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Introducao

As células vegetais, diferentemente das células animais,
sao delimitadas por uma parede mecanicamente forte.

Essa fina camada é formada por uma rede de
microfibrilas de celulose embebida numa matriz de
polissacaridios que sao secretadas pela célula.

A matriz de polissacaridios e microfibrilas de celulose
se unem em uma forte rede de uma mistura de ligacoes
covalentes e nao covalentes.

A matriz pode também conter proteinas estruturais,
polimeros fendlicos e outros materiais, que modificam as
caracteristicas fisicas e quimicas da parede.
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As paredes celulares de procariotos, fungos, algas e
plantas diferem entre si quanto a composicdo quimica e a
estrutura molecular, mas tem em comum trés func¢oes:

* regulacido do crescimento celular;
* determinacio da forma celular; e
* protecao do protoplasto.

Além dessas funcoes biologicas, a parede celular vegetal
¢ importante comercialmente. Elas sdo usadas na produciao de
papel, manufaturas téxteis, madeira para construcao civil e
outras utilidades.

Também sao utilizadas na producido de fibras
sintéticas, plastico, filmes, tintas, adesivos, géis e
espessadores.

Atualmente, esforcos significativos estao em
andamento em todo o mundo para desenvolver métodos de
reduciao de custos efetivos para converter ‘biomassa
celuldsica” em biocombustivel.

Como a mais abundante reserva de carbono
organico na natureza, a parede celular também participa
no processo de fluxo do carbono por meio dos
ecossistemas.
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A parede celular é essencial para muitos processos do

crescimento, desenvolvimento, manutencao e reproducao das

plantas:

Determina a resisténcia mecanica das estruturas das
plantas permitindo seu grande crescimento vertical;

Mantém as células unidas, evitando que elas
deslizem uma sobre as outras. Esta restricio do
movimento celular dita o caminho do
desenvolvimento da planta;

A morfogénese da planta depende do controle das
propriedades da parede celular porque o alongamento
das células é limitado pela capacidade de expansao da
parede celular;

Como uma camada de forte resisténcia mecanica
envolvendo a célula, a parede atua como um
“exoesqueleto” celular que controla a forma da célula e
permite o aparecimento da pressao de turgescéncia;

A parede celular é essencial para as relacoes hidricas da
planta porque ela determina a relaciao entre a pressao de
turgescéncia e o volume celular;
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* O fluxo de agua da transpiracao no xilema requer uma
parede mecanicamente forte, que resista ao colapso em
resposta a pressao negativa no xilema;

* A parede atua como uma barreira de difusao, limitando
o tamanho de macromoléculas externas que podem
atingir a membrana plasmatica, além de ser a principal
barreira estrutural a invasao de patégenos.

O desenvolvimento celular pode mudar a arquitetura da
parede celular produzindo varias formas.

(€) D)

(A) O parénquima esponjoso da folha de Zinnia minimiza o contato e maximiza
a superficie celular para a troca gasosa. (B) As formas especializadas destas
células epidérmicas reflete luz para enriquecer a cor de pétalas de boca-de-leao.
(C) O espessamento secundario de um elemento do vaso evita o colapso da
parede devido a tensdo criada pela transpiracdo. (D) Um tricoma de
Arabidopsis com requintada ramificacao € uma célula epidérmica modificada.
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As paredes celulares possuem arquitetura variada, que
podem variar muito em aparéncia e composicao,
conforme o tipo de célula.

Esclerénquima Floema  Parénquima cortical  Xilema

FIGURA 15.1 Secgao transversal de um caule de rantnculo (Ranu-
culus repens), mostrando células com morfologia de parede variada,
em diferentes tipos de tecido (ver legenda). Observe as paredes al-
tamente espessadas das células do esclerénquima e as pontoagdes
de parede das células do xilema (fotografia © Andrew Syred/Photo
Researchers, Inc.).

Por exemplo:
Paredes do parénquima na medula e cértex sao

delgadas (100 nm) e possuem poucas caracteristicas
distintivas;

Por outro lado, células da epiderme, colénquima,
vasos e traqueides e fibras do floema tém paredes mais
espessas (1.000 nm ou mais, algumas com varias
camadas).

Estas paredes podem ser de estrutura complexa e
impregnadas com substancias como lignina, -cutina,
suberina, ceras, silica ou proteinas estruturais, que
alteram suas as propriedades quimicas e fisicas.
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FIGURA 15.2 Trés vistas de paredes celulares pri-
marias. (A} Esta vista frontal de fragmentos de pa-
rede celular de células parenquiméaticas de cebola
foi obtida com microscépio 6ptico, utilizando 6ptica
de Nomarski. Observe gue, nesta escala, a parede
assemelha-se a uma chapa muito fina com pequenas
depressoes na superficie; essas depressoes podem ser
campos de pontoagao, locais onde sao concentradas
as conexdes de plasmodesmos entre células. (B) Esta
vista frontal de uma parede celular de um hipocoti-
lo de pepino em crescimento foi visualizada em mi-
croscopia eletronica de varredura. Observe a textura
fibrosa da parede e a orientagao mais cu menos pa-
ralela das fibrilas, que estdo orientadas transversal-
mente ao eixo longitudinal da célula. As fibrilas séo
microfibrilas de celulose revestidas com uma matriz
de polimeros ligados na sua superficie. (C) Microgra-
fia a0 microscopio eletrdnico da parede externa de
célula epidérmica (seccdo transversal) da regido de
crescimento do hipocétile do feijdo. Multiplas cama-
das sdo visiveis na parede. As camadas internas sdo
mais espessas e mais definidas do que as externas,
pois as camadas externas s&o as regiées mais anti-
gas da parede e foram estendidas e comprimidas por
expansao celular (A, de McCann et al., 1990; B, de
Marga et al., 2005; C, de Roland et al., 1982).

