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Introducao

A forma e a funcido dos organismos multicelulares
nao poderiam ser mantidos sem uma eficiente comunicacao
entre células, tecidos e 6rgaos. Nos vegetais superiores, a
regulaciao e a coordenacao do metabolismo, o crescimento e
a morfogénese muitas vezes dependem de sinais quimicos
de uma parte da planta para outra.

Essa ideia surgiu no século XIX com o botanico
alemao Julius von Sachs (1832-1897). Ele propos que
mensageiros quimicos sao os responsaveis pela formacio e
pelo crescimento de diferentes orgaos vegetais. Sugeriu
também que os fatores externos, como a gravidade,
poderiam afetar a distribuicio dessas substancias na
planta.
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Os hormonios sao mensageiros quimicos, produzidos
em uma célula, que modulam os processos celulares em
outra célula, interagindo com proteinas especificas que
funcionam como receptores ligados a rotas de transducao de
sinal.

Como em células animais, a maioria dos hormonios é
sintetizada em um tecido e age, em concentracoes
extremamente baixas, sobre sitios-alvo especificos em outro
tecido.

O desenvolvimento vegetal é regulado por seis tipos
principais de hormoénios: auxinas, giberelinas, citocininas,
etileno, acido abscisico e brassinosteroides.

Aminoacidos Rota do isoprenoide Lipideos
Triptofano ~ Metionina IPP Acido a-linolénico
. R Brassinos- P :
AlA Etileno Citocininas \r teroides Acido jasménico

Giberelinas -c/

\s- Acido abscisico

Y

Estrigolactonas

FIGURA A3.1 As trés categorias de hormdnios baseadas em
seus precursores biossintéticos.
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Varias outras moléculas sinalizadoras que participam nos
processos de resisténcia a patogenos e de defesa contra
herbivoros também tém sido identificadas em plantas, incluindo
formas conjugadas e nao conjugadas do acido jasmonico, acido

salicilico e pequenos polipeptidios.

Recentemente, foi demonstrado que a estrigolactona é
uma molécula de sinalizacdo transmissivel, que regula o
crescimento de gemas laterais; este composto pode também ser

um verdadeiro hormonio vegetal.

Outras classes de moléculas, como os flavonoides, atuam
como moduladores da transducao de sinal, localizados dentro ou

fora das células.

Tem sido constatado que a sinalizacio da auxina
funciona virtualmente em cada aspecto do crescimento e
desenvolvimento vegetal.

Além disso, a auxina e a citocinina diferem dos
demais hormonios vegetais e agentes de sinalizacao
porque elas sao necessarias para a viabilidade do embriao
vegetal.

Enquanto, os demais hormonios vegetais parecem
agir como reguladores de processos distintos do
desenvolvimento, a auxina e a citocinina parecem ser, em
certo nivel, necessarias mais ou menos continuamente.
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O surgimento do conceito de auxina

Plantulas de Darwin (1880}
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FIGURA 18.1 Resumo dos primeiros experimentos realizados na pesquisa com auxina.

A partir dos experimentos
de fototropismo em
coledptilos, Darwin
concluiu, em 1880, que um
estimulo de crescimento ¢
produzido no apice do
coledptilo e transmitido
para a zona de crascimento.

Em 1913, P. Boysen-Jensen
descobriu que o estimulo
do crescimento passava
através da gelatina, mas
nao através de barreira
impermeaveis & 4gua, como
a mica.

Em 1919, A. Paal forneceu
evidéncias de que o
estimulo promotor de
crescimento produzido no
dpice do coledptilo era de
natureza guimica.

Em 1826, F. W. Went
demonstrou que a
substancia ativa em
promaover o crescimento
pode se difundir em cubos
de gelatina. Ele descobriu,
ainda, um ensaic de
curvatura de coledptilo
para anélise quantitativa
de auxina.
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Pelo fato de promover o crescimento de segmentos de
coleoptilos, esta substancia foi denominada de AUXINA, termo
de origem grega que significa ‘“‘crescer” ou ‘“aumentar’.

(A) (B}

FIGURA 19.2 A auxina estimula o alongamento de segmentos de
coledptilo de aveia. Tais segmentos foram incubados por 18 horas
em 4gua (A) ou auxina (B). O tecido amarelo dentro do coledpti-
lo translicido corresponde as folhas primérias (fotografias © M. B.
Wilkins).

A principal auxina: acido indol-3-acético
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FIGURA 19.3 Estrutura de auxinas. (A) Estruturas de auxinas de 3
ocorréndia natural. O acido indol-3-acético (AIA) ocorre em todos cs
vegetais, mas outros compostos relacionados apresentam atividade c a
auxhica. Envilhas, por exemplo, contém 4cido 4-cloroindol-3-acético
(4-Cl-AlA). Milho e leguminosas contém acido indol-3-butirico (AIB). Acido Acido
(B) Estruturas de duas auxinas sintéticas. Na sua maloria, as auxinas 2, 4-diclorofenoxiacético  2-metoxi-3,6-diclorobenzoico
sintéticas so usadas como herbicidas na horticultura e agricultura, 24-D) {dicamba)



Embora sejam quimicamente diversas,
uma caracteristica comum de todas as
auxinas ativas ¢ uma distancia
molecular de cerca de 0,5 nm entre
uma carga positiva fracionaria no anel
aromatico e um grupo carboxila
carregado negativamente (Farrimond et

al., 1978).

O AIA é sintetizado nos
meristemas e em tecidos
jovens em divisao.

A biossintese do AIA esta
associada aos tecidos com
divisao e crescimento rapidos,
especialmente nas partes
aéreas.

Embora quase todos os
tecidos vegetais sejam capazes
de produzir baixos niveis de
ATIA, os meristemas apicais de
caules e folhas jovens sao os
principais locais de sintese
desse hormonio.
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FIGURA 19.4 Deteccao dos locais aparentes de acimulo de auxi-
na em um primordio foliar de A. thafiana, através da expressao do
gene-reporter GUS fusionado com um promotor sintético DR5 res-
ponsivo a auxina. O promoter artificial DR5 & derivado de elemen-
tes responsivos & auxina de ocorréncia natural e registra a presenca
dela em tecidos onde os mecanismas de sinalizagdo desse horménio
estao intactos. Durante os estagios iniciais da diferenciagao dos hi-
datodios, € sugerida a acumulagdo de auxina coerente com a nova
sintese, pela presenga de uma mancha GUS azul escuro concentrada
{seta) nos lobos da margem foliar serrilhada. Um gradiente de ati-
vidade difusa de GUS estende-se da margem em dire¢do ao feixe
vascular em diferenciacao {ponta da flecha), que parece funcionar
come um dreno para o fluxo de auxina originado ne lobo (cortesia
de R. Aloni e C. I Ullrich). (GUS - B-glucuronidase)
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Os meristemas apicais das raizes também sao
locais importantes de sintese de auxinas, especialmente a
medida que as raizes alongam e atingem a maturidade,
embora elas permanecam dependentes da parte aérea
para a maior parte de auxina (Ljung et al., 2005).

Frutos jovens e sementes contém altos niveis de

auxina, mas nao esta claro se esse hormonio € sintetizado

nesses locais ou se é transportado dos tecidos maternos

durante o desenvolvimento.
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FIGURA A3.2 A rota biossintética do triptofano
fornece os precursares para a biossintese de AlA. Na
maioria das plantas, a sintese do triptofanc ocorre no
cloroplasto. O precursor do ponto de ramificagdo para
a biossintese de AlA independente de triptofano é o
indol. Acrecita-se que ¢ acido indol-pir(vico € um in-
termediério da rota.
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Sementes e 0rgaos de reserva contém auxina
ligada covalentemente

A auxina pode estar covalentemente ligada a compostos
de massas moleculares altas e baixas, especialmente em
sementes e 6rgaos de reserva, como os cotilédones.

