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As plantas oferecem
um intrigante contraste no
desenvolvimento em relacio
aos animais, nao somente
com respeito a suas diversas
formas, mas também como
estas formas surgem.

FIGURA 16.1 Dois exemplos contrastantes de forma vegetal origi-
nada de processos de crescimento indeterminado. (A} A arvore can-
delabro (Chandelier Tree), uma famosa Sequoia sempervirens que
se adaptou a muitos desafios durante sua existéncia aproximada de
2400 anos. (B) A forma compacta e o ciclo de vida rapido da espécie
muito menor Arabidopsis thafiana tem feito dela um modelo util
para a compreensao dos mecanismos que dirigem o crescimento e
o desenvolvimento vegetal. (A © David L. Moore/Alamy; B foto de

David Mcintyre). -




Diferentes como elas podem ser, as duas espécies utilizam
mecanismos de crescimento comuns a todas as plantas
multicelulares, na qual a forma é elaborada gradualmente por
meio de processos adaptativos de crescimento pés-embrionario.

Os animais, ao contrario, tém um padrao de
desenvolvimento mais previsivel, no qual o plano basico do
corpo é determinado durante a embriogénese.

Estas diferencas entre plantas e animais podem ser
compreendidas parcialmente em termos de estratégias de
sobrevivéncia contrastantes.

Visao geral do crescimento e desenvolvimento vegetal

O habito sedentario das plantas permite-lhes uma
organizacao relativamente simples, comparado com o de
animais, esta falta de mobilidade das plantas apresenta desafios
significativos.

Por serem incapazes de se deslocarem para habitats
otimos, as plantas precisam, em vez disso, adaptar-se aos seus
ambientes locais. Essa adaptacao pode ocorrer em um nivel
fisiologico, bem como ser alcancada por meio de padroées
flexiveis de desenvolvimento que caracterizam o crescimento
vegetativo.
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Um elemento-chave desse crescimento adaptativo é a
presenca de tecidos meristematicos, os quais contém um

suprimento de células cujo destino permanece indeterminado.

Por meio da proliferacao e da diferenciacao reguladas
destas células, as plantas sao capazes de produzir uma

diversidade de formas complexas adaptadas ao ambiente local.

O desenvolvimento
esporofitico pode ser
dividido em trés
estagios principais

Pétala/ h W J

Sépala/

" FIGURA 16.2 Principais fases do desenvolvimento do

esporéfito. Durante a embriogénese, o zigeto unicelular
elabora uma organizaggo rudimentar, mas polar, gue exibe
grupos de células indeterminadas contidas nes meristemas
apicais do caule e da raiz. Durante o crescimento vegeta-
tive, padroes de crescimento indeterminado que refletem
{inputs) aportes de programas intrinsecos e de fatares am-
bientais, produzem uma arquitetura variavel de caule e raiz.
Durante o desenvelvimento reprodutivo, os meristemas api-
cais vegetativos do caule (MACs) sao reprogramados para
produzir uma série caracteristica de érgaos flerais, induindo
carpelos e estames, em que a geragio gametofitica se inicia.
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* Embriogénese — Este termo descreve o processo pelo qual uma
tnica célula é transformada em uma entidade multicelular com
uma organizacio caracteristica, mas normalmente rudimentar.

* Dentro da estrutura espacial do embrido, grupos de células
tornam-se funcionalmente especializadas para formar os tecidos
epidérmicos, corticais e vasculares.

* Os meristemas apicais sao formados nas extremidades em
crescimento da parte aérea e raiz e possibilitam a elaboracdo de
tecidos e orgaos adicionais durante o crescimento vegetativo
subsequente.

* Ao final da embriogénese, ocorrem numerosas mudancas
fisiolégicas que tornam o embridao apto a resistir a longos periodos
de dorméncia e condicoes ambientais adversas.

* Desenvolvimento vegetativo — Com a germinacio, o embrido
quebra seu estado de dorméncia e, pela mobilizacado de reservas
armazenadas, comec¢a um periodo de crescimento vegetativo.

* Por meio da fotomorfogénese e do posterior desenvolvimento da
parte aérea, a plantula torna-se fotossinteticamente capaz,
possibilitando o crescimento vegetativo, geralmente indeterminado,
subsequente.