Apesar dessa diversidade morfologica, as paredes celulares sao

classificadas com base no estagio de desenvolvimento celular, em: Primarias e

Secundarias.

As paredes primarias sao formadas por células em crescimento.
Geralmente, sdo delgadas e de arquitetura simples;

As paredes secundarias sao formadas apos cessar a expansio da

célula. Estas paredes podem tornar-se altamente especializadas em estrutura

e composicao, refletindo o estado diferenciado da célula.

FIGURA 15.3 Diversidade de estrutura da parede celular. As pa- xilema de Tetramerista (C) (A, B © Garry DeLong/OSF/Photolibrary
redes finas do parénquima do caule do arroz (Oriza sativa) (A) con- com; C cortesia de Bailey-Wetmore Wood Callection, Universidade

© =

trasta com as paredes celulares com espessamento secundério do de Harvard, Cambridge, MA).

feixe vascular do rizoma subterraneo de pteridéfita (B) e as fibras do
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A parede celular primaria é composta de microfibrilas
de celulose embebidas em uma matriz de
polissacaridios.

Membrana

CITOPLASMA

Componentes
da parede
recentemente

7
Complexo
de Golgi

Complexo celulose
sintase

Celulose C—
Principais hemiceluloses
Xiloglucano -_——
Arabinoxilano —_
Dominios das principais pectinas
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FIGURA 15.4 Diagrama esquematico dos principais componentes estruturais da parede celular Ramnogalacturonano | «
primaria e sua provavel disposicdo. As microfibrilas de celulose (bastoes cinzas) s@o sintetizadas Homogalacturonano ~ ~~""""w
na superficie celular e revestidas com hemiceluloses (cordGes azul e plrpura) que as unem entre Arabinano T
si. As pectinas (cordoes vermelhos, amarelos e verdes) formam uma matriz de entrelacgamento pa—
que controla o espagamento das microfibrilas e a porosidade da parede. As pectinas e as hemi- R_amnogalactumnano I S—
celuloses 530 sintetizadas no complexo de Golgi e transferidas para a parede via vesiculas, que Ligacdo de éster borato @

se fundem com a membrana plasmatica e, desse modo, depositam esses polimeros na superficie
celular. Para maior clareza, a rede de hemicelulose-celulose esté destacada a esquerda e a rede
de pectina esta destacada a direita (segundo Cosgrove, 2005)

Componentes estruturais de paredes celulares de plantas

TABLE 15.1
Structural components of plant cell walls

Class Examples
Callulose Microfibrils of (1—4)p-p-glucan
Matrix Polysaccharides
Pectins Homogalacturonan
Rhamnogalacturanan
Arabinan
Galactan
Hemicelluloses Xyloglucan
Xylan
Glucomannan
Arabinoxylan

Callose (1—3)p-o-glucan
(1—3,1—4)B-p-glucan [grasses only]

Lignin (see Chapter 13)
Structural proteins (see Table 15.2)
Componentes Parede Primaria (%) Parede secundaria (%)
Celulose 25 50
Pectinas 40
Hemicelulose 30 25
Proteinas 2as
Lignina ---- 25
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As microfibrilas de celulose sao fitas cristalinas que reforcam a
parede da célula, por vezes mais numa direcio do que na outra,
dependendo como as microfibrilas estao depositadas na parede.

Em conjunto, os polissacaridios de matriz consistem em varias
estruturas distintas, classificadas como hemiceluloses e pectinas.

As hemiceluloses sdo longas cadeias lineares de polissacaridios,
com ramificacdes laterais curtas, que se ligam a superficie da celulose.

As pectinas formam uma fase hidratada, na qual a rede
celulose-hemicelulose esta embebida. Elas atuam como material de
preenchimento hidrofilico que evita a agregacio e o colapso da rede de
celulose, também determinam a permeabilidade da parede celular a
macromoléculas.

As células vegetais contém proteinas estruturais, cujas funcées
sao incertas.

Em tecidos vegetais vivos, a parede primaria contém de
75 a 80% de agua, localizada geralmente na matriz. O estado
de hidratacdo da matriz é um determinante critico das
propriedades fisicas da parede.

P. Ex.:

A remocao da agua torna a parede rigida e menos
extensivel — este é um fator que contribui para a inibicao do
crescimento vegetal por déficit hidrico.

A desidratacio da parede é também importante no
reforco de paredes celulares durante a lignificacao, processo
que direciona a agua para fora da parede da célula e resulta
em uma parede mais rigida que também resiste ao ataque
enzimatico.
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Os polissacaridios de parede celular sao constituidos de
diferentes monomeros de acicar e denominados de
acordo com os principais agiicares que contém.

(A) Hexoses (B) Pentoses (C) Acidos urénicos (D) Aglcares dedxi
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FIGURA 15.5 Estruturas conformacionais de agticares comumente encontra- H
dos em paredes celulares vegetais. (A) Hexoses (a¢lcares de seis carbonos). (B) Glicosil Glicose

Pentoses (aclcares de cinco carbonos). (C) Acidos urénicos (agucares acidos). (D)
Agucares dedxi. (E) Celobiose, mostrando a ligagdo (1—4) B-b entre dois residuos
de glucose em orientacdo invertida. Todos os aglcares s&o apresentados em suas
formas piranose, exceto apiose, que existe apenas na forma furanose. Entretan-
0, na parede celular, L-arabinose ocorre mais comumente na forma furanose.