O metabolismo de conjugacio da auxina pode ser o
principal fator na regulacao dos niveis de auxina livre.

Foi demonstrado, também, que estimulos ambientais,
como a luz e a gravidade, afetam tanto a taxa de conjugacao de
auxina (remocao da auxina livre) quanto a taxa de liberacao de
auxina livre (hidrélise da auxina conjugada).

A formacdo da auxina conjugada pode ter outras
funcoes, incluindo reserva ou protecio contra a degradacao
oxidativa.

O AIA é degradado por multiplas rotas

Para serem efetivos como sinalizadores do
desenvolvimento, os hormoénios precisam ter vida curta e nao
devem se acumular durante todo tempo.

O catabolismo da auxina garante a degradacao do
hormonio ativo quando a concentracao excede o nivel 6timo
ou quando a resposta ao hormonio esta completa.

Assim como na biossintese do AIA, a decomposicao
enzimatica (oxidaciao) envolve mais de uma rota metabdlica.
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(A) Reversivel (reserva)

mio-inositol

(B) Irreversivel (degradagdo)

Peptideos
AIA —myo-inesitol AlA —Glicoproteinas
T Glucanos
P i Transferase > oxAIA > oxAlA —Gluc
Hidrolase
" Al Trariae —GH3  BRAN P, Y oo
AlA AlA —Glu
—Lleu Hidrolase co
- 3-metileneoxindol
i I IAMT1 Peroxidase ~  (pode nao ocorrer in vivo)
AlA metil esterase 7
lAIB
sintase
—Ala Transferase FIGURA 19.5 Conjugacio e degradacdo de AIA. O diagrama mos-
AlB AIB 3 ; 3 ;
—Gluc Hdrolase tra varios conjugados de AlA e as rotas metabdlicas envolvidas na
l sua sintese e degradacao. As setas simples indicam rotas irreversi-
veis; as setas duplas, rotas reversiveis. (A} Formas reverslvais (reserva)
AIB —CoA de auxina e conjugados de auxina. (B) Formas de auxina e de conju-
gados de auxina degradadas irreversivelmente. A g-oxidacdo do dci-
p-oxidagio : do indol-3-butirico (AIB) a AlA ocorre no percxissormno. O AlA pode
1 ser oxidado irreversivelmente a 4cido oxindol-3-acético (OxAIA) an-
Y tes de ser conjugado hexose (OxAIA—Gluc). O conjugado de AlA
AlA —CoA— com Asp ou Glu também pode ser irreversivelmente degradade ao

conjunto OxAlA (sequndo Woodward e Bartel, 2005).

O transporte de auxina

O eixo principal das partes aéreas e das raizes,
juntamente com suas ramificacoes, exibe uma polaridade

estrutural apice-base, a qual é dependente do transporte polar

de auxina.

A auxina é o tinico hormonio de crescimento vegetal em

que o transporte polar foi claramente demonstrado.

Visto que o apice caulinar age como fonte primordial de
auxina na planta, o transporte polar tem sido apontado como a

causa principal de um gradiente desse hormonio, que se estende

do apice do caule ao da raiz.
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d (B)
{A)} Gema apical do
caule {gema terminal) Bloco doador de égar,
contendo auxina marcada
com radioisétopo

[=—=1 A (doador)

Peciolo

Apice da raiz
i ™~ vegetal com respeito & gravidade.

O gradiente longitudinal da auxina, desde o caule até a
raiz, afeta varios processos do desenvolvimento, incluindo o
desenvolvimento do embridao, o alongamento do caule, a
dominancia apical, a cicatrizacio de lesdes e a senescéncia
foliar.

Os principais locais de transporte polar de auxina em
caules, folhas e raizes da maioria dos vegetais sao os tecidos
parenquimaticos vasculares, mais provavelmente aqueles
associados aos elementos condutores do xilema.

F's
4
Apice Extrfzmidade Y
dglcaule apical (A) [E5T B (receptor}
» O transporte ocorre
a Segmento para o receptor.
[+]) . a0
Hipocétile o
% E po excisado Inversio
o ¢ \ 8 {doador)
5 Extremidade
basal (B)
N
- A (receptor)
Q transporte para
V'S Plantula o receptor é bloqueado.
FIGURA 19.6 Demonstragdo do transporte polar de auxina, através de
auxina marcada com radicisétopo. (A) O transporte polar de auxina é des-
& o crito em termes de diregao do seu movimento em relaggo a base da planta
g 2 {juncao raiz-caule). A auxina apresenta movimento descendente de modo
Q = hasipeto (em direcdo a base) no caule, até alcangar a juncdo raiz-caule. A
< g partir desse ponto, o moviments descendente é descrito come acropeto (em
direcdo ao 4pice). C movimento de auxina do 4pice da raiz para a jun¢do
raiz-caule é também descrito come basipeto {em diregae 4 base). (B) Métedo
do doador-receptor, usando bloco de dgar para medir o transporte polar de
v auxina, A polaridade do transporte € independente da orlentacdo do tecido
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Parte do transporte de auxina também ocorre nos

tubos crivados (floema),

e o movimento dirigido pela

translocacao fonte-dreno de acdcares contribui para o

transporte acréopeto da auxina na raiz.

O transporte de auxina por longa distancia no floema

revela-se importante também para o controle das divisoes de

células cambiais e a acumulacdo ou remocio de calose dos

elementos de tubo crivado.

A auxina transportada no floema pode ser transferida

também para o parénquima do xilema.

O transporte polar requer energia e
independe da gravidade

O transporte polar do AIA
requer energia metabdlica
(inibido por anaerobiose e
inibidores respiratorios).
Dados recentes mostram
que as velocidades de
transporte pode ser superior
a 3 mmh! (maior que
difusdo e menor que fluxo
de massa).

Raizes adventicias Caule adventicio

FIGURA 19.7 As raizes adventicias crescem a partir da extremi-
dade basal de estacas de videira e os caules crescem a partir da
extremidade apical, guando as estacas estao na posicao invertida (as
duas estacas a esquerda) ou quando mantidas na posicdo correta
(as estacas a direita). As raizes sempre se formam nas extremidades
basais, porque o transporte polar da auxina independe da gravidade
(de Hartmann e Kester, 1983).
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O potencial quimiosmético dirige o transporte polar

Membrana
plasmatica

Permease do.
cotransporte
de H*

Diregso do | Yaciolo —

transporte
de auxina

1. AIA entra passivamente na
célula, na forma indissociada
(AIAH) ou por cotransporte
ativo secundério na forma
anidnica (AlA).

pKado AIA = 4,75
— Parede celular

— Citosol

2. A parede & mantida em pH
4cido, através da atividade
da H*-ATPase da membrana
plasmatica.

3. No citosol, que apresenta
pH neutro, predomina a
forma anidnica (AlA7).

4. Os &nions saem da célula
através dos transportadores
de efluxo de auxina aniénica,
que estdo concentrados nas
extremidades basais de cada
célula, na rota longitudinal
de transporte.

FIGURA 19.8 Modelo quimiosmético simplificado para o transporte
polar de auxina. Aqui & ilustrada uma célula alongada de uma coluna de
células transportadoras de auxina. Mecanismos adicionals de exportacao
contribuem para o transporte, ao impedirem a reabsorcao de AIA em
sitios de exportacao e em fileiras de células adjacentes.

Influxo de auxina

FIGURA 19.9 A permease de auxina
AUX1 & expressa em um subconjunto
da celumela, da parte lateral da coi-
fa e de tecidos do estelo. LAX3, um
outro membro da familia AUX/LAX,
atua em células corticais e epidérmicas
da raiz. {A) Diagrama dos tecidos do
4pice da raiz de A. thafiana. (B} Imu-
nolocalizagdo da AUX1 nas células
do protofloema (no estelo), em um
grupo central de células na columela
e nas células da parte lateral da coifa.
(C) LAX3 medeia a absorgao de auxi-
na nas células epidérmicas cercando
as raizes laterais emergentes, a fim
de induzir a expansdo celular e outras
mudangas que permitem a emergeén-
cia dessas raizes (B, de Swarup et al.,
2001; C, de Swarup et al., 2008).

