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CRESCIMENTO, DIFERENCIACAO E MORFOGENESE.

1. INTRODUCAO

O desenvolvimento de uma planta requer uma seqiiéncia de eventos que deve ocorrer de
forma precisa e ordenada. A partir de um zigoto, os processos de crescimento, diferenciacio e
morfogénese, operando conjuntamente, irdo produzir um individuo adulto. A planta adulta
poderd, entdo, florescer, produzir frutos com sementes, senescer e, eventualmente, morrer.
Todos estes eventos constituem o desenvolvimento da planta. O entendimento do
desenvolvimento e dos fatores que o controlam (fatores ambientais, fatores endégenos, etc.) é
um dos principais objetivos da Fisiologia Vegetal.

O proposito desse capitulo é servir como uma introducio ao desenvolvimento vegetal,
incluindo os seguintes itens:

e Breve apresentacdo dos conceitos de crescimento, diferenciacio e morfogénese, que
representam o desenvolvimento;

e Apresentagdo dos padrdes de crescimento e desenvolvimento das plantas;

e Analise cinética do crescimento;

e Uma breve discussdo sobre as condicdes, enddgenas e exdgenas, que regulam o
desenvolvimento vegetal.

2. CONCEITOS

a) Crescimento

O crescimento € um termo quantitativo, relacionado a mudancas de tamanho e, ou
massa. Em muitos estudos é importante medir o crescimento e, teoricamente, isto pode ser
feito acompanhando-se o aumento em volume, massa, nimero de células, quantidade de
protoplasto, além do aumento em complexidade. No entanto, em plantas, o crescimento é
avaliado principalmente por aumento em tamanho ou em massa. Aumentos em tamanho sdo
freqiientemente obtidos pela medicdo da expansdo em uma tunica dire¢do, tais como altura e
diametro de caules, ou drea das folhas. Aumentos em massa sdo freqiientemente obtidos,
colhendo-se as plantas e pesando-as rapidamente. Neste caso, obtém-se a producao de
matéria fresca, o qual é bastante varidvel por que depende do “status” hidrico da planta.

Em muitos casos, particularmente quando estamos interessados na produtividade da
planta, é preferivel utilizar a matéria seca para avaliagdo do crescimento. A matéria seca é
geralmente obtida, pesando-se as plantas ou parte delas apds secagem da matéria fresca em
estufa de circulagéo for¢ada de ar (60 a 80°C), durante um periodo de 24 a 48 horas.

Um caso interessante de crescimento € o de sementes germinando em 4gua e mantidas
em escuro total (Figura 1). Neste caso, observam-se aumentos em tamanho e matéria fresca e
decréscimo na matéria seca total, devido a perda de CO, na respiragdo (perdas que ocorrem
durante a degradagdo das reservas). Embora a matéria seca total da plantula crescendo no
escuro seja menor que da semente original, as partes em crescimento (caules e raizes)
aumentam em matéria seca devido a importacéo das reservas estocadas nas sementes.
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Figura 1 — Mudancas no peso da matéria fresca e no peso da matéria seca de sementes
de ervilha germinando no escuro (Salisbury & Ross, 1991)

Além do crescimento absoluto (aumento em altura ou massa em fun¢do do tempo)
pode-se calcular também, o crescimento relativo, o qual representa o crescimento por unidade
de tempo, expresso em uma base comum (massa inicial, area inicial, comprimento inicial).
Por exemplo, se tivermos duas folhas, uma com 5 e outra com 50 cm? de area, e as duas
tiverem crescido 2,0 cm?/dia. Neste caso, podemos afirmar que o crescimento absoluto de
ambas as folhas foi o mesmo (2,0 cm2/dia). Mas a folha inicialmente menor teve um
crescimento relativo dez vezes maior do que a folha que tinha inicialmente uma area de 50
cm’.

A taxa de crescimento relativo (TCR) pode ser obtida pela seguinte férmula:

TCR =LnP, - LnP;
th - 1

Em que, Ln € o logaritmo natural; P, e P; representam os pardmetro de crescimento

(massa da matéria seca, altura, etc.) obtidos nos tempos t, (tempo final) e t; (tempo inicial),
respectivamente.
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b) Diferenciacao

Diferenciacdo é um termo qualitativo, que reflete um processo de especializagdo celular.
A diferenciagdo ocorre quando uma célula em divisdo produz duas novas células que serdo
destinadas a assumir diferentes caracteristicas anatdmicas e diferentes fun¢des. Por exemplo,
nos estddios iniciais de desenvolvimento da plantula, a divisdo do zigoto produz células que
produzirdo as raizes e outras que dardo origem a parte aérea. Células ndo especializadas de
parénquima se diferenciam e produzem vasos do xilema e elementos crivados do floema, cada
tipo com sua morfologia distinta e fun¢des especializadas.

Em muitos casos, uma célula madura (diferenciada ou especializada), poderd ser
estimulada a funcionar como uma célula meristemdtica. Isto é conhecido como
desdiferenciacdo. Em cultura de tecidos, uma célula madura (célula viva contendo o nicleo)
podera originar uma planta inteira. Esta habilidade para desdiferenciar-se demonstra que
células diferenciadas (maduras) retém toda a informagdo genética requerida para o
desenvolvimento de uma planta inteira, uma propriedade conhecida como totipoténcia. Isto é
bastante til na cultura de tecidos e permite a obten¢@o dos clones.

Obs: Esta separacao é artificial, porque as células se diferenciam enquanto crescem.