As microfibrilas de celulose sao sintetizadas
na membrana plamatica

(C) Secgdo transversal de microfibrila de celulose

Nuicleo cristalino &

b == Glucanos

da superficie
4 530 menos
Parede-celul: ordenados
priméria apés
remogo dos
“polissacarideos
da matriz (D) Pontes de hidrogénio entre e dentro de
b «cadeias adjacentes de glucanos
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8 Q
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Microfibrila de celulose individualizada

FIGURA 15.6 Modelo estrutural de uma microfibrila de celulo-
se. A microfibrila possui regices de alta cristalinidade entremeadas
com regides menos ordenadas. Algumas hemiceluloses podem
também ser aprisionadas no interior das microfibrilas com pontes
na superficie. (A) Imagem da parede primaria de parénquima de
cebola em microscopia eletrdnica de varredura, ap6s a extracao
dos polissacarfdeos pécticos da matriz. Observe sua textura fibri-
lar que se manifesta das camadas de microfibrilas de celulose. (B)
Uma microfibrila de celulose individualizada composta de duas a

quatro dizias de cadeias de (1—4)B-p-glucano firmemente ligadas
entre si, formando uma fita cristalina. (C) Secgao transversal de
uma microfibrila de celulose, ilustrando um modelo de estrutura
celulésica, com um nucleo cristalino de (1—4)@-p-glucanos alta-
mente ordenados, circundado por uma camada menos organiza-
da. (D) As regies cristalinas de celulose t8m alinhamento preciso
de glucanos, com pontes de hidrogénio dentro das camadas de
(1—4)B-p-glucanos, mas nao entre elas (segundo McCann et al.,
1990 e Matthews et al., 2006).
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Sintese de celulose pela célula

)

FIGURA 15.7 Sintese da celulose pela célula. (A) Micrografia ao microscopio ele-
trénico mostrando microfibrilas de celulose recém-sintetizadas no exterior imediato
a membrana plasmatica. (B} Réplicas impressas por criofratura, mostrando reacdes
com anticorpos anti-celulose sintase. Um campo de rosetas impressas (setas), com
sete rosetas nitidamente identificadas e uma nao. O detalhe exibe uma visdo am-
pliada de duas rosetas de particulas selecionadas (complexos terminais), identifi-
cadas com imunogold {(ouro coloidal) de CesA. As nanoparticulas de ouro sdo os
cfrculos escuros indicados com setas. (C) Modelo esquemético da relagdo entre as
rosetas de particulas (bem & direita) e as proteinas CesA individualizadas (bem a
esquerda). Seis proteinas CesA (codificadas por trés genes diferentes) sdo consi-
deradas formadoras de uma particula, que se redine com outras para formar um
hex8mero. Este & microscopicamente visivel e produz 36 corddes de glucanos, que
compdem uma microfibrila ordenada (A, de Gunning e Steer, 1996; B, de Kimura

etal., 1999; C, de Doblin et al., 2002).

30 nm 0,1 pm

< (C)Cadeia de (1—4)p-p-glucano —— Microfibrila
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FIGURA 15.8 Modelo de sintese de celulose por um complexo de
multiplas subunidades contendo celulose sintase. Os residuos de gli-
cose sdo doados por UDP-glicose (UDP-G) as cadeias de glucanos
em crescimento. A sacarose sintase pode atuar como um canal me-
tabélico na transferéncia de glicose (tomada da sacarose) para UDP-
-glicose ou UDP-glicose pode ser obtida diretamente do citoplasma
(segundo Amor et al., 1995).
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Os esterol-glucosidios hipoteticamente servem
como iniciadores ou aceptores iniciais, que comecam
o alongamento da cadeia de glucanos.

CH,OH

OH (8]
OH

OH . .
Glucosideo B-sitosterol

FIGURA 15.9 Estrutura de um glucosideo esterol que pode atuar
como um iniciador (isto &, aceptor inicial para alongamento da ca-
deia de glucano) da sintese de celulose. Este glucosideo B-sitosterol
consiste em um esterol (a direita) ligado a um residuo de glucose
(a esquerda). Residuos adicionais de glicose sdo adicionados a este
mostrado aqui, compondo um glucano usado na formagao de uma
microfibrila de celulose.

Os polimeros da matriz sao sintetizados no complexo
de Golgi e secretados via vesiculas.

CITOPLASMA Membrana
Componentes plasmatica —!
da parede
recentemente
sintetizados

Vesiculas_N__)

-~ secretoras

7
Complexo
de Golgi

Complexo celulose
sintase

Celulose C—
Principais hemiceluloses
Xiloglucano -_——
Arabinoxilano —_
Dominios das principais pectinas
FIGURA 15.4 Diagrama esquematico dos principais componentes estruturais da parede celular Ramnogalacturonano | #+ <7 "" ==
primaria e sua provavel disposicdo. As microfibrilas de celulose (bastoes cinzas) s@o sintetizadas Homogalacturonane ~ ~~~""""
na superficie celular e revestidas com hemiceluloses (cordGes azul e plrpura) que as unem entre Arabinano T
si. As pectinas (cordoes vermelhos, amarelos e verdes) formam uma matriz de entrelacgamento I
RO . N 3 Ramnogalacturonano Il <=
que controla o espagamento das microfibrilas e a porosidade da parede. As pectinas e as hemi- N
celuloses 530 sintetizadas no complexo de Golgi e transferidas para a parede via vesiculas, que Ligacdo de éster borato @

se fundem com a membrana plasmatica e, desse modo, depositam esses polimeros na superficie
celular. Para maior clareza, a rede de hemicelulose-celulose esté destacada a esquerda e a rede
de pectina esta destacada a direita (segundo Cosgrove, 2005)
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As hemiceluloses sao polissacaridios de matriz que se
ligam a celulose.