O AUX1 atua na
absorcio de auxina no apice
de caules e raizes. Nas
células laterais da coifa, o
AUX1 atua na mobilizacao
de auxina para longe do
apice da raiz, em direcio a
corrente do transporte
basipeto desse hormonio.
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Efluxo de auxina
(B)

A familia de
proteinas PIN é
denominada segundo
a forma de grampo
das inflorescéncias
formadas pelo
mutante pinl de A.

FIGURA 19.10 PIN1em A. thaliana. (A,
Localizacdo da proteina PIN1 nas extre-
midades basais de células condutoras de
inflorescéncias de A. thaliana, observada
em microscopia de imunoflucrescéncia.
(B) Mutante pin de A. thafiana. Na Fi-
gura 16.1 pode ser visto um individuo dc
tipo selvagem normal dessa espécie {cor-
tesia de L. Galweiler e K. Palme).

As proteinas de transporte da familia PIN e ABCB servem
de mediadores do efluxo de auxina em cada tecido

Cotilédones

@

Meristema
apical do
caule

[.—PIN3 redireciona a

auxina lateralmente

thaliana.

()

‘Movimento ndo direcional

PINT & a principal

de auxina no meristema

de volta 20 responsével pela ABCB19 medeia | | spical do caule, mediado
Hipoctilo parénquima vascula, Feulach 2 movimenio do ABCBT.
J recirculagdo de auxina para o por .
NANOY 4pice da raiz.
meristema apical
- PIN1 direciona o ABCB4 regula os
movimento vertical niveis de auxina Varias PINs participarn da
Raiz. de auxina do caule nos pelos da raiz. recirculago de auxina

para a raiz.

—> PNt
—> PIN2
= PIN3
—> PINA
=—> PIN7

FIGURA 19.11 Em A. thaliana, as proteinas de transporte PIN e
ABCB direcionam o efluxo de auxina, componente do transporte
polar desse horménio pelo corpo da planta. (A) As proteinas PIN
a diredo basal do movir de auxina. Q movil
direcional de auxina & associado & distribuicdo tecido-especifica de
protelnas PIN transportadoras de efluxo. A PIN1 medeia o transporte
vertical de AIA do caule até a raiz, ac longo do eixo embrionario api-
cal-basal {ver Capitulo 16). AUX1 (ver Figura 19.9) cria um dreno de
auxina que dirige o transporte basipeto desse hormanio para cima a
partir do &pice da raiz, via proteinas PIN2 transportadoras de efluxo.
Visto que pode ocorrer alguma difuséo lateral de auxina, admite-se

—p ABCB1 no apice da raiz.

—> ABCB4 4\\} P
== ABCB9
Movimento ndo direcional
de auxina no épice da raiz,
mediado por ABCB1.

que PIN2 e PIN3 redirecionem a auxina de volta ao parénquima vas-
cular, onde se realiza o transporte polar. Os dois detalhes da figura
mostram o movimento de auxina mediado por PIN1 no meristema
apical caulinar (superior) e a circulaggo de auxina regulada por PIN
no apice da raiz (inferior). (B) Fluxo de auxina associado as proteinas
de transporte ABCB dependentes de ATP. As setas multidirecionais
nos apices de caule e de raiz indicam o transporte nao direcional
de auxina. Entretanto, quando combinado com as proteinas PIN de
localizagdo polar, ocorre o transporte direcional. A proteina ABCB
regula os niveis de auxina nos pelos da raiz em alongamento (A,
modelo de raiz segundo Blilou et al., 2005).
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A modelagem do transporte da auxina em tecidos
intactos sugere que o transporte polar também envolve um
mecanismo dependente de energia, especialmente em células

pequenas proximas aos meristemas apicais.

1. A H*-ATPase da membrana plasmatica ( AlAH
{em violeta) bombeia pratons para o !
apoplaste. A acidez do apoplasto afeta a L
taxa de transporte de auxina, pela ¥ ¥

alteragdio da razéo entre AIAH e AlA-,
presentes no apoplasto.

2. A AlAH pode entrar na célula via
transportadores do tipo simporte, como AUX1
(azul), ou por difusdo (linhas tracejadas). Uma
'vez na citosol, o AlA é um anion e s6 pode sair
da célula por transporte ativo.

3. As glicoproetinas-P estédo localizadas de
moda ndo polar na membrana plasmética e
podem acionar o efluxo ativo (ATP
dependente) de auxina.

4, O transporte polar ativo, intensificado
sinergicamente, ocerre quando proteinas
PIN, com localizagdo polar (amarelo),
associam-se a proteinas PGP, superando os
efeitos da difuséo reversa.
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FIGURA 19.12 Modelo para o transporte polar de auxina em pe-
quenas células meristemdticas com expressiva difusdo reversa desse
hormdnio, devido a alta razio superficie-volume. As proteinas man-
té&m as correntes polares, impedindo a reabsor¢do de auxina expor-

As células vegetais contém transportadores dependentes de ATP,
pertencentes as glicoproteinas-P (ou subclasse B) da superfamilia ABC.
Um subgrupo desses transportadores PGP/ABCB ¢ constituido de
proteinas integrais de membrana que funcionam, no fluxo celular de
auxina, como transportadores anfipaticos de dnions dependentes de ATP.

Tipo selvagem  br2

(B)

tada nos sitios de transporte. Em células maiores, 0s transportadores
ABCB parecem excluir o movimente de auxina de correntes polares

\Proteina PIN

para as filas de células adjacentes.

Tipo selvagem

FIGURA 19.13 O gene BR2 (Brachytic 2) codifica uma glicopro-
teina-P necessaria para o transporte normal de auxina no milho;
0 mutante br2 tem entrends curtos. O mutante foi produzido por
mutag&nese de insercao com o transposon Mutator. Os pesquisa-
dores desconheciam que o transpason Mu8 continha um fragmen-

2

©@

br2 Tipo selvagem br2

to do gene BR2. A expressdo do framento do gene BR2 preduziu
RNA de interferancia (RNAI), que silenciou a expresséo desse gene
(ver Capitulo 2). Os mutantes br2 tém colmos inferiores compactos
(B e C), mas penddo e espiga normais (A e B) (de Multani et al.,
2003).

Proteina AUX1

Glicoproteina-P
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Os transportadores PIN e ABCB regulam a homeostase de

auxina celular.

FIGURA 19.14 Modelo de homeostase de auxina mediada por
transportador. © transporte polar e intercelular de auxina & me-
diade por transportaderes de efluxo de auxina do tipo PINT e
ABCB, localizadoes na membrana plasmaética, e transpartadores

Os transportadores ABCB e do
As proteinas AUX/LAX regulam tipo PIN1 controlam o efluxo de

o ingresso de auxina na célula, auxina proveniente da célula.
de influxe AUX/LAX. A auxina Intracelular é compartimentalizada
em pools ne citosol e no RE. Os transportadores PINS e do tipo
AUX1/ PINS (PING e PIN8) regulam o sequestro de auxina no RE. A maior

o parte da proteinal de ligagao a auxina (ABP1, AUXIN BINDING

PROTEIN1), que se liga & auxina com alta afinidade, localiza-se
junto ao RE. ILR1 e IAR3 codificam hidrolases de AlA-aminoécido
que podem langar AIA livre no RE {segundo Mravec et al., 2009).

APB1 é uma proteina de ligaggo

& auxina no RE. Outras proteinas
no RE (ILR1 e IAR3) sdo hidrolases
ABCB que desfazem a conjugagao de AlA.