¢) Desenvolvimento, Morfogénese e Embriogénese

O termo DESENVOLVIMENTO deve ser aplicado num sentido mais amplo,
significando a soma dos processos de crescimento e diferenciacdo. Ele refere-se ao conjunto
de mudangas que um organismo experimenta ao longo de seu ciclo, desde a germinagdo da
semente, passando pela maturacdo e florescimento e, finalmente, chegando a senescéncia. O
termo desenvolvimento aplica-se também para células, tecidos e 6rgdos. O desenvolvimento
também se manifesta em nivel subcelular e bioquimico, tais como ocorre quando folhas
mantidas no escuro sio transferidas para a luz (neste caso desenvolvem-se os cloroplastos e as
enzimas da fotossintese tornam-se ativas).

O desenvolvimento se aplica, também, as mudangas na forma do organismo ou 6rgao,
tal como ocorre durante a transi¢do da fase vegetativa (desenvolvimento vegetativo) para a
reprodutiva (desenvolvimento reprodutivo ou florescimento) ou durante o desenvolvimento de
uma folha a partir de um primérdio foliar. Neste caso, € comum se referir ao termo
MORFOGENESE (do grego, “morfo", forma, e “génesis”, origem), o qual refere-se a
aparéncia ou desenvolvimento estrutural da planta (formagdo dos diferentes 6rgaos).

A EMBRIOGENESE pode ser definida como a parte do desenvolvimento da planta que
ocorre no saco embriondrio do 6vulo ou da semente imatura (Figura 2). Durante a
embriogénese, alguns aspectos basicos do corpo primério da planta sdo estabelecidas em uma
forma rudimentar (se formam o eixo embriondrio ¢ um ou dois cotilédones). O eixo
embriondrio contém os meristemas que irdo originar o corpo da planta apds a germinagao.
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Figura 2 — Os padroes axial e radial de tecidos sdo estabelecidos durante a embriogé€nese
(Taiz & Zeiger, 1998).

3. PADROES DE CRESCIMENTO E DESENVOLVIMENTO
a) Etapas do Crescimento e Desenvolvimento da Célula

Embora uma grande variedade de formas vegetais seja produzida pelo crescimento e
desenvolvimento (existem cerca de 285 mil espécies diferentes), todas elas estdo associadas a
trés simples eventos ao nivel celular. O primeiro € a divisao celular, no qual uma célula
madura se divide em duas células filhas que, em muitos casos, sdo diferentes uma da outra. O
segundo evento € a expansao celular, no qual uma ou ambas células filhas aumentam de
volume. O terceiro evento € a diferenciacao celular, no qual a célula tendo alcancado o seu
volume final, torna-se especializada para executar uma determinada funcdo. As diferentes
maneiras pelas quais as células se dividem, crescem e se especializam, produzem as diferentes
espécies vegetais e os diferentes tipos de tecidos e 6rgdos na planta.

A divisdo celular consiste de algumas etapas que constituem o Ciclo Celular. O ciclo
celular consiste de uma série de eventos relacionados com o tempo de replicagao do DNA em
relacdo a divisdo nuclear (Figura 3). As fases do ciclo sdo: mitose; periodo de crescimento da
célula (G,); periodo de replicacdo do DNA (S); segundo periodo de crescimento da célula,
quando ela se prepara para a divisdo (G,); mitose.
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Figura 3 — Um diagrama geral do ciclo celular (Salisbury & Ross, 1991).

Apds a mitose e a citocinese, uma das células filhas podera nao continuar no ciclo e, ao
invés de se dividir, ird se expandir e se diferenciar. Como o diagrama ilustra, células
diferenciadas de plantas podem algumas vezes entrar novamente no ciclo, um processo
conhecido como desdiferenciacdo (ja discutido anteriormente). Esta célula desdiferenciada
ganha novamente a habilidade para se dividir, ou seja, ela se torna novamente uma célula
meristemadtica.

A célula pode se dividir em diferentes planos. Este processo de divisdo celular
(citocinese) comeca com a producdo da placa celular, a qual surge pela fusdo de centenas de
vesiculas, contendo polissacarideos (como as pectinas e hemiceluloses), provenientes do
complexo de Golgi. Estas vesiculas se fundem nos dois lados da placa celular, liberando o seu
conteido para formar a lamela média e parede primdria e a juncdo das membranas das
vesiculas produzem as novas membranas das células filhas (Figura 4).
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Figura 4 — Esquema mostrando as divisdes periclinais e anticlinais no dpice da parte aérea
(Salisbury & Ross, 1991).

Subseqiientemente, a formacdo da parede celular primdria de cada célula filha ocorre,

em parte, pela fusdo de outras vesiculas do complexo de Golgi, as quais contém outros
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polissacarideos (hemiceluloses). Os microtibulos parecem guiar as vesiculas para formar a
placa celular durante a citocinese. Quando a nova parede (que se forma na placa celular) entre
as células filhas estd em um plano aproximadamente paralelo a superficie da planta, a divisdo
¢ dita periclinal. Alternativamente, se a nova parede ¢ formada perpendicularmente a
superficie, a divisao é anticlinal (Figura 4).

