uma solucado nutritiva com arejamento, no qual as raizes ficam
submersas na solucao, de forma continua ou intermitente. O sistema tem permitido estabelecer cultivos
comerciais (por exemplo, alface), bem como estudar em detalhes as necessidades nutricionais de uma
planta evitando a complexidade do solo. Os sistemas hidrop6nicos tém sido usados frequentemente para se
estabelecer curvas de concentracao critica dos elementos minerais a fim de se conhecer mais exatamente os
requerimentos nutricionais das plantas.

Concentracao critica

E a concentracdo de um nutriente um pouco abaixo da concentracdo que confere o maior crescimento ou
producao. O conhecimento deste parametro é fundamental para aplicar corretamente doses de fertilizante,
ja que se forem colocados niveis muito abaixo da concentracao critica, a planta apresenta deficiéncia;
pelo contrario, doses muito acima deste valor podem redundar em efeitos téxicos para a planta, ou atingir
o chamado consumo de luxo, pois doses maiores nao representam mais estimulo para o crescimento e a
producao.

Necrose

Dano ou lesdo do tecido de um érgao da planta, ocasionada por alguma deficiéncia mineral, agente mecéanico
ou fitopatolégico. A necrose se diferencia da apoptose por ndao ser um evento de morte programada. No caso
da folha, acarreta a producao de uma mancha de cor café, ocasionada pela presenca de polifendis, radicais
livres, enzimas hidroliticas, etc. No caso da raiz, a morte e a necrose, entre outros fatores, podem ser
motivadas pela producao de etanol, ocasionada por uma hipoxia, ou seja, baixa disponibilidade de oxigénio.

Simplasto

Sistema continuo de comunicacao célula-célula por meio do citoplasma via plasmodesmos. A 4gua e os
sais minerais da solucao do solo ingressam por meio dos pelos radiculares e, via simplasto, chegam até as
células do centro da raiz, onde, pelo xilema, alcancam as folhas pela corrente transpiratéria. Entretanto, é
bom considerar que, na interface celular entre o espaco livre do cértex radicular e o plasmalema, operam
o transporte passivo — no solo - e o transporte ativo de ions, sendo este mais decisivo para a entrada de
elementos — cations e anions no simplasto.

Apoplasto

Sistema continuo de comunicacao célula-célula, mas por meio da parede celular. A d4gua e os sais minerais
contidos na solucao do solo ingressam no pelo radicular e via parede celular chegam até a endoderme,

onde, impedidos pela banda de Caspary, sao forcados a penetrar na célula via simplasto, chegando até o
xilema. Todavia, os ions presentes no apoplasto do cértex radicular podem ser considerados como parte da
solucao do solo pela via do intercadmbio catidnico com esta ou por difusdo. Considerando-se o grande volume
radicular das plantas, o apoplasto tem sua importancia em termos de estoque de elementos minerais. No
entanto, o simplasto como meio de transporte é muito mais rapido.
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H*-ATPase

Também conhecida como préton-ATPase ou bomba de préton, participa do transporte ativo de fons. E uma
enzima que catalisa a hidrélise de ATP em ADP +H™*. Assim, o fosfato resultante é capaz de fosforilar uma
subunidade da enzima ao mesmo tempo em que o H* liberado é capaz de alterar o gradiente eletroquimico
da célula, bombeando prétons de um lado a outro das membranas: plasmalema, mitoc6ndria, cloroplastos

e tonoplastos. Dessa forma, condicionando muitas respostas fisiolégicas da planta, como, por exemplo,
entrada de ions ao simplasto radicular. No tonoplasto, ativa canais de fluxo de ions entre o citoplasma e

o vacuolo, permitindo que este armazene diversas moléculas, inclusive contra um gradiente. Em funcao
disso, também pode regular o ajuste osmoético do vacuolo, o que permite a entrada de agua e facilita o
crescimento da parede celular por acidificacdo, neste caso mediado pela auxina. Também pode influenciar o
comportamento estomatico e o crescimento apical dos tubos polinicos. A H*-ATPase apresenta isoformas
diferentes conforme o tipo de tecidos: sementes, raizes, floema, folhas, etc., podendo ser ativada por varios
fatores, tais como pH, horménios, irradiancia e patégenos. E uma proteina de membrana altamente complexa
com vérias cadeias peptidicas e tem um peso molecular aproximado de 750 kDa. E codificada por uma familia
com aproximadamente uma dezena de genes.

Argila

Sao compostos de natureza coloidal existentes no solo, liberados por fragmentacédo das rochas. Sua natureza
quimica esta relacionada com silicatos associados a 6xidos ou hidréxidos de aluminio ou de ferro. Em geral,
estes silicatos formam microscépicas particulas, as quais lhe conferem uma grande superficie de adsorcao
em funcao de suas cargas negativas. Estas cargas negativas sdo de fundamental importancia para as plantas,
devido ao fato de que as argilas podem reter cations (Ca**, Mg**, K*), que de outra maneira poderiam

ser lixiviados do solo. No entanto, &nions como CI e NO, s&o repelidos. Toda esta dindmica tem profunda
influéncia na fertilidade do solo e na agricultura. Por sua capacidade de hidratacao, as argilas tornam-

se maleaveis e uma vez submetidas a altas temperaturas se caracterizam por sua dureza (tijolos, telhas,
etc.). Em geral, o barro ndo é mais do que argilas hidratadas que, uma vez secos ao sol, tornam-se duras

e compactas. As argilas, conforme sua composicao quimica, podem ser classificadas em diferentes tipos.
Outras particulas do solo sdo a areia e o silte, sendo que o tamanho das particulas de silte tem uma posicao
intermediaria entre a areia (particula grande) e a argila (particulas finas). Regiées de alta pluviosidade, como
os tropicos, tém solos mais acidos do que outras regides porque os solos sao lixiviados pelo excesso de
chuva, e os céations das argilas sao gradualmente trocados por H*. Assim, resultam em solos mais &cidos,
portanto muitos elementos tornam-se menos disponiveis para as plantas, sendo, assim, sdo solos poucos
férteis. No caso da exuberancia das florestas tropicais de clima quente e Umido, seu éxito reside na grossa
camada de folhas e coloides organicos, humos existentes sobre o solo.

Micorrizas

Sao fungos colonizadores de raizes das plantas, desempenhando um papel fundamental na sua nutricao, pela
capacidade de absorver elementos minerais como o fésforo. Sdo divididas em ectomicorrizas e arbusculares.
As micorrizas do primeiro grupo colonizam apenas exteriormente, pois nao penetram no cértex da raiz.
Inclusive seu micélio se estende bem além dos limites da riozosfera. J& as segundas penetram e se alojam na
raiz, inclusive formando vesiculas e estruturas ramificadas. Este dltimo tipo de micorriza é frequentemente
encontrado em plantas herbaceas, enquanto que as ectomicorrizas preferem arvores, angiospermas ou
gimnospermas. Trata-se de uma associacao simbidtica porque o fungo proporciona elementos minerais e

a planta carboidratos. Na agricultura e silvicultura, as micorrizas estdao sendo intensamente estudadas e
aplicadas. A simbiose ou micorrizacdo é de tal modo regulada que plantas bem nutridas tém pouca tendéncia
a simbiose, observado-se o contrario em plantas mal nutridas por habitar solos deficientes.

Nitrato redutase

No processo de assimilacdo do nitrogénio pelas plantas, a transformacéo do nitrato (NO,) para nitrito (NO")) é
catalisado pela enzima nitrato redutase no citoplasma das células de raizes ou de folhas. E uma proteina que
contém molibdénio (Mo***8), como grupo prostético, ou seja, a parte ndo proteica de uma enzima. A reducao
do nitrato para nitrito € uma oxidorreducao, sendo o NADH ou NADPH os grupos envoltos na transferéncia



Fisiologia Vegetal — Definicdes e Conceitos 29

de elétrons. Evidéncias experimentais mostram que nitratos, luz e carboidratos podem estimular a sintese de
RNAmM desta enzima. Por outro lado, um acimulo anormal de nitrato nas raizes pode indicar deficiéncia deste
microelemento no solo.

Nitrito redutase

Como o ion nitrito € um ion muito reativo, tal composto é rapidamente compartimentalizado nos cloroplastos,
na folha ou nos plastidios radiculares, sendo que nessas organelas a nitrito redutase reduz o nitrito a NH+4,
na qual participa a ferredoxina reduzida como transportadora de elétrons. A nitrito redutase é uma proteina
de aproximadamente 63 kd (quilodaltons) e contém como grupo prostético o ferro e o enxofre. A nitrato
redutase, luz e sacarose sao indutores de RNAm da nitrito redutase. Cabe destacar que a proporcao de
nitrato ou nitrogénio reduzido (amidas: glutamina, asparagina) ou ureideos (alantoina, citrulina) na seiva do
xilema depende da espécie de planta.

Glutamato sintetase

Os vegetais transformam rapidamente o aménio da assimilacdo de nitrogénio em amidas, evitando o efeito
téxico do amodnio. A via primaria desta equacao é a reacao do glutamato com o amoénio para dar uma
molécula de glutamina, mediante a enzima glutamato sintetase (GS), reacao na qual o ATP participa como
fonte de energia. Também esta reacdo envolve a participacdo de cations bivalentes como o Mg*?, Mn*?
ou Co*?. A GS é uma proteina de aproximadamente 350 kd com 8 subunidades, existindo duas isoformas
operando, uma no citoplasma e outra no cloroplasto ou nos plastidios radiculares. Outras enzimas que
participam na assimilacdo do amoénio é a GOGAT, produzindo 2 moléculas de glutamato; a glutamato
desidrogenase, GDH que produz apenas uma molécula; e a asparagina sintetase (AS), que produz uma
molécula de asparagina e uma de glutamato. Depois, por transferéncia dos grupos amino da glutamina a
asparagina, bem como do glutamato, outros aminoacidos serdo formados na planta.

Fixacao biolégica de nitrogénio

Este conceito esté relacionado com o fato de que muitas bactérias sdo capazes de captar diretamente o
nitrogénio atmosférico e transforma-lo em aménio (NH* ). Estas bactérias do solo podem ser de vida livre
ou simbiontes, ou seja, em associacao com as raizes das plantas. O tipo mais comum de simbiose é entre
leguminosas e bactérias do género Rhizobium, fendbmeno de capital importancia na agricultura, em que se
pode observar que um hectare de alfafa (8 ton/ha) pode chegar a fixar 165 kg de nitrogénio na biomassa das
plantas. Por outro lado, Azolla € uma samambaia aquatica que pode entrar em simbiose com a cianobactéria
Anabaena, a qual pode ter um grande impacto no cultivo do arroz de varzeas. Em cambio, Nostoc, outra
cianobactéria filamentosa, pode formar nédulos foliares em plantas do género Gunnera. Entre as bactérias
de vida livre estdao Azotobacter e Clostridium, aerébica e anaerdbica, respectivamente. Por isso, incéndios
florestais tém um tremendo impacto negativo na biologia do solo.

Nitrogenase

Em Rhizobium, como nos outros fixadores, é a enzima que captura e catalisa a reducdo do N, atmosférico
para NH, sob condi¢des anaerébicas. Em condigGes aerébicas, em presenca de O,, a enzima perde eficiéncia.
A reducéo do N, implica transferéncia de 3 pares de elétrons e participacdo de 16 ATP com um AG° de -200
kj.mol', mostrando com isso que a energia da fixacdo de N, é complexa e conectada a respiracéo celular dos
carboidratos. A nitrogenase é um complexo enzimatico composto de 2 grupos polipeptidicos, um ligado ao
Fe (ferro), com 2 cadeias polipeptidicas, e outro ligado ao Fe-Mo (molibdénio), com 4 subunidades ou cadeias
polipeptidicas, sendo que ambos os grupos da enzima podem ser inibidos pela presenca de O,, portanto
perdendo eficiéncia, por isso o carater anaerébico da reacao. Inclusive nos fixadores de vida livre, carentes
de heterocistos, a fixacao se realiza preferencialmente em solos inundados, sob condicdo anaerdbica. A
nitrogenase também pode catalisar naturalmente outras reacdes, como, por exemplo, a reducao do acetileno
para etileno, reacdo esta que é inclusive utilizada para quantificar a enzima por meio de cromatografia gasosa.
Tal enzima também pode catalisar a reacdo H*->H, e N,O->N,+H,O. Interessante notar que o molibdénio
participa tanto na assimilacdo de nitrogénio como na sua fixacao.
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Hidrogenase

Algumas bactérias do solo, entre elas Rhizobium, podem conter em seu arsenal genético a capacidade de
codificar a enzima hidrogenase, que pode quebrar a molécula de H, e assim gerar mais elétrons para a fixacdo
do N2, aumentando dessa forma a eficiéncia do sistema.

Nédulos radiculares

Procariotos simbiontes, como Rhizobium, sao capazes de induzir nédulos nas raizes de plantas hospedeiras, a
partir da qual eles se alojam e processam a fixacao de nitrogénio atmosférico. A infeccao se inicia a partir dos
pelos radiculares até o cortex da raiz (células tetraploides), onde estimulam a divisdo celular para a inducao
do nédulo. Esta simbiose nao é obrigatéria, e a percentagem de nodulacdao depende de varios fatores: pH,
temperatura do solo, umidade, presenca de célcio, microflora competitiva, genes nodulares do simbionte
(nodA, nodB e nodC), bem como de isoflavonoides e lecitinas produzidas pela raiz. Uma vez acontecendo a
simbiose em leguminosas como ervilha, trevo e fava, o nitrogénio é exportado na forma de amidas, glutamina
ou asparagina. Por outro lado, leguminosas de origem tropical, tais como soja, amendoim e feijao, favorecem
a producao de alantoina, acido alantoico e citrulina, que, por meio do xilema, chegam as folhas das plantas,
assegurando ao produtor rural uma boa economia em gasto com adubo nitrogenado.

Mineralizacdo do nitrogénio

Em geral, o nitrogénio do solo ndo se origina das rochas sendo que do N, atmosférico por meio de distintos
processos bioldégicos. Assim, a decomposicdo da matéria organica pela microflora do solo e a formacéao

de compostos inorgéanicos, NH,, denomina-se mineralizagdo do nitrogénio. Mas o aménio, em presenca de
agua, forma o ion aménio NH,, pode ser assimilado pelas plantas e por microrganismos ou fixar-se na argila,
evitando sua lixiviacdo para perfis mais profundos do solo ou simplesmente volatilizar-se. Contudo, em certas
circunsténcias, a amonificagdo pode representar uma perda consideravel de NH, do solo para a atmosfera,

especialmente a partir da ureia, CO(NH usada como adubacdo, mas neste caso com a participacao da

2)2’
urease.

Nitrificacao

O processo mediante o qual o amoénio se transforma em nitrato denomina-se nitrificacao. Este é um processo
biolégico que se realiza em 2 etapas. Em sintese, na primeira etapa, Nitrosomonas, uma bactéria gram-
negativa, conduz o NH+4 para NO’2+H+. Na segunda, Nitrobacter, também gram-negativa, transforma o
NO-, em NO,+H*. No primeiro caso, ha uma produgéo de 9 ATP, e no segundo 2,5; ou seja, em termos
energéticos os valores sdo baixos se comparados aos produzidos por um mol de glucose (38 ATP). Por outro
lado, no primeiro caso, o estado de oxidacao do nitrogénio muda de -3 para + 3, e no segundo de +3 para
-b. Pela liberacao de prétons na equacao, o processo de nitrificacao torna o solo mais acido, especialmente
em solos pouco tamponados. Os nitratos formados sdo anions bastante mdéveis no solo, especialmente em
areas chuvosas, pelo que a lixiviacdo é uma ameaca para a agricultura, bem como para os rios e lagos pelo
problema da eutrofizacao.

Denitrificacao

Nos casos em que a tenséo de O, é baixa nos macro e microporos do solo e se houver uma alta concentracéo
de nitratos, ocorre a denitrificacdo, entendida como um processo de perda de nitrogénio. Todavia, a
denitrificacdo pode ser definida como um processo no qual o nitrato substitui o oxigénio como aceptor

de elétrons na respiracao de muitos microrganismos, tais como Pseudomonas aeruginosa, Pseudomonas
fluorescens, Bacillus lichiniformis e Thiobacillus denitrificans. Por outro lado, se a nitrificacao abaixa o

pH do solo, a denitrificacdo tende a aumentar pela tendéncia de formacado de OH" durante o processo. Na
denitrificacé@o, o nitrato se volatiliza como NO,, NO, N,O ou N,. Do ponto de vista ambiental, a denitrificacdo
pode contribuir para a diminuicao da concentracdo de oz6énio na estratosfera, uma vez que o 6xido nitroso
(N,O) é oxidado a 6xido nitrico (NO) e este reage com o O, para formar NO, +O,.
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A respiracao é um processo biolégico em que compostos reduzidos sao oxidados de maneira controlada,
havendo a producao de energia prontamente utilizdvel, o ATP, para manutencao e crescimento da planta.
Além do ATP, o processo respiratorio gera intermedidrios que sao utilizados na sintese de muitos outros
compostos, como, por exemplo, os aminoacidos.

Glicose

NADH +

NaD ¢

CITOSOL

Coenzima-A

Ac. Pirdvico

1

Fermentacao

AT T

Etanol + CO2 Ac. Lactico

2 ATP
(2% R.E.)

MITOCONDRIA

Cadeia
Transportadora
Elétrons

Figura 4. Sintese esquematica respiratéria de uma célula vegetal no citoplasma e na mitocéndria. Destaca-se o baixo rendimento

energético da respiracdo anaerébica (fermentacao) em relacdo a respiracdo aerébica ou mitocondrial.

A energia proveniente do processo respiratdrio nao € liberada de uma sé vez, mas paulatinamente, numa
sequéncia de reacdes quimicas. As reacoes podem ser divididas em trés passos: glicélise, ciclo do acido
tricarboxilico (também conhecido por ciclo de Krebs) e cadeia de transporte de elétrons (CTE).