* Diferente do crescimento determinado em animais, o crescimento
indeterminado das plantas ¢é caracterizado por programas
reiterados de desenvolvimento de orgaos laterais que permitem a
planta elaborar uma arquitetura mais bem adequada ao ambiente

local.



* Desenvolvimento reprodutivo - Apdés um periodo de
desenvolvimento vegetativo, as plantas respondem a uma
combinacio de estimulos internos e externos, incluindo
tamanho, temperatura e fotoperiodo, para experimentar a
transicao para o desenvolvimento reprodutivo.

* Em plantas floriferas, essa transicio envolve a formacao de
meristemas florais especializados que originam as flores.

A seguir, serao examinados varios exemplos fundamentais de
desenvolvimento vegetal e serao estudados como os métodos
moleculares e genéticos tém contribuido para a nossa compreensao
de como sao alcancadas diferencas em regioes de crescimento.

Embriogénese: as origens da polaridade

Nas espermatofitas, a embriogénese proporciona
muitos exemplos de processos de desenvolvimento, pelos
quais a arquitetura basica da planta é estabelecida, incluindo
a elaboracao de formas (morfogénese), a formaciao associada
de estruturas funcionalmente organizadas (organogénese) e a
diferenciacdo de células para produzir varios tecidos
(histogénese).

Os meristemas apicais de caules e raizes sao
fundamentais para sustentar os padroes indeterminados de
crescimento vegetativo.
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A embriogénese difere entre dicotiledoneas e monocotiledoneas,
mas também apresenta processo basicos comuns.

(B) scutellum (D) Coleoptile

o = i
RAM

Suspensor Coleoptile

Figure 16.2.A Arroz (monocotiledonea da familia gramineae [Poaceae]) ilustrando o
desenvolvimento embrionario nas fases globular (A), coledptilo (B), estagio juvenil
embrionario (C), e fase de embrido maduro (D). O escutelo é o cotilédone modificado
especializado na absorcao de aciicares liberados a partir do endosperma durante a
germinacao (Cortesia de Y. Nagato)

Embriogénese em Arabidopsis — Em virtude de seu
pequeno tamanho, os padroes de divisao celular que
produzem o embrido de Arabidopsis siao relativamente
simples e facilmente acompanhados.

Cinco estagios, cada qual ligado a forma do embriao, sao
amplamente reconhecidos:

1.Estagio zigotico (Figura 16.3A)
2.Estagio globular (Figura 16.3B-D)
3.Estagio de coracao (Figura 16.3E e F)
4.Estagio de torpedo (Figura 16.3G)
5.Estagio maduro (Figura 16.3H)
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FIGURA 16.3 Os estigios da embriogénese de Arabidopsis sao distinta (camada superficial); (E) estagio do coracao inicial; (F) esta-
caracterizados por padroes exatos de divisdes celulares. (A) Embrido gio do coragdo tardio; (G) estagio de torpedo; e (H) embrio maduro
unicelular apés a primeira divisdc do zigoto, que forma as células (de West & Harada 1993; fotografias de K. Matsudaira Yee; cortesia
apical e basal; (B) embrido com duas células; {C) embrido com cito de John Harada, ©@ American Society of Plant Biologists, reproduzido

células; (D) estagic semiglobular, que desenvolveu uma protoderme COm permissao}.

Uma comparacio superficial da embriogénese em
Arabidopsis com a do arroz revela varias diferencas no
tamanho, forma, nimero de células e padroes de divisao.

Apesar  dessas  diferencas, emergem = muitas
caracteristicas em comum, que podem ser generalizadas para
todas as espermatofitas.

Talvez a mais fundamental dessas caracteristicas
relacione-se a polaridade, tanto o eixo apical-basal (que vai da
extremidade do caule até a extremidade da raiz) como o eixo
radial (perpendicular ao eixo apical-basal, o qual se estende
do centro da planta para o exterior).
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FIGURA 16.4 Padrio de formagao durante a embriogénese de

Arabidopsis. Uma série de estégios sucessivos é mostrada para

ilustrar como células especfficas no embrido jovem contribuem  gstagio de coragio tardio Plantula

para a formacdo de atributos especificos anatomicamente defi-

nidos da plantula. Os grupos de células clonais {células que po-

dem ser rastreadas até sua origem a partir de uma progenitora

comum) sao indicados por cores distintas. Seguindo a divisdo

assimétrica do zigoto, a célula-filha apical menor se divide e for-

ma um embrigo de cito células, consistindo em duas fileiras de

quatro células cada uma. A fileira superior origina o meristema

apical do caule e a maior parte dos primérdios cotiledonares.