Nao somente a direcdo da divis@o celular é determinante para a formacdo das vérias
estruturas. A dire¢do do crescimento celular 4 também critico. O crescimento celular depende
da absor¢do de dgua, como serd mostrado posteriormente. Em o6rgdos com formatos
alongados, como caules e raizes, o processo de crescimento ocorre principalmente em uma
determinada direcdo. Neste caso, nos referimos ao alongamento celular. E claro, as novas
células formadas pela divis@o crescem normalmente nas trés dimensdes, porém nos caules e
raizes o crescimento torna-se um “alongamento”. Isto ocorre também nas folhas de
gramineas.

Por que uma célula alonga principalmente em uma dimensdo e ndo se expande
igualmente em todas as direcdes? Como ja vimos na unidade II, a parede primadria de células
em crescimento consiste de microfibrilas de celulose que formam uma matriz semicristalina
com polissacarideos ndo celulésicos (hemiceluloses) embebida em uma matriz de gel
(pectinas) e algumas proteinas.

Se a orientacdo das novas microfibrilas € ao acaso, o crescimento tende a ser igual em
todas as dire¢des (como € o caso de frutos frescos e células do mesofilo esponjoso). Em
muitos casos, no entanto, a orientacdo das microfibrilas ndao é completamente ao acaso,
ocorrendo predominantemente ao longo de um eixo. O crescimento é, entdo, favorecido na
dire¢do perpendicular a este eixo, produzindo o alongamento de raizes, caules e peciolos
(Figura 5). Os microtibulos parecem guiar o processo de deposi¢do e orientagdo das
microfibrilas de celulose.

(A) Randomly oriented cellulose microfibrils

,l\

(B) Transverse cellulose microfibrils
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Figura 5 — A orientacdo das microfibrilas de celulose durante o alongamento celular.
Quando a orientagcdo € ao acaso (A) as células crescem igualmente em todas
as direcdes. Quando as microfibrilas sdo orientadas transversalmente (B) o
crescimento ocorre longitudinalmente (Taiz & Zeiger, 1998).
b) Aspectos Fisicos do Crescimento Celular
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Como a célula é a unidade basica da vida, pode-se dizer que o crescimento do
organismo reflete o crescimento de suas células individuais. Assim, antes de entendermos
como O organismo cresce torna-se necessdrio conhecermos como as células crescem. O
crescimento como um aumento irreversivel em tamanho (volume) ou em massa. Visto que a
maioria do volume da célula € ocupado por dgua, pode-se admitir que para uma célula
aumentar seu volume ela precisa absorver dgua. Caso uma célula ndo possa absorver dgua ela
nao poderd crescer. Por exemplo, se colocamos uma célula em uma solucdo isotonica ela ndo
apresenta absor¢do liquida de dgua e ndo se expande. Como ja mostramos em exercicios
anteriores (unidade III), uma célula poderd aumentar seu volume se colocada em uma solucao
hipotdnica ou em 4gua pura (estas solucdes apresentam potencial hidrico maior do que o da
célula). Assim, nés podemos concluir que a for¢a para a expansio celular é a absorcdo de
agua.

Como mostramos na unidade III a absorcdo de dgua pelas células ocorre por osmose. A
maior concentracdo de solutos dentro da célula decresce o seu potencial osmdtico e
consequentemente o seu potencial hidrico, permitindo a entrada de dgua na célula. Nas nossas
discussodes sobre relacdes hidricas de células temos mostrado, também, que a entrada de dgua
na célula produz uma pressdo interna, conhecida como pressdo ou potencial de turgescé€ncia
(P ou ¥,), a qual expande o protoplasto contra a parede celular (Figura 6). Para resistir a tal
pressdo, a parede celular precisa ser rigida o que pode restringir o crescimento da célula. N6s
podemos entdo admitir que para que ocorra o crescimento da célula, a rigidez da parede
celular deve ser de alguma maneira modificada. Vale lembrar que as células em crescimento
possuem apenas parede primdria.

v

= Elongation

| stress

e

Figura 6 — Um modelo mecanico do crescimento da parede celular (Hopkins, 2000).

Visto que a expansdo requer um aumento em volume, entdo, a expansao celular também
requer um aumento na superficie da parede celular, ou seja, a extensdo da parede (Figura 6).
Os pesquisadores sabem que a extensdo da parede € impulsionada pela pressdo de
turgescéncia e isto tem sido demonstrado empiricamente. Por exemplo, quando a pressdo de
turgescéncia € reduzida, a taxa de expansdo celular também declina. Além disso, a extensio
da parede e o crescimento celular ndo ocorrem em células com pressdo de turgescéncia igual a

182



zero (plasmolise incipiente) ou menor que zero (plasmdlise), mesmo que a célula permaneca
metabolicamente ativa e que os estimulos de crescimento estejam presentes.

James Lockhart resumiu a interdependéncia entre a extensdo da parede e a pressdo de
turgescéncia, com a seguinte equacao:

dV/dt=m (P - Y)

Em que, dV/dt é a mudan¢a de volume no tempo; m representa a extensibilidade da
parede celular; P (ou W) representa a pressdo de turgescéncia e Y representa o valor de
pressdo de turgescéncia limite para que a parede se distenda.

Em resumo, a expansdo celular segue as seguintes etapas:

. A entrada de dgua na célula provoca aumento no \,;

® Quando o valor de y, (P) € superior a Y, a parede celular se distende;

e Se a parede celular se distende, a célula aumenta de volume, o Y, diminui e,
consequentemente, o seu Yy, também diminui.

e Esta redugdo no potencial hidrico (y,,) permitird nova entrada de dgua, e o ciclo continua,
até a célula atingir o seu crescimento final.