Embora a glucose seja o substrato basico da respiracdao, outros compostos podem ser utilizados, como
outros acgucares, lipidios, acidos organicos e proteinas. A glicélise, que transcorre numa sequéncia de 10
etapas, ocorre no citosol de todos os organismos vivos e é evolutivamente o mais primitivo dos trés estagios
da respiracao. Nesta fase, a glucose é convertida em 2 moléculas de piruvato sem que haja demanda de
oxigénio; é, portanto, um processo anaerobico.

Por sua vez, o piruvato, ainda com aproximadamente 80% da energia da glicose, é transportado para dentro
das mitocondrias e, ap6s uma sequéncia de reacdes, ha formacéo de CO,, H,O e energia. Eventualmente,
em condigbes de estresse, o piruvato é convertido em etanol e CO, no citosol, num processo conhecido
como fermentacao alcodlica. Neste processo, ha geracao de energia, porém com menor rendimento do que a

mitocondrial.

Assim, o processo respiratdrio é essencial para qualquer célula vegetal e constitui, como se costuma dizer,
a bateria energética da célula, que permite a manutencao, o crescimento e o desenvolvimento das plantas,
como veremos no presente tépico e nos subsequentes.

Respiracao

Em termos gerais, ou seja, tanto para a célula animal como para a célula vegetal, a respiracao é o processo
pelo qual a glucose, produto da fotossintese, é oxidada para produzir CO,+H,O e ATP. Esse processo
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metabdlico consta de duas etapas: a glicélise e o ciclo de Krebs. Enquanto a primeira opera no citoplasma
celular, a segunda opera na mitocondria.

Glicdlise
Na glicolise e auséncia de O,, a glucose é oxidada até a formagéo de duas moléculas de acido pirivico, com

producao e consumo de 4 e 2 moléculas de ATP, respectivamente, e, paralelamente, geracdo de 2 moléculas
de NADH.

Ciclo de Krebs

Na mitocondria, o 4cido pirdvico é oxidado e libera CO, e acetil-CoA, reacdo catalisada por um complexo
enzimatico formado por 3 enzimas e 5 grupos prostéticos diferentes, entre eles a tiamina e o acido
pantoténico. O ciclo opera na matriz da mitocéndria. O ciclo se inicia quando um grupo acetilo (CH,-CO)
doado pelo acetil-CoA, (CH,-CO-S-CoA) reage com o oxaloacetato (4C) para originar citrato (6C), reacéo
esta catalisada pela citrato sintase. Entdo vao sucedendo varios acidos até regenerar oxaloacetato, o qual
reage iniUmeras vezes com o grupo acetil CoA. A velocidade do ciclo depende de varios fatores, entre eles
a disponibilidade de acetil CoA, proveniente do &acido pirdvico ou da beta oxidacdo dos acidos graxos. O
balanco final da oxidacédo do grupo acetil pelo ciclo de Krebs ¢ a liberacdo de 2CO,, e este é o CO, da
respiracao celular. Por outro lado, em cada volta do ciclo ha também liberacao de 1 ATP, 1 FADH2 e 3
NADH, os quais contém elétrons com alto conteldo energético, que entram na cadeia transportadora de
elétrons, a qual transporta estes elétrons para o oxigénio molecular. Entretanto, é necessério destacar que
o ciclo também pode prover moléculas precursoras, por exemplo, para a sintese de alguns aminoéacidos
(reacdes anaplerdticas).

Cadeia de transporte de elétrons e fosforilacao oxidativa

Esta € a terceira etapa da respiracao celular e ocorre no lado interno da membrana interna mitocondrial.
Nesta etapa, o NADH entrega sua carga de prétons a varios citocromos (ferro-proteinas), até que ao final
o citocromo aa, libera 4 H*, a esta altura pobre em energia, ao oxigénio molecular, reduzindo-o, para

a formacao de uma molécula de dgua. Para cada NADH que entra na cadeia de transporte de elétrons,

sdo formados 3 ATP, e isso é o que se traduz por fosforilacdo oxidativa. Entretanto, cabe assinalar que
nem sempre o O, é completamente reduzido na mitocéndria. Se receber 2 H*, formara H,O,; se receber
apenas um, produziré o radical superéxido O, , sendo que ambas as moléculas s&o téxicas para as células,
especialmente para as membranas celulares (4cidos graxos); por isso, as células possuem catalase e
superoxido dismutase, duas enzimas que, respectivamente, neutralizam esses substratos.

Respiracdo anaerobica ou fermentacéao

A fermentacao é produzida quando no ambiente celular nao esta presente o oxigénio ou a tensdo de oxigénio
€ muito baixa. Neste caso, o acido pirdvico é convertido em etanol ou acido lactico, com a consequente
formacao de NAD™*, para que nao sejam interrompidas a glicélise e a formacdo de ATP. Como a cadeia de
transporte de elétrons esta parada por falta de O,, ndo ha produgcédo de NAD"; entéo cabe a fermentacéo
regenerar o NAD* a partir de NADH da glicélise. Nas plantas e nos microrganismos, foram encontrados
ambos os produtos do acido pirdvico. Mas na célula animal a fermentacao latica é a Unica presente. No caso
famoso da fermentagédo alcodlica pelas leveduras, o acido piravico é oxidado a aldeido acético +CO, pela
piruvato descarboxilase, uma enzima ligada a tiamina pirofosfato (vitamina B1), sendo que este aldeido é
reduzido a etanol por outra enzima famosa, a desidrogenase alcodlica, com a formacao de NAD*. Algumas
plantas em suas raizes podem apresentar fermentacao alcodlica quando imersas em agua, como, por
exemplo, durante inundacao no campo. Outras, por sua vez, tém raizes anatomicamente mais adaptadas.
Algumas plantas (familia Araceae) podem reduzir o O, diretamente do NADH* sem produzir formagéo de
ATP, liberando calor ao meio ambiente, inclusive chegando a derreter a neve ao redor.

Rendimento energético da respiracao aerdbica

Na respiracao aerébica, hd um rendimento liquido de 36 ATP, 262 kcal, o que equivale a aproximadamente
38% da combustdo de um mol de glucose, 686 kcal. Os 62% de energia restantes se perdem como calor. Os
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38% nao sdo um valor alto de rendimento energético, mas parece razoavel quando comparado a eficiéncia
de um motor a gasolina, cujo rendimento é de aproximadamente 25%, com 75% de perda na forma de calor
e outros subprodutos como CO e CO,. A respiracéo anaer6bica apresenta rendimento energético de 2%, isto
porque a conversao de piruvato a etanol nao produz ATP adicional ao da glicdlise, que é de 2 ATP liquidos,
14 kcal. Por isso, as leveduras sao eficientes produtoras de etanol, j& que, para compensar seu baixo
rendimento energético, metabolizam rapidamente a glucose e o acido pirdvico em etanol.

Inibidores da respiracéao

Durante a fosforilacao oxidativa, é gerado fluxo de elétrons de moléculas redutoras, como NADH™*, para
moléculas aceptoras oxidantes, tais como ubiquinona, citocromos e O,. Este transporte de elétrons € um jogo
de oxidorreducao e constitui a alma mater das reacoes celulares e da légica da vida molecular. Dentro dessa
I6gica, é possivel bloquear o fluxo de elétrons, paralisando assim a respiracao. Entre estas substancias, existe
a rotenona, um potente inibidor da transferéncia de elétrons do NADH* para a ubiquinona. Este principio
ativo se encontra presente nas raizes da leguminosa tropical Lonchocarpus utilis. Pela sua acao téxica, tem
sido utilizada como inseticida nas plantacées de banana e contra o mosquito transmissor da maléaria. Outro
inibidor é o antibiético Antimicina A, produzido por Streptomyces griseus, o qual inibe a transferéncia de
elétrons da ubiquinona para o citocromo c. O cianeto e o monéxido de carbono sdo potentes inibidores da
respiracdo e bloqueiam a transferéncia de elétrons do citocromo aa, para o O,. Até os dias atuais, foram
descobertos muitos outros inibidores cuja natureza vai desde reagentes quimicos, farmacos, contaminantes
ambientais e herbicidas. Este tipo de estudo tem ajudado muito a quantificacdo do consumo de oxigénio por
preparados in vitro de mitocéndrias, utilizando-se eletrodo de oxigénio.

Metabolitos secundarios

Moléculas como carboidratos, proteinas, lipidios e acidos nucleicos sao considerados metabdlitos primarios
porque sao fundamentais para o crescimento e desenvolvimento dos seres vivos. Em oposicédo a este
conceito, estd o de metabdlito secundario, pois, sendo estes compostos importantes para a planta, nao
sao fundamentais para o seu crescimento e desenvolvimento. Por exemplo, algumas euforbidceas, como a
mandioca (Manihot esculenta), apresentam em suas raizes um alto contelddo de linamarina, um glicosideo
cianogénico altamente téxico para humanos e animais. Por transformacao genética, este composto poderia
ser suprimido e a planta continuaria vivendo normalmente em funcao de se tratar de um metabdlito
secundario, inclusive com a consequente vantagem para a agricultura e os consumidores, principalmente das
regides tropicais. Os compostos secundarios constituem um vasto grupo de compostos quimicos dentro do
reino vegetal.

Compostos fendlicos

Os compostos fendlicos sdo metabdlitos secundarios e constituem um dos mais abundantes grupos de
substancias dentro da planta. J& foram identificados cerca de dez mil compostos diferentes, e se calcula

que 40% do carbono que circula na biosfera seja sob esta forma. Sua via de sintese sdo os fenilpropanoides
a partir da fenilalanina. Sdo encontrados na parede celular (lignina) ou no vacuolo das flores e dos frutos,
como é o caso das antocianinas, dando pigmentacao a essas estruturas. Ao contrario da clorofila, as
antocianinas sdo pigmentos vacuolares das células epidérmicas, solUveis em agua e sensiveis a pH, e sua
cor esta relacionada com a hidroxilacao do anel B de sua molécula. Os geranios, bem como os morangos,
sao ricos em pelargonidina, e as pétalas vermelhas das rosas sao ricas em cianina. Os isoflavonoides sao
também fenilpropanoides e sua funcao esta relacionada com a defesa da planta, especialmente na familia das
leguminosas. As fitoalexinas sao isoflavonoides que tém uma funcao antimicrobiana. Normalmente, o fungo
presente no tecido da planta desencadeia a formacao de elicitores, os quais estimulam a sintese de RNAm
relacionados com a inducéao de fitoalexinas. Os taninos também formam parte dos fendis e sao abundantes
na casca das arvores, nos frutos imaturos e nas folhas. Sdo muito utilizados na inddstria de couros. Em
geral, os fendis constituem um sério problema na extracao de proteinas e acidos nucleicos em laboratério.
Na natureza, eles finalmente se incorporam ao solo pela abscisdao das folhas e podem passar a ter funcao
alelopatica, inibindo, por exemplo, a germinacao de sementes. Cabe assinalar que, por esta rota ser iniciada
por um aminoacido aromatico (a fenilalanina), o herbicida glifosato, de amplo espectro, pode ser letal para as
plantas, ja que bloqueia a sintese de aminoacidos aroméaticos.
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Alcaloides

Sao uma variedade de compostos relacionados com os aminoacidos aromaticos heterociclicos (fenilalanina,
triptofano, tirosina) e outros como lisina e arginina, portanto com a presenca de nitrogénio em sua estrutura
molecular. Entre os representantes deste grupo estdo a cafeina, nicotina, efedrina, cocaina, colchicina,
morfina, etc. Muitos deles tém importancia na medicina por seu efeito na mente e na dor (psicoativos).

Terpenos

Sao hidrocarbonetos cuja unidade estrutural é o isopreno, molécula esta composta por 5 carbonos, por

isso denominada mondémero. Estes mondémeros sao capazes de formar grandes polimeros como o latex. Em
outros casos, constituem polimeros mais discretos, com um ndmero varidvel de 4&tomos de carbono e com
nome especifico. Assim, com 10 carbonos sdo denominados monoterpenos; com 15, sesquiterpenos; com
20, diterpenos; com 30, triterpenos; e com 40, tetraterpenos, ou seja, 8 unidades de isopreno. Na natureza,
podem estar relacionados com aromas (menta, resinas, 6leos essenciais), defesa (inseticidas), sintese de
hormonios vegetais (acido abscisico, citocininas e giberelinas) ou pigmentos (carotenoides). Nos bosques

de pinheiro, eucalipto e horta, o ambiente fica impregnado de sua presenca; é o que se denomina de COV:
compostos organicos volateis.

Fotossintese

A fotossintese é um processo fisico-quimico que ocorre em organismos clorofilados, como é o caso de
plantas, algas e algumas bactérias. Como o préprio nome indica, a fotossintese é o processo pelo qual
substéncias orgénicas, como a glucose, a sacarose e o amido, sdo sintetizadas a partir de CO, e agua,
na presenca de luz, principalmente no comprimento de onda entre 400 e 600 nm. A férmula basica da
fotossintese nas plantas pode ser descrita como: 6CO, + 6H,0 + luz — C,H,, 0, + 60,.

- ' i

Foto: Luis Pedro Barrueto Cid.

Figura 5. Na planta, a fotossintese € um processo complexo, na qual luz, 4gua e CO, convergem para a sintese de carboidratos e

biomassa, produtos estes que dependem do tipo de planta: C3 ou C4.
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Para que possa ser utilizada no processo de sintese de aculcares, a luz é antes absorvida por pigmentos, entre
eles clorofila a e b, e sua energia transferida para uma série de substancias, que constituem uma cadeia de
transporte unidirecional de elétrons (fosforilacdo nao ciclica e fluxo nao ciclico de elétrons), resultando ao
final desse processo na sintese de 6 ATP e 6 NADPHZ, sendo que, no final de contas, esses elétrons provém
da quebra oxidativa da 4gua pela fotélise.

ATP e NADPH, s&o as moléculas ricas em energia que irdo permitir a fixacdo de CO, na segunda fase da
fotossintese (ciclo de Calvin), em moléculas organicas complexas como os aculcares e o amido. Da mesma
forma, na fotdlise, grande parte — sendo todo — do oxigénio presente no ar é proveniente da agua.

A fotossintese, da mesma forma que a respiracao, produz uma série de compostos intermediarios que

sao normalmente utilizados na sintese de uma miriade de substancias. Diz-se, entao, que 0s processos
respiratério e fotossintético sao fontes importantes de esqueletos carbdénicos, que permitem um adequado
funcionamento da maquinaria quimica celular.

A fotossintese, sem nenhum exagero, constitui o mais importante conjunto de reagcées quimicas do nosso
planeta. Estima-se que anualmente os organismos fotossintetizantes produzem ao redor de 200 bilhoes
de toneladas de acuUcares. Por isso, a fotossintese é a fonte primaria de compostos organicos altamente
energéticos, os quais permitem que a vida na Terra subsista e continue seu processo evolutivo.

Os cloroplastos, essas microscépicas organelas, como constituintes das células eucariéticas no reino vegetal,
sao importantes para a vida ao canalizar, via biosfera, a energia solar nas diversas cadeias produtivas dos
ecossistemas. No presente tépico, fotossintese e conceitos afins serdo abordados.

Sol

E a estrela do nosso sistema solar e a fonte de calor e luz para o nosso planeta. Historicamente, pertence ao
grego Aristarco de Samos a honra de haver reconhecido que o sol é o centro do nosso sistema planetario e
ndo a Terra, como foi proclamado por Aristételes. Nossa estrela tem um didmetro aproximado de 1.400.000
km, isto é, mais do que o triplo da distancia da Terra a Lua. No entanto, este didmetro nao é fixo, mas
oscilante, contraindo-se e expandindo-se através dos anos. A massa do sol é aproximadamente 300 mil
vezes superior a da Terra. A uma distancia de aproximadamente 150 milhdes de km, sua luz demora cerca
de 8 minutos para chegar até a Terra; mesmo assim, este planeta recebe apenas uma infima fracao de luz e,
desta, uma fracao reduzida é usada na fotossintese (1-5%).

Energia solar

O descobrimento das reacdes nucleares elucidou a origem da energia solar. Em sintese, durante estas reacoes
4 nucleos de hidrogénio se fundem para gerar um nucleo de hélio mais fétons e neutrinos. Esta reacdo de
fusao nuclear é tao energética que se estima que um grama de hidrogénio convertido em hélio produziria

algo como 300.000 KWh e evidencia dramaticamente a quantidade de energia armazenada no ntcleo dos
atomos. Estima-se que no centro do sol faca uma temperatura de 20 milhées de graus Celsius, contra
aproximadamente 5.000 graus da fotosfera, de onde sai a maior parte da luz que chega até a Terra. Por outro
lado, a informacao disponivel é que os fétons produzidos no nucleo do sol pelas reacdes de fusdo demorariam
2 milhdes de anos para emergir pela fotosfera, enquanto que os neutrinos demorariam apenas 2 segundos.

A energia emitida pelo sol é de aproximadamente 7x107 J.m2.s"; no entanto, a quantidade de energia
fotossinteticamente ativa (PAR) que chega a parte superior da estratosfera terrestre é de aproximadamente
1.373 J.m2.s", ou algo equivalente a 2.000 umol.m2.s" de fétons. A energia que chega a Brasilia, por
exemplo, deve apresentar valores entre 400 a 800 J.m?2.s', dependendo da quantidade de nuvens presentes,
da hora do dia e da estacédo do ano, além da reflexao.

Fotossintese
Literalmente, significa a sintese de compostos orgénicos a partir de CO,, com a utilizagédo da energia luminosa
do sol. Nesse processo, normalmente se distinguem a fase clara e a fase escura. Na fase clara, as moléculas
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de 4gua sao quebradas e, deste poder redutor, sdo formados ATP e NADPH*. Na fase escura, utilizando esse
poder redutor, a planta fixa CO, (reducdo da molécula de CO,), por meio do ciclo de Calvin, para a formacéo
dos carboidratos. Enquanto a primeira fase ocorre no tilacoide do cloroplasto, a segunda ocorre no estroma.