A fileira inferior produz o hipocétilo e parte dos cotilédones, a

raiz embriondria e as células superiores do meristema apical da

raiz. A célula-filha basal do zigoto produz uma série de células

ndo embriondrias que constituem o suspensor, o qual conecta

0 embrido ao saco embriondrio. A célula superior do suspensor

torna-se a hipofise (azul}, que & parte do embrigo. A hipéfise

se divide para formar o centro quiescente e as células tronco

(iniciais) que <onstituem a caifa.

na

Célula _—Hipocétilo

lenticular
tardio transicdo

Centro quiescente
e coifa

No inicio do estagio globular, grandes diferencas

entre os destinos das séries superiores e inferiores de
células comecam a emergir:

A regido apical, derivada do quarteto de células apicais,
origina os cotilédones e o meristema apical do caule.

A regiao mediana, derivada do quarteto de células basais,
origina o hipocétilo (caule embrionirio), a raiz e os
dominios apicais da raiz.

A hipéfise, derivada da célula superior do suspensor, origina
o restante do meristema da raiz (incluindo o centro
quiescente e as células iniciais que constituem a coifa).
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Certos mutantes de Arabidopsis que tém padroes nitidamente
diferentes de divisao celular, ainda retém a capacidade de formar as
caracteristicas embrionarias basicas

Arabidopsis do tipo selvagem FIGURA 16.6 Divisoes celulares adi-
[ty ®) © cionais ndo impedem o estabelecimento

-z . —e dos elementos do padrdo radial bdsico.
Plantas de Arabidopsis com mutagdes no
gene FASS (ou alternativamente, TON2)
sdo incapazes de formar uma faixa de
microttbulos da pré-profase em células
de qualquer estagio de divisio. Plantas
carregando essa mutacdo sdo altamente
irregulares em suas divisdes celulares e
nos seus planos de expansao, e, cOMo
consequéncia, elas sdo fortemente de-
formadas; entretanto, elas continuam a
produzir tecidos reconhecivels e drgaos
nas suas posicoes corretas. Embora os
orgéos e os tecidos produzidos por estas
plantas mutantes sejam bastante anor-
mais, o padréo radial do tecido nédo &
perturbado. (Em cima) Arabidopsis tipo
selvagem: (A) embriao no estagio globu-
lar inicial; (B) plantula vista de cima; (C)
secgdo transversal de uma raiz. (Embai-
x0) Estagios comparaveis de homozigota
de Arabidopsis para a mutagao fass: (D)
embriog@nese inicial; {E} plantula mutan-
te vista de cima; (F) secgao transversal de
uma raiz mutante, mostrando a orienta-
cdo aleatéria das células, mas com uma
ordem aproximada & do tipo selvagem:
uma camada epidérmica externa envolve
um cortex multicelular, que, por sua vez,
circunda o cilindro vascular (de Traas et
al., 1995).

Dado que a embriogénese pode acomodar padroes
variaveis de divisao celular, mecanismos que dependem da
sinalizacdo dependente de posicdo provavelmente executem
papéis mais relevantes do que mecanismos dependentes de
linhagem.

Esses mecanismos de sinalizacao dependentes de posicdo
devem apresentar trés tipos gerais de elementos funcionais:

1. Deve haver sinais que signifiquem posicoes singulares dentro
da estrutura em desenvolvimento.

2. Células individuais devem possuir os meios de estimar sua
localizacao em relacao aos sinais de posicao.

3. As células devem ter a capacidade de responder, de uma
maneira apropriada, a informacao de posicao.



A auxina pode funcionar como sinal quimico
movel durante a embriogénese

(A) Brassica juncea do tipo selvagem . ; 2
mais acido trans-cindmico (B) Arabidopsis do tipo selvagem (Q) Mutante pini-T de Arabidopsis

| B—
100 pm 50 wm 50 pm

FIGURA 16.7 Evidéncia de um papel da auxina no desenvolvi- sis de tipo selvagem. {(C) Um embrido mutante pini-T de Ara-
mento embrionario. (A) Morfologia alterada de um embrido de bidopsis. Observe a falha similar na separagao dos cotilédones,
Brassica juncea, causada por sua cultura jn vitro por 10 dias na causada pela inibigdo quimica do transporte de auxina in witro e
presenga de &cido trans-cinémico {um flavonoide gue reduz os pela interrupcdo do transporte de auxina por mutagdes no gene
niveis de auxina e inibe seu transporte). (B) Embriac de Arabidop- PN (de Liu et al., 1993).