¢) Locais de Crescimento na Planta

O crescimento das plantas € concentrado em regides de divisdo celular conhecidas como
MERISTEMAS. Praticamente, todas as divisdes nucleares (mitoses) e todas as divisdes
celulares (citocineses) ocorrem nas regides meristematicas. Apds a divisdo celular algumas
células permanecem como células meristemdticas e outras se expandem (zona de
alongamento) e produzem o crescimento do 6rgdo. Estes meristemas se classificam como:

e Meristemas Apicais — Encontrados nos dpices e ramificacdes (meristemas axilares e das
raizes latgrais) de caules e raizes — PRODUZEM O CRESCIMENTO EM
EXTENSAO.

e Meristemas Intercalares — Encontrados entre tecidos maduros ou diferenciados (por
exemplo, acima do né no colm(z e na base da folha de milho) — PRODUZEM O
CRESCIMENTO EM EXTENSAO.

® Meristemas Laterais — Situados paralelamente ao eixo do 6rgdo em que se encontram —
PRODUZEM O CRESCIMENTO EM DIAMETRO.
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QUANTO A ORIGEM

v' Meristemas Primarios — Se desenvolvem de células embriondrias (Apicais).
PRODUZEM O CORPO PRIMARIO DAS PLANTAS (Tabela 1)

v Meristemas Secunddrios — Se desenvolvem de células maduras diferenciadas,
meristemas laterais — cmbio vascular e felogénio que produzem o crescimento
secundario ou em didmetro. E os meristemas intercalares, axilares e das raizes laterais.
(Tabela 1)

Tabela 1 - Corpos primdrios e secundarios de raizes e de caules, da superficie para o centro.

RAIZ CAULE
Primaria Secundaria Primario Secundario
Epiderme Periderme Epiderme Periderme
Cortex Periciclo Cortex Cortex
Endoderme Floema secundario Cilindro Vascular, Floema Secundario
com floema e xilema
Periciclo Cambio vascular primérios Cambio vascular
Xilema secundario Xilema secundario
Cilindro Vascular, Xilema primério no Medula Medula
com floema e xilema centro, as vezes niao
primérios visivel

PERIDERME = SUBER (externa), FELOGENIO E FELODERMA (interna)
O Crescimento Secunddrio ¢ caracteristico de DICOTILEDONEAS E GIMNOSPERMAS
Certas MONOCOTILEDONEAS (Palmae), exibem considerdvel espessamento, resultante
da atividade de um meristema lateral especial. Porém, estas plantas nunca alcangcam o
diametro de drvores DICOTILEDONEAS adultas.
d) Crescimento de érgaos da Planta.
Raizes

Na maioria das espécies, a germinacdo da semente termina com a emergéncia da
radicula através do tegumento da semente. Apds a emergéncia, o crescimento de raizes
primérias de plantulas depende da atividade dos meristemas apicais. Na regido apical das

raizes € possivel observar trés regides distintas (Figura 7): a zona meristemadtica, a zona de
alongamento e a zona de maturagao.
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Figura 7 — Diagrama de uma raiz primdria mostrando a coifa, zona meristematica, zona
de alongamento, zona de maturacdo e o aparecimento de raizes laterais
(Taiz & Zeiger, 1998).

Abaixo da zona meristemadtica encontra-se uma regido conhecida como coifa, a qual
protege o meristema e parece ser fundamental na percepc¢do da gravidade (gravitropismo). Na
coifa ocorre a producdo de mucilagem que parece evitar a dessecagcdo do dpice radicular. Na
zona meristematica propriamente dita, encontra-se um centro quiescente (local de pouca
divisdo celular) logo acima da coifa. Mais acima do centro quiescente tem outra regido de
rdpida divisdo celular. As células produzidas pela divisdo neste meristema desenvolvem-se
em epiderme, cortex, endoderme, periciclo, floema e xilema (corpo primario).

Na regido de alongamento ocorre a formacio da endoderme, com as estrias de Caspary.
Em secdo transversal observa-se que a endoderme divide a raiz em duas partes: o cortex para
fora e o cilindro central para dentro. O cilindro central contém os tecidos vasculares: floema
(transporta metabdlitos da parte aérea para as raizes) e xilema (transporta dgua e solutos para
a parte aérea). E interessante notar que o floema se desenvolve antes do xilema, o que pode
ser fundamental para “alimentar” o dpice, favorecendo o crescimento da raiz.

Os pélos radiculares, que sdao extensdes das células da epiderme da raiz, aparecem na
zona de maturagdo, e aumentam grandemente a superficie para absorcdo de d4gua e nutrientes.
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E, também, na zona de maturacdo que o xilema apresenta-se mais desenvolvido, com
capacidade para transportar quantidades substanciais de d4gua e de solutos para a parte aérea.

O desenvolvimento do sistema radicular também depende da formacdo de raizes
laterais. Estas raizes laterais aparecem, geralmente, a partir de uma certa distancia do dpice da
raiz principal, variando de alguns milimetros até poucos centimetros (Figura 7). Elas se
originam no periciclo e crescem atravessando o cdrtex e a epiderme. A expansdo das raizes
laterais depende da atividade de um meristema apical semelhante aos observados nas demais
raizes.