Luz

E uma forma de energia radiante que resulta da superposicdo de uma onda elétrica e outra magnética
oscilando em um angulo de 90°, uma em relacao a outra, e viajando a uma velocidade de 3 x 108 m.s™.

O espectro eletromagnético compreende, além da luz (espectro visivel), a radiagao ultravioleta, o raio X e
raio gama, por um lado, e por outro os raios infravermelhos e ondas mais longas, semelhantes as ondas de
radio e TV. O que chamamos vulgarmente de luz é apenas a parte visivel do espectro, sendo que o resto

é imperceptivel aos nossos olhos. A parte visivel do espectro compreende um comprimento de onda (M)

que varia entre 400 e 700 nm (nm = nandémetros) e é justamente a faixa energeticamente ativa para a
fotossintese: PAR (Photosynthetically active radiation). Em termos praticos, esta faixa compreende as cores
do arco-iris. Um comprimento de onda de 1.000 nm ja é imperceptivel ao olho humano e para nés é escuro.
Cabe destacar que existe uma relacao inversa entre o comprimento de onda e a frequéncia. Assim, pequenos
comprimentos de onda sdo altamente perigosos para a vida, pois, por terem alta frequéncia, sdo mais
penetrantes e alteram a estrutura das moléculas organicas como o DNA e a clorofila.

Féton

A luz ou energia radiante é um fenbmeno de natureza dual, ou seja, de onda e particula. Tais particulas
seriam pequenos pacotes de energia e nao de matéria, cujo nome é féton, e esta caracteristica diferencia

os fétons das grandes familias de particulas elementares na natureza que formam os 4tomos da matéria:

os quarks e os Iéptons, que possuem massa. Quais as caracteristicas e a origem dessa massa e por que
apenas os fétons tém massa zero sao, todavia, interrogacdes no campo da fisica, mesmo frente a descoberta
do béson de Higgs. As caracteristicas energéticas do fé6ton variam conforme o comprimento de onda € a
frequéncia da onda. Assim, um féton de raios X tem muito mais energia do que um féton de luz azul, e este
tem mais energia do que um féton de luz vermelha. Por outro lado, a biologia j& demonstrou que os fétons de
raios X sdao mutagénicos. Atualmente, aceita-se que sdo necessarios aproximadamente 8 fétons de luz para
reduzir a molécula de CO, a carboidrato e produzir uma molécula de O,.

Irradiancia

E a energia luminosa que incide sobre uma superficie; portanto, diferente do conceito de intensidade, que se
refere a luz emitida por uma fonte luminosa. A unidade de energia pode ser dada em kcal, Einstein, KJoul/
Einstein, Wm=2. Um Einstein é um mol de fétons, ou seja, 6,0 x 1023 fétons. A irradiancia também pode ser
expressa em quantidades de fétons: yumol.m2.s (umol = micromoles de fétons; m = metro; s = segundo)
e cal/cm™2min’'. Por exemplo, a luz azul de 425-490 nm tem aproximadamente 274 kJoul/Einstein (274
kJmol ). A luz vermelha de 640-700 nm tem 181 kJoul/Einstein (181 kJmol'). E bom observar que, frente
a um dado valor de energia luminosa, por exemplo, 1,6 cal cm?min’ (valor alto), aproximadamente 47 %
dessa irradiadncia esta na forma de 400 a 700 nm; portanto, nem toda a irradidncia que chega a planta é
aproveitada para fotossintese. Em termos de fotossintese, é frequente falar de densidade de fluxo de fétons
(PPFD = Photosynthetic photo flux density), normalmente expresso em ymol.m?2.s.

Fluorescéncia

E a propriedade de alguns 4tomos de absorver a luz de um comprimento de onda determinado e, depois de
um breve intervalo, reemitir na forma de um comprimento de onda maior (menor energia). A fluorescéncia,
em esséncia, é uma relacado de excitacdo/emissao dos elétrons das camadas mais externas dos 4tomos

que saem de um estado energético basico (G) para um estado excitado (S,) e depois retornam para G,
ap6és um breve periodo. No tocante a fotossintese, a medida que os elétrons da molécula de clorofila,
impactados pelos f6tons solares, vao retornando a seu estado basal, a energia liberada vai sendo transferida
para moléculas vizinhas, bem como parte dessa energia escapa via fluorescéncia, ndo sendo esta energia
aproveitada para a fotossintese.
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Antena

Os tilacoides constituem o sistema membranoso do cloroplasto sobre o qual se inserem as moléculas de
clorofila, carotenoides e proteinas LHC (Light harvesting complex proteins). Do ponto de vista funcional,

as moléculas de clorofila se agrupam em fotossistemas que trabalham em conjunto para a captacao de
fétons, especialmente os da luz vermelha e azul. Cada fotossistema é composto por aproximadamente 200
moléculas de clorofila e 50 de carotenoides, que canalizam os fétons incidentes até um ponto focal do
fotossistema chamado centro de reacado. Esse sistema ordenado de moléculas de clorofila que canaliza os
fétons até o centro de reacdo é o que se denomina complexo antena. No centro da reacao, basicamente

é encontrada clorofila a e mais algumas proteinas especificas, enquanto que no resto do complexo sao
encontradas clorofila a, b e carotenoides, formando uma rede coletora de fé6tons. Nos centros de reacao,

a energia luminosa dos fétons é transformada em energia quimica. Existem dois sistemas de antenas, um
trabalhando na faixa de 680 nm (P2) e outro na faixa de 700 nm (P1). No primeiro, é processada a fotélise
da 4gua e ocorre a liberacao de elétrons para a sintese de ATP; no segundo, ocorre a liberacao sistematica
de elétrons para a sintese de NADPH, elétrons estes procedentes do P2, ou seja, da quebra oxidativa da
molécula de dgua, quebra esta com participacdo de magnésio, cloro e célcio.

Clorofila

E um pigmento que absorve luz, principalmente nos comprimentos de onda do azul e do vermelho; sendo
assim, os outros comprimentos de onda sao refletidos, notadamente o verde, o que explica a cor verde
das folhas. O modo de absorcdo da luz por um pigmento recebe o nome de espectro de absorcéo e reflete
a capacidade dos diferentes comprimentos de onda num dado processo, neste caso na fotossintese.
Comparando-se o espectro de absorcao da clorofila com seu espectro de acdo, chega-se a conclusao

que a clorofila é o principal pigmento da fotossintese. Quimicamente, a clorofila estd constituida por 4
anéis pirrélicos unidos centralizado por um atomo de magnésio, sendo que a molécula em si estéd ligada a
um hidrocarboneto de 23 4tomos de carbono, que é importante na fixacdo da clorofila nos tilacoides. A
via biossintética da clorofila é complexa, mas sabe-se que o acido glutdmico e o acido 5-aminolevulinico
estdo entre os precursores da posterior configuracao pirrélica. A respeito deste acido, é bom lembrar que
ele também participa na sintese da parte nao proteica do fitocromo. Existem varios tipos de clorofilas,
denominadas, por exemplo, a, b e c. A clorofila a é a mais universal e esta presente em todas as plantas,
algas e cianobactérias. A clorofila b é um pigmento acessério, presente nas plantas, mas nao em todas as
algas. Nas plantas, a clorofila b é geralmente 1/3 da quantidade de clorofila a e seu papel estd mais ligado
a transferéncia de fétons para a clorofila a, pelo qual é importante em momentos de baixa luminosidade. A
diferenga molecular entre clorofila a e b € minima e esta centrada na presenca de um grupo CH, na clorofila
a, na posicao em que a clorofila b possui um grupo aldeido, CHO. A clorofila c esta presente nas algas
marrons e diatomdaceas, substituindo a clorofila b. As bactérias purpuras ou sulfurosas nao podem obter
os elétrons da oxidacao da agua, portanto nao liberam 02; elas nao tém clorofila como tal, mas apenas
bacterioclorofilas.

Carotenoides

Os carotenoides sao pigmentos acessorios da clorofila — portanto, da antena — e cooperam na captura e
transferéncia de fétons para a clorofila a, bem como na dissipacado do excesso de irradidncia (azul) e, dessa
forma, favorecem a protecao do cloroplasto contra a formacao de peréxidos (uma forma altamente reativa

de oxigénio), evitando a foto-oxidacdo da clorofila. Mas os carotenoides estdo presentes nos cloroplastos

e também nas raizes e nos frutos. Os carotenoides sdao moléculas compostas de 40 carbonos, de natureza
terpenoides, e compreendem duas familias de pigmentos (os carotenos e as xantofilas), sendo que a molécula
dos carotenoides ndo possui oxigénio como a das xantofilas. Os carotenoides sdo predominantemente laranja
e vermelho, sendo o B-caroteno da raiz da cenoura o mais representativo por ser precursor da vitamina

A. Licopeno é o caroteno vermelho do tomate e da melancia. No grupo das xantofilas, que sao pigmentos
amarelos, estao a luteina, zeaxantina e violaxantina. No outono, quando a destruicao da clorofila comeca

a acontecer na folhagem das arvores, surgem as cores vistosas dos carotenoides: amarelo, alaranjado ou
vermelho. Os carotenoides estdo na rota metabdlica da sintese de importantes hormonios, como giberelinas e
acido abscisico.
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Esquema Z

E um modelo que representa a transferéncia de elétrons da 4gua até o NADP por meio de 2 cadeias
transportadoras de elétrons entre o fotossistema 2 (P2), P660 e o fotossistema 1 (P1), Pm, em um fluxo nao
ciclico de elétrons. P, e P, fazem referéncia em nanébmetros aos picos maximos de absorcdo de fétons da
clorofila nos 2 complexos de antenas. A esséncia do esquema é transferir elétrons energizados, com perdas
graduais de excitacdo, por meio das cadeias transportadoras de elétrons cujos elementos oxidam e reduzem
alternativamente. O sistema funciona assim: o fotossistema 1, excitado pela luz incidente, libera elétrons
que circulam por uma via de transporte de elétrons de ferredoxina até o NADP. Nessas circunstancias,

o fotossistema 1 fica deficiente de elétrons, mas logra rep6-los por meio de um fluxo constante via
fotossistema 2, que, por sua vez, repoe a partir da fotélise da dgua. Nesse deslocamento de elétrons a partir
da 4gua até o fotossistema 1, hd uma diminuicao gradual do gradiente energético dos elétrons, o qual é
aproveitado na formacao de ATP. O ATP também pode ser formado no chamado fluxo ciclico de elétrons,
mas neste caso os elétrons sdo desviados para a parte final da cadeia transportadora de elétrons existente
entre o fotossistema 2 e o 1, ndo havendo, portanto, formacdo de NADPH nem liberacéo de O,. De qualquer
maneira, dentro de um balanco geral, para cada 6 pares de elétrons que circulam pelos dois sistemas de
transporte de elétrons sdo formados 6 ATP e 6 NADPH*. No entanto, a eficiéncia do processo ainda é
limitada, pois apenas 30% da energia envolvida no processo é utilizada na formacao de poder redutor. Nao
devemos esquecer que a fluorescéncia é uma fuga de energia sem retorno para a fotossintese.

Estomato

Interessante notar que, em grego, estoma significa boca e expressa a ideia de um espaco virtual, porque,
conforme os estdématos estejam abertos ou fechados, o espaco desparece. O estbmato é uma estrutura
epidérmica da folha e em geral representa um espaco rodeado por duas células fechadas ou células-guarda,
as quais possuem cloroplastos. Em geral os estdmatos sao mais abundantes na fase abaxial das folhas

do que na adaxial, e seu nimero por cm? pode variar. Nas folhas de monocotiledéneas, os estématos

se apresentam em filas paralelas e nao dispersos sobre a epiderme, como nas folhas das dicotiledéneas.
Conforme a turgescéncia das células oclusivas, o volume destas varia e com isso o estdbmato pode estar
aberto ou fechado, permitindo ou néo a passagem de CO, para a cAmara estomaética, permitindo ou néo a
transpiracao ou perda de agua pela folha. Em geral, a perda de moléculas de dgua é maior do que a entrada
de moléculas de CO,. Isto ocorre porque este gas apresenta uma série de resisténcias a sua difuséo até
chegar ao estroma do cloroplasto. A proporcéo entre a assimilagdo de CO, e transpiracéo pode ser um
interessante parametro no estudo da resisténcia a seca. Este parametro é chamado de eficiéncia no uso de
agua pela planta. O mecanismo estomatico de abertura e fechamento é complexo. Em geral, durante o dia os
estdmatos permanecem abertos e a noite ficam fechados. Véarios fatores podem acionar esse mecanismo nas
células-guarda: potencial hidrico da planta, acido abscisico, 6xido nitrico, bomba de prétons, niveis de ions
de potéssio, cloro, malato, além de sacarose, zeaxantina e luz azul (71 kcal mol'). Os estdmatos também
podem ser a via de penetracao de muitos fungos biotréficos, que causam enormes problemas fitossanitarios.

Ciclo de Calvin

E o ciclo de reacdes quimicas no qual ocorre a reducdo do CO, a carboidratos mediante a acéo da enzima
rubisco ou ribulose bifosfato carboxilase no cloroplasto. Esta enzima é a proteina mais abundante do

planeta Terra. Esta assimilagdo de CO, representa a fase escura da fotossintese, a qual esta acoplada a

fase clara ou luminosa por meio do uso de ATP e NADPH* gerado nesta ultima. Em esséncia, no ciclo

uma pentose (ribulose 1,5 bifosfato) reage com o CO, do ar para gerar transitoriamente uma molécula

de acido fosfoglicérico e, a seguir, duas moléculas de gliceraldeido-3-fosfato. Assim, uma destas trioses

sera precursora dos futuros carboidratos, e a outra serd precursora da regeneracao da ribulose bifosfato,

via xilulose-5-fosfato. No balanco final, resulta que, para produzir uma hexose dentro deste processo de
assimilacdo do carbono, séo capturados 6 moles de CO, a expensas de 18 ATP e 12 NADPH*. Por outro
lado, a eficiéncia energética final do ciclo de Calvin — portanto, da fotossintese — é de apenas 33%, eficiéncia
esta que é exatamente a diferenca entre as kcalorias para a sintese de uma hexose (2.000 kcal) e as
kcalorias liberadas quando esta se oxida completamente (670 kcal) na cadeia respiratéria. Isso considerando
uma luz vermelha com 42 kcal por mol de fétons. Finalmente, deve ser assinalado que a rubisco pode ser
inibida pela carboxiarabinitol-fosfato durante a noite, e esta inibicao anulada pela rubisco ativase durante o dia.
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Fotorrespiracao

A rubisco é uma enzima que pode tanto carboxilar como oxigenar a ribulose 1,5 bifosfato. No ultimo caso,
os produtos da reacdo sao uma molécula de fosfoglicolato e uma de fosfoglicerato. O glicolato migra para

0 peroxissoma, oxidando-se a glioxilato com formacao de dgua oxigenada; depois o glioxilato, por sua

vez, transforma-se em glicina, a qual migra para a mitocéndria transformando-se em serina. No entanto, o
fosfoglicerato permanece no cloroplasto para participar das reacdes do ciclo de Calvin. Este processo é o que
se conhece como fotorrespiracéo e é favorecido por baixas concentragdes de CO, e altas temperaturas. Do
esquema descrito, depreende-se que este fendmeno é um curto-circuito da fotossintese, porque esta, em vez
de aportar 2 moléculas de fosfoglicerato para a sintese de amido ou sacarose, aporta apenas uma molécula
como matéria-prima, o que limita a eficiéncia da fotossintese. Apesar disso, a fotorrespiracao tem um papel
protetor para o aparelho fotossintético de plantas C3, que, na presenca de luz intensa, poderia ser destruido
por foto-oxidacdo. Assim sendo, a fotorrespiracdo pode limitar a formacao de biomassa nas plantas até
aproximadamente 50%, embora represente um papel protetor para plantas C3. No entanto, as concentracées
de CO,sempre em alta na atmosfera podem atenuar este fenbmeno e aumentar a razdo CO,/O,.

Plantas C3

Plantas C3 sdo aquelas nas quais a assimilacao de carbono ocorre conforme descrito anteriormente no ciclo
de Calvin, ou seja, o CO2 procedente dos estématos é carboxilado no cloroplasto pela rubisco, formando
triose fosfato nos cloroplastos das células do meséfilo.

Plantas C4

Nas plantas C4, parte do processo de fixacdo do carbono ocorre nas células do meséfilo, bem como nas
células que envolvem os vasos condutores (células da bainha, que apresentam anatomia Kranz). Nas células
do mesodfilo, o CO2 estomatico é carboxilado pela enzima fosfoenolpiruvato carboxilase (PEP), mas nao

pela rubisco, para formar fosfoenolpiruvato. Este acido, via malato desidrogenase, forma acido mélico (4
carbonos), o qual se difunde para as células que rodeiam os vasos condutores (células da bainha), onde é
descarboxilado pela enzima mélica, regenerando CO, e piruvato. Neste ponto, o CO, se incorpora ao ciclo
de Calvin via rubisco e ribulose, mas o piruvato se difunde para as células do mesdéfilo, onde sera fosforilado
para formar novamente fosfoenolpiravato. Por esta via, as plantas C4 sao capazes de ter altas concentracoes
de CO, nas células que rodeiam os vasos condutores, tendo uma oferta constante de CO,, mesmo com os
estoOmatos fechados por questées ambientais. Por esse motivo, as plantas C4 também apresentam baixa
fotorrespiracao. Gramineas como milho, cana-de-acucar e sorgo sdao exemplos classicos de plantas C4.
Outras plantas C4 sdo as quenopodiaceas e ciperaceas, em geral plantas tropicais, mas pelo que parece nao
esta incluida nenhuma arvore.