FIGURA 15.10 Estruturas parciais de he- (A) Xiloglucano
miceluloses comuns (para detalhes sobre !
a nomenclatura de carboidratos, ver Té- | )
pico 15.1 na internet). (A) O xilogluca- Ho' Ho' i
no tem uma estrutura bésica de ligagGes '

(1—-4)-B-D-glucose (Glc), com ramos con- o 5 - A o
tendo (1-s6)-a-D-xilose (Xyl). Em alguns cion~g | 1o H i ! i ort
casos, galactose (Gal) e fucose (Fuc) sdo adi- 1 H oH O 1

cionadas as cadeias laterais de xilose. (B) Os \ i

glucuronoarabinoxilanos tém uma estrutura ! !

basica de (1—-4)-B-D- xilose (Xyl). Eles tam- - o &
bém podem ter cadeias laterais contendo ‘<1+ ¥ k
arabinose (Ara), acido 4-O-metil-glucur6- J’Y)
nico (4-0-Me-a-DGIcA) ou outros aglcares Sy s s

(segundo Carpita e McCann 2000).
o Ester de acido
(B) Glucuronoarabinoxilano ‘/Q»ccm feralico
I i
o

hY N,
> A4
(1-4)8-D-Xyl-(1-4) B-D-Xyl-(1-4) B-D-Xyl-(1-4)3-0-Xyl-(1-4)B-0-Xyl-(1-4) B-0-Xy|
» »
" W

&
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As pectinas sao componentes da matriz em forma de
gel da parede celular.
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FIGURA 15.11 Estruturas parciais das pectinas mais comuns. (A) Homo-

THOH o
- galacturonane, também conhecido como acido poligalacturénico ou acido
L OH HOH o péctico, é constituldo de ligagdes (1—4)-a—p-acido galacturonice (GalA). Os
Jmﬂ residuos de carboxila sao frequetemente metil esterificados. (B) Ramnoga-

o L oH GOH lacturonano | (RG 1) é uma pectina muito grande, com uma estrutura bési-
’m{o ca onde se alternam &cido (1—4)-a-0-galacturdnico (GalA) e (1-22)-0—n-
HOCH, 0 ©: oH GOt o ramnose (Rha). As cadeias laterais estao ligadas & ramnose e s&0 compostas
L 1o principalmente de arabinanos (C), galactanos e arabinogalactanos (D). Os
Hoct oH o residuos de acido galacturdnico sao frequentemente metil esterificados (se-

H gundo Carpita e McCann, 2000).
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FIGURA 15.13 Estrutura da pectina. (A e B) Dois modelas pro-
postos de como os diversos polissacarideos pécticos podem estar
ligados para formar uma imensa macromolécula na parede celu-
lar. {A) modelo esquematico ilustrando © arranjo linear entre os
vérios dominios da pectin, incluindo ramnogalacturonano | (RG
1), homogalacturonano (HG) e ramnogalacturonano Il {(RG II). A
estrutura ndo é quantitativamente precisa: HG deve ser 10x mais.
abundante e RG | cerca de 2x. Kdo= 3-deoxi-D-mano-2-4cido oc-

oH
oH
5
. ¢—OCH,
Ho I /
=c o
E

ster de
metila

tulosdnico; Dha= di-hidroxiacetona. (B) A formagao de uma rede
de pectina envolve pontes idnicas de célcio dos grupos carboxila
(COO") ndo esterificados. Quando bloqueados por grupos metila-
-esterificados, os grupos carboxila nao podem participar desse
tipo de formacao de rede intercadeia. Da mesma forma, a presen-
ca de cadeias laterais na estrutura basica interfere na formacao da
rede (A, segundo Mohnen, 2008; B, segundo Carpita e McCann,
2000).

As proteinas estruturais tornam-se entrecruzadas na

parede
TABLE 15.2
Structural proteins of the cell wall

Percentage

Class of cell wall proteins carbohydrate Localization typically in:
HRGP (hydroxyproline-rich glycoprotein) ~55 Phloem, cambium, sclereids
PRP (proline-rich protein) ~0-20 Xylem, fibers, cortex
GRP (glycine-rich protein) 0 Xylem

HRGP do tomate
(glicosilagao extensiva)

FIGURA 15.14 Motivo repetido rico
em hidroxiprolina de uma molécula de
HRGP do tomate, mostrando glicosi-
lagdo extensiva e formacdo de pontes
intramoleculares de isoditirosina (se-
gundo Carpita e McCann, 2000).

o]
Isoditirosina
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Além das proteinas
estruturais, as paredes
celulares contém proteinas
arabinogalactanos (AGP).
90% ou mais de sua massa
podem ser constituidos de
acucar (galactose e
arabinose) e representa
menos de 1% da MS da

parede. - %
7 ired
As AGPs atuam na adesio W - Ngiras

celular, na sinaliza¢io of %

Cadeias laterais de
arabinogalactano

durante a diferenciacao da
célula e como chaperonas é’%

de polissacaridios dentro

de VESiClllaS secretoras. FIGURA 15.15 Uma molécula de arabinogalactano altamente ra-
mificada (segundo Carpita e McCann, 2000).