Além da atividade do meristema apical, o desenvolvimento do sistema radicular de
gimnospermas e de dicotiledoneas depende, também, da atividade de meristemas laterais.
Estes meristemas sdo o cambio vascular e o felogénio, os quais vao produzir o crescimento
em didmetro das raizes. A tabela 1 mostra as diferencas entre raizes com crescimento primario
e com crescimento secundario. Muitas monocotiledoneas ndo formam cambio vascular, € o
pequeno crescimento radial de sua raizes deve-se ao aumento em didmetro de células nio
meristematicas.

Caules
O meristema apical da parte aérea forma-se no embrido e é responsavel pela formacgao

de novas folhas, ramos e partes florais. A estrutura bésica do 4pice da parte aérea é similar na
maioria das plantas superiores, tanto nas Angiospermas como nas Gimnospermas (Figura 8).
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Figura 8 — Secdo longitudinal de um 4pice da parte aérea (Taiz & Zeiger, 1998).

Em caules em crescimento, a regidao de divisdo celular é mais afastada do dpice do que
nas raizes. Em muitas gimnospermas e em dicotiledoneas, algumas células se dividem e se
alongam alguns centimetros abaixo do apice.

Em gramineas, a atividade meristemadtica fica restrita a regido na base de cada entrend,
justamente acima do né. Esta regido meristemadtica é conhecida como meristema intercalar.
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Cada entrené consiste de células maduras na sua parte superior e de células jovens proximas
da base, derivadas do meristema intercalar.

De forma semelhante as raizes, os caules de muitas plantas (principalmente arvores e
arbustos de gimnospermas e de dicotileddneas) apresentam crescimento em didmetro devido a
acdo dos meristemas laterais. Os corpos primério e secundério de caules sdo mostrados na
tabela 1.

Folhas

O primeiro passo no desenvolvimento de folhas de gimnospermas e de angiospermas
consiste, usualmente, da divisdo de uma das trés camadas externas de células préximas a
superficie do dpice caulinar (Figura 8). Divisdes periclinais, seguidas do crescimento das
células filhas, produzem uma protuberéncia que € o primérdio foliar, enquanto que as divisdes
anticlinais aumenta a drea superficial do primérdio (ver Figura 4). A forma do primérdio
foliar € produzida pela magnitude e dire¢do de suas divisdes e expansdes celulares. Em geral,
o primérdio aparece longo e fino quando a maioria das divisdes é periclinal (Figura 8).
Quando a maioria das divisdes € anticlinal, o 6rgio jovem é curto e largo.

O primoérdio foliar ndo se desenvolve ao acaso em torno do dpice da parte aérea. Na
realidade, cada espécie apresenta uma arranjo tipico de suas folhas em torno dos ramos, ou
filotaxia, podendo as folhas serem distribuidas de forma oposta, alternada, etc.

O subseqiiente desenvolvimento da folha € altamente varidvel, como mostrado pela
grande variedade de formas de folhas encontradas nas plantas. A expansdo inicial do
primérdio ocorre por divisdes periclinais e anticlinais. Posteriormente, quando a folha atinge
alguns milimetros de comprimento, a atividade de meristemas especiais determina o
crescimento e a forma final da folha.

Em gramineas, um meristema localizado na base da folha (que € um tipo de meristema
intercalar) vai produzindo novas células que se alongam e produzem as folhas lanceoladas
caracteristicas destas espécies (Figura 9).
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Figura 9 — Distribui¢do do crescimento em folha de graminea. Observe que a taxa de
alongamento é maior préximo da base do limbo foliar, cerca de 10 a 15 mm
distante da ligula (Salisbury & Ross, 1991)
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OBS: Ligula: apéndice membrandceo ou piloso localizado entre o limbo e a bainha, nas folhas
das gramineas.

Nestas folhas, a parte mais velha fica no dpice e a parte mais jovem na base, ou seja, proximo
ao meristema. Esse meristema permanece potencialmente ativo por longos periodos, mesmo
apds a maturacio da folha. Ele pode ser estimulado pela desfolhacdo causada pelo animais ou
por méquinas cortadeiras. A distribuicdo do crescimento em folhas de gramineas é mostrada
na figura 9.

OBS: A ligula (ligule), referida na figura 9, é uma estreita por¢do que separa o limbo da
bainha de folhas de gramineas.

Em folhas de dicotiledoneas, o processo de divisdo celular é paralisado bem antes da
folha atingir o seu completo crescimento, freqiientemente quando ela estd com metade ou
menos do seu tamanho final. Por exemplo, em folhas primdrias de feijdo, a divisdo celular se
completa quando a folha tem alcancado menos de um quinto de sua drea final, indicando que
80% da expansdo foliar é causada somente pelo crescimento de células previamente formadas.
Este crescimento ocorre em toda a drea da folha, porém de maneira ndao uniforme. Isto
também ¢ verificado em muitas outras dicotiledoneas.

Em geral, as células em folhas jovens sdo relativamente compactas. Quando a folha se
expande, as células do mesofilo param de crescer antes das células da epiderme. O
crescimento posterior das células da epiderme provoca a separagdo das células do mesofilo,
produzindo um grande volume de espacos intercelulares nos tecidos fotossintéticos.

Flores, Sementes e Frutos.

O crescimento de flores, de sementes e de frutos sera estudado na Unidade XII. O
crescimento de plintulas durante o processo de germinacio sera estudado na Unidade
XIIIL.

e) Algumas Caracteristicas do Crescimento da Planta

Algumas estruturas das plantas apresentam crescimento determinado e outras
apresentam crescimento indeterminado. As estruturas determinadas crescem até certo
tamanho e entdo param de crescer. Eventualmente sofrem senescéncia e morte. Folhas, flores
e frutos sdo bons exemplos de estruturas de crescimento determinado. Por outro lado, os
caules e as raizes sao estruturas de crescimento indeterminado. Estas estruturas crescem pelas
atividades dos meristemas apicais, que sdo persistentes.