Plantas CAM

Sao plantas suculentas, como as cactaceas, que tém uma particular fisiologia estomatica e assimilacao de
CO,. O termo CAM (em inglés: Crassulacean acid metabolism) alude exatamente a crassulaceas porque foi
primeiro nesta familia que se descreveu este fendmeno. As plantas de folha suculenta do tipo CAM abrem
seus estdOmatos durante a noite e fecham durante o dia para reduzir a perda de dgua, em consequéncia das
condicOes rigorosas em que elas se encontram em seu habitat natural; portanto uma alta eficiéncia hidrica de
sua fisiologia é de vital importancia para sua sobrevivéncia em ambientes com baixa disponibilidade hidrica.
Durante a noite, absorvem CO, e o reduzem a malato via PEP carboxilase de forma similar as plantas C4,
como o milho, nas células do meséfilo. Mas, durante o periodo noturno, o malato é armazenado no vacuolo
dessas células. Entdao, nessas mesmas células, durante o dia o malato se descarboxila (enzima malica), e o
CO, liberado é catalisado pelo ciclo de Calvin, sendo o resultado final a producdo de 2 moléculas de aldeido
fosfoglicérico (triose fosfato), semelhante ao que ocorre nas plantas C3 e C4. O universo das plantas CAM é
muito mais amplo do que o das plantas C4 e inclui kalanchoe, aloés, orquideas e bromélias (especialmente as
epifitas). Algumas arvores tropicais do género Clusia sao também plantas CAM. Tanto as plantas CAM como
C4 apresentam baixa ou nenhuma fotorrespiracdo porque a PEP carboxilase é uma enzima que nao reage com
0 O,. As plantas C4 s&o altamente produtivas em termos de matéria seca; ja as plantas CAM sé&o altamente
eficientes no uso de agua.
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Ponto de compensacao luminoso

E a irradiancia na qual a fotossintese liquida é zero, ou seja, 0 que a planta fotossintetiza é igual ao que
respira. Essa mesma definicdo pode-se aplicar & concentracdo de CO, (ponto de compensacéo por CO,).
Plantas de sol e de sombra tém diferentes pontos de compensacao luminoso; nas primeiras, é maior. Isso
sugere que as plantas de sombra usam mais eficientemente os f6tons, quando a densidade de fluxo de
fétons fotossinteticamente ativo (PPFD: protosinthetic phton flux density) é baixa, por exemplo, 6 ymol.m"
2,s" contra 22 umol.m2.s". Isso representa uma importante adaptacdo as condicGes ambientais, assim a
disponibilidade de luz e CO, afetam a fotossintese liquida, ou seja, nos incrementos de biomassa. Por outro
lado, as folhas de sombra tém maior proporcéo de clorofila b do que a, e menor respiracdo do que as folhas
de sol. No entanto, as folhas de sol tém proporcionalmente mais rubisco, enquanto as folhas de sombra nao
toleram altas doses de PPFD e sdo foto-oxidadas. Por exemplo, uma dose de 200-300 ymol.m?2.s' de fétons
pode queimar folhas de sombra.

indice de area foliar (IAF)

E um importante parametro para avaliar a interceptacdo da luz solar pela planta. O IAF representa uma
relacdo entre a area foliar de uma planta por m? de solo. Para muitos cultivos, um IAF ou LAl (/eaf area index)
de 5 a 7 pode representar valores de boa eficiéncia fotossintética e producao; ja um IAF de 10 nao, porque
um excesso de folhas implicaria em mais autossombreamento.

Transporte Vascular

As plantas que colonizaram a Terra tiveram que desenvolver um sistema de transporte bidirecional: um
sistema de transporte de dgua e sais minerais no sentido raiz/copa (xilema), e outro no sentido copa/raiz

transportando fotoassimilados (floema).

Do ponto de vista evolutivo, a vida
comecou no mar e, gradualmente,
colonizou a Terra. No tocante

as plantas, estas tiveram que
desenvolver um sistema vascular
sofisticado para prover-se de agua
e sais minerais de forma expedita.

Jé é bem conhecido que as plantas
possuem dois sistemas condutores
diferentes na distribuicao, por

toda a planta, de agua, solutos
inorganicos e organicos, visando

a producao de biomassa de forma
alométrica ou proporcional.

Esses dois sistemas sado o xilema
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Figura 6. Planta de guapuruvu (Schizolobium parahyba Vell.).

e o floema. O primeiro conduz a
agua desde os pelos radiculares

das raizes em contato com o solo, passando pelo caule, até as folhas e cdmaras subestomaticas, por onde
escapa da planta na forma de vapor e se integra na atmosfera, constituindo o fenémeno da transpiracao, que,
ao mesmo tempo, em dias quentes, também atua regulando a temperatura da folha (resfriamento).

Este sistema, em sintese, estd constituido por dois tipos de células maravilhosamente adaptadas a sua
funcao: traqueides e elementos de vaso, que correm paralelamente em feixes vasculares transportando agua
e sais minerais que vao abastecer todo o sistema foliar.
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Um detalhe interessante é que ambos os tipos de células, quando amadurecidas e funcionais, estdo mortas
via apoptose, sendo que as traqueides sao mais frequentes nas gimnospermas do que nas angiospermas.
Nestas ultimas, por exemplo, predomina o elemento de vaso; contudo, hd excecdes em ambos os casos. De
qualquer maneira, ha aqui um diferencial evolutivo importante.

O floema transporta fotoassimilados numa direcdo basipeta, isto é, desde as folhas para o resto da
planta, dentro de uma légica fonte/dreno, o qual confere ao sistema uma dinamica prépria e complexa de
translocacao, pois estes produtos podem se translocar tanto de noite como de dia, independentemente da
transpiracao.

O sistema floematico apresenta algumas particularidades, como vaso condutor, sendo constituido de células
tubulares, crivadas nas suas extremidades e carentes de nlcleos. Ademais, estas células sao adjacentes as
células companheiras, das quais podem receber metabdlitos importantes para sua estabilidade ou missao
transportadora.

Ambos os sistemas de vasos condutores percorrem paralelamente todos os 6rgaos da planta, conferindo
a esta uma unidade anatdémica e fisiolégica, assegurando-lhe maior ou menor sobrevivéncia nos diferentes
ecossistemas do planeta conforme a selecao natural e a evolugcao, milhares de anos atrés.

No presente tépico, conceitos-chave sdo analisados para se compreender melhor a funcionalidade do sistema
vascular.

Xilema

O xilema é o principal tecido condutor de dgua e sais minerais das plantas terrestres: Pteridéfitas e
Espermatéfitas. Sua etimologia esta relacionada com a palavra grega xilos, que significa madeira ou lenho,
portanto associada também a resisténcia mecéanica e de suporte com respeito a forcas e pressoes sofridas
pela planta. Tem importancia fisiolédgica e evolutiva. Nos musgos, por exemplo, estd ausente. O xilema é
primério quando se origina de meristemas apicais da parte aérea e secundario quando originado do cadmbio
vascular, tecido relacionado com o crescimento da planta em diametro.

Anéis concéntricos

O lenho apresenta anéis circulares de crescimento, em consequéncia da atividade anual do cambio secundario
do tronco, que forma feixes de vasos condutores de maneira circular. Dependendo do nimero destes anéis

e conforme a grossura deles, pode-se obter informagdes sobre a idade da arvore e as condicOes climéticas

da estacdo. O alburno expressa a idade de um xilema, anéis concéntricos mais externos (jovem e ativo),

0s quais transportam a dgua e os sais minerais. Por outro lado, o cerne é um xilema mais central do tronco

e constitui um xilema nao funcional. Conforme as espécies, ambos podem variar em cor e composicado de
taninos, fendis e resinas com importancia para a industria de méveis, vinhos, papel, etc.

Traqueides

Sao elementos predominantes do xilema das Pteridéfitas e Gimnospermas, embora também presentes

nas Angiospermas. Do ponto de vista vascular, sdo os elementos mais primitivos das Espermatoéfitas. Sao
constituidos por células mortas, alargadas e estreitas, dispostas em séries longitudinais, e apresentam uma
quantidade abundante de microperfuracdes laterais. Seu tamanho, suas formas e sua composicao (celulose,
lignina) diferem conforme o grupo taxonémico ao qual pertencem. Sua funcao esté relacionada com o
transporte de agua por meio da planta, das raizes as folhas, sendo que a velocidade e pressado do fluxo
podem variar em funcao de diferentes fatores. As traqueides estao relacionadas também com a funcao de
proporcionar suporte mecanico a planta. Neste sentido, sua influéncia é preponderante na densidade da
madeira, o que tem impacto na industria florestal. O estudo da xilogénese é um importante esforco dentro
da fisiologia do desenvolvimento de plantas para entender a formacao desse tipo de vaso e a participacao da
lignina com sua forma caracteristica de se incrustar na parede secundaria e dar origem aos diferentes tipos
de traqueides. Por outro lado, o xilema e, consequentemente, as traqueides nas plantas lenhosas formam-
se todos os anos (crescimento secundario). Sob condicdes in vitro, a inducédo de traqueides é influenciada
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pela acdo de hormdnios, tais como auxina, citocinina e brasinolide, e constitui um importante sistema
experimental para estudos de genes relacionados com a sintese de lignina, com impacto na agropecudria e na
silvicultura.

Elementos de vaso

Sao elementos especializados no transporte de 4gua e sais minerais como seus pares, as traqueides. Do
ponto de vista evolutivo, os elementos de vaso nao sdo predominantes nas Gimnospermas, mas sim nas
Angiospermas. Como as traqueides, sdo células mortas alongadas que constituem corddes longitudinais,
exclusivamente a base de parede celular, formando parte do xilema. Difere das traqueides por apresentar
células menores, mais largas e providas de uma placa crivada nos extremos. Tal placa desestimularia a
embolia ou colunas de ar dentro dos vasos, evitando o rompimento da coluna de agua, perigo este constante
no xilema. O elemento de vaso também apresenta pequenas perfuracoes laterais que facilitam a circulacédo da
agua dentro do sistema e constituem uma espécie de atalho entre células vizinhas, no caso de um elemento
de vaso em particular estar bloqueado pelo ar.

Fibras

Nos caules de monocotiledéneas e dicotiledéneas, existem feixes de fibras associadas ao xilema e floema,

no entanto sem funcéo no transporte de seiva bruta ou elaborada, mas sim com funcdo mecanica e

de resisténcia do caule, pelo que sua importancia estd mais centrada na indudstria florestal ou de fibras
comerciais como linho e canhamo. Sao de aspecto heterogéneo, normalmente alongadas, com forma de fuso,
podendo ser longas, curtas ou as vezes lignificadas e com presenca de pontuacoes, assemelhando-se a algo
parecido com as traqueides.

Transpiracao

E a perda de &gua das folhas da planta para o meio ambiente. Esta perda é principalmente a partir da camara
subestomatica e, em muito menor grau, a partir da epiderme foliar, normalmente coberta pela cuticula. Essa
perda de dgua acontece em consequéncia da abertura estomatica durante o dia, para a difusdo de CO, como
requerimento da fotossintese, especialmente nas plantas C3. Sucede que, nas condicdes em que o potencial
hidrico da atmosfera é muito negativo, a baixa umidade relativa produz uma difusdo do vapor de agua do
estdOmato para a atmosfera. Varios fatores podem afetar a transpiracao: intensidade do vento, disponibilidade
da agua no solo, nivel de acido abscisico nas folhas e niimero de estdmatos por cm2. Uma consequéncia
fisiolégica da transpiracao é que facilita o movimento da dgua e seus sais pelo xilema, formando um continuo
solo-planta-atmosfera. Ja a evapotranspiracao representa a transpiracdao mais a evaporacao do solo, conceito
este importante dentro da ecofisiologia.

Bomba de Scholander

A transpiracao produz um gradiente de potencial hidrico das raizes até as folhas. Isso significa que a dgua
estd sob tensdo no xilema (pressao negativa), onde a coesao das moléculas de dgua devido as pontes de
hidrogénio é fundamental. Tal tensdo pode ser medida pela bomba de Scholander. Em resumo, esta é uma
camara onde se aplica uma pressao de um gdas sobre uma folha, cujo peciolo estad fora da camara. A presséao
é aplicada até sair uma gota de seiva bruta pela extremidade cortada. Essa pressado é considerada equivalente
aquela do xilema antes da folha ser separada da planta. Assim, foi possivel se determinar pressdes de até

8 MPa no xilema. Por outro lado, atualmente aceita-se também que na raiz existe uma pressao positiva,
forcando a agua a entrar no xilema, favorecendo o movimento ascendente da coluna de 4gua a varios
metros acima do solo. Entretanto, essa ascensao de agua pelo xilema é um assunto complexo, e ambos os
mecanismos podem atuar de forma complementar.

Floema

E o tecido condutor da seiva elaborada, portanto especializado no transporte de fotoassimilados na direcio
basipeta, ou seja, das folhas até a raiz e 6rgaos de reserva a uma velocidade variavel, que pode alcancar 2,0
cm/min, conforme tracadores radioativos, sugerindo uma alta pressao de turgor. Seus elementos basicos sao
os tubos crivosos e as células companheiras. Adicionalmente, o floema poder ser uma via expedita para a
disseminacao de virus dentro da planta.
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Tubos crivosos

Sao células que formam verdadeiros corddes, sendo que, de célula a célula, existe uma placa crivosa, ou
seja, perfuracdes com aproximadamente 10 ym de didametro. Estas placas podem ser impregnadas de calose,
um B-1,3-glucano, que em geral tem a particularidade de ser sintetizada em resposta a injlria ou estresse

do tecido. Além disso, sua presenca na regiao levanta o problema de como esses genes se expressam,
considerando que as células crivosas nao tém nucleo. Conforme estudos realizados em estiletes de afideos,
a seiva do floema tem aproximadamente 20% de aguUcares, especialmente ndo redutores como a sacarose

e o manitol, e pequenas quantidades de aminoacidos como glutamato, glutamina ou proteinas, como a
P-proteina, uma caspase possivelmente com funcdes fitopatolégicas em relacdo aos afideos que podem
transmitir virus. Sais minerais também estdo presentes nestes elementos: fosfatos, cloretos, potassio, etc.

Células companheiras

Sao células adjacentes aos tubos crivosos e tém a mesma origem meristematica (cambio secundario) que as
células crivosas, mas com diferentes destinos de diferenciacdo. Comunica-se via plasmodesmos, e isso deve
ter sua importancia na passagem de fotoassimilados das células do meséfilo até as células crivosas. Sao
abundantes em mitocondrias, portanto ricas em ATP, apresentam citoplasma mais denso e sdo nucleadas.

Modelo de Ernst Munch

E uma tentativa de explicar o fluxo de massa do floema das folhas maduras (fonte) até as partes jovens da
planta (dreno). Em sua analogia, ele mostrou que dois reservatérios de membranas semipermedaveis contendo
uma solucdo de acucar diferenciada, mas ambos conectados por um tubo e imersos em recipiente (C), com
uma solucdo hipotdnica, estabeleciam um fluxo de massa do reservatério de maior concentracao (A), para o
de menor concentracao (B), impulsionado pela dgua da solucao hipotdnica do recipiente C, que entraria no
reservatério A. Neste modelo, o fluxo cessa quando os 2 recipientes igualam suas concentracdes. Mas na
planta isso nao acontece, pelo menos durante o dia, porque as concentragcdes nao se igualam, ja que o centro
produtor (A) continuard a aumentar seus solutos, pela fotossintese, e o centro consumidor (B) continuara a
consumi-los pela respiracao. Isso criard um gradiente de fluxo por meio do floema (o tubo no caso é analogia)
que gerard uma velocidade definida, mas que os radiois6topos tém mostrado nao ser algo constante entre 20
e 100 cm/h. Um dado interessante é que os inibidores metabdélicos podem afetar negativamente o movimento
no floema. A explicacado é que o gradiente de difusao é fisico, mas o floema é um sistema vivo e ndo uma
simples conexao por tubos.

Transporte polar

Algumas moléculas circulam apenas em uma direcdo, como é o caso da auxina, que é produzida pelas folhas
jovens e por apices caulinares e depois se desloca na direcao das raizes, onde esta polaridade é mais fraca.
Esse movimento polar da auxina na parte aérea das plantas é rigoroso e contrasta com a mobilidade de
certas moléculas (potéassio, fédsforo, nitrogénio, herbicida), que circulam livremente pelo xilema e floema.

O mecanismo do transporte polar da auxina ndo é muito bem conhecido, e ndo se trata de um movimento
gravitacional.

Crescimento e Desenvolvimento

Desde sua origem, zigoto diploide, a partir da fecundacao da oosfera por um dos gametas masculinos, no
saco embriondrio ou gametoéfito feminino, uma planta cresce e se desenvolve até que o final do ciclo encerra
o periodo de vida de um determinado individuo.

Esse processo de crescimento e desenvolvimento é comandado por uma série de eventos e vias metabdlicas
concatenadas que permitem ao individuo sobreviver, florir, produzir sementes e se perpetuar.

E evidente que o crescimento das plantas, aumento de volume e massa, serd pautado pelas condicdes
ambientais, como ja mencionado em tépicos anteriores: luz, temperatura, CO,, d4gua e nutrientes minerais.
Mas isso nao é suficiente, pois a morfogénese de 6rgaos e tecidos dependem de fatores internos, como
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Figura 7. Apés 10 dias, plantulas de eucalipto germinadas in vitro apresentaram um vigoroso crescimento, sob condicdes de luz e

temperatura controlada. Destacam-se sua proliferacédo radicular, seus hipocdtilos eretos e epicétilos recém-emergentes.

0s genéticos e fisiolégicos. Entre estes Ultimos, pode-se citar os sinais quimicos, também chamados de
hormonios ou fito-hormdnios, os quais sdo encontrados em concentracdes muito baixas (uM).

Aspectos importantes dos mecanismos internos das plantas sao regulados por esses horménios, como, por
exemplo, divisao, crescimento e diferenciacao celular, floracdo, senescéncia e abscisao foliar, os quais tém
efeitos estimulantes, inibitérios ou pleiotrépicos sobre esses processos.