Novas paredes primarias sao formadas durante
a citocinese com a formacao da placa celular

|4 Citocinese
Formagdo da placa celular

Telofase
Formacdo do fragmoplasto

FIGURA 1.26 Alteragdes na organizagao do fragmoplasto e do RE formagao (amarelo) mostrando que, embora muitos tabulos do RE

durante a formagao da placa celular. (A) A placa celular em formagao
(amarelo, em vista lateral) no inicio da teléfase apresenta poucos lo-
cais de interagdo com a rede tubulo-vesicular do RE (azul). O bloco
de microtabulos do fragmoplasto (roxo) também apresenta poucas
cisternas entre eles. (B) Visao lateral da placa celular periférica em

(azul) se entrelacem com microtubulos (roxo) na regido de crescimen-
to periférico, ha pouco contato direto entre os tubulos do RE e as
membranas da placa celular, Os pequenos pontos brancos sao ribos-
somos ligados ac RE (reconstrucdo tomografica em 3D da microsco-
pia eletronica do fragmoplasto; segundo Segui-Simarro et al., 2004).

Fragmoplasto é uma reunido complexa de microtibulos,
membranas e vesiculas formada no inicio da telofase.
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Os contetidos das vesiculas funcionam como precursores a partir
dos quais a nova lamela média e a parede primaria sao montadas.

A ““vida” de um polimero pode ser delineada, como:

Sintese — deposicdo — construcio — modificacao
(algumas vezes afetando a extensibilidade da parede)

Embora, os detalhes da construcdo da parede nao sejam
completamente compreendidos, a autoconstrucio e a construcio mediada
por enzimas sao fundamentais no processo.

Autoconstrucao (self-assembly) — Os polissacaridios de parede possuem
uma nitida tendéncia de se agregarem espontaneamente em estruturas
organizadas;

Construcao mediada por enzimas — As enzimas podem participar da
organizacio de parede. A xiloglucano endotransglicosilase (XET) é uma
importante enzima na construcdo da parede, além de glicosidadases,
pectina metil esterases e diferentes oxidases (peroxidase).

Doador de xiloglucano

D Etapal

Xiloglucano
endotransglucosilase
(XET)
OO0
Grupo livre
€80008eH
Complexo
xiloglucano-enzima
Aceptor de xiloglucano

: Etapa 2

00000000880 000080)

Produto hibrido

FIGURA 15.16 Acdo da xiloglucano endotransglucosilase (XET),
clivando e unindo polimeros de xiloglucano em novas configura-
¢Oes. Etapa 1: A enzima cliva uma molécula de xiloglucano (doador
de xiloglucano), formando um complexo de longa vida onde o xilo-
glucano é ligado de forma covalente & enzima. Etapa 2: A sequir, a
enzima transfere a cadeia de xileglucanc para a extremidade nao
reduzida de um segundo xiloglucano {receptor de xiloglucano), re-
sultando um produto hibrido (segundo Fry, 2004),
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As oxidases, como a peroxidase, catalisam ligacoes
cruzadas entre grupos fendlicos (tirosina, fenilalanina, acido
ferdlico) em proteinas de parede, pectinas e outros polimeros
de parede. Estas ligacoes cruzadas oxidativas unem
subunidades de lignina de maneiras complexas.

Microfibrila de celulose
(seccdo transversal)

Subunidade

fendlica . 2

FIGURA 15.17 Diagrama ilustrando como
as subunidades fendlicas de lignina infiltram-
-se nos espagos entre as microfibrilas de ce-
lulose, onde se tornam interligadas (outros Lignina formada
componentes da matriz séo omitidos neste por compostos

diagrama). fendlicos interligados

As paredes secundarias formam-se em algumas
células apds cessada a sua expansao

* As paredes secundarias podem ser bastante espessas, como
em traqueides, fibras e outras células que proporcionam
suporte mecanico.

* A parede secundaria rigida no xilema é também importante
para evitar o colapso das células condutoras durante
periodos de alta tensao da agua devido a transpiracio
rapida.

* Em tecidos lenhosos, as paredes secundarias sao
impregnadas com lignina, fortalecendo a parede e repelindo
a agua.

* A lignina é um polimero fenédlico complexo constituido de
subunidades de fenilpropanoides, denominadas de
monolignois, os quais sao derivados da fenilalanina.
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< FIGURA 15.18  (A) Secgéo transversal de um esclereide de Podocar-
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* Pelo fortalecimento e desidratacao das paredes celulares,
as ligninas reduzem a suscetibilidade ao ataque por
enzimas hidroliticas de patégenos.

* As ligninas também reduzem a digestibilidade de material
vegetal por animais e interferem no processo de formacao
da polpa (conversao da madeira em fibras livres) para
fabricacao de papel.

* Os esforcos atuais na engenharia genética do contetdo e
estrutura da lignina podem melhorar a digestibilidade e o
conteido nutricional de plantas usadas como forrageiras,
bem como aumentar o valor das paredes celulares para a
producao de papel e biocombustivel.
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Padroes de expansao celular

(A) Crescimento apical

Marcas sobre a

superficie celular
Expansao celular

(B) Crescimento difuso

FIGURA 15.19 A superficie celular expande-se diferentemente
durante os crescimentos apical e difuso. (A) A expansdo de uma
célula em crescimento apical é restrito ao domo apical na extremi-
dade da célula. Se forem colocadas marcas na superficie da célula e
ela tiver possibilidade de continuar a crescer, apenas as marcas gue
estavam inicialmente no domo apical tornam-se afastadas. Os pelos
das raizes e os tubos polfnicos sao exemplos de células vegetais que
exibem crescimento apical. (B) Se as marcas forem dispostas sobre
a superficie de uma célula em crescimento difuso, a distancia entre
todas as marcas aumenta a medida que a célula cresce. A maioria
das células de plantas multicelulares apresenta crescimento difuso.