Embora um meristema indeterminado possa morrer, ele ¢ potencialmente imortal.
Porém, a morte é o destino final das estruturas determinadas. Quando uma estrutura
indeterminada passa da fase vegetativa para a reprodutiva, ela torna-se determinada.

Os tipos de crescimento determinado e indeterminado também sdo aplicados as plantas
inteiras. Neste caso, sdo aplicados outros termos: Espécies monocdrpicas florescem somente
uma vez e morrem; Espécies policérpicas florescem mais de uma vez antes de morrer.

A maioria das espécies monocdrpicas apresentam ciclos de vida relativamente curtos
(sdo anuais ou bianuais). No final do ciclo elas florescem, produzem sementes para a sua
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perpetuacdo e, em seguida, senescem (Ex: milho). No entanto, plantas da espécie Agave
americana podem existir por uma década ou mais antes de florescer uma vez e morrer. Este
tipo de espécie monocdrpica é conhecido como perene, pois ela vive por mais de duas
estagOes de crescimento. A Agave americana e muitos bambus (género Bambusa e outros),
os quais vivem mais de meio século antes de florescer e senescer, sdo excelentes exemplos de
habito de crescimento monocarpico.

As espécies policdrpicas, perenes por defini¢do, ndo convertem todos os seus
meristemas vegetativos em estruturas reprodutivas de crescimento determinado. Algumas
espécies perenes (arbustos e drvores) podem utilizar apenas as gemas axilares para a formacao
de flores, mantendo a gema terminal vegetativa. Alternativamente, a gema terminal pode
florescer enquanto as axilares permanecem vegetativas. Nos primeiros anos de vida, estas
espécies permanecem no estidio juvenil (JUVENILIDADE) e tornam-se reprodutivas
somente apds atingir uma certa idade (a duragdo da fase juvenil varia de acordo com a
espécie). Muitos sao os exemplos de arbustos e drvores com esse tipo de crescimento (acerola,
cajueiro, mangueira, juazeiro, ipé, pau-d’arco, etc.).

Muitas espécies que vivem em climas frios (regides de clima temperados) ou secos
(cerrado brasileiro e caatinga nordestina) perdem a sua folhagem durante a estacdo
desfavoravel ao crescimento, porém mantém gemas dormentes que se desenvolverdo na
estacdo favoravel. Algumas dicotiledoneas herbaceas (perenes) perdem toda a sua parte aérea
durante a estacdo desfavoravel ao crescimento (seca ou frio). Estas espécies, no entanto,
formam bulbos, tubérculos ou rizomas, os quais permanecem dormentes no solo durante a
estacdo seca (ou fria). As reservas contidas nestes 6rgdos serdo utilizadas para produzir uma
nova parte aérea quando as condi¢des forem favordveis ao crescimento.

E interessante notar, que algumas espécies anuais, como o feijio-de-corda (Vigna
unguiculata), podem continuar crescendo vegetativamente, mesmo apds o florescimento.
Neste caso, ¢ comum se referir a esta espécie como de crescimento indeterminado. De modo
contrdrio, as plantas de crescimento determinado produzem um certo nimero de folhas,
florescem e, entdo, morrem. Um exemplo tipico € o milho (Zea mays L.).

4. ANALISE CINETICA DO CRESCIMENTO

Muitos pesquisadores t€m plotado o tamanho ou a massa de um organismo em funcio
do tempo, produzindo uma curva de crescimento. Freqiientemente, a curva pode ser obtida
com uma simples funcdo matemadtica, tais como uma linha reta ou uma curva simples, tipo
sigmdide. Embora os processos fisicos e metabdlicos que produzem o crescimento sejam
bastante complexos para serem explicados em um simples modelo, as curvas simples sdo tteis
na interpolagdo dos dados experimentais. Em adicdo, as equagdes ajustadas podem ser
utilizadas para separar os efeitos de tratamentos (como regime de irrigacdo ou aplicacdo de
um regulador de crescimento) sobre o crescimento de plantas ou de parte delas (6rgaos).

Uma idealizada curva de crescimento sigmdide exibida por intimeras espécies anuais e
partes individuais de plantas anuais e perenes € ilustrada para milho na figura 10A. A curva
mostra o crescimento acumulado como uma fungdo do tempo. Nesta curva, trés fases podem
usualmente ser detectadas: uma fase logaritmica, uma fase linear e uma fase de senescéncia.

Na fase logaritmica, o tamanho (V) aumenta exponencialmente com o tempo (t). Isto

significa que a taxa de crescimento (dV/dt) é lenta inicialmente, porém aumenta
continuamente. A taxa € proporcional ao tamanho do organismo; quanto maior o organismo,
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mais rapidamente ele cresce. A fase de crescimento logaritmica é também exibida por uma
simples célula, tal como a célula gigante da alga Nitella, e por populacdes de organismos
unicelulares, tais como bactérias, nas quais cada produto da divisdo € capaz de crescer e
dividir.