Entre esses horménios, existem diferentes grupos, como auxinas, citocininas, giberelinas, etileno e acido
abscisico, os quais podem ser encontrados em forma livre ou conjugada. No presente tépico, suas funcoes
sdo descritas, fechando, assim, uma visdo sinéptica sobre a fisiologia da planta, porém incluindo os principais
avancos nesse campo.

Crescimento

Crescimento é um conceito relacionado com o aumento irreversivel de massa e ou de volume da planta,
portanto perfeitamente quantificdvel. Em relacdo a massa, é preferivel usar o peso da matéria seca, que é
mais preciso, ao peso da matéria fresca, embora o primeiro seja mais dificil de determinar porque requer mais
infraestrutura. O crescimento também pode ocorrer em termos de superficie, area foliar, altura da planta,
etc. O crescimento celular pode implicar aumento do nimero de células ou o alongamento delas. Nos apices
radiculares, as duas varidveis operam, mas nos tubos polinicos ou tubos germinativos de alguns fungos
apenas o alongamento opera. Em trabalhos de cultivo de tecidos in vitro, o crescimento de uma populacao
celular pode ser acompanhado pela contagem das células ao microscépio ou por pesagem de sua massa e,
assim, determinar se um fator x estd ou ndo afetando essa populacao celular. Normalmente, o instrumento de
contagem celular ao microscépio é a cdmara de Neubauer.

Desenvolvimento
Uma planta ndo pode reduzir-se apenas a um aumento de massa e volume, o que é obvio, ela é muito mais
do que isso; é o resultado de uma complexidade anatémica e fisiolégica, perfeitamente harmonica desde a
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germinacao até a floracao. Assim, o desenvolvimento expressa todo esse aspecto qualitativo do crescimento.
Por exemplo, uma planta de tomate ou Arabidopsis pode crescer e se desenvolver, mas apresentar uma
interacao fendétipo-ambiente deficiente, porque os estdmatos ndo regulam bem e, com isso, apresentar uma
tendéncia de abertura, portanto ao murchamento, sob condi¢cées de estresse hidrico. O problema pode estar
relacionado a uma deficiéncia na sintese de acido abscisico. Assim, pode-se verificar que a planta nao tera
um bom desenvolvimento. No fundo, o desenvolvimento esta relacionado com o funcionamento normal das
vias metabdlicas, que dependem da expressao do poo/ genémico da planta.

Curva de crescimento

Quando se coloca no grafico o crescimento numérico de um érgao da planta, como da folha, por exemplo,
em funcao da area ou peso versus tempo, obtém-se uma curva similar a um S, chamada também de curva
sigmoide. Nela é possivel distinguir 4 fases: lenta, exponencial, estacionaria e, finalmente, descendente,
sendo esta Ultima a fase de senescéncia, quando ha o predominio da respiracao sobre a fotossintese.

Esta curva sigmoide é tipica em matéria de crescimento e vale para células, 6rgaos ou a planta inteira.
Matematicamente, o crescimento € uma derivada dos incrementos de peso, area, altura ou volume, em
funcado do tempo (dx/dt). A equacao que descreve a curva de crescimento vegetal é similar a equacao que
descreve os juros bancérios compostos (A, = A e"), sendo que a taxa de juro bancério pode ser comparada a
taxa de crescimento r da planta, mediante a seguinte transformacéo logaritmica, sendo M,, no lugar de A, e
M1, no lugar de A1:

InM, = InM, + rAt, portanto, r = InM, - InM, /At

Ou seja, r representa os incrementos em biomassa em funcdo do tempo. Tal pardmetro nos mostra a
eficiéncia de crescimento da planta em éarea foliar ou peso (M) para operar sob essas condicoes ambientais.
Essa taxa recebe o nome de taxa de crescimento relativo (r) e é possivel calculd-lo também como a pendente
Ay/Ax da curva, quando se coloca no gréafico o logaritmo dos valores numéricos da fase exponencial contra o
tempo (In da area versus tempo).

Crescimento de cultura de células em meio liquido

Bactérias ou células podem ser cultivadas em meio liquido, como ja mencionado, descrevendo uma sigmoide
em funcao do tempo. Interessante notar que sua multiplicacdo exponencial segue uma progressao geométrica
com base no nimero 2. A férmula que descreve o nUmero de geracoes depois de um periodo t na fase
exponencial € N, = N 2" Portanto, conhecendo o nimero de células iniciais (N,) e finais (N,), é possivel num
intervalo de tempo t, 12 h, por exemplo, conhecer o nimero de geragdes n:

n = (logN, - logN.)/log2 e o tempo de duplicacdo da populagéo g = t/n.

Assim, conhecendo t e n pode-se calcular g para diferentes bactérias e populacdes celulares de diferentes
espécies, o que é de grande importancia no estudo de efeitos de drogas, hormdnios, etc.

Taxa assimilatoria liquida — TAL

O crescimento e o potencial fotossintético de uma planta podem ser medidos por meio da taxa assimilatéria
liquida (TAL), que leva em consideracdo o peso da planta e a area foliar como uma medida da eficiéncia
fotossintética das folhas, em consequéncia de um experimento relacionado com algum fertilizante, agrotéxico
ou espacamento. A equacao € a seguinte:

TAL = {P,-P,/A,- A} x {InA,- InA /(t,- t,)}

Sendo P, o peso inicial da planta e P, o peso final; A
momento t,; In é o logaritmo natural desses valores.

] é a area foliar no momento t; A2 é a area foliar no



46

Fisiologia Vegetal: Definicoes e Conceitos

Polinizacao

As flores s@o os 6rgaos sexuais das plantas, e a polinizacao é a primeira etapa do cruzamento; esse é

seu significado fisiolégico. Da polinizacao resultam os frutos e as sementes. Existem muitos fatores que
afetam o cruzamento; um dos mais importantes é a populacdo de abelhas, que na procura pelo néctar
favorecem a polinizagao. Fatores genéticos de incompatibilidade (se/f-incompatibility), que favorecem a
alogamia, também estao presentes. A polinizacao consiste na chegada de grdaos de pélen ao estigma da
flor. No estigma, o grdo de pdélen germinara e seu tubo polinico se estendera pelo estilo até o ovario para
realizar a fecundacado. Em algumas plantas, como milho e acucenas, o comprimento do tubo polinico é
espetacular, ou seja, sua capacidade para produzir parede celular e celulose é assombrosa. O tubo polinico
leva, na sua extremidade apical, o nucleo sexual que fecundard o 6vulo. Nas angiospermas, o tubo penetra
pela micrépila do évulo, sendo que o nucleo sexual, ja dividido dando origem a dois gametas masculinos,
penetra no saco embriondrio (megagametéfito maduro) para realizar uma dupla fecundacdo. Um ndcleo se
fundira com a oosfera, originando mais tarde o embriao diploide, e o outro se fundird com um dos nucleos
polares do saco embrionério, formando um nucleo triploide, o qual também se dividird por mitose originando
mais tarde o endosperma, tecido de reserva nos cereais, especialmente rico em amido. Nas gimnospermas,
nao é frequente a dupla fecundacao, exceto nos géneros Ephedra e Gnettum. Contudo, nestes géneros, a
dupla fecundacao nao produz endosperma, mas embrides adicionais. Finalmente, convém ressaltar que a
polinizacao esta associada a uma diminuicao da longevidade floral e senescéncia das pétalas por producao de
etileno; mas, por outro lado, resulta em um estimulo ao crescimento do ovério.

Plantas autdgamas e al6gamas

Autdégamas sao as plantas autopolinizadas, que ndao dependem de polinizadores por serem monoicas, ou seja,
apresentam os dois sexos numa mesma planta. Um caso extremo de autogamia sdo as plantas cleistégamas,
nas quais a polinizacdo e a fecundacao ocorrem antes da abertura da flor (antese). Essas plantas podem ser
consideradas verdadeiros clones. Contudo, em longo prazo, a autopolinizagao reduz a variabilidade genética
porque tende a homozigose, mantendo blocos de alelos recessivos e/ou prejudiciais com mais tendéncia

ao pareamento. Por outro lado, as plantas al6gamas sao aquelas de polinizacao cruzada, isto é, o pdlen
provém de outra planta. Sao plantas normalmente dioicas, ou seja, com sexos separados, e a sua polinizacao
depende de polinizadores. A cor das corolas pode ter sido um mecanismo coevolutivo entre plantas e

insetos para atrair os polinizadores: abelhas, mariposas, besouros, morcegos, etc. Esse tipo de polinizacao
favorece a variabilidade genética, pois proporciona a oportunidade de alelos diferentes combinarem-se na
meiose, promovendo, por exemplo, o vigor hibrido. Ademais, é mais dificil que alelos recessivos e prejudiciais
cheguem a homozigose e se expressem. Por outro lado, a autoincompatibilidade de algumas plantas € um
mecanismo genético que beneficia a alogamia, pois nao toleram seu préprio pélen. Existem evidéncias de que
tal incompatibilidade estéd relacionada com a presenca de ribonucleases no estigma e no estilo.

Protandria/Protoginia

E 0 caso em que os estames liberam o pélen antes que o estigma esteja fisiologicamente receptivo para a
formacao do fruto, fortalecendo a polinizacdo cruzada (alogamia). E um mecanismo com potencial evolutivo,
e as flores hermafroditas, neste caso, operam na pratica como flores unissexuais. A protoginia é exatamente
o contrario, isto é, o érgao feminino da flor fica madura antes da parte masculina.

Fruto

Comumente, nas angiospermas, a fecundacdo estimula a formacao do embrido a partir dos 6vulos; ja os
frutos originam-se a partir do desenvolvimento do ovario da flor. Assim, a polinizacao é o estimulo fisiolégico
que desencadeia estes dois processos. Mas, ndo apenas isso, também ocorre a senescéncia das pétalas, cuja
longevidade comeca a declinar. Em flores polinizadas, a producao de etileno é varias vezes superior a das nao
polinizadas (ex.: Vaccinium angustifolium e Fragaria chiloensis). O grao de pélen, o embrido e o endosperma
imaturos sao efetivos produtores de auxina. Sabe-se que, em muitas espécies, este hormonio estimula o
aumento de peso do ovario e o desenvolvimento do fruto, notadamente em solanaceas e cucurbitaceas,

além do morango. Quando os aquénios (fruto verdadeiro) sado retirados do fruto (pseudofruto) de morango
(receptaculo floral), este nao se desenvolve, a menos que receba um tratamento de auxina.
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Frutos partenocarpicos

Quando os frutos sdo desprovidos de sementes, recebem a denominacao de partenocéarpicos. Neste caso,
trata-se de um estimulo auténomo e inusitado que estimula o desenvolvimento do ovario. Parece que nestes
casos o balanco hormonal é suficiente para desencadear o processo de frutificacdo, sem o aporte natural

da fecundacao, o que tem enorme importancia comercial e agricola. Por outro lado, foi demonstrado que as
giberelinas também participam da formacao, do crescimento ou mesmo formato do fruto, particularmente nas
variedades de uva Thompson, Perlette e Delaware. Interessante notar que tais variedades ndo apresentam
sementes. Pelo cruzamento genético, melancias sem sementes também podem ser obtidas, mas neste caso
é uma questdo de ploidia e ndo de um problema de partenocarpia. Melancias triploides ndo apresentam
sementes. Em plantagcdes de manga (Mangifera indica vr Haden), foram observadas altas percentagens de
frutos partenocarpicos espontaneos, todavia com ma formacao de frutos (frutos pouco desenvolvidos).

Climatério

Os frutos formados crescem paulatinamente conforme o ciclo de crescimento e amadurecimento de cada
variedade. Este ciclo pode ser determinado pela medicdo periédica do volume ou do peso. E interessante
notar que alguns frutos (drupas) apresentam uma curva sigmoide dupla, quando a variavel mensurada é o
volume e nao o peso. De qualquer maneira, alguns frutos no final de sua fase de amadurecimento, quando
estao prontos para o consumo, apresentam uma elevacao acentuada de seus valores respiratorios, fendmeno
este denominado de climatério. Abacate, banana, maca, pera, entre outros, sao frutos climatéricos, ao
contrario de morango, citricos e uva, que nao sao climatéricos. Interessante notar que os frutos nao
climatéricos ndo amadurecem fora da planta-mae, pelo que, se colhidos verdes, continuarao neste estado. O
climatério é uma varidvel importante em relacdo ao momento de colheita do fruto. Por exemplo, em macas,
0 momento mais adequado para a colheita € um pouco antes do climatério. Em banana, um aumento da
sintese de etileno precede o climatério. Assim, o etileno esta fortemente correlacionado com este aumento
respiratério (climatério) e com a senescéncia do fruto (sobrematuracao). Um critério pratico para a colheita
de macas é o nivel de amido da polpa do fruto, por meio do tratamento com lugol. Uma coloracéo fraca
(pouco amido) poderia indicar o momento mais adequado. E claro que a variedade e o tipo de fruta devem ser
levados em consideracao.

Semente

E uma estrutura tipica das angiospermas e gmnospermas relacionadas com a propagacéo e dispersdo das
espécies. Para o homem, desde tempos histéricos, tem sido também fonte de alimentacdo. As sementes
apresentam variadas caracteristicas, como tamanho, forma e cor, e sdo notdveis por sua capacidade para
esperar as condicoes adequadas para se desenvolverem, isto é, germinarem. As sementes de uma mesma
planta quase sempre apresentam variabilidade genética, que vao resultar na segregacao de caracteres dos
parentais. Por outro lado, as sementes constituem uma das principais vantagens das plantas espermatéfitas,
para colonizar a Terra, ja que, na maioria das vezes, constituem estruturas de resisténcia. Em sintese,

uma semente consiste de um embrido que é um eixo bipolar com um meristema apical relacionado com

o aparecimento de broto e um meristema radicular relacionado com a origem da raiz, sendo que ambas

as estruturas estao unidas pelo hipocétilo. Estruturas anexas ao embridao sdo os cotilédones, um ou dois,
segundo o caso, e 0 endosperma, presente ou nao, dependendo da espécie. De qualquer maneira, tanto
cotilédones como endospermas sao tecidos relacionados com a nutricdao do embrido durante a germinacao.
Protegendo o embrido, por fora, encontram-se a testa ou o tegumento que preservard o embrido enquanto
este permanecer inativo no solo. A testa varia em cor, dureza e composicao quimica conforme as espécies, e
sua consisténcia é decisiva para a embebicado, ou seja, para a hidratacdo da semente e posterior germinacao
e desenvolvimento. Todavia, nas monocotiledéneas, como trigo e cevada, existe a camada de aleurona, que
é rica em proteinas e produtora de alfa amilase, enzima fundamental para a digestdo do amido presente no
endosperma.

Apomixia

Esse fendmeno é frequente em gramineas, asterdceas e rosaceas. Pode ser obrigatéria ou facultativa. A
apomixia pode ser do tipo esporofitica ou gametofitica. Na apomixia esporofitica, o embrido é formado
diretamente de uma célula somatica do ovério. Este processo é denominado também de embrionia adventicia
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ou nucelar. A embrionia adventicia ndo exclui a formacdao de um embrido de origem sexual, como é o caso
das espécies de Citrus. Por sua vez, a apomixia gametofitica envolve a formacao e manutencado de um

saco embrionario diploide, que ndo passou por meiose, logo, o embrido gerado pela oosfera é diploide. Ha
dois tipos de apomixia gametofitica: a diplosporia e a aposporia. Em ambas, a meiose — responsavel pela
reducdo do nimero de cromossomos — foi substituida pela mitose, com a formagcao de um saco embrionario
e oosfera, com o mesmo nimero de cromossomos da planta-mae. Assim, neste caso, o embriao se forma a
partir da oosfera, que apresenta carga genética idéntica a da planta-mae. Em todos os casos de apomixia,

o embrido é diploide e constitui um clone verdadeiro da planta-mae. Sob este ponto de vista, a apomixia
esporofitica forma embrides adventicios a partir da parede do ovario e a gametofitica, a partir da oosfera do
saco embrionario, porém esta é diploide. Além de seu interesse cientifico, cria enormes expectativas praticas
para a agricultura, especialmente no tocante a formacao de pastagens. Entretanto, resultados praticos
sobre pesquisas em apomixia nao vém se desenvolvendo com a rapidez desejada, possivelmente porque

0S mecanismos genéticos e epigenéticos envolvidos no controle da expressao fenotipica conhecida como
apomixia ainda demandem muitos estudos, sobretudo, de natureza multidisciplinar.

Germinacao

E o processo mediante o qual o embrido passa de um estado inativo para outro estado mais ativo e dinamico.
O processo todo comecgca com a entrada de dgua na semente, a embebicao, que hidrata os tecidos e promove
a atividade metabdlica das células, ativando enzimas como a alfa amilase, fitase e lipase, ou em geral
estimulando a respiracao, o que tem reflexo no quociente respiratério, CR, que pode estar relacionado aos
carboidratos (CR = 1), proteinas (CR = 0,7) ou lipidios (CR = 0,7-0,8), conforme o tipo de reserva no
endosperma ou cotilédones. O aparelho de Warburg é utilizado para medir a respiracao das sementes, em que
mudancas de volume de um gas sao medidas como mudancas de pressao em um liquido. Em termos praticos,
considera-se germinada a semente cuja radicula tenha atingido entre 0,5 a 1,0 cm de comprimento. As
sementes nao germinam todas ao mesmo tempo, mas descrevem uma curva sigmoide, ou seja, nao se trata
de uma curva de distribuicdo normal, por isso, para a andlise estatistica, hd que se transformar os dados, por
exemplo, por meio da raiz quadrada de X, sendo X os dados observados.