O transporte dirigido de auxina pode contribuir para uma
distribuicao padronizada de auxina através do embriao

em desenvolvimento

Maximo
de auxina

Maximo
de auxina

Maéaximo
de auxina
Estagio de
2 células Embrido globular  Estdgio de coragdo inicial

FIGURA 16.8 Movimento de auxina (AlA) dependente de PIN du-
rante estagios iniciais da embriogénese. O movimento da auxina,
inferido a partir da distribuicdo assimétrica de protefnas FIN e da
atividade dos genes-repérter DRS de resposta & auxina (ver Capftulo
19), é representado pelas setas. As dreas azuis indicam

células com concentracdes maximas de auxina.
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(A) Tipo selvagem versus (B) Tipo selvagem versus
mutante gnom mutante menopteros

A analise de mutantes tem
ajudado a identificar genes

essenciais para a

Os genes MONOPTEROS controlam a
formacgo da raiz primaria

organizacao (polaridade !
Oslge_zesd GNO_M Iczntrclblam a
polaridade apical-basal

basica) do embriao

(C) Esquema de tipos mutantes

Tipo selvagem  Mutante Tipo selvagem  Mutante

FIGURA 16.9 Os genes essendiais para a embriogénese
de Arabicfopsis foram identificados a partir de seus fenéti-
pos mutantes. O desenvolvimento de plantulas mutantes
€ comparado aqui com o do tipo selvagem no mesmo
estagio de desenvolvimento. {A) O gene GNOM ajuda a
estabelecer a polaridade apical-basal. Uma planta homo-

zigota para gnor € mostrada & direita. (B} O gene MO-
NOPTERQS é necessario para 0 padrao basal e a formagao
da raiz priméria. Uma planta homozigota para a mutagao
monopteros (& direfta) possue um hipocétilo, um meris-
tema apical do caule normal e cotilédones, mas ndc tém

—————————

1
1
L= e

raiz primdéria. {C) Esquema de quatro tipos de mutantes

com delecdo. Em cada par, a regido destacada da planta Terminal O
do tipo sevagem & esquerda esta ausente da mutantea W W

direita, (A de Mayer et al., 1993; B de Berleth e Jirgens, 3 ] 1

1993; C de Mayer et al., 1991). monopteros L e gnom

* A proteina GNOM (GN) estabelece uma distribuicao
polar de proteinas de efluxo de auxina.
A atividade de GEF (fator de troca da guanina) do
GN é necessaria para a localizacio polarizada das
proteinas PIN, que atuam como parte de um sistema de
transporte de efluxo de auxina.

« MONOPTEROS (MP) codifica um fator de transicao
que € ativado pela auxina.

A clonagem do gene MP revelou que ele codifica um
membro de uma familia de proteinas chamada fatores de
resposta a auxina (ARFs), implicando em um processo
dependente de auxina.

25/06/2013
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O padrao radial orienta a formacao de camadas de tecidos

Primérdio Tecido Célula lenticular

vascular fundamental
{7 )
Protoderme
Hipofise %'0

Estdgio de Estagio globular  Estagio
16 células  inicial globular

tardio

[ célula-tronco de epidermelcoifa lateral

|:| Epiderme

|:| Parte lateral da coifa

[ célula-tronco (e célula-filha) de parénquima corticalfendederme
[ Parénguima cortical

[ Endoderme

[ Estelo e células-tronco

[ Periciclo e células-tronco

[ Centro quiescente

[0 Columela e hipsfise

FIGURA 16.10 Um resumo da sequéncia de eventos do padréc
radial durante a embriogénese de Arabidopsis. Os cinco estagios
embriondrics sucessivos, mestrados em secgdo longitudinal, ilustram
a origem de fecidos distintos, iniciando com o delineamento da pro-
toderme (3 esquerda) e terminando com a formagdo dos tecidos
vasculares (3 direita). Observe como o ntimero de tecidos aumenta
devido & atividade de células-trenco. Uma vista em seccio trans-
versal da porgao basal do embrigo em estégio de coragao tardio é

Periciclo

e cillllnac
Estagio globular .'g'{‘l"l'i'

&
.

g0

QO
Ml
N =

Estégio de coragdo tardic
em seccdo transversal

Estagio de
coraggo tardio

O padrao radial se inicia no
embriao globular, com a
formacao da protoderme,

tecido fundamental e
primérdio vascular.

mostrada bem & direita (o nivel da secgdo transversal € mostrade
pela linha na secgdo longitudinal a sua esquerda).