Na fase linear, o aumento em tamanho continua constante, usualmente em taxa maxima
por algum tempo. A taxa de crescimento constante € indicada pela curvatura constante na reta
das figuras 10A e 11A (crescimento absoluto), e pela parte horizontal das figuras 10B e 11B
(taxa de crescimento). Ndo € muito claro por que a taxa de crescimento nesta fase é constante
e ndo proporcional ao incremento no tamanho do organismo. No entanto, quando se analisa

um simples caule nio ramificado, esta fase linear pode representar a atividade constante do
seu meristema apical.

A fase de senescéncia € caracterizada pela queda na taxa de crescimento e ocorre
quando a planta ou 6rgdo alcancga a maturidade e se torna senescente (Figura 10).
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Figura 10 — Uma curva de crescimento sigméide (A) e outra curva mostrando a taxa de
crescimento (B) de plantas de milho (Salisbury & Ross, 1991).

Embora as curvas mostradas na figura 10 sejam representativas de muitas espécies,
pode-se observar curvas de crescimento com comportamento diferente em outras espécies e
orgdos. Na figura 10A observa-se que a fase linear é dificilmente detectavel (estreita), assim
as fases logaritmica e de senescéncia sdo quase continuas. Em muitos outros casos, a fase
linear € maior e mais facilmente observdvel. Por exemplo, um cultivar de ervilha
(Swartbekkie pea) é um caso extremo em que o crescimento foi constante durante cerca de
dois meses (Figura 11A e 11B). A fase de senescéncia nesse cultivar foi observada
posteriormente. Um outro cultivar de ervilha (Alaska pea) mostrou uma curva mais sigmdide
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(Figura 11A e 11B), porém a curva de taxa de crescimento apresentou um patamar mais
achatado, devido a maior duragdo da fase linear.
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Figura 11 — Curvas de crescimento obtidas com duas variedades de ervilha (Salisbury &
Ross, 1991).

Poucos dados sdo disponiveis para o crescimento em altura de espécies perenes,
especialmente de arvores, porém, curvas sigmdides podem ser produzidas, usualmente com
extensas por¢des horizontais (paralisacdo no crescimento) causadas por periodos de frio ou de
seca. Para determinadas estacdes de crescimento, dados para crescimento da parte aérea de
arvores sdo prontamente disponiveis, e curvas sigmdides modificadas tém sido obtidas
(Figura 12). O Crescimento lateral ou em didmetro do caule de arvores pode também ser
observado, gragas a atividade dos meristemas secundarios. Este tipo de crescimento também &
maior nos periodos em que a 4gua e demais condi¢des ambientais sdo favordveis ao
crescimento.

A curva de crescimento de frutos de maca, péra, morango, pepino, banana, tomate,
laranja, abacate, meldo e abacaxi sdo tipicamente sigmoéides. Outros frutos, tais como uva,
figo, oliva, groselha, e os frutos simples com carogo (cereja, damasco, p€ssego, ameixa)
apresentam uma interessante curva dupla sigméide, na qual a primeira fase de crescimento
lento € seguida por uma fase logaritmica, produzindo uma segunda parte sigmédide da curva
(Estas curvas serdo apresentadas na UNIDADE XII).
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Figura 12 — Curvas de crescimento de algumas espécies arbdéreas durante uma estagao
de crescimento (Salisbury & Ross, 1991).

S. CONTROLE DO CRESCIMENTO E DO DESENVOLVIMENTO

O crescimento e o desenvolvimento ordenados de um organismo multicelular requerem
uma coordenacgdo, a qual apresenta controles intrinsecos e extrinsecos. O controle intrinseco
opera tanto no nivel intracelular como no nivel intercelular. Tipicamente, o controle
intracelular envolve MUDANCAS NA EXPRESSAO GENICA que influenciam as atividades
celulares, alterando os tipos de proteinas feitas pelas células. O controle intercelular estd
associado aos HORMONIOS e seus papéis na coordenacio da atividade de grupos de células.
Os controles extracelulares sdo extrinsecos, isto €, eles se originam de fatores externos ao
organismos, principalmente de FATORES AMBIENTAIS. Estes trés tipos de controle
interagem de vdrias maneiras para determinar o desenvolvimento global da planta.

a) Controle Genético do Desenvolvimento

A totipoténcia de células de plantas, definida anteriormente, indica que toda a
informacdo genética requerida para o desenvolvimento de uma planta estd contida dentro do
ndcleo de cada célula, mesmo que esta seja altamente diferenciada (excegdes sdo as células
condutoras do floema que ndo possuem nicleo e as células mortas da planta). Em outras
palavras, as células ndo perdem genes, embora muitos deles ndo sejam expressos ou estejam
“desligados” nas células diferenciadas. O desenvolvimento ordenado de uma planta requer
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uma seqiiéncia programada de ativacdo génica de modo a se obter os produtos génicos
necessarios, isto €, as proteinas, em tempo apropriado. A célula deve também ter a capacidade
para responder a estes produtos génicos. Os estudos utilizando técnicas modernas de biologia
molecular t€m apresentado evidéncias de que a expressdo génica € um dos principais fatores
na regulacdo do desenvolvimento em nivel intracelular.

A expressao génica em organismos eucariotos pode ser convenientemente dividida em
cinco estdgios principais: ativagdo génica; transcri¢io (sintese de mRNA); processamento do
RNA; traduc@o (sintese de proteinas); e processamento das proteinas. Alguns destes processos
genéticos basicos sdo apresentados na figura 13. Estas etapas sdo requeridas para o sucesso na
expressdo génica e cada etapa representa um ponto potencial no qual a expressdo do gen pode
ser regulada durante o desenvolvimento. Existem evidéncias para transcri¢do diferencial bem
como para o controle da traduc@o e do processamento pés-traducional de proteinas durante o
desenvolvimento da planta. Alguns exemplos poderdo ser apresentados nas proximas
unidades.