Germinacao epigea e hipégea

A plantula emergida da germinacao pode ser epigea ou hipédgea. No primeiro caso, os cotilédones aparecem
sobre o solo, como em feijao (Phaseolus vulgaris) e eucalipto (Eucaliptus grandis); no segundo, os cotilédones
permanecem sob o solo, como em ervilha (Pisum sativum). Todavia, plantas germinadas e mantidas

no escuro desenvolvem um longo hipocétilo (plantas epigeas) ou longos epicdétilos (plantas hipdgeas),
sendo que, no primeiro caso, os cotilédones permanecem dobrados e ndo expandidos sobre o solo. As
plantulas crescidas nestas condicdes sao de cor amarelada, evidenciando a presenca de carotenoides, e
sdo denominadas de estioladas (do francés etioler = empalidecer). O fen6meno esta relacionado com a
fotomorfogénese, ou seja, com o controle do desenvolvimento pela luz, na qual se verifica a importancia
desta na sintese de clorofila e na inibicao do estiolamento. A fotomorfogénese, fenédmeno sob o controle do
sistema de fitocromo, envolve a acado de luz azul e vermelha.

Ponto de maturacéo fisiolégica das sementes — PMF

E o momento depois da antese em que as sementes se encontram com seu maximo peso, vigor e poder
germinativo. Neste ponto, cessa a translocacao de fotoassimilados, e as sementes comecam a se desprender
da planta-mae. Frequentemente hd uma correlacao positiva entre o carater fenotipico do fruto e o ponto de
maturacao fisiolégica da semente, que permite proceder a colheita e assegurar uma boa germinagcao. Em
contraste com as sementes de uso intensivo na agricultura, o ponto de maturacao de sementes de espécies
selvagens nao é uniforme, limitacdo esta que pode ser um inconveniente para programas de melhoramento
genético e armazenamento em longo prazo.

Sementes recalcitrantes e ortodoxas

As primeiras sdo sementes que nao podem ser armazenadas por longos periodos de tempo, mesmo em
condicoes adequadas de armazenamento, pois depois de seis meses ou um ano dificilmente conservam seu
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poder germinativo. Ndo toleram perda de 4gua além de um certo ponto, por exemplo, 70%. Estas sementes
sao chamadas também de heterodoxas e sao frequentes em arvores tropicais, como Hevea brasiliensis,
Coffea arabica, Mangifera indica, entre outras. Ortodoxas sdo as sementes que podem ser armazenadas
por longos periodos de tempo, como trigo, milho, feijao e lentilhas, e toleram baixos niveis de hidratacao
(10% ou menos), ou seja, uma desidratacdo de 90%, sem afetar a germinacdo. Essas sementes, quando
armazenadas com alta umidade, 20% ou mais, perdem rapidamente sua viabilidade.

Umidade das sementes

Conhecer o valor da umidade de um lote de sementes é importante porque, no final do armazenamento,

altos valores de umidade promovem o seu envelhecimento e a proliferacao de fungos, com producéao de
micotoxinas em seus tecidos. Por outro lado, também é importante conhecer o grau de umidade porque na
compra de um kg ou uma tonelada de material pode-se comprar uma certa quantidade de dgua. A quantidade
de umidade de uma amostra é determinada pela pesagem e logo apds a secagem em uma estufa ventilada

a 80-100°C, até atingir peso constante, apds resfriamento em um dessecador por 30 minutos. A férmula
seguinte daréd o conteddo de dgua da amostra: Perda de peso da amostra (g)/peso original da amostra (g) x
100. E obvio que um lote de sementes com umidade de 5% conserva-se por mais tempo do que um de 10%.
Mesmo assim, o armazenamento das sementes de oleaginosas é problematico porque os lipidios podem se
decompor em &acidos graxos livres. Para determinacao répida do teor de umidade de sementes, sobretudo em
armazéns e portos, existem equipamentos apropriados, os medidores de umidade de graos, que fazem uma
estimativa bastante precisa do teor de umidade em questdo de segundos.

Teste de tetrazodlio — TZ

Historicamente, este teste estd relacionado com o grego Georg Lakon e com o americano Robert P. Moore,
que o popularizaram no século XX, para avaliar a viabilidade das sementes de uma maneira simples e
rapida, pois a qualidade fisiolégica delas é um aspecto decisivo em varios setores de atividade, tais como
comeércio, agricultura, silvicultura e pesquisa. De uma maneira sucinta, o teste consiste em colocar as
sementes em uma placa de Petri com uma solucao de tetrazélio (2,3,5-trifenilcloreto de tetrazdlio) a 0,1%
no escuro por 6-12 h a 25°C, temperatura de laboratério. As sementes viaveis (vivas) se coram de tons de
vermelho, especialmente o eixo embriondrio. As sementes mortas ou de pouco vigor ndo se coram ou se
coram suavemente. Como se trata de uma reacdo de oxidorreducdo, o TZ se reduz passando de incolor para
vermelho, ao interceptar elétrons das desidrogenases do processo respiratério. As sementes coradas nao sao
recuperaveis e morrem pela formacao de trifenilformazana. O teste requer certa pratica profissional para a
interpretacao dos resultados. As sementes, antes de serem imersas na solucao de tetrazélio, devem passar
por um periodo de embebicao preliminar.

Dorméncia das sementes

A dorméncia é um fendmeno presente nas sementes e gemas das plantas, condicionada por fatores internos
e externos. Uma semente, quando estd em dorméncia, ndo germina. Pode ser por causa da dureza dos
tegumentos, que nao permitem a entrada de dgua para a embebicdo, ou pela presenca de algum inibidor.

No primeiro caso, a simples remocao mecéanica por métodos fisicos (corte, raspagem) ou quimicos (acido
sulfarico) podem favorecer a germinacdo, j4 que a semente se encontra vidvel. E caso de muitas leguminosas
tropicais, como Schizolobium parahyva (guapuruvu), Cratylia floribunda (copada) e Pueraria phaseoloides
(kudzu tropical). Em se tratando de fatores internos, a dorméncia é mais complexa e pode apresentar
diferentes causas. Uma delas é a presenca de &cido abscisico (AAb), que impede a germinacao precoce de
muitas sementes dentro do fruto. Em milho, existem muitos mutantes (vp) nos quais a germinacao dos graos
no sabugo nao é inibida (viviparia), devido a uma deficiéncia na via de sintese de AAb. Por outro lado, em
muitas sementes do grupo das orquideas, o embrido estd malformado, pelo que é necessario um periodo
pés-amadurecimento que permite completar o seu desenvolvimento. Nas sementes fotoblasticas positivas, a
dorméncia pode ser representada pelo requerimento de luz vermelha, 650 nm, a qual promove a germinagao
em algumas sementes, como Lactuca sativa cv Grand Rapids, mas ndo em outras, como a ranuculacea
Nitella damescena, fotoblastica negativa. Este antagonismo é atribuido ao fitocromo na irradiacao de 660
(vermelho préximo) e 730 nm (vermelho distante).
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Estratificacdo

Especialmente as sementes de clima frio ou temperado que passam por um rigoroso inverno apresentam este
requerimento de frio e umidade para poder germinar na primavera. Do contréario, germinariam em condicdes
adversas, com consequente risco para seu desenvolvimento. Muitas ervas daninhas passam por esse
tratamento natural. No laboratério, estratificar sementes significa coloca-las em bandejas com areia Umida a
8°C por algumas semanas e depois fazé-las germinar sob condicdes normais. Algumas variedades de Lilium
estratificadas podem germinar, emitir raiz a 20°C depois de 3 a 5 meses, mas o epicétilo ndo se desenvolve
se as sementes ndo permanecerem por uns 30 dias mais sob 10°C. Em geral, a estratificacdo favorece um
balanco positivo entre promotores do crescimento (citocininas, auxinas e acidos giberélicos) e inibidores
(AAb) da germinacao, aumentando os primeiros e reduzindo os segundos.

Dorméncia induzida

E uma segunda dorméncia em sementes que ja haviam superado sua dorméncia e que estavam em condicdes
de germinar em presenca de umidade e temperatura adequadas, mas entram em processo de dorméncia
secundaria provocado por uma condicao abidtica nao adequada no ambiente, como alta temperatura ou baixo
suprimento de oxigénio. Talvez isso esteja relacionado com a germinacao ciclica das sementes em condicdes
naturais no campo e forme parte de uma estratégia da natureza para fazé-las germinar quando estas plantas
tenham uma condicdo mais propicia para se estabelecerem. Apesar de esta terminologia estar vigente na
literatura, o seu conceito nao esta claro porque pode ser que nao se trate exatamente de uma dorméncia
secundaria, e sim de uma perda da viabilidade das sementes.

Dorméncia de caules de reserva

Nos paises de clima temperado, o inverno comeca com dias mais curtos e temperaturas mais baixas.
Bulbos, tubérculos e rizomas sdo 6rgaos conhecidos de propagacao assexuada. Tém uma ampla capacidade
de adaptacao para sobreviver a condicdes abidticas hostis e sdo caracterizados por possuir um alto

grau de reservas para reiniciar seu crescimento depois de um periodo de laténcia ou dorméncia, por isso
mesmo sao facilmente armazendveis. Bulbos de gladiolo ou cebola, bem como rizomas de lirios, retomam
seu crescimento depois de um periodo de baixas temperaturas. E claro que a sensibilidade ao frio para
remover sua dorméncia depende das variedades comerciais. A 5°C, alguns precisam de 24 h, outros, de
48 h e outros, de muito mais tempo para interromper essa dorméncia e iniciar sua brotacado e posterior
florescimento. O tamanho desses 6rgaos e sua viabilidade também podem influenciar estas respostas. Em
geral, aceita-se que a quebra de dorméncia nesses casos esteja relacionada com a diminuicao de algum tipo
de inibidor, notadamente do AAb.

Fotoperiodismo

A floracao das plantas pode ser estimulada pela duracao do dia. Este fendbmeno recebe o nome de
fotoperiodismo. Assim, existem plantas de dia curto (PDC), dia longo (PDL) e neutras ou indeterminadas.
PDC sao aquelas que florescem quando a duracao do dia ndo excede 12 h - 14 h. Exemplos destas plantas
sdo Euphorbia pulcherrima, Xanthium strumarium, Glycine Max e Kalanchoe blossfeldiana. PDL sdo aquelas
que florescem quando a duracdo do dia excede 14 h. Exemplos sdo Zea mays, Solanum tuberosum, Petunia,
Trifolium e Lolium temelentum. Plantas de dia neutro florescem independentemente do comprimento do dia.
Exemplos deste grupo sao /lex aquifolium, Impatiens walleriana e Lycopersicon esculentum. Em floricultura,
o fotoperiodo é manipulado para induzir florescimento. Se uma folha de uma planta induzida é enxertada em
uma planta ndo induzida, esta florescera. A razao fisiolégica disso, todavia, nao esta suficientemente clara,
apesar de que um hormdnio chamado florigeno tenha sido postulado. Contudo, provas concretas da acao
deste hormonio ndo foram obtidas. Atualmente se sabe que o periodo da noite é mais critico do que o do dia.
Assim, se durante o periodo de escuro uma PDC (noites longas) tem seu periodo noturno interrompido por
luz vermelha ou branca, nao florescera. Por outro lado, PDL (noites curtas), submetidas a noites longas, nao
florescera, mas, se iluminada brevemente durante o periodo noturno, florescera. Essas evidéncias indicam

a participacdo do fitocromo no florescimento. Interessante notar que plantas de abacaxi (Ananas comosus),
quando pulverizadas com auxina artificial, florescem e o fazem uniformemente, o que tem uma grande
vantagem para o produtor rural. A aplicacao de auxina esta correlacionada com a sintese de etileno, o qual,
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em ultimo termo, seria o responsavel pelo florescimento nessa bromelidcea. Mas, sob todas as luzes, este é
um caso especial.

Fitocromo

E um fotorreceptor constituido por uma proteina ligada a uma molécula chamada croméforo (fitocromobilina),
estando esta molécula, holoproteina, associadas a respostas de morfogénese, como germinacao de sementes
e floracdo. Enquanto a proteina apoproteina é sintetizada no nucleo, a fitocromobilina é sintetizada nos
plastidios. A maioria das respostas de morfogénese é estimulada pela luz vermelha A 650-680 nm, como
mencionado em outros itens, a qual permite a conversdao do cromdéforo da forma isomérica Cis para a forma
Trans, que é a forma ativa do fotorreceptor. J& a iluminacdo com vermelho distante, A 700-800 nm, anula a
resposta do fitocromo, pois este reverte para a forma original, A 650-680 nm, isdmero Cis, forma inativa do
fotorreceptor. No entanto, em poucos casos conhecidos, o vermelho distante pode estimular a germinacao
(fotoblastismo negativo), como é o caso de algumas espécies do género Phacelia. Por outro lado, mutantes
de Arabidopsis em relacao ao fitocromo, quando iluminados com luz branca, seu hipocétilo se alonga demais,
comportamento este diferente dos hipocdtilos normais, que, em presenca de luz branca, tem seu crescimento
inibido. Este é outro exemplo de resposta morfogenética provocada pela luz vermelha e a importancia do
fitocromo no desenvolvimento normal das plantas, em que a forma Trans parece ser o interruptor que acende
e apaga as vias de transducéao de sinais. No interior de um bosque, onde a vegetacao é densa, as folhas da
copa das arvores sao mais permeaveis ao vermelho distante, portanto este, chegando ao solo, impde uma
dorméncia que impede a germinacao de sementes fotoblasticas positivas, até que as sementes e as plantulas
encontrem melhores condicGes para germinarem e se estabelecerem.

Vernalizacao

Como ja mencionado, um periodo de frio imido pode eliminar a dorméncia em muitas sementes de clima
frio, o que é chamado de estratificacdo. No entanto, em outros casos, sementes nao dormentes, mas que
foram embebidas por um certo periodo de frio (por exemplo, 7 dias a 8°C) dardo origem a plantas que

irao florescer precocemente. Tal tratamento tem sido denominado de vernalizagado. Foi muito popular no
comeco do século XX na ex-Unido Soviética, partindo da hip6tese de que as baixas temperaturas poderiam
alterar a carga genética e o metabolismo das plantas. Foi assim no caso de linhagens anuais de inverno
(Triticum vulgare, Secale cereale), quando a incleméncia do clima impunha fazer alguma coisa. Mais tarde, a
vernalizacao foi utilizada com outros materiais. No caso da alface, por exemplo, isso depende de o produtor
desejar sementes ou hortalicas para o mercado. Entretanto, € bom distinguir plantas anuais de bianuais
quanto ao seu requerimento de frio para florescer. Plantas bianuais tendem a florescer e produzir sementes
no ano seguinte. O repolho (Brassica oleracea) é um exemplo cldssico disso, pois, no primeiro ano permanece
no estado de roseta e no segundo ano, depois de um periodo de frio, no inverno, floresce e produz sementes
espontaneamente. Em geral, temperatura e horas de frio sdo duas varidveis correlacionadas. Assim, uma
temperatura mais baixa estimulard um menor tempo de inducao floral. No entanto, a correlacdo nao é tao
simples, porque as vezes estd comprometida com o fotoperiodo. Em beterraba (Beta vulgaris), uma planta
bianual, fotoperiodos acima de 14 h favorecem a floracdo precoce.

Horménios vegetais

Em geral, os horménios vegetais sdo mensageiros quimicos que influenciam processos fisiolégicos na planta,
tais como divisao e crescimento celular, enraizamento, amadurecimento do fruto, abertura e fechamento
estomatico, dorméncia e inducédo de formacao de traqueides. Sdo produzidos em pequenas quantidades
(umoles), podendo ser transportados via floema (direcao basipeta) ou xilema (direcao acrépeta) ou atuar mais
localmente. Historicamente, o bioensaio foi a ferramenta para quantificacao e identificacdo de hormonios.
Como no genoma, sua acao foi vista correlacionada com o transcriptoma e proteoma, concluiu-se que os
hormonios sédo ativadores de genes, portanto se comportam como moléculas sinais do transcriptoma; assim
sendo, os “genes ndao mandam sozinhos”.

Bioensaios

Sao testes bioldgicos de extratos de plantas sobre um tecido-alvo especifico para reconhecer determinados
fitorreguladores. Durante décadas no século XX, foram praticamente as Unicas ferramentas que tinham os
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fisiologistas vegetais para obter informacao qualitativa e quantitativa acerca dos horménios. Para que o
bioensaio seja rigoroso, o tecido-alvo deve responder especificamente a um determinado tipo de horménio.
A sensibilidade do tecido-alvo deve ser tal que possa responder a baixissimas concentragcdes do horménio no
extrato. A magnitude da resposta deve estar correlacionada com a concentracao do horménio. Um bioensaio
classico foi o efeito da auxina de apices de coledptilos de aveia colocado em pequenos cubos de agar, sobre
0 angulo de curvatura do coledptilo no escuro (experimento de Went, 1926) ou alongamento de coledptilos
em uma placa de Petri na presenca de uma solucao de auxina. Atualmente os bioensaios foram substituidos
por técnicas mais modernas de identificacdo e avaliacao, tais como cromatografia gasosa (HPLC),
espectrometria de massa (MS) e radioimunoensaios (RIA) com uso de anticorpos marcados.

Genoma

E uma palavra que resultou da contracido de gene e cromossoma. Denomina-se assim o conjunto de DNA
existente nas células. No caso da planta, abarca o nucleo, as mitocéndrias e os cloroplastos, sendo que
muitas proteinas sao sintetizadas no nucleo e fora do nucleo, como é o caso da rubisco, em que uma parte é
sintetizada no cloroplasto e outra no nucleo. Os genes sao segmentos de DNA que sao transcritos na forma
de moléculas de RNA mensageiro (RNAm), as quais possuem informacdes para a formacao de proteinas, mas
outros genes estado relacionados com a sintese de RNA riboss6mico (RNAr) e de transferéncia (RNAt). No
entanto, a maior parte do DNA é formada por segmentos que ndo codificam nenhuma informacao (introns),
ao contrario daquelas que codificam, que sdo os éxons. Pouco se conhece sobre o papel dos introns, mas

se sabe que é formado por sequencias repetitivas que podem variar em tamanho e niUmero de uma planta
para outra. Estas variacdes em nimero e tamanho sao denominadas de polimorfismo. Do ponto de vista
pratico, o polimorfismo tem sido explorado para a identificacao de plantas e cultivares, o que tem importancia
genética e juridica. Transcriptoma é um conceito que nos remete a sintese e conjuntos de RNAm. Por outro
lado, proteoma é um conceito relacionado com a sintese de proteinas e seus diferentes tipos na célula e nos
passam uma informacao da classe de genes que estao sendo ativados por algum fator ou estimulo, como,
por exemplo, hormonios.