Nucleo

PINs “curtas” (p. ex., PIN5)
controlam o transporte de

Citoplasma
auxina na membrana de RE.

Membrana /
plasmética  Reticulo endoplasmético

Influxo e efluxo de auxina podem ser inibidos quimicamente.

Varios compostos sintéticos inibem o transporte de
auxina, como NPA, TIBA, CPD (2-carboxifenil-3-fenilpropano-
1,3-diona) e gravacina sao inibidores do efluxo de auxina (IEA),
ao passo que NOA ¢é um inibidor do influxo.

(B} Inibidores do transporte de

{A) Inibidores do transporte de auxina ndc encontrados em vegetais auxina com ocorréncia natural
Inibem o
efluxo de oo
auxina
NH I
o] OH o0
HC S | |
NPA (acido 1-N-naftilftalamico) TIBA (acido 2,3,5-tri-iodobenzoico)
Inibe o
. O—CH—COCH
influxo :
de
auxina
1-NOA (4cido 1-naftoxiacético) Genisteina

FIGURA 19.15 Estruturas de inibidores sintéticos (A) e naturais (B} do transporte de auxina.
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O transporte de auxina é regulado por
miltiplos mecanismos.

O transporte de auxina é regulado pela transcricao génica
€ mecanismos poés-transcricionais.

Os programas de desenvolvimento e sinais ambientais
resultam em aumento ou decréscimo da expressao de genes de
transportadores de auxina e genes codificadores de proteinas
que os regulam em células e tecidos especificos.

Outro fatores, como o estado de fosforilacao, interacoes
com proteinas reguladoras, eventos de trafego celular,
processamento proteolitico e composicio de membranas,
também determinam as taxas e a direcdo do transporte de
auxina.

Interacoes com outros hormonios

Quase todos os compostos vegetais de sinalizaciao tém
um efeito no transporte de auxina e/ou expressio génica
dependente de auxina.

A propria auxina regula a expressao dos genes que
codificam os transportadores de auxina, a fim de aumentar
ou diminuir sua abundancia e, assim, regular os niveis de
auxina.

O etileno influencia as correntes de transporte de
auxina, pela mudanca de atividade e abundancia da absorcao
de AUXI1 e dos transportadores de PIN. Estes efeitos sao
especialmente pronunciados no desenvolvimento de raizes
laterais, embora o etileno afete o transporte de auxina
principalmente através da alteracdo da biossintese de auxina
na raiz.
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Brassinoesteroides, citocininas, acido  jasmonico,
giberelinas, estrigolactonas e alguns flavonoides também podem
regular o transporte de auxina, através da alteracio da
expressao de genes de transportadores de auxina, da atividade de

fatores reguladores e/ou de mecanismo do trafego celular.

Papel do trafego de proteinas

A localizacao de proteinas de transporte de auxina na
membrana plasmatica envolve o movimento de proteinas
recém-sintetizadas através do sistema secretor de
endomembranas (trafego de proteinas).

A localizagio na membrana plasmatica dos
transportadores de auxina é regulada pelos mecanismos de
trafego, que envolvem a ciclagem endocitica entre a membrana
plasmatica e os compartimentos endossomicos.

Esse mecanismo parece regular também como os
transportadores PIN de localizacao polar sao mobilizados de
uma distribuiciao simétrica sobre a membrana plasmatica para
uma extremidade especifica da célula.
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Papel do trafego de proteinas

FIGURA 19.16 Os inibidores do
transporte de auxina bloqueiam a
secrecdo do transportador de efluxo
de auxina, PIN1, para a membrana
plasmatica. {(4) Controle, mostrando
a localizacdo assimétrica de PIN1 no
dpice da raiz. {B) Apés tratamento
com brefeldina A {BFA}, Como con-
sequéndia da lavagem com tampéo,
a localizagdo de PIN1 & restabelecida,
voltando a situagdo em A, Quando
BFA & retirada por lavagem com o ini-
bidor do transporte de auxina TIBA,
PIN1 permanece em compartimentos
endomembranas como em B {fotos
cortesia de Klaus Palme, 1999).

Brefeldina A (BFA): Interfere na exocitose proteica e na secrecao
regulada por ribosilacao de ADP/fator de troca do nucleotidio

guanina denominado GNOM;

Citocalasina B: Inibidor da polimerizacao da actina.

Incorporacao e
remocao ciclica das
proteinas PIN da
membrana
plasmatica com a
participacao de um
compartimento
endossomico.

Membrana
plasmética\

COMPARTIMENTO
ENDOSSOMICO

Ciclagem
dependente
de actina

/ \ /

QOutras PIN Outras
proteinas proteinas

Complexo PIN

Microfilamento
de actina

FIGURA 19.17 Ciclagem do complexo PIN, como consequéncia do
trafego de vesiculas, dependente de actina, entre a membrana plas-
matica e um compartimento endossdmico. Os inibidores do transpor-
te de auxina, TIBA e NPA, interferem na relocalizagdo das proteinas
PIN1 nas regides basais da membrana plasmética, apés uma lavagem
com BFA (ver Figura 19.16). lsso sugere que inibidores do transporte
de auxina padem interferir na ciclagem do complexo PINT.
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Papel dos flavonoides

Mutantes de A. thaliana produzindo flavonoides em
excesso ou para menos exibem alteracoes no crescimento e no
transporte de auxina.

Alguns flavonoides, como os flavonois quercetina e
canferol, podem remover IEAs (inibidores do efluxo de auxina)
de membranas vegetais.

Esses compostos vegetais de ocorréncia natural também
inibem a atividade de certas quinases e fosfatases.

Os flavonoides sao também inibidores da atividade de
transporte das proteinas ABCB, a medida que inibem a
hidrolise de ATP que fornece energia a esses transportadores.

Rotas de transducao de sinal de auxina

O objetivo final da pesquisa sobre mecanismos
moleculares de acao hormonal é reconstruir cada etapa da rota
de transduciao de sinal, desde a ligacio ao receptor até a
resposta fisiologica.

No caso da auxina, isso seria uma tarefa especialmente
desestimulante, pois esse hormonio afeta muitos processos
fisiologicos e de desenvolvimento.

Contudo, as etapas iniciais na sinalizacao da auxina sao
surpreendentemente simples e envolvem a ligacdo a um grupo
pequeno de complexos receptor-enzima que regulam a
degradacio proteica através da rota ubiquitina-proteossomo
(unidade XI).
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Sob ativacao por auxina, o complexo receptor-enzima
marca repressores transcricionais especificos para protedlise,
resultando na ativacio e desrepressao de genes responsivos a
auxina.

Enquanto esse mecanismo parece ser o responsavel pela
maioria das respostas a auxina, um tipo diferente de proteina
receptora de auxina pode funcionar na mobilizacao e ativaciao
nao transcricional de H*-ATPases de membrana plasmatica,
causando uma rapida acidificacdo da parede celular e
alongamento da célula.

Os principais receptores de auxina sao
heterodimeros proteicos soliveis

Os principais receptores de auxina tém sido identificados
como complexos constituidos de uma proteina solivel
pertencente a familia TIR/AFB e um membro da familia maior
de proteinas repressoras transcricionais AUX/AIA. (Ver fig.
19.18)

As proteinas TIR1/AFB sao denominadas pelo primeiro
membro da familia identificado em vegetais, TRANSPORT
INHIBITOR RESISTANT 1, e sua classificacao geral como
proteinas Auxin F-box Binding (proteinas F-box de sinalizacao
de auxina). Elas sao componentes proteicos F-box de um
complexo ubiquitina E3 ligase, denominado SCF.
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FIGURA 19.18 Um modelo de ligagSo da auxina a composicao de  (A)
receptores TIR1/ABF-AUX/AIA e ativacao transcricional subsequen-

te dos genes de resposta & auxina. (A} Na auséncia de auxina, os
repressores AUX/AIA inibem a transcri¢do dos genes induzidos por
esse hormanio, através da ligacao a ativadores transcricionais ARF, AUXIAA

levando-os a um estado inativo. A auxina funciona como "adesivo ARF Genesjrequlados
molecular”, iniciando uma interagao entre uma AUX/AIA e o com- DNA porauxing
ponente TIR1/ABF de um complexo SCF™*¥. (B) Os complexos T i

SCF™™ ¥ ativados per auxina, conectam moléculas de ubiquitina as 4

protefas AUX/AIA, promovendo sua destruiao pelo proteassomo Fator de

265. A remogio e a degradagdc de protefnas AUX/AIA “revelam” itrr;'t'f‘f:g“

os ativadores transcricionais ARF. Os ativadores transcricionais ARF ARF
se ligam aos elementos de resposta a auxina (AuxRE) e estimulam a

transcricgo dos genes induzidos por auxina. AL

Na auséncia de auxina, a proteina repressora Nicleo

AUX/AIA inibe o fator de transcrigdo ARF.