Estudos genéticos tém apontado para dois genes, A. thaliana
MERISTEM LAYER 1 (ATMLI) e PROTODERMAL FACTOR 2
(PDF2), como tendo papéis essenciais no estabelecimento da

identidade epidérmica de células posicionadas superficialmente.
{A)} Tipo selvagem  pesofilo

Bl

(B} Mutante aimf7/pdf2

7

7
o

o

10 pm 10 pm

FIGURA 16.11 Os genes ATMLT e FDF2 sdo requeridos para o
estabelecimento de uma epiderme normal. A comparagdo de uma
planta do tipo selvagem (A} e um mutante duplo atm/1/pdf2 (B)
mostra a semelhanga entre as camadas superficiais do mutante com
o mesofilo da planta do tipo selvagem {(parcialmente expostio em A).

25/06/2013
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Analises genéticas revelaram também as identidades de
genes envolvidos no estabelecimento de tecidos mais
internos, incluindo o sistema vascular e o cortex.

(A) Tipo selvagem (B) Mutante waol
f-{ e o \ Protoxilema 3 j I
Elﬁln;gg:os ; ) d Periciclo o - | i Periciclo
7
protofloema T ' b : /
-}

Y )
A
Elementos

derivados do
protofloema

Protoxilema 30 pm

FIGURA 16.12 O receptor de citocinina codificado pelo gene .
WOODEN LEG (WOL) de Arabidopsis & requerido para o desenvolvi- 0] gene WOL (conhecido como

mento normal do floema. Comparacao de raizes do tipo selvagem

(A} e do mutante wof (B) mostrando uma auséncia de elementos de CYTOKININ RESPONSE 1

floema em wol que & acompanhada por um decréscimo aparente no i

numere de camadas celulares (de Mahonen et al., 2000). [.C’Rl?l.]) COdlﬁ.Ca u.m receptor da
citocinina, implicando esse
hormoénio no estabelecimento de

elementos do padrao radial.

A diferenciaciao de células corticais e endodérmicas envolve
o movimento intracelular de um fator de transcricao

Coifa
Epiderme

Parénguima
cortical

Gene WOL: Estabelecimento  de
elementos do padrao radial (floema).
Genes SHR e SCR: Necessarios para o (8) Mutantes
desenvolvimento do tecido fundamental Floema

FIGURA 16.13 Uma comparacdo de padrdes radiais
de raizes normais e mutantes mostra as fungGes espa-
cialmente definidas de genes especificos. (A} Raiz do
tipo selvagem. (B) Padrao radial de raiz defeituosa de

trés mutantes de Arabidopsis: scarecrow (scr), short- Parénquima Parénquima cortical Parénquima
-root (shr) e wooden leg (wol) {(segundo Nakajima & cortical + endoderme cortical
Benfey, 2002). scarecrow (scr) short-root {shr) wooden-leg fwol)
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Tecidos meristematicos: bases para o crescimento
indeterminado

O desenvolvimento das plantas apresenta um
notavel grau de plasticidade, o que pode ser atribuido aos
meristemas.

Meristema é definido como um grupo de células
que retém a capacidade de proliferar e cujo destino final
permanece indeterminado.

Diversos tipos de meristemas contribuem para o
desenvolvimento de plantas:

O meristema apical da raiz (MAR) e o meristema
apical do caule (MAC) sao encontrados nas
extremidades da raiz e do caule.

Meristemas intercalares representam tecidos
proliferativos que sao ladeados por tecidos
diferenciados, enquanto meristema marginais
funcionam de modo similar nas margens de 6rgiaos em
desenvolvimento.

Meristemoides, pequenos agrupamentos
superficiais de células que dao origem a estruturas como
tricomas ou estomatos.