A orientacao
(isotropica, como
em maca, ou
anisotropica, na
maioria das
células) das
microfibrilas
influencia a
direcio de células
com crescimento
difuso

{A) Microfibrilas de celulose orientadas aleatoriamente

FIGURA 15.20 A orientacdo de microfibrilas de celulose recém-
-depositadas determina a diregdo da expansdo celular. (A) Se a pa-
rede celular for reforgada por microfibrilas de celulose orientadas
aleatoriamente, a célula ir4 expandir-se igualmente em todas as
diregbes, formando uma esfera. (B) Quando a maioria das microfi-
brilas do refor¢o tem a mesma orientagao, a expansao celular acorre
perpendicularmente a orientacdo dessas microfibrilas e é reprimida
na diregdo do reforco. Neste caso, a orientacdo da microfibrila é
transversal, de modo que a expansao celular é longitudinal.
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De acordo com a hipétese
de crescimento em
multirrede
(multicamadas), cada
camada sucessiva de
parede € estendida e fica
mais fina durante a
expansao celular, de modo
que as microfibrilas
seriam reorientadas
passivamente na direcao
longitudinal, isto é, na
direcao de crescimento.

As “células pavimentosas” na epiderme de muitas folhas de
dicotiledoneas sao altamente lobadas e exibem um padrao de
expansao de parede celular que combina aspectos de crescimento
difuso e crescimento apical e requer a acao de proteinas de ligacio a
GTP denominadas ROP GTPases e suas proteinas de ativaciao
denominadas RICs.

FIGURA 15.21 Crescimento celular
por interdigitado de células pavimento-
sas da folha e sua regulacao pelas ROP
GTPases. (A) Micrografia ao microscopio
eletrénico de varredura de células pavi-
mentosas de uma folha de Arabidopsis.
Observe a aparéncia de quebra-cabeca.
(B) A imagem de células pavimentosas,
em imunofluorescéncia, mostra mais
claramente os lobos e as reentréncias
formados por células interdigitadas. (C)
Um modelo para explicar o papel de
ROP GTPases e seus efetores (RICs) na

morfogénese foliar. As ROP2/4 GTPases, (9] / Estreita- \ \

quando ativadas por RIC4, promovem a \\\{‘ ” l mento \\ /( f|| \

formacdo de microfilamentos de actina W rica Ricartil
i 3 ROP2/4. ROP2/4

em regides de crescimento de lobos; (

quando ativadas por por RIC1, elas pro- ROP2/4

movem a formaggo de feixes de micro- A =7 RICT ROP2/4.

RIC1

tubulos na regido mais estreita de cada A
lobo. Essas mudangas no citoesqueleto, \:I‘c’;‘m “g:’g‘
de certa forma, atuam, como sinais para N
orientar a diregdo do crescimento de pa- || ROP24

rede (A, cortesia de Dan Szymanski; B, \ \Rlot RIC4 il
de Settleman 2005, cortesia de . Settle- ah \} \\\\
man; C, sequndo Fu et al., 2005). 4 .

ROP2/4

Microtibulos

Microfilamentos de actina-F
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Os microtibulos corticais influenciam a orientacao de
microfibrilas recém-depositadas

Wall matrix in which
© microfibrils are embedded

(1—=4)B-glucan chains in a
cellulose microfibril

Microfibrils linked
Cellulose-synthesizing by xyloglucans
complex in the plasma

membrane.‘ Outer leaflet of

emerging from
plasma membrane

“-Lipid bilayer of
plasma membrane

Cellulose microfibril
emerging from rosette

Inner leaflet of
lipid bilayer

Microtubule bridged
Intermicrotubule Microtubule to plasma membrane
bridge (and cell wall)

A

5pm

FIGURA 15.22 A orientagao de microtibulos no citoplasma cortical reflete a
orientagao de microfibrilas de celulose recém-depositadas nas paredes de célu-
las que estao em alongamento. (A) A disposicao de microttbulos pode ser re-
velada com anticorpos marcados para a tubulina sob fluorescéndia, a proteina
de microtdbulo. Nesse elemento traqueal em diferenciagdo, de uma cultura
de células em suspensdo de Zinnia, o padrao de microt(bulos (verde) reflete
a orientagdo das microfibrilas de celulose na parede, conforme mostrado pela
coloragao com calcofldior (azul). (B) O alinhamento de microfibrilas de celulose
na parede celular pode, s vezes, ser observado em seccBes preparadas para
microscopia eletrnica, como nesta micrografia de um elemento de tubo cri-
vado em desenvolvimento, de uma raiz de Azolla (uma pteridéfita aquética). O
eixo longitudinal da raiz e o elemento de tubo crivado dispem-se verticalmen-
te. As microfibrilas da parede (setas de duas pontas) e os microtubulos corticais
(setas de uma ponta) estao alinhados transversalmente (ver também Figura
15.7) (A, cortesia de Robert W, Seagull; B, cortesia de A. Hardham).
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Controle (sem
tratamento . Controle (sem
(A) comdroga) 1 pM de orizalina (B) tratamento com droga) 1 wM de orizalina