C

Auxina

;I]/

e .‘SC'“‘“""“‘
A auxina liga-se
ao seu complexe
receptor.
Genes induzidos por auxina sio
regulados negativamente pelas ARF )
proteinas AUX/AIA; f"at'::ij‘e a0 ,
transcrico f\es:::z?: & L
. ~ . ubiquitinada.
A ligacao da auxina ao e o Ao
heterodimero TIR1/AFB-  ¢atiede. |
. . o~ o A proteina
AUX/AIA estimula a destruicao B s
&3,
de AUX/ AIA. il Genes regulados & sf;ct,eassomo
pnal  ARF por auxina 265,
} =
Transcrigdo
Expressao génica

Os genes induzidos pela auxina estao classificados
em precoces e tardios

Os genes de resposta a auxina diretamente ativados pela
sinalizacao AIA / AUX-TIR / AFB sao descritos como genes de
resposta primaria ou genes precoces:

genes da familia AUX/AIA (5 a 60 minutos) — Associados as
respostas secundarias;

genes da familia SAUR (2 a 5 minutos)- Relacionados ao
tropismo, mas funcio desconhecida;

genes da familia GH3 (5 minutos)- Relacionados ao
crescimento e a respostas a luz;
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Em geral, os genes de resposta primaria tém trés funcées
principais:

Transcricdo - Alguns dos genes precoces (genes da familia
AUX/AIA) codificam proteinas que regulam a transcricao dos
genes da resposta secundaria ou genes tardios, que sao
necessarios para as respostas de longo prazo ao hormonio.

Sinalizacdo - Outros genes precoces estio envolvidos na
comunicacao intercelular ou sinaliza¢io célula-a-célula.

Conjugacao/catabolismo de auxina — Alguns genes induzidos
rapidamente codificam proteinas que estio envolvidas na
eliminacao, por conjugacio ou degradacao, de AIA ativo.

2. Genes tardios para adaptacoes ao estresse — Os genes que atuam
mais tarde em processos de desenvolvimento induzidos por auxina
- geralmente 2 a 4 horas apés um aumento de auxina — também
tém sido identificados.

* Diversos genes que codificam as glutationa-S-transferases (GSTs),
uma classe de proteinas estimuladas por condicoes de estresse
variadas, sao induzidos por concentracoes elevadas de auxina.

* Da mesma maneira, niveis altos de auxina induzem a ACC sintase,
que também ¢ induzida por estresse e representa a etapa limitante
de taxa de biossintese de etileno.

Nenhum dos genes tardios de resposta a auxina codifica
proteinas que atuam na mediacio direta de mecanismos primarios
de resposta a auxina.
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Acoes da auxina: Alongamento celular

As auxinas promovem o crescimento de caules e coledptilos e
inibem o crescimento de raizes.

Conforme discutido, a auxina é sintetizada no apice caulinar
e transportada, de modo basipeto, aos tecidos subjacentes. O
suprimento constante de auxina que chega a regiao subapical do
caule ou do coledptilo é necessario ao alongamento continuo dessas

células.

Quando a fonte endégena de auxina é removida por excisao
das regioes contendo as zonas de alongamento, a taxa de
crescimento decresce rapidamente a uma taxa basal baixa. Com
frequéncia, essas regioes excisadas respondem drasticamente a
auxina exdgena, aumentando rapidamente sua taxa de crescimento

aos niveis observados na planta intacta.

FIGURA 19.19 Intervalo de tempo do crescimento de segmentos de coledptilos de
aveia (Avena} induzido pela auxina. O crescimento & plotado como porcentual de au-
mento do cemprimento. A auxina foi adicicnada no tempo zero. Quando a sacarose
(Sac) é acrescentada a0 meio, a resposta pode continuar por até 20 horas. A sacarose
prolonga a resposta de crescimento & auxina, principalmente por fornecer um soluto
osmaticamente ativo que pode ser absorvido para a manutencdo da pressdo de turgor
durante o alongamento celular. O KCI pode substituir a sacarose. O detalhe mostra gra-
ficamente o resultado do crescimento, em escala menor de tempo, plotado a partir de
leituras de um transdutor eletrénico com sensor de posicdo. Neste gréfico, o crescimento
¢é plotado em valores absolutos de milimetros versus tempo. A curva mostra uma fase de
atraso de aproximadamente 15 minutes para que inicie o crescimente estimulado pela
auxina (de Cleland, 1995).
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A concentracdo otima de
auxina para o alongamento em
caules de ervilha e coledptilos de
aveia varia entre 10 ¢ 10 M. Em
outras espécies, como A. thaliana,
a concentracio otima é
ligeiramente mais baixa.

A inibicdo observada
quando as concentracoes de
auxina excedem os niveis 6timos é
em geral atribuida a biossintese de
etileno.

Crescimento relativo por
alongamento do segmento

+

=

Crescimento do
controle (sem
adigdo de AlA)

1 1 I I 1
10 107 10° 10° 10* 107 10°

Centracio de AlA (M)

FIGURA 19.20 Curva tipica de dose-resposta do crescimento in-
duzido por AIA em segmentos de caule de ervilha cu de coledptilos
de aveia. O alongamento dos segmentos de coledptilos ou de caules
jovens removidos é plotado em relagdo as concentragdes crescentes
de AlA exdgenc. Em concentragdes mais altas (acima de 107 M),
o AlA torna-se cada vez menos efetivo; mais ou menos acima de
107 M, ele se torna inibidor, conforme demonstrado pela queda da
curva abaixo da linha tracejada, que representa o crescimento sem

adicao de AlA.

O controle do alongamento da raiz exercido pela auxina
tem sido mais dificil de demonstrar, talvez porque a auxina
induza a producao de etileno, que também inibe o crescimento

da raiz.

No entanto, mesmo se a biossintese de etileno for
especificamente bloqueada, baixas concentracoes de auxina (101
a 10 M) promovem o crescimento de raizes intactas, enquanto
altas concentracoes (10°° M) inibem o crescimento.

Assim, enquanto as raizes podem necessitar de uma
concentracio minima de auxina para crescer, seu crescimento é
fortemente inibido por concentracoes de auxina que promovem o
alongamento de caules e coledptilos.
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FIGURA 19.21 Restricio de auxina & corrente basipeta {acionada
por PIN1) no tecido vascular de dicotiledéneas. ABCB19 e PIN3 estéo
localizadas nas células da bainha vascular, adjacente ao tecido vas-
cular. (A) PIN3 esta localizada na face lateral interna dessas células
e redireciona a auxina para a corrente vascular. ABCB19 restringe
o ingresso de auxina nessas células. As diregGes das setas indicam
as dire¢Ges do fluxo de auxina. (B) Uma visdo em corte transversal
dessa regido indica como a exportagao de ABCB19 contribuiria para
a redireco de auxina para o cilindro vascular. Anélises mutacionais
indicam que PIN3 e ABCB19 atuam na redistribuigéo lateral de auxi-
na na curvatura tropica,

O tempo de atraso (lag period) minimo de resposta para o
alongamento induzido por auxina é de 10 minutos. Esse periodo de
atraso reflete o tempo necessiario para que a maquinaria
bioquimica da célula efetue o aumento na taxa de crescimento.