25/06/2013
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O meristema apical da raiz (MAR)

Varios aspectos do crescimento da raiz refletem
adaptacoes as exigéncias do ambiente. As raizes, que fixam a
planta e absorvem agua e nutrientes minerais do solo, exibem
um padriao complexo de crescimento e tropismos que as
permitem  explorar e tirar proveito de um ambiente
heterogéneo cheio de obstaculos.

A medida que as células produzidas pelo MAR se
distanciam do Apice, crescimentos laterais como pelos
radiculares ou ramificacoes laterais se formam mais distante
da ponta da raiz, em regioes onde o alongamento celular esta
completo.

Periciclo

Células do
parénquima cortical

Epiderme

Primordio de
uma raiz lateral

A extremidade da raiz
possui quatro zonas de
desenvolvimento.

——— Raiz lateral
emergindo

Pelos da raiz
~

Em Arabidopsis, essas quatro
zonas ocupam pouco mais do que
o primeiro milimetro da ponta da

raiz. Em outras espécies, essas

zonas se estendem sobre uma
distancia mais longa, mas o
crescimento ainda é confinado as {

Zonade <

" Elementos de vaso
maturagio

maduros

Células endodérmicas
se diferenciam

Primeiros elementos

de vaso comegam a
se diferenciar

alongamento celular

Zona de
alongamento

Primeiros elementos
de tubo crivado comecam
ase diferenciar

As divistes celulares
cessam na maioria
das camadas

Zona

regioes distais da raiz. rtemati

Maxima taxa de
divisgo celular

Centro quiescente

Coifa

FIGURA 16.16 Diagrama simplificado de uma raiz primaria mos-
trando a coifa, a zona meristematica, a zona de alongamento e a
zona de maturagdo.
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A origem dos diferentes tecidos da raiz pode ser
rastreada a partir de células iniciais especificas

Célula do centro
8 Parénguima Inicial quiescente
cortical do estelo

Epiderme Inicial do
cortical
parénquima

Epiderme
Parte
lateral da
coifa

Inicial da
ceifa-epiderme

Inicial da

-
Columela {parte
columela

da coifa)

FIGURA 16.17 Todos os tecidos na raiz de Arabdopsis sao derivados de um pe-
queno nimero de células iniciais no meristema apical da raiz. (A) Seccdo longitudi-
nal através do centro de uma raiz. O meristema contendo as iniciais que dio origem
a todos tecidos da raiz sdo conternados em verde. (B Diagrama da regido contor-
nada em A. Apenas duas das quatro células do centro quiescente sdo representadas
nesta seccdo. As linhas pretas espessas indicam os planos de divisdo celular que
ocorrem nas iniciais parénguima cortical-endodérmicas e epiderme-coifa laterais (de
Schiefelbein et al., 1997, cortesia de J. Schiefelbein, © the American Society of Plant
Biologist, reproduzido com permissdo).

A auxina contribui para a formacao e a

FIGURA 16.18 Padrdes de
concentragbes de proteinas PIN
na raiz podem ser usados para
prever os fluxos de auxina. {(A)
Localizagdo celular assimétrica
de proteinas PIN (dreas verme-
lhas) em diferentes tecidos da
raiz. {B) Os padr&es de proteina
PIN preveem concentragbes de
auxina altas no CQ (regioes com
previsdo de concentragdes re-
lativas de auxina mais altas sdo
indicadas por sombreado mais
escuro). (C) Concentractes rela-
tivas de auxina inferidas a partir
da atividade repérter DR5::GFP
estdo de acordo com estas pre-
visdes. Abreviagbes: ZA, zona
de alongamento; ZM, zona
meristemética (de divisdo); CQ,
centro guiescente (adaptado de
Grieneisen et al., 2007).

manutencao do MAR

(A} Distribui¢do de (B) Modelo de fluxo (C) Expressdo de
proteina PIN de auxina DR5::GFP
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As respostas a auxina dependem de fatores de
transcricao especificos

FIGURA 16.19 Modelo para a especificacdo da identidade ce-

lular na raiz. (A) Expressac inicial dos genes MONOPTEROS (MP)

e NONPHOTOTROFIC HYPOCOTYL 4 (MPH4) dependentes de

auxina. MP e NPH4 promovem

a expressao de PLETHORA (PLT)

(A} (8 <) em um dominio basal. (B) PIT

promove a expressdo de SCA-

RECROW (SCR) e SHORT-ROOT

{SHR). (C} A combinacio da

expressdo génica de PLT, SCR e

SHR orienta as células pesiciona-

das centralmente a se tornarem

o centro guiescente (CQ), que

PLT. PLT Células-tronco sinaliza as células circundantes

{circundadas em vermelho) para

manter sua atividade meristema-
tica {de Aida et al., 2004).