Uma ruptura
experimental da
organizacao de
microtibulos com
drogas (orizalina,
despolimeriza
microtibulos) ou por
defeitos ZenéticoS, iz ommmenodmobes
muitas vezes, e ol il v e desioc

no alongamento. (A) Raiz de plantula de Ara-
bidopsis tratada com 1 pM de orizalina (droga

pl’OVOC& a despolimerizadora de microttibulos) por dois dias

antes de ser feita esta fotomicrografa. A droga

d . -4 d alterou a polaridade do crescimento. (B) Os mi-
€SOrganiZzacan A s foram visuslizadas por meio de uma
técnica ce imunofluorescéncia indireta e um anti-

estrutura e dO corpo antitubulina. Enquanto os microtdbulos no

controle estao orientados em angulos retos em

o relagdo a direcao do alongamento celular, mui-
creSCImentO da to poucos microtibulos permanecem em raizes
tratadas com 1 wM de orizalin. (C) Imagens da
proteina CesA (painel da esquerda) e micratubu-
parede, Ios (painel central), marcadas por fluorocromos,
indicam que os microtubulos orientam as trajetérias de movimento
da CesA na membrana plasmétca. O painel da direita mostra a so-
breposicdo das duas imagens (A, B, de Baskin et al., 1994, cortesia
deT. Baskin; C, de Gutierrez et al., 2009).

Taxa de alongamento celular

Antes de atingir a maturidade, as células vegetais
expandem-se de 10 a 100 vezes em volume em comparaciao
com suas células meristematicas (em casos extremos,
elementos de vaso, podem aumentar mais de 10.000 vezes
em volume).

A parede celular experimenta essa expansio sem
perder sua integridade mecanica e sem tornar-se mais
delgada.

Portanto, polimeros recém-sintetizados  sao
integrados a parede sem desestabilizar a estrutura
existente.
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Varios fatores influenciam a taxa de expansao de parede
celular.

O tipo e a idade da célula sao importantes fatores de
desenvolvimento.

As consequéncias oriundas das atividades de hormonios,
como auxina e giberelina, também sao importantes.

As condicoes ambientais, como luz e disponibilidade de
agua, podem modular a expansao celular.

Esses fatores internos e externos provavelmente
modificam a expansao celular alterando o modo como a parede
é afrouxada, de modo que ela amolece (estende
irreversivelmente) diferentemente.

O relaxamento do estresse da parede celular controla a
absorcao de agua e o alongamento da célula

A parede celular, um material polimérico hidratado,
tem propriedades fisicas que sao intermediarias entre as de
um sélido e de um liquido. Sao as propriedades viscoelasticas
ou reologicas (de fluxo).

O ¥p de células em crescimento situa-se entre 0,3 a 1,0
MPa. O Wp estende a parede celular e gera nela um estresse
fisico ou tensao de contrabalanco. Devido a geometria da célula
(um grande volume pressurizado contido por uma parede
delgada), essa tensao de parede é estimada em 10 a 100 MPa de
estresse de tensao (um estresse muito grande).
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Fisica do aumento do volume celular

Se ¥ &t > W int 5 joua entrara na célula (a taxa de absorc¢ao
de dgua depende do AW  de A e de Lp)

d
Aumento do ‘I’pi“t (causa estresse da parede)

\)

Distensao da parede (relaxamento do estresse que é uma
diminuicao do estresse da parede com pequena variacio de sua
dimensao)

\!
Depésito de novo material na parede

\)

Aumento do volume celular

Entdo: AV/At=ALp (¥~ - ")=LpAAY,
Onde, A = drea de superficie da célula em m?; e

Lp = permeabilidade da membrana plasmatica para a agua que é
uma funcio da estrutura fisica da membrana e da atividade de
aquaporinas, expressa em m s! MPa'! (condutividade
hidraulica).

Admitindo que uma célula em crescimento esta em contato com
agua pura (¥, > = 0), tém-se:

Taxa de absorc¢io de agua=AV/At=ALp (¥ > - ¥ int)
=ALp (0-W,in)=-ALp (¥, +Pnt)

AV/ At =-ALp (¥, ™+ ¥jmM
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Muitos estudos tém demonstrado que o relaxamento
e a expansao da parede dependem da pressao de turgor.

O crescimento geralmente cessa antes que o turgor
alcance zero.

O valor de turgor em que o crescimento cessa é
denominado limiar de amolecimento. Essa dependéncia da
expansao da parede celular em relaciao a pressao de turgor é
expressa como:

GR=m (Yp-Y), onde:
GR = taxa de crescimento;
m = extensibilidade de parede;

Y = limiar de amolecimento.

A VELOCIDADE DE CRESCIMENTO CELULAR
DEPENDE:

*Da condutividade hidraulica da membrana
plasmatica (Lp) ;

* Do potencial de solutos da célula (¥ )
* Do potencial de turgor da célula (‘Ppint);
* Do limiar de amolecimento (Y);

* Da extensibilidade da parede (m).
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Sob condicoes de

crescimento de estado

estacionario (steady-state), GR corresponde a taxa de
absorcao de agua (AV/At). Isso significa que o aumento no
volume da célula iguala o volume de agua absorvida.

FIGURA 15.24 Representagdo grafica das B
duas equagdes que relacionam absorgdo
de dgua e expansao celular a pressao de
turgor e ao potencial hidrico da célula. Os
valores da taxa de expansdo celular e ab-
sor¢ao de dgua so arbitrarios. O equilibrio
do crescimento s6 é alcancado no ponto
de interse¢ao das duas equagdes. Todo o
desequilibrio entre absorqao de agua e ex-
pansdo de parede resultard em mudancas
no turgor celular e levara a célula de vol-
ta ao ponto estdvel da intersecdo entre os
dois processos.