T

3

2 Soja
[~

£

o 5r Aveia
s AlA

T

QU

=]

o

z | 1 | 1

= 0 1 2 3

Tempo de incubagdo em wM de AlA (h)

FIGURA 19.22 Comparacao da cinética de crescimento de seg-
mentos de coleoptilo de aveia e de hipocétilo de soja, incubados
com 10 uM de AIA e 2% de sacarose. O crescimento é plotado
como a taxa de alongamento, em vez do crescimento absoluto em
cada ponto do tempo. A taxa de crescimento do hipocétilo de soja
oscila apds 1 hora, enquanto a do coledptilo de aveia é constante
{(segundo Cleland, 1995).
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A auxina aumenta rapidamente a extensibilidade da
parede celular

Como a auxina provoca o aumento de 5 a 10 vezes na
taxa de crescimento em apenas 10 minutos?
As células vegetais expandem-se em trés etapas:
1. A absorcao osmoética da agua pela membrana plasmatica é
acionada por um gradiente de potencial hidrico (A%,).
2. A pressao de turgor se estabelece devido a rigidez da parede
celular.
3. Ocorre afrouxamento bioquimico da parede, permitindo a
célula expandir-se em resposta a pressao de turgor.

Os efeitos desses parametros sobre a taxa de crescimento
(GR) sao condensados na equacao:

GR=m (¥,-Y)

A extrusao de protons induzida por auxina aumenta
a extensao celular

De acordo com a hipotese do crescimento acido,
amplamente aceita, os ions hidrogénio agem como intermediarios
entre a auxina e o afrouxamento da parede celular. A fonte dos
ions hidrogénio é a H*-ATPase da membrana plasmatica, cuja
atividade aumenta em resposta a auxina.

A hipétese do crescimento acido permite cinco previsoes:

1. Os tampoes acidos deveriam promover o crescimento em
periodo curto, desde que a cuticula tenha sofrido abrasao
para permitir o acesso dos prétons a parede celular.

2. A auxina deveria aumentar a taxa de extrusio de prétons
(acidificacao da parede) e a cinética da extrusao dos prétons
deveria se igualar aquela do crescimento induzido por auxina.
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3. Os tampoes neutros deveriam inibir o crescimento induzido
por auxina.

4. Os compostos (outros além da auxina) que promovem a
extrusao de prétons deveriam estimular o crescimento.

5. As paredes celulares deveriam conter um ‘“fator de
afrouxamento da parede” em um pH acido 6timo.

Todas as cinco previsoes foram confirmadas. E as
proteinas que participam do afrouxamento da parede sao
denominadas expansinas, elas afrouxam as paredes celulares
mediante enfraquecimento das pontes de hidrogénio existentes
entre seus polissacaridios, quando o pH é acido.

AlA -1240
6,01
q200 2 B ,
2 A extrusao de protons
- o . . .
: 2 cmprmens| "0 § induzida por auxina
& {0 & envolve a ativacio e
3 e~
=0 g mobilizacao de
1® 3 proteinas.
451 {40 &
1 | 1 1 1 1

L
-0 0 110 20 30 40 50 60
Tempo (minutos)

FIGURA 19.23 Cinética do alongamento e da acidificacao da pa-
rede celular induzidos por AIA, em coledptilos de milho. O pH da
parede celular foi medido com um microeletrodo. Observe os tem-
pos de atraso similares (10 a 15 minutos) tanto para a acidificacdo
da parede celular guanto para o aumento na taxa de alongamento
(de Jacobs e Ray, 1976).
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Acoes da auxina: Fototropismo e Gravitropismo

Os trés principais sistemas de orientacao do crescimento
das plantas sao:

Fototropismo ¢é expresso em todas as partes aéreas e
algumas raizes; garante que as folhas receberao luz solar
suficiente para realizar fotossintese.

Gravitropismo possibilita que as raizes crescam em direcao
ao solo e as partes aéreas em direcao contraria, respostas
que sao especialmente criticas nos estagios iniciais da
germinacao.

Tigmotropismo, ou crescimento em resposta ao toque,
permite que as raizes crescam ao redor de obstaculos e é
responsavel pela capacidade das partes aéreas de plantas
ascendentes enrolarem-se em outras estruturas de suporte.

18 —
O fototropismo é s Lado sombreado
mediado pela '
redistribuicao 12l

lateral da auxina

=]
w
T
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(sem luz)

Crescimento em comprimento (mm)
2
[+2]
I

Lado iluminado

f=]
W
T

0 20 40 60 80 100 120
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FIGURA 19.24 Intervalc de tempo do crescimento dos lados ilumi-
nado e sombreado de um coledptilo, respondendo a um pulsa de 30
segundos de luz unidiecional. Nao foi dado o tratamento de luz aos
coledptilos-controle (sequndo Lino e Briggs, 1984).
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Duas flavoproteinas (cofator é o FMN), fototropinas 1 e 2,
sao fotorreceptores da rota de sinalizacdo para a luz azul que
induzem a curvatura fototrépica em hipocétilos de A. thaliana e
coledptilos de aveia sob condicoes de baixa e alta fluéncia. Elas
sao proteinas quinases autofosforilantes, cuja atividade ¢
estimulada pela luz.

Blocos de dgar inteiros Blocos de dgar divididos
(A) Escuro Apice do coledptilo de Q) Luz unilateral
milho removido e AV N Apice do coledptilo
colocado sobre o dgar NN completamente dividido
peor um pedacgo fino de
258 | l?loco de dgar 115°|17,25| mica; néo é observada a
Angulo de curvatura 4 L redistribuicdo de auxina
" raus
(B) Luz unilateral (graus) (D) Luz unilateral
e e Apice do coledptilo
T L NN parcialmente dividido por
um pedaco fino de mica;
0 ; = -] ocorre a redistribuigdo
m semidestruicavlde/auxng 81° [154° ] |ateral de auxina
A luz unilateral ndo causa a A auxina é transportada lateralmente
fotodestruigdo de auxina no lado para o lado sombreado na extremidade
iluminade do coledptilo
FIGURA 19.25 Evidéncia de que a redistribuicdo lateral da au-  de curvatura gue o bloco induz quande testado no bioensaio de

xina é estimulada pela luz unidirecional, em coledptilos de milho. curvatura de coledptilo (ver Figura 19.1).
A quantidade de auxina no bloco de 4gar & expressa pelo dngulo

(A) (8

Experimentos com A. thaliana _
sugerem que o0 movimento Y i &
fototrépico da auxina envolvea = ||
inibicio de ABCB19, a - w
desestabilizacdo de PIN1 e a i i
inibicio e/ou relocalizacao de | W © i
proteinas PIN3 localizadas
lateralmente.