Auxina - AlA

O acido 3-indolacético, AIA, é um hormonio historicamente associado ao alongamento celular do coleéptilo
e, por isso, é considerado uma auxina. Inclusive, este € um bioensaio para determinar sua presenca em
determinado tecido. Outra funcéo, apesar de antagobnica, é estimular a divisao celular, especialmente de
explantes, que sdao segmentos de folha e hipocétilos para a formacao de calos, uma etapa intermediaria
para a regeneracao de plantas sob condigdes in vitro. Também promove a inducao de traqueides in vitro e,
em geral, estimula a diferenciacao vascular. Outras funcdes sao estimular a formacao de raizes adventicias,
dominancia apical, formacao da semente, de fruto normal e de frutos partenocéarpicos, bem como retardar

a formacao da zona de abscisdo do peciolo da folha. Outras auxinas naturais sao acido 4-cloroindolacético
e o acido indol-3-butirico (AIB). Entre as auxinas sintéticas estao o acido naftalenoacético (ANA), acido
2,4-diclofenoxiacético (2,4-D), o acido 2-metoxi-3,6-diclorobenzoico (dicamba) e o 4cido 4-amino-3,5,6-
tricloropicolinico (picloram). A via biossintética do AlA esté associada ao triptofano, sendo propostas quatro
vias para sua sintese, porém a mais comum é a desaminacao do triptofano, formando o acido indol-3-
piravico (IPA), seguido por uma descarboxilacdo deste, com formacao de um indol-3-aldeido, que, por sua
vez, é oxidado a AlA por uma desidrogenase. Em oposi¢cao a auxina livre na planta, as conjugadas com
carboidratos (glucose ou mioinositol) apresentam uma atividade fisiolégica muito baixa. Por outro lado, a luz,
as peroxidases e altas temperaturas do autoclave podem degradar a auxina.

Citocininas — aspecto histérico

Na primeira metade do século XX, os fisiologistas vegetais estavam preocupados em regenerar plantas in
vitro a partir de fragmentos de tecidos de plantas, mas tais tecidos ndo prosperavam, ou seja, nao cresciam
e nem se diferenciavam e muitas vezes terminavam contaminando-se ou morrendo. O primeiro sinal positivo
de tais intentos chegou quando a esses meios nutritivos foi adicionada, na década de 1940, dgua de coco.
Entao surgiu a hipétese de que deveria haver um fator que promovia a divisao celular no endosperma liquido
do coco. Depois, observaram que compostos autoclavados, ricos em adenina, como acidos nucleicos,
estimulavam a divisao celular de fragmentos de medula de tabaco in vitro. Nestes compostos foi descoberta
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a cinetina, que, em presenca de AlA promovia a formacao de calos em tais tecidos, coisa que o AlA, por si
sé, ndo estimulava. Assim, fortaleceu-se a hipétese de que existia um poderoso fator comprometido com

a inducao da divisao celular nas plantas. A questao era como encontrar esse fator. Mais tarde, no final da
década de 1950, foi descoberto que extratos imaturos de graos de milho produziam um efeito parecido a
cinetina. As pesquisas continuaram até que, no comeco da década de 60 foi isolado um principio ativo mais
poderoso que a da cinetina, sendo batizado com o nome genérico de zeatina, por ter sido isolado de graos
imaturos de milho (Zea mays). Tal composto foi depois encontrado em outras plantas e bactérias em forma
isomérica Cis e Trans.

Citocininas - funcao

Citocininas sao substancias que promovem a divisao celular, notadamente sob condicdes in vitro, portanto
participam do ciclo celular. Embora sua funcao especifica ndo esteja suficientemente clara, provavelmente
estd ligada as ciclinas. Seu esqueleto carbdnico basico é a adenina, que no carbono 6 se associa a uma
cadeia lateral terpenoide de 5 carbonos. Além das citocininas naturais, existem as sintéticas. As naturais
sdo 2-isopenteniladenina (2-1P) e zeatina, sendo que as duas podem ser encontradas na forma de ribotideos
ou ribosideos, conforme a ribose se ligue ou ndo por meio do carbono 5 e um grupo fosfato. As citocininas
sintéticas também tém uma base pdrica; entre elas estdo a cinetina (CIN) e a benzilamino purina (BAP). Outra
citocinina sintética é o TDZ (thidiazuron), mas esta € um derivado da ureia. Nenhuma destas citocininas
sintéticas possui ribose. Outras funcoes atribuidas as citocininas em planta sao a quebra da dominancia
apical, inducao de brotos e retardo da senescéncia foliar. As citocininas naturais podem ser conjugadas
dentro da planta (glucose, alanina, etc.), resultando em sua inativacao. Por outro lado, a enzima citocinina
oxidase também é capaz de inativar as zeatinas, mas neste caso ha uma quebra da molécula. As citocininas
naturais podem ser sintetizadas em tecidos jovens da planta, e os apices radiculares sdo notoriamente
produtores deste hormonio. O tecido crown gall promovido pela Agrobacterium tumefaciens, em algumas
plantas, produz também citocininas porque tem um gene (T-DNA) que codifica a isopentenil transferase,
justamente a enzima que participa da sintese de zeatina. O segmento de T-DNA também tem um gene

para a sintese de AIA. Uma outra bactéria, Corynebacterium fascians, ja atua de outra forma, pois estimula
as gemas em dorméncia das plantas que coloniza a se desenvolverem, porque a bactéria produz altas
concentracoes de zeatina no lugar que infecta, dando origem ao sintoma denominado de vassoura-de-bruxa.
O transporte polar neste tipo de hormdnios nao foi demonstrado. Por outro lado, é oportuno registrar que
culturas de células in vitro (tabaco e Arabidopsis) tratadas com citocininas liberam 6xido nitrico (ON) acima
de seus niveis basais, conforme detectado com 4,5-diaminofluoresceina, um indicador fluorescente de ON.

Giberelinas (GAs) - aspecto histérico

Este grupo de horménios foi descoberto por acaso no oriente, antes da segunda guerra mundial. Os
produtores de arroz do Japdo notaram que algumas plantas nos seus arrozais cresciam muito em altura,
inclusive, com perdas da producao. Mais tarde, esses produtores associaram essa enfermidade com a
presenca de um fungo nas plantas. Como a ciéncia sempre avanca, fitopatologistas curiosos examinaram
esse fungo e descobriram que o bakanae (nome dado a enfermidade em japonés) era estimulado por
secrecdes de uma substancia produzida pelo dito fungo. Os fitopatologistas entdo estudaram essas secrecoes
in vitro e as passaram a chamar de giberelinas por serem oriundas do fungo Giberella fujikuroi. No ocidente,
as giberelinas somente comegcaram a ser conhecidas por volta de 1950, ou seja, depois do término da
segunda guerra mundial, e sé no final da década foram quimicamente identificadas como substéancias
produzidas pelas plantas.

Giberelinas — sintese e funcao

Estes horménios constituem um grupo numeroso de mais de 100 compostos diferentes, mas todos tém a
base comum de serem diterpenos originados a partir do geranilgeranil difosfato, grupo este que por ciclizacdo
origina o ent-kaureno em plastidios dos tecidos meristematicos de gemas, folhas jovens e sementes imaturas.
Em cloroplastos, esta via ndo opera por precisar das duas enzimas que participam na sintese do kaureno. O
kaureno, por sucessivas oxidacoes e hidroxilacdes, da origem as varias giberelinas, comecando pela GA,,, a
qual é precursora do resto das giberelinas no citoplasma, com o auxilio de mono-oxigenases e dioxigenases.
A nomenclatura das giberelinas ¢ GA,, ou seja, GA = &cido giberélico, sendo x o nimero correspondente a
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giberelina. As funcdes das giberelinas nas plantas sao vérias, sendo que a interface com outros horménios
nao esta clara, pois muitas vezes se somam a seus efeitos. De qualquer maneira, entre suas funcdes, podem
ser citadas o crescimento do caule de plantas ands promovido por GA, (Arabidopsis, ervilha, milho); de
plantas em roseta, GA3 (repolho, espinafre, alface), nas quais estimula o bolting (espigamento); inducao

por parte do embridao de a-amilase e enzimas hidroliticas na camada de aleurona de sementes de gramineas
durante a germinagdo, GA,; desenvolvimento e crescimento do fruto e, em alguns casos, partenocarpia, GA,
e GA,; producdo de flores feminina em lugar de flores masculina (milho) e vice-versa (pepino) se aplicadas
exogenamente em flores unissexuais. Em sementes em dorméncia, por problemas de luz ou frio, a aplicacao
exdgena de GA pode estimular sua germinacéo. Por outro lado, a aplicagdo exdgena de giberelinas (GA,)

em cachos de uva em formacao, variedade Thompson, estimula o crescimento do cacho por alongamento
do eixo floral. Inibidores da rota metabdlica de sintese das giberelinas pode ser bloqueada por inibidores,

tais como AMO 1618, paclobutrazol, BX-112, ancymidol e cycocel (CCC). De um modo geral, o mecanismo
gendmico das giberelinas parece estar relacionado com a ativacao de fatores de transcricao incumbidos com
a remocao de certos repressores de DNA e modulacao do transciptoma e, dessa forma, expressao de genes
especificos como os relacionados com a a-amilase, xilogucano-endotransglicolase, guanil-ciclase e ciclinas,
especialmente do tipo CDK (ciclinas dependentes de kinases) em um impressionante cenério de pleiotropia
hormonal, ou seja, existéncia de varias respostas frente a um sé estimulo (GA). No entanto, o papel de
muitas GAs ainda nao é conhecido.

Acido abscisico (AAb) — aspecto histérico

Nas arvores deciduas de altas latitudes, o outono comeg¢a com a mudanca de coloracao das folhas e sua
queda. Paralelamente a isso, as gemas vegetativas permanecem em dorméncia até a primavera seguinte.
Ambos os fendmenos despertaram a curiosidade dos fisiologistas vegetais. Foi assim que, no outono, ao
analisar extratos foliares de um grupo de arvores da familia sapindaceas (Acer pseudoplatanus, Platanus
occidentalis) foi encontrada um composto quimico que se destacava por seu carater inibitério, o qual
chamaram de dormina, que posteriormente foi purificado e identificado como sendo o acido abscisico.
Dada sua baixissima concentracao nos tecidos das plantas, seus bioensaios nao foram faceis de realizar
e sua deteccao exigiu técnicas de alta sofisticacdo, como cromatografia do tipo HPLC e imunoensaios. O
descobrimento de mutantes contribuiu muito para melhor conhecer a via biossintética deste horménio, a qual
esta relacionada com a biossintese dos carotenoides.

Acido abscisico (AAb) - sintese e funcéo

A via biossintética do acido abscisico se inicia com o isopentenil difosfato, seguido pelo farnesil difosfato,
até configurar uma molécula estavel de 15 carbonos (sesquiterpeno) que constitui o AAb, o qual apresenta
dois tipos de isomeria: CIS e TRANS, em funcao da posicao do grupo carboxilico COOH, no carbono 2 e
outra 6tica: (+) e (-), em funcao da assimetria do carbono 1 no anel da molécula, sendo que o isdbmero (+)
é a forma mais ativa. Em geral, AAb é sintetizado nos cloroplastos e plastidios de raizes, observando-se a
partir de radiois6topos um livre transito pelo xilema e floema. A forma Cis é a mais predominante nos tecidos
da planta. Na formulacdao comercial ou sintética, sua forma mais comum é uma mistura de isdbmeros (+)

e (-), mas ambos ativos funcionalmente. Suas propriedades fisiol6gicas sdo variadas e pleiotrépicas. Sob
condicoes de estresse hidrico, o AAb aumenta muito nas folhas, e este fendmeno estéa relacionado com o
fechamento dos estdmatos, dentro de uma estratégia de economia hidrica. Em mutantes e, sob condicoes
de estresse hidrico, estes apresentam sintomas de murchamento e estdmatos abertos, mas que, ao aplicar-
Ihes AAb exogenamente, sdao capazes de restabelecer o turgor, devido ao fechamento dos estomatos e

a reducao da perda de agua por transpiracdo. Em matéria de sementes, o AAb inibe a viviparia, isto é, a
germinacao precoce de sementes no fruto. Também em semente, mas ja na etapa final da maturacao do
embrido, o AAb promove o endurecimento ou a tolerancia do embridao a dessecacao via sintese de proteinas
do tipo LEA (/ate embryogenesis abundant). Por outro lado, em muitas sementes e gemas maduras de

clima frio, o AAb promove uma dorméncia temporal durante o inverno (funcado das horas de frio). Depois,
com a chegada do calor, a dorméncia declina em funcdo de um balanco mais favoravel aos promotores de
crescimento GA e Citocinina. Dentro deste antagonismo GA/AAb, cabe mencionar que, em gramineas, o AAb
inibe a producao de alfa-amilase, inclusive na presenca de GA. Nos trabalhos in vitro, 20 a 30 uM de AAb
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inibiram o crescimento e desenvolvimento de gemas de mandioca (Manhihot esculenta). Por outro lado, no
comeco da estacao fria, o AAb promoveu a senescéncia e abscisao foliar, embora talvez de maneira indireta,
estimulando a inducao do etileno, que é responsavel por este sintoma. Interessante notar como tudo isso
reflete uma acao liga/desliga do genoma por parte do AAb e sugere a existéncia de uma via de transducéao de
sinais com participacao de receptores celulares e mensageiros secundéarios. O AAb nem sempre esté ativo na
planta; ele pode estar conjugado com monossacarideos, oxidar-se a acido faseico e ser inativado.

Etileno — aspecto histérico

No século XIX, a iluminacao publica das ruas foi associada a senescéncia foliar das arvores préximas

aos postes de iluminacdo. Posteriormente, verificou-se que o etileno era produzido pela combustdo de
hidrocarbonetos usados para a iluminacao. O etileno, quimicamente, é um gas que pertence a familia dos
hidrocabonetos n&o saturados (olefina), cuja férmula é C_H,. Ja no inicio do século XX, foi reconhecido como
produto natural do metabolismo de bactérias, fungos e plantas, mas sua anélise quantitativa teve que esperar
até o advento da cromatografia gasosa, no comeco da década de 1960, para se conhecer melhor suas
propriedades fisiolégicas como hormoénio.

Etileno - sintese e funcao

Sua via sintética comeca com a metionina, um aminodacido de 5 carbonos que contém enxofre em sua
molécula e que, ao fosforilar-se mediante a enzima adenosil metionina sintetase (AdoMet Sint), da origem
ao composto S-adenosil metionina (SAM), composto este que, pela acdo de uma outra enzima, a 1-acido
carboxilico 1-aminociclopropano sintase (ACC sintase), da origem a 1-acido carboxilico-1-aminociclopropano
(ACC), que, por acdo da ACC oxidase mais 02, é convertido em etileno. Assim, fica claro que o ACC é o
precursor mais imediato da sintese de etileno, pelo que sua aplicacdao em um fruto promoverd sua maturacao
desde que esteja também presente a enzima no tecido. E bom mencionar que a ACC oxidase requer Fe+2

e ascorbato como cofatores. A via biossintética do etileno pode ser inibida em dois pontos. O primeiro, ao
nivel da ACC sintase, mediante dois inibidores: AOA (aminoxiacético) e AVG (aminoetoxi-vinil-glicina). O
segundo ponto, ao nivel da AAC oxidase, pelo cobalto. Todavia, esta via pode apresentar uma via alternativa
ao nivel de ACC e originar N-Malonil ACC. Além dos inibidores da sintese, existem os inibidores da acao

do etileno, tais como nitrato de prata (AgNO,) e tiossulfato de prata [Ag(S,0,),]. A prata € um elemento
sensivel a luz e téxico, além de ser poluente. O CO, também é um inibidor da acéo do etileno, em uma faixa
de 5 a 10%, mas sua eficiéncia é menor do que o ion prata, embora altamente pratico no rareamento de
atmosferas de armazenamento de frutos. Outro inibidor da acado do etileno é o MCP (1-metil-ciclopropano),
que se liga irreversivelmente ao receptor do etileno no plasmalema, embora seja ativo apenas na forma
Trans. A via biossintética do etileno é estimulada por auxina, estresse do tecido (encharcamento, frio,
enfermidades, lesdes, seca), senescéncia e maturacao dos frutos, especialmente para os climatéricos como
banana, maca e tomate; jd nos nao climatéricos, como cereja, uva, limao e morango, a via é menos ativa
durante a maturagao. Outros efeitos fisiolégicos deste hormdnio sdo epinastia, encurvamento do peciolo
foliar em tomate e coleus (Solenostemon scutellaroides), e senescéncia floral. A senescéncia floral pode

ser retardada mediante aplicacdes de nitrato ou tiossulfato de prata em plantas de vaso como o cravo. Em
petlUnias transgénicas nas quais a ACC oxidase foi bloqueada, observou-se um adiamento da senescéncia
das pétalas das flores. A abscisao foliar é outro efeito, que é a queda natural das folhas das arvores deciduas
ou quando provocada por desfoliantes como o 2,4,5-T, usado amplamente na guerra do Vietnan. Em

ambos os casos, hd um incremento na producao de etileno na folha e um estimulo a formacao da camada
de abscisao do peciolo, com aparecimento de enzimas hidroliticas na regido. Interessante notar que, no
caso de plantas geneticamente transformadas, nas quais o receptor de etileno foi bloqueado, a abscisao
foliar ndo foi observada quando a planta recebeu aplicacdes foliares de etileno. Comercialmente, existe

um produto chamado etefon, com o qual é possivel aumentar a producao de latex no caso de seringueira
(Hevea brasiliensis). A maturacao de frutos como a banana e o tomate, os quais muitas vezes sao colhidos
verdes para facilitar o transporte, podem ser estimulados pela aplicacao de etefon antes da comercializacao.
Biologicamente, o etileno pode ser oxidado transitoriamente pelos tecidos a acido oxalico, e finalmente a
CO,. Em espagos confinados que contenham frutas, o permanganato de potassio (KMnO,) pode ser usado
para adsorver o etileno e reduzir sua concentracao.
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Poliaminas — PAs

Sao compostos organicos presentes em forma ubiqua na maioria dos seres vivos e sdo conhecidos

desde longo tempo na biologia, mas em plantas somente a partir da década de 70 do século passado.
Especialmente com a intensificacao da cultura de tecidos in vitro é que elas se tornaram mais conhecidas

e passaram a ter um status hormonal ou de reguladores de crescimento. As poliaminas sdo moléculas
fortemente alcalinas com dois ou mais grupos aminos e de baixo peso molecular. Entre seus representantes,
estdo a putrescina (H,N-(CH,),-NH,), a espermina N,H-(CH,),-NH-(CH,),-NH, e vérias outras. Moléculas
precursoras de sua biossintese sao a arginina, ornitina e SAM, esta Gltima também precursora da sintese de
etileno. Pelo seu carater catiénico dentro da célula, as PAs tém muita afinidade por fendis (dcido cumarico e
acido cafeico), DNA e fosfolipideos das membranas. As PAs tém sido detectadas em vacuolos, mitocondria,
cloroplastos e citoplasmas. Na pratica, tem sido observado que as PAs estabilizam culturas de protoplastos
e promovem a divisao celular, bem como estimulam a embriogénese somatica e retardam a senescéncia
dos tecidos, talvez em funcao da competicao por SAM, em detrimento da sintese de etileno. Também em
plantas, tem sido observada uma correlacdo entre aumento de poliaminas e fatores abidéticos como frio, calor
e seca. Mutantes que nao sintetizam PAs nao se desenvolvem normalmente.