Taxa de expansdo celular (m3s-1)

1
Ponto estavel, onde os \4
dois processos sdo iguais —
A

da parede
GR= n’i(‘-[fp -Y)

Amolecimento

\

1
(s ¢w) enbe ap ogliosqe op exeL

Turgor
Absorgécv/ pleno i
de agua !
Limiar de ' i
amolecimenty )/'.'
AVIAt= A X Lp(AY,, H B
1

: |
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| 1
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A absorcao de agua,
que ¢ induzida pelo
relaxamento do estresse da
parede, amplia a célula e
tende a devolver o estresse
da parede e a pressao de
turgor aos seus valores de
equilibrio.

No entanto, se as
células em crescimento siao
impedidas fisicamente de
absorver agua, o
relaxamento do estresse da
parede reduz de modo
progressivo 0 turgor
celular.

07r

Controle

0,64

0,5
(P-Y)

04 .
+Auxina —Auxina

Pressdo de turgidez (MPa)

03 imiar de

0,2|_amolecimento (¥)
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FIGURA 15.25 Reducdo da pressao de turgor celular (potencial hi-
drico) por relaxamento de tensdo. Nesse experimento, os segmentos
excisados de caule de plantulas de ervilha foram incubados em solu-
&0 com ou sem auxina, depois secados e colocados em uma cdmara
Umida lacrada. A pressao de turgor celular (P) foi medida em diversos
intervalos de tempo. Os segmentos tratados com auxina reduziram
rapidamente sua turgidez a um limiar de amolecimento (), como
resultado do répido relaxamento da parede. Os segmentos sem au-
xina mostraram uma taxa de relaxamento mais lenta. Os segmentos
contrale tiveram o mesmo tratamento do grupo tratado com auxina,
exceto que eles permaneceram em contato com uma gota de dgua,
que impediu o relaxamento da parede (segundo Cosgrove, 1985).
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O crescimento induzido por acidez e o relaxamento
da parede siao mediados por expansinas

Uma caracteristica
comum de paredes celulares em
crescimento €é que elas se
estendem muito mais rapido em
pH acido que em neutro. Esse
fenomeno é denominado
crescimento acido.

A acidificacao da parede
também esta associada com o
crescimento  induzido  por
auxina, mas ela nao é suficiente
para  explicar todos os
mecanismos de crescimento
desencadeados por este
hormonio.

Congelar, descongelar,
raspar

I
L7 Corte / acida

I
I\ -
! | Transformador
m | ‘ eletrénico
| b | mede a

I Caule congelado-descongelado extensdo
s

Solugdo
que pode
ser tornada

Fora
constante

20,0 - TampZo com
pH 4,5

=]

o
s
3

e

com

Comprimento (%)

pH 7 buffer

30 60 90
Tempo (min)

FIGURA 15.26 Extensdo de paredes celulares isoladas induzida por
acidez e medida em um extensémetro. A amostra de parede de células
mortas é presa e colocada sob tensdo em um extensdmetro, que mede
o comprimento com um transformador eletrénico ligado a um gram-
po. Quando a solugdo que circunda a parede é removida com tampao
acido (p. ex., pH 4,5), a parede estende-se irreversivelmente em uma
maneira dependente do tempo (ela desliza).

O deslizamento

induzido

por acidez ¢é

caracteristico de paredes de células em crescimento,
mas nao é observado nas maduras (que niao estao em

crescimento).

Quando estas paredes sao pré-tratadas com
calor, proteases e outros agentes que desnaturam
proteinas, elas perdem a sua capacidade de responder

a acidificacao.

Estes resultados indicam que o crescimento
acido nao é devido simplesmente as caracteristicas
fisico-quimicas da parede, mas catalisado por uma ou

mais proteinas de parede.
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FIGURA 15.27 Esquema para a reconstituicdo da extensibilidade
de paredes celulares isoladas. (A) As paredes celulares estao prepa-
radas conforme a Figura 15.26 e brevemente aquecidas para ina-
tivar a resposta endégena de extensao acida. Para recuperar esta
resposta, sao extraidas proteinas de paredes em crescimento e adi-
cionadas & solugao que circunda a parede. (B) A adico de proteinas
contendo expansinas recupera as propriedades de extensac acida da
parede (segundo Cosgrove, 1997).

Varias mudancas estruturais acompanham o
cessar da expansao da parede

A parada do crescimento, que ocorre durante a
maturacao da célula, € irreversivel e tipicamente
acompanhada por uma reducio da extensibilidade da
parede. Essas mudancas fisicas na parede podem ocorrer
por:

a. Uma reducio nos processos de afrouxamento da parede;

b. Um aumento de ligacoes cruzadas de parede; ou

c. Uma alteraciao na composicao da parede, contribuindo
para uma estrutura mais rigida ou menos suscetivel ao
afrouxamento.
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Os componentes ativos, de extrato proteico de paredes em
crescimento, provaram ser um grupo de proteinas denominadas
EXPANSINAS.

Essas proteinas catalisam a extensao pH-dependente e o
relaxamento do estresse de paredes celulares. Elas causam o
deslizamento da parede pelo afrouxamento da adesao nao
covalente entre polissacaridios de parede.

A base molecular da acdo da expansina sobre a reologia
(propriedades viscoelasticas) da parede ainda é incerta, mas a
maioria das evidéncias indica que as expansinas causam
deslizamento da parede pelo afrouxamento da adesio nao
covalente entre polissacaridios de parede.

Além das expansinas, as [-glucanases atuam no
afrouxamento de parede celular durante o alongamento da célula
induzido por auxina.
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