FIGURA 19.26 A redistribuicao lateral da auxina durante o foto-
tropismo pode ser visualizada pela transformagao de plantas com a
construgdo com o gene-reporter DR5::GUS. (A) Os gradientes late-
rais de auxina sdo formados em hipocétilos de A. thaliana durante
as respostas de crescimento diferendial & luz unidirecional. O acimu-
lo de auxina no lado sombreado do hipocétilo & indicado pela colo-
racio azul (detalhe 3 direita). (B) O tratamento com NPA, inibidor de
efluxo de auxina, blogueia a curvatura fototropica e a redistribuicio
de auxina. Uma redistribuigdo semelhante da auxina ocorre durante
o gravitropismo (fotos cortesia de Klaus Palme).
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O gravitropismo envolve a redistribuicao

lateral de auxina

6] )]

Metade inferior

FIGURA 19.27 A auxina & transportada para o lado inferior do 4pi-  tade inferior (esquerda) induz uma curvatura maior no coledptilo
ce do coletptilo de aveia posicionado horizontalmente. (A) A auxina ~ decapitado do que o bloco de &gar da metade superior (direita) (fo-

das metades superior e inferior de um 4pice na posicdo horizontal tografia © M. B. Wilkins).
difunde-se para os dois blocos de 4gar. (B} O bloco de agar da me-

©

Orientagao vertical

Plastidios

densos
fllnCiOllam " Pressdo
Amiloplasto uniforme
como PRI S
Estatdlito
sensores da oo b
. Orientaggo horizontal
gravidade
(hipotese do
estatolito-
amido). —
Pressao
desigual
sobre o RE

Metade superior

0s amiloplastos tendem
a sedimentar em
resposta a reorientacio
dacélulaea
permanecer apoiados
sobre o RE. Quando a
raiz é orientada
verticalmente, a pressao
exercida pelos
amiloplastos sobre o RE
& distribuida
igualmente.

Em orientagdo
horizontal, a pressido
sobre o RE é desigual
em cada lado do eixo
vertical da raiz.

FIGURA 19.28 Percepgdo da gravidade pelos estatolitos em A. thaliana. (A) Mi-
crografia ao microscopio eletronico da extremidade da raiz, mostrando o meriste-
ma apical (M), a coluna {C) e as células periféricas (P). (B) Visdo ampliada de uma
célula da columela, mostrando os amiloplastos sedimentados sobre o reticulo en-
doplasmético na base da célula. (C) Diagrama das mudangas que ocorrem durante
a reorientagdo da posicdo vertical para a horizontal (A, B cortesia do Dr. John Kiss;

Reticulo endoplasmético C, com base em Sievers et al., 1996 e Volkmann e Sievers, 1979).
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Percepcao da gravidade em caules e coleoptilos

Em caules e coledptilos, a gravidade é percebida na
bainha amilifera, uma camada de células que circunda os
tecidos vasculares do caule.

A bainha amilifera é continua com a endoderme da
raiz; porém, diferentemente da endoderme, ela possui
amiloplastos.

Percepcao da gravidade em raizes

@) ®)

ose;
ey

O local de

~ g Graviestimulagdo
percepcao da /
gravidade em £
raizes primarias é \m.e
a coifa. I B el
. Tempo apds a reorientacae (min)
Amiloplastos

grandes e com
resposta a
gravidade
localizam-se nos
estatocitos no
cilindro central,
ou columela, da
coifa.

FIGURA 19.29 Experimentos com um corante san-
sivel a0 pH sugerem que alteragdes de pH em células
da columela {coifa) estao envolvidas na transdugao
gravitrépica de sinal. (A) Micrografia mostrando a am-
piagdo do &pice da raiz e de duas células da columela
em diferentes niveis (pavimentos) da coifa: S2 (pavi-
mento 2) e 53 {pavimento 3) ma-cados (detalhes). Nas
duas células da columela, o citosol é fluorescente por-
que as células foram microinjetadas com um corante
fluorescente sensivel ao pH. Os vacdolos (V marcado)
ndo contém o corarte e, em consequéncia, aparecem
pretos. (B) O pH citoplasmatico aumenta em menos
de um minuto apds a graviestimulacgo. (C) Visualiza-
¢80 de corantes sensiveis ao pH em duas calulas da
columela em {A), em resposta ao estimulo gravitrdpi-

- - 2 co. A escala de cor abaixo foi utilizada para gerar os
PH citoplasmético dados em (B) (de Fasano et al., 2001).
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A percepcao da gravidade pode
envolver pH e ion calcio (Ca?*)
como segundos mensageiros.

FIGURA 19.30 Uma raiz de milho com curvatura em direcdo ao
bloco de agar contendo Ca™, posicionado em cada lado da coifa. O
resultado mostra que um gradiente artificial de Ca®™ imposto pode
superar a resposta normal gravitrépica. Embora ndo parega exercer
uma fungao no gravitropismo, o Ca™ pode ser parte de uma rota
de sinalizagao relacionada ac tigmotropismo (cortesia de Michael
L. Evans).

A auxina é redistribuida lateralmente na coifa

1G]
Raiz-controle com a
coifa e posicionada
verticalmente

Raiz——

Coifa — |

B
Raiz-controle com a
coifa e posicionada
horizontalmente
mostra curvatura
gravitrépica normal.

Aremogdo dacoifade A remogdo da metade da coifa

uma raiz na posicio de uma raiz na posicio vertical
vertical estimula um causa a curvatura da raiz para
pequence crescimento o lado com a metade

em alongamento. remanescente.

A remagio da coifa de uma raiz
na posicdo horizontal infbe a
resposta a gravidade, enquanto
estimula um pequeno
crescimento em alongamento.

%:H

FIGURA 19.31 Experimentos de microcirurgia demanstrande que a coifa & neces-
séria para o redirecionamento da auxina € a inibicao diferencial subsequente do alon-
gamento na curvatura gravitropica da raiz. Experimentos de genética molecular tém
mostrado que, em A. thaliana, AUX1 é o principal motivador de correntes de auxina
para fora da coifa (sequndo Shaw e Wilkins, 1973).
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(A) Orientagdo vertical

1.OAIAé
sintetizado no caule
e transportado pelo
estelo até a raiz.

Cértex-___i Zona de

Estelo~—— | | alongamento
(sintese de
flavonoides)

Modelo atual
de
gravitropismo

2. Quando a raiz esta na posi¢io
vertical, os estatdlitos da coifa
sedimentam na base das células.
A auxina, transportada em
dire¢do acropeta na raiz através
do estelo, & distribuida
igualmente em ambos os lados
da coifa. O AlA &, entdo,
transpertado em direcdo
basipeta no cortex para a zona
(B) Orientagao hori | de onde regula

o alongamento celular.

Coifa— ) |
AlA

Célula da AL
coifa (ampliada)

Estatdlitos

6. O decréscimo da

concentragdo de auxina T ——— >

na metade superior

estimula o crescimento \
desta regido. Como AlA
consequéndia, a raiz \
<curva-se para baixo. AlA

3. Em uma raiz horizontal,
05 estatélitos sedimentam
na lateral das células da
coifa, desencadeando o
transporte polar de AIA
para o lado inferior da coifa.

5. A concentracéo alta de
auxina na metade
inferior da raiz inibe o
crescimento.

4. A maior parte da auxina da
coifa é entéo transportada em
dire¢do basipeta no cortex do
lado infericor da raiz.

FIGURA 19.32 Modelo atual da redistribuicdo de auxina durante o gravi-
tropismo, em raizes de milho (segundo Hasenstein e Evans, 1988},

FIGURA 19.33 A graviestimulacdo resulta no acimu-
lo assimétrico de auxina nas células laterais da raiz, ne
lado sem alongamente. O acimulo de auxina ¢ indica-

[ epiderme [ parénquima cortical ~ do pela proteina verde flucrescente (green fluarescent

[T Regidio lateral proximal dacoifa. [ | Endoderme protein, GFP), expressa sob o controle do promotor DRS.

|| Regido lateral distal da coifa [T 1 Estele A Dl_agrama do_érce da ralg d? A_' {haﬂana, mOStrando

[E] Inicial do parénquima [ ericiclo os tecidos envolv!dos. na rec_hstnbuw(;eio lateral dg auxina.

corticallendoderme . {B) Antes da graviestimulagao. (C) Trés horas apos a gra-

[ Centro quiescente [ linicial dacolumela  yiestimulagao. A auxina torncu-se redistribuida no lado
[T Columela inferior da coifa {imagens cortesia Jiff Friml).

Acredita-se que um dos membros da familia das proteinas PIN, a PIN3,
participa no redirecionamento da auxina nas raizes que sio retiradas da
orientacao vertical.