Transcrigio Tradugdo
DNA —————F7—— mRNA C"———T— Proteinas

Replicacio

DNA

Figura 13 — Os processos genéticos basicos (Alberts, 1994)

b) Regulaciao Hormonal do Desenvolvimento

A forma e a funcdo de um organismo multicelular depende, em grande parte, da
eficiente comunicacio entre o vasto ndmero de suas células constituintes. Em plantas
superiores, regulacdo e coordenacdo do metabolismo, do crescimento e da morfogénese
dependem, freqiientemente, de sinais quimicos enviados de uma parte da planta para outra ou
de uma célula para outra.

O desenvolvimento da planta é regulado por cinco principais classes de hormonios:
Auxinas, Giberelinas, Citocininas, Etileno e Acido Abscisico. Além destas classes, existem
agora evidéncias de que esterdides estdo envolvidos em mudangas morfoldgicas induzidas
pela luz e que uma variedade de outras moléculas estdo envolvidas na sinalizacdo celular, tais
como dcido jasmonico e 4cido salicilico, os quais parecem executar papéis na resisténcia a
patégenos e na defesa contra herbivoros.

Os hormonios sdo mensageiros quimicos que atuam em resposta a um sinal. Este
SINAL pode ser alguma mudanca no ambiente (alteragdo na umidade do solo, na temperatura
do ar, na concentracdo de fons, respostas a luz, etc.) ou no desenvolvimento da planta
(germinacdo ou dorméncia, passagem do desenvolvimento vegetativo para o reprodutivo,
formacdo de sementes e frutos, senescéncia, queda de folhas, amadurecimento de frutos, etc.).
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Estes sinais podem induzir a producdo de hormdnios em determinados locais da planta.
Moléculas receptoras especificas correspondentes para cada um dos hormodnios de planta,
estdo presentes nas células alvo (onde o hormdnio vai atuar) e, a ligagdo hormonio-receptor
parece desencadear as respostas.

Dentre as classes de hormdnios conhecidas, algumas promovem enquanto outras inibem
vérios aspectos do desenvolvimento da planta, podendo as mesmas atuar sozinhas ou em
conjunto (balango hormonal). Os detalhes das principais classes de hormonios e suas a¢des no
desenvolvimento da planta serdo discutidos na Unidade IX.

¢) Regulacao Ambiental do Desenvolvimento

Uma variedade de estimulos externos ou ambientais pode estar envolvida na regulacio
do desenvolvimento da planta. A maioria dos estimulos ambientais sdo parimetros fisicos.
Luz, temperatura e gravidade apresentam os efeitos mais 6bvios e dramaticos. Outros fatores
ambientais, tais como umidade do solo, umidade do ar e nutricdo mineral também influenciam
o desenvolvimento em muitos casos. Algumas evidéncias recentes t€m indicado que uma
variedade de poluentes do ar e da 4gua podem, também, modificar o padrio de
desenvolvimento vegetal.

Visto que os sinais do ambiente se originam no meio externo, as plantas devem possuir
alguns meios para perceber e converter (ou traduzir) a informacao contida em tais sinais em
alguma mudanga metabdlica ou bioquimica. O entendimento da natureza da percepcdo do
sinal é uma das primeiras etapas no entendimento das cadeias de eventos que levam a resposta
final. Atualmente, muitas evidéncias indicam que a maioria dos estimulos ambientais, se ndo
todos, agem, pelo menos em parte, modificando a atividade hormonal e, ou a expressiao
génica (ver exemplo abaixo). Os estimulos ambientais (luz, redu¢do na umidade do solo,
temperatura, etc.) provocam aumento nos niveis de determinados hormonios (como &cido
abscisico, giberelinas, etc.), os quais podem alterar a expressdo de genes especificos para uma
determinada resposta final. Esta resposta final pode representar uma adaptacdo ao ambiente
(por exemplo, se ocorrer redugdo no teor de dgua no solo, a planta fecha os estobmatos para
reduzir as perdas de dgua pela transpiracdo).

Em resumo podemos ter:
Estimulo ambiental = THormdnio = Alteracdo na expressio génica = Resposta Final

Alguns exemplos envolvendo alteragdes no ambiente e na atividade de hormodnios de
plantas poderdo ser focalizados nas préximas unidades.
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ESTUDO DIRIGIDO N° 07

ASSUNTO: DESENVOLVIMENTO (CRESCIMENTO, DIFERENCIACAO E
MORFOGENESE)

1. O que vocé entende por crescimento, diferenciacdo e morfogénese?

2. O que vocé entende por desenvolvimento e o que significa desenvolvimento vegetativo e
desenvolvimento reprodutivo?

3. Como podemos avaliar (medir) o crescimento vegetal?
4. Quais sdo as etapas no crescimento e desenvolvimento de uma célula vegetal?
5. Explique, em termos fisicos, o processo de expansdo celular.

6. Quais sdo os locais de crescimento nas plantas? Explique, resumidamente, como ocorre o
crescimento de raizes, caules e folhas.

7. Caracterize as fases da grande curva de crescimento de um organismo.

8. Comente sobre a interagdo “genética x hormoéOnios x ambiente” no controle do
desenvolvimento vegetal.
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