Brassinosteroides — BRs

Sobre este grupo de compostos fitoesteroidais, tem havido consideravel interesse nos ultimos anos,
especialmente por seu efeito no crescimento das plantas. Inicialmente, foram isolados do pélen de Brassica
napus, por isso também o nome, mas agora a lista de plantas das quais tem sido isolado aumentou

muito, bem como a fonte de extracao se diversificou: caule, folhas, gemas, flores, sementes e raizes.
Quimicamente, sdo moléculas complexas e sdao aparentados da estrutura dos hormoénios sexuais humanos,
razao da sua natureza fitoesteroidal. Molecularmente, sdo constituidos por 4 anéis (A, B, C e D) e uma
cadeia lateral ligada ao anel D. Sua sintese estéa relacionada com os isoprenoides e, em geral, apresentam 29
carbonos. Exemplos de tais compostos sao brasinolide, epibrasinolide, castasterone, tifasterol e campesterol.
Seus efeitos fisiolégicos sdo variados e surpreendentes. Estimulam a divisdo celular, efeito constatado em
cultura de células in vitro de Arabidopsis e em raizes de trigo. Promovem a expansao celular de hipocétilos,
0 que sugere um importante papel na alteracdo da parede celular, permeabilidade osmética, aquaporinas,
expansinas, B-1,4-glucanases e uma ligacdo cruzada com GA. Tem sido constatada a diferenciacdo celular
em cultivo in vitro, que promove a formacao de traqueides a partir de células do meséfilo em Zinnia e
Arabidopsis, especialmente na Ultima etapa da diferenciagcao vascular das células. Entretanto, é bom ressaltar
que o 6xido nitrico, as auxinas e citocininas também participam no processo de diferenciacdao do xilema.

Em relacdo a promocao do crescimento, plantas que receberam aplicacdes exégenas de BRs responderam
positivamente ao tratamento e aumentaram seu peso fresco e seco, o que sugere uma boa atividade
fotossintética por parte da planta e revela o potencial uso de BRs na agricultura. Experimentalmente,
também foi constatado que sementes de arroz, com doses altas de NaCl, mas tratadas com BRs, nao foram
inibidas pelo estresse osmadtico em sua germinacao. Inclusive, seus niveis de DNA, RNA e proteinas sollveis
aumentaram em comparacao com o controle, pelo que se pode concluir sobre o efeito sinergético de BRs
sobre a germinacdo. Em geral, deve-se levar em consideracdo que todas as propriedades fisioldégicas, mais
do que um efeito independente dos BRs, sao resultados da combinacdo com outros horménios. Em trabalhos
sobre o aumento da dorméncia das gemas de batata, a aplicacdo de 24-brasinolide teve um efeito positivo,
embora uma analise cuidadosa tenha revelado que este efeito foi mediado pelo aumento de AAb nos tecidos,
provocado pelo etileno induzido pelos BRs. Finalmente, o conhecimento mais exaustivo dos BRs tem sido
devido a identificacdo de mutantes de laboratério e ao uso de inibidores como uniconazole e brassinazole; o
primeiro é inibidor da sintese de giberelina, enquanto que o segundo é um inibidor mais especifico da sintese
de BRs, que também sao chamados de brassinas.

Acido jasménico — AJ

O &cido jasmonico, bem como seu derivado metilester (MeAJ), sdo descobertas recentes na fisiologia
vegetal, ou seja, nas Ultimas décadas do século XX. Sua funcado tem sido relacionada principalmente com
o fato de que as moléculas de jasmonatos estao correlacionadas com respostas a injlrias ou estresse por
parte da planta (sinalizadores sistémicos da planta). O MeAJ, nao obstante, foi detectado como formador
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de parte do aroma dos frutos e flores (Jasmim). Nas diferentes partes da planta, precursores da biossintese
de AJ séo o &cido linoleico, a enzima lipoxigenase e O,. A respeito de sua funcéo especifica, ndo tem sido
facil determinar, porquanto existem varios isdbmeros (+) e (-) do AJ com diferentes atividades fisioldgicas.

Os jasmonatos sao reconhecidos por sua participacao no sistema de defesa da planta, ativando vérios

genes com este propdsito, os quais codificam proteinas como inibidor de proteinase, sintase de chalcona,
fenilamoliase, lipoxigenase e tioninas. Supondo que o tronco de uma planta sofre um ferimento ou um ataque
por algum microrganismo, ha a ativacao de seu sistema de defesa, entre eles a sintese de AJ para ativar os
genes de lignina e fitoalexinas. Como hormoénio, os jasmonatos podem atuar como inibidores da germinacéao
ou promover senescéncia, neste caso sendo muito parecido com o papel de AAb e etileno, respectivamente,
e revelando com isso a intrincada inter-relacao entre estes fitorreguladores no reino vegetal.

Acido salicilico - AS

Do ponto de vista empirico, talvez o AS seja o fitoquimico de conhecimento pratico mais antigo. Os gregos ja
conheciam as propriedades terapéuticas da casca de salgueiro, pois a usavam como analgésico e antipirético.
No século XIX, a empresa Bayer lancou no mercado a Aspirina, um composto sintético a base de acido
acetilsalicilico, justamente com aquelas propriedades que os gregos ja conheciam. A via biossintética do AS
estéd relacionada com a rota de sintese de fendis, isto é, com a via dos fenilpropanoides, que comeca com

a fenilalanina, como ja mencionado anteriormente. Evidéncias experimentais em plantas mostram que acido
cindmico exdégeno marcado com C'* promoveu, no tecido foliar, sintese de 4cido benzoico e AS radioativo,
pelo que ambos os compostos podem ser considerados precursores do AS. Aplicagbes exdégenas de AS tem
promovido respostas como inibicao da germinacao, sintese de etileno, transpiracdo e abscisao foliar. Outros
resultados mostraram termogénese floral (producao de calor), resisténcia a enfermidades pelo estimulo

a reacao de hipersensibilidade (RH) e resisténcia adquirida sistémica (SAR), neste caso pela inducao de
proteinas de resisténcia (PR) como quitinase, B -1,3-glucanase e outras. SAR aqui foi utilizada como uma
resisténcia adquirida depois do subsequente ataque de um patdégeno, inclusive esta resisténcia persistiu por
varios dias depois da infeccao inicial, o que implica mobilizagcdo de PR, AS ou outro hipotético mensageiro
por meio do sistema vascular. Interessante notar que tudo isso tende para uma ponte para a hipétese de um
sistema de imunizacao da planta, no qual o AS desempenha um papel central. Dessa forma, considerando

a classica definicdao de horm6nio como substancias que ndo sdo nutrientes nem vitaminas e que atuam em
pequenissimas quantidades, o AS é considerado um hormaénio.

Dominéancia apical

Dominéancia apical é o controle repressivo que a gema apical de uma planta ou de um ramo lateral exerce
sobre o crescimento de gemas axilares, de modo que estas ficam inibidas e ndo podem crescer. Dessa
forma, a arquitetura de uma planta vai se modelando, o que na area florestal tem muita importancia para

o crescimento do tronco, ou seja, em m® de madeira. Trata-se de uma correlacéo tipicamente fisioldgica
porque, ao eliminar a gema apical, as gemas axilares subjacentes espontaneamente se desenvolvem. A
natureza desta forca repressora é de carater hormonal, porque plantas decapitadas que receberam uma
pasta de lanolina impregnada com auxina (AIA ou ANA) no lugar da gema apical, continuam com suas
gemas axilares reprimidas. Por outro lado, plantas com pasta de lanolina mais TIBA (4cido tri-iodobenzoico,
um inibidor do transporte polar da auxina) sobre a gema apical ndo apresentaram inibicao das gemas
axilares, sugerindo fortemente que o traslado basipeto da auxina é fundamental para a repressao das gemas
subjacentes. A aplicacdo exdgena de AAb em plantas decapitadas também mostra inibicdo das gemas
axilares. Na pratica, observou-se uma correlacao entre altos niveis de AAb nas gemas axilares e seu alto
grau de inibicao, e vice-versa. A propdsito desta repressao, é oportuno assinalar que a aplicacdo exdégena
de citocininas (zeatina) as gemas axilares ajuda a romper o bloqueio que as mantém dormentes, e esse
efeito é maior nas plantas decapitadas. Interessante notar que a hadacidina, um inibidor da sintese de bases
puricas, quando aplicada em plantas decapitadas ao nivel das gemas reprimidas, inibe o seu crescimento,

0 que sugere a importancia da sintese endégena de citocinina para interromper a inibicao. Por outro lado,
em geral ndo se conhece muita coisa sobre a acdo de GA e etileno sobre a inibicao natural das gemas
axilares. Em termos moleculares, a explicacdao desta inibicdo deve ser buscada na ativacado ou inativacao
de genes relacionados com o cenéario do ciclo celular no meristema das gemas axilares, em que as ciclinas,
MAP kinases, bem como as diferentes fases do ciclo celular, sdo chaves para entender o funcionamento do
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sistema sob a acdao hormonal. Por outro lado, ao falar de gemas em geral, ndo se pode deixar de mencionar
a metilacdo do DNA como fendmeno de repressao ou silenciamento de certos genes, sendo que seu estudo
inclui mudancas e regulacao epigenética.

Metilacao

Gemas, sementes, graos de pdlen e capacidade de enraizamento ou regeneracdao podem estar relacionados
com a metilacdo do DNA. E nesse sentido que a mitose, o crescimento e a diferenciacdo celular podem ser
inibidos em funcao do grau de metilacao do DNA. Em Arabidopsis thaliana e Zea mays, o grau de metilacao
do genoma pode chegar a 6 e 25%, respectivamente, apenas para citar duas espécies de duas familias
diferentes. Na metilagcéo, a citosina ganha um grupo CH, no carbono 5 pela citosina metil transferase, sendo
SAM a fonte destes grupos. SAM é uma molécula-chave na bioquimica e fisiologia das plantas, pois, como
vimos, ela foi também mencionada a propdsito da sintese de poliaminas e etileno.

Estresse

As plantas sdao organismos eucariodticos que, em um determinado local, emitem raizes e se fixam para
sempre. Elas ndo tém a capacidade de mudar de um lugar para outro, em funcao das adversidades

do ambiente como chuva, seca, ataque de virus, insetos, etc. Sua sobrevivéncia, entdo, depende das
caracteristicas de seu genoma, bem como do meio ambiente. Por exemplo, no cenario de que algum

fator ambiental exerca uma influéncia negativa sobre a planta (estresse), esta respondera conforme sua
programacao genética. Assim, frente a um estresse do tipo biético, como em uma situacao de seca, os genes
relacionados com a sintese do AAb serdo ativados na raiz e o hormoénio sera translocado para as folhas por
meio da coluna de 4gua do xilema provocada pela transpiracao. Na folha, o horménio alterara o balanco
idbnico das células guardas do estdmato, fechando-se, via plasmoélise transitéria ou permanente conforme o
potencial hidrico do solo. Para um estresse hidrico permanente, de umas seis atmosferas, a planta podera
evadir-se via abscisao foliar generalizada, nesse caso provocada por um outro mecanismo, como um aumento
nos niveis de etileno, por declinio da auxina na lamina foliar, portanto favorecendo a zona de abscisao dos
peciolos. Mas, passado o estresse, a planta voltard ao normal e produzird novos brotos por ativacao de genes
provavelmente relacionados com esses novos 6rgaos, tecidos e moléculas como a clorofila e os carotenoides.
De fato, o metabolismo das plantas é surpreendentemente versatil para tolerar diferentes estresses como frio,
calor, solos empobrecidos, salinidades, ventos, hipdxia e radicais livres, mas sem ddvida o autotrofismo em
relacdo ao carbono é uma das caracteristicas mais regulares.

Radicais livres

Quando uma planta é sujeita a um estresse bidtico, ela imediatamente ativa seus sinais de alarme.

Quando uma bactéria ou um fungo lesiona a parede celular, portanto quebram moléculas de B-glucanos

e xiloglucanos, a planta pode responder defensivamente de muitas maneiras. Por exemplo, a partir do

acido linolénico da membrana celular, resultado da lesdao, pode estimular a sintese de jasmonatos, os

quais estimulam fatores de transcricdo para a ativacao de genes relacionados com enzimas importantes
dentro de um quadro de reacao de hipersensibilidade. No local lesionado, aparecem radicais livres como "O
(superéxido), HZOZ (peréxido de hidrogénio), ‘OH (radical hidroxilo) e ON (6xido nitrico), os quais, em seu
conjunto, sdo denominados de espécies reativas de oxigénio (em inglés, Reactive oxygen species — ROS).
Interessante notar que o ON também pode atuar como hormonio. A interacado entre elementos de ROS é
complexa, mas, de forma sucinta, pode-se assinalar que, entre as enzimas que podem aparecer no local da
lesdo, estao a superéxido dismutase (SOD) e a catalase; a primeira transforma o superéxido em peréxido, e
este é convertido em agua e O, pela catalase. No caso de uma planta resistente, pode ocorrer um adiamento
do aparecimento da catalase e, com isso, a presenca de H,0, tornar-se mais prolongada e matar o tecido

no inicio da infeccdo e, em consequéncia, matar também o patégeno. E o que se conhece por reacdo de
hipersensibilidade, que aparece nas folhas como pontos necréticos. A interacao planta-patégeno é um campo
fascinante dentro da biologia e pode ser estudada por vérias disciplinas, as vezes isoladamente, outras vezes
com uma abordagem sistémica ou interdisciplinar.
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Cultura de tecidos in vitro de plantas

Também chamada de micropropagacao, € uma técnica relacionada com a propagacao de plantas em tubos
de ensaio. Portanto, com a propagacao clonal a partir de explantes foliares, caulinares, gemas apicais e
axilares e anteras em um meio nutritivo composto de sais minerais, horménios, vitaminas e agar, sob estritas
condicoes de assepsia. As plantas induzidas e enraizadas in vitro, por organogénese ou embriogénese
somatica, sao logo transferidas para casa de vegetacao sob condicdes de aclimatizacao transitéria, antes

de submeté-las abertamente as condicdes ambientais de casa de vegetacdo ou de campo. Tais plantas

sao gendtipos superiores e livres de enfermidades. A micropropagacao se tornou um excelente campo de
provas para a acao hormonal, especialmente no tocante a auxinas e citocininas que sao a alma mater da
multiplicacdo in vitro. A micropropagacao é uma aliada da agricultura moderna e de ciéncias basicas como a
fitopatologia, genética, fisiologia vegetal, bioquimica e transformacao genética de plantas. Apenas para se ter
uma ideia, a micropropagacao, em escala global, representa centenas de milhdes de délares em propagacao
de flores. Todavia, a cultura in vitro de plantas oferece véarias modalidades, como cultura de células em meio
liquido, protoplastos, haploides, poliploides, limpeza clonal, sementes sintéticas, selecado in vitro, mutagénese
e conservacao de germoplasma, as quais tém um profundo impacto no setor agropecudrio e florestal, pois
estao relacionadas com a competitividade e a produtividade, ou seja, com a inovacao, que é o verdadeiro
motor de uma economia.
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Protandria/Protoginia, 46

Proteina fosfatase, 20

Proteina kinase — PK, 20
Proteossoma, 20

Protoplasma, 20
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R

Radicais livres, 58

Rendimento energético da respiracdo aerdbica, 32
Respiracao, 31

Respiracao anaerébica ou fermentacao, 32
Reticulo endoplasmatico, 17

Rizosfera, 26

S

Semente, 47

Sementes recalcitrantes e ortodoxas, 48
Simplasto, 27

Sol, 35

Solo, 25

T

Taxa assimilatéria liquida — TAL, 45
Terpenos, 34

Teste de tetrazdlio, 49
Transpiracao, 42

Transportadores, 26

Transporte polar, 43

Traqueides, 41

Tubos crivosos, 43

Turgescéncia, 22

U

Umidade das sementes, 49

Vv

Vacuolo, 17
Vernalizacao, 51

X

Xilema, 41
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