Em raizes orientadas verticalmente, a PIN3 ¢ distribuida
uniformemente em torno das células da columela, mas quando a raiz é
posicionada horizontalmente, a PIN3 ¢ direcionada preferencialmente para o
lado inferior dessas células.
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Efeitos da auxina no desenvolvimento

Embora a auxina tenha sido descoberta em relacao ao
crescimento, ela influencia praticamente todos os estadios do
ciclo de vida da planta, da germinacao a senescéncia.

Visto que o efeito da auxina depende da identidade do
tecido alvo, a resposta do tecido a auxina ¢ determinada pelo seu
programa genético de desenvolvimento, além de ser influenciada
pela presenca ou auséncia de outras moléculas de sinalizacio.

Como sera visto a intera¢iao entre dois ou mais hormonios
é um tema recorrente no desenvolvimento vegetal.

Veremos, a seguir, alguns processos de desenvolvimento
regulados pela auxina:

A auxina regula a dominancia apical

FIGURA 19.34 A auxina suprime
o crescimento das gemas axilares
em individuos de feijdo (Phaseo-
lus vutgaris). (A) A gema axilar &
suprimida na planta intacta devi-
do & domindncia apical. {B) A re-
mog&o da gema terminal libera a
gema axilar (seta) da dominancia
apical. (C) A aplicacio de AlA em
pasta de lanolina {contida em uma
capsula de gelatina) na superficie
cortada impede o crescimento da
gema axilar (fotografias de David
Mcintyre).

(A) Gema terminal intacta {B) Gema terminal removida

{C) Auxina adicionada ao caule decapitado
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Como a auxina produzida no apice do caule inibe o
crescimento das gemas laterais?

* Modelo de inibicao direta (Thimann & Skoog);

e A auxina atua remotamente (controla o
crescimento das gemas axilares atuando no xilema
e esclerénquima interfascicular do caule);

* Aplicacado de citocininas nas gemas axilares
estimula o crescimento das gemas em muitas
espécies;

* Analise de mutantes de ervilha e A. thaliana com
padrao de ramificacio aumentado levaram a
identificacdo de uma estrigolactona, como o sinal
que interage com auxina na regulacio da
dominincia apical (Hayward et al., 2009).

A estrigolactona é produzida em caules e raizes e é
transportada através do caule, pelo xilema. Ainda
nao se sabe como esse sinal interage com a auxina
para regular a dominancia apical.
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O transporte de auxina regula o desenvolvimento
das gemas florais e a filotaxia

* O desenvolvimento do meristema floral depende
da auxina transportada para ele, a partir de
tecidos subapicais.

* O transporte de auxina a partir desses tecidos
também regula a iniciacao foliar e a filotaxia, ou
seja, o padrao da emergéncia das folhas a partir
do apice caulinar.

(A)

200 pm 50 pm

FIGURA 19.35 Imagem ac microscopic eletrénico de varredura de primér-
dios foliares no meristema apical do caule de um mutante pin?. (A) Um me-
ristema de inflorescéncia pin? nio tratado ndo produz primérdics foliares.
{B) Primérdio foliar induzido no meristema de inflorescéncia de um mutante
pint, pela aplicacdo de uma microgota de AIA em pasta de lanolina no lado
do meristema (A de Vernoux et al., 2000; B de Reinhart et al., 2003).
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A auxina promove a formacao de raizes laterais e
adventicias

A andlise de mutantes da Arabidopsis com padrao
anormal de formacio de raizes laterais permitiu a proposicao de
um modelo para a acido do AIA na formacao de raizes laterais:

*O transporte acropeto de AIA (em direcio a extremidade da raiz) no
parénquima vascular da raiz é necessario é necessario para iniciar a
divisao celular no periciclo. O ingresso de auxina na raiz é mediado
pela acao de PIN2, AUX1,ABCB19 e ABCB1.

* LAX3 (membro da familia permease de auxina) medeia o
ingresso de auxina em células corticais e epidérmicas da raiz,
promovendo a expansao celular e modificacoes nas paredes
celulares que facilitam a emergéncia de raizes laterais (fig.
19.9C) <

* O AIA derivado da corrente basipeta de raiz contribui para o
alongamento e atua em combinacio com a auxina de origem
caulinar, mantendo a divisao e o crescimento celulares.
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A auxina induz a diferenciacao vascular

) O caule foi decapitado, Imediatamente apds o ®)
e as folhas e as gemas ferimento do caule, ;
adima do local do acima da area afetada
ferimento foram foi aplicado AlA em
removidas para pasta de lanolina.
diminuir a auxina
enddgena

Gema apical\

A diferenciagio do xilema
ocorre em torno do
ferimento, sequindo a via
de difusdo da auxina

Individuo intacto de pepino

FIGURA 19.36 Regeneracdo do xilema induzida por AIA, em tor-
no de um tecido danificado do caule de pepino (Cucumis sativus).
(A) Método para realizar 0 experimento de regeneracao de areas
danificadas. (B) Micrografia de fluorescéncia apresentando o tecido
vascular em regeneracdo em torno da lesdo. A seta indica o local do
ferimento, onde a auxina acumula-se e comega a diferenciagéo do
xilema (B cortesia de R. Aloni).

A auxina retarda o inicio da abscisao foliar

A perda de folhas, flores e frutos por uma planta é
conhecida como abscisdo. Esses 6rgaos desprendem-se da
planta na zona de abscisao (as paredes celulares das células
dessa regiao sao digeridas), localizada proxima a base do
peciolo, como resultado do estresse nas paredes celulares
enfraquecidas.

* A auxina transportada a partir da lamina foliar impede a
abscisao;

* A abscisao é desencadeada durante a senescéncia foliar,
quando a auxina nao esta mais sendo produzida pela folha.

38



A auxina promove o desenvolvimento do fruto

A auxina é produzida ou mobilizada de reservas no pdlen, e o
estimulo inicial para o crescimento do fruto pode resultar da polinizacao.

A polinizacio bem sucedida inicia o crescimento do rudimento
seminal, que € conhecido como estabelecimento do fruto (fruit set). Apés a
fertilizacdo, o crescimento do fruto depende da auxina produzida nas
sementes em desenvolvimento.

O endosperma pode contribuir com auxina durante o estagio inicial
do crescimento do fruto e o embrido em desenvolvimento assume como a
fonte principal de auxina durante os estagios seguintes.

FIGURA 19.37 © “fruto” do morango € na (A) Fruto normal (B) Remogdo  {C) Remogdio dos aquénios;
realidade o receptaculo intumescido, onde o dos aquénios  aspersdo com auxina
crescimento & requlado pela auxina produzida
pelas “sementes”, as quais sdo realmente os
aquénios - frutos verdadeiros. (A) Quando os
aguénios estao presentes, o receptaculo aumen-
ta e desenvolve seu aroma, a dogura e a cor ver-
melha caracteristicos. (8} Quando os aquénios
580 removidos, o receptaculo ndo se desenvolve
normalmente. (C) A aspersdc com AlA de um
receptaculo que nao contenha aquénios provo-
ca a retomada do crescimento e do desenvolvi-
mento normais (segundo Galsten, 1994).

Receptaculo
intumescido

As auxinas sintéticas apresentam varios usos comerciais
* Enraizamento de estacas para a propagacao de plantas — ANA;
* Promocao do florescimento em abacaxi:— ANA;

¢ Desbaste de frutos;

* Abscisao de folhas — Algodao (ficam os capulhos, facilitando a
colheita mecanizada);

* Inducio do desenvolvimento de frutos partenocarpicos;

o Utilizacdo como herbicidas — 2,4-D e Dicamba, sao
amplamente utilizadas. Eles induzem a excessiva expansao celular
e, na sequéncia, a morte da planta. Utilizadas para o controle de
dicotiledoneas indesejaveis (ervas daninhas de folha larga).
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