MPe SCRe
NPHZ SHR

Centro
quiescente

Expressao de MP e NPH4 PLT induz a expressdo A combinacdo de PLT, SCR
dependente de auxina; de SCR e SHR. e SHR orienta a formagdo
MP e NHP4 promovem do centro quiescente.

a expressio de PLT.

Gene MP: Controla a formacio da raiz priméaria.
Genes SHR e SCR: Necessirios para o desenvolvimento do tecido fundamental

Meristema apical do caule (MAC)

O meristema apical do caule tem a tarefa de
manter conjuntos de células indeterminados que
possibilitem o crescimento indeterminado.

O apice caulinar se refere ao meristema apical (se
refere especificamente as células iniciais e suas
derivativas indiferenciadas) acrescido dos primordios
foliares formados mais recentemente.

O tamanho, a forma e a organizacao do MAC
variam de acordo com um nimero de parametros,
incluindo espécies de plantas, estagio de
desenvolvimento e condicoes de crescimento.
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Meristema
apical do
caule MAC)

FIGURA 16.21 Apice do caule de tomateiro. Esta micrografia obtida
por MEV mostra as caracteristicas basicas de apice caulinar, incluindo
uma regido central em forma de domo, que mantém iniciais indife-
renciadas (uncommitted initials) e uma série de primordios foliares
(P1, P2, P3), que emergiram sucessivamente em posicoes laterais so-
bre os flancos do 4pice caulinar. P4 indica a base de um primérdio fo-
liar mais velho que foi remevido para expor os primardios mais jovens
(de Kuhlemeier & Reinhardt, 2001; cortesia D. Reinhardt).

O meristema apical do caule tem zonas e camadas
distintas

répida

FIGURA 16.22 O meristema apical do caule de Arabidopsis pode
ser analisado em termos de zonas citolégicas ou camadas celulares.
(A) O meristema apical do caule possui zonas citolégicas que repre-
sentam regides com identidades e fungbes diferentes. A zona cen-
tral (ZC) contém células meristematicas que se dividem lentamente,
mas sdo fontes definitivas dos tecidos que constituem o corpo da
planta. A zona periférica (ZP), em que as células se dividem rapida-
mente, circunda a zona central e produz os primérdios foliares. Uma

Células-tronco

Divisdo celular

Tecidos centrais
do caule

zona medular (ZM) situa-se no interior da zona central e gera os
tecidos centrais do caule. (B) O meristema apical do caule também
possui camadas celulares que contribuem para tecidos especificos
do caule. A maicria das divisdes celulares € anticlinal nas camadas
externas L1 e L2, ao passo que as planos de divisdes celulares sdo
crientados mais aleatoriamente na camada L3. A camada mais ex-
terna {L1) gera a epiderme do caule; as camadas L2 e L3 geram
tecidos internos (de Bowman e Eshed, 2000).
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Os tecidos do caule sao derivados de varios
conjuntos discretos de iniciais apicais

FIGURA 16.23 Em apices de caule tratados com col-
chicina, uma das camadas de células contém nicleos
poliploides aumentados, demonstrando a presenca de
camadas distintas clonais no meristema apical do caule
{de Steeves & Sussex, 1983).

Um conjunto de iniciais
superficiais da origem a uma
camada epidérmica
clonalmente distinta, chamada
L1, enquanto conjuntos de
iniciais mais internas dao

origem a camada 2n, 8n, 2n 20, 20, 8n
subepidérmica L2 e a uma
camada L3 posicionada
centralmente.

As identidades das células iniciais
sdo determinadas por mecanismos
dependentes de posic¢ao.

As localizacoes das proteinas PIN influenciam a
formacao do MAC

(A)
/ Meristema . Cotilédone

FIGURA 16.24 Um modelo para o estabele-
cimento do padrdc dependente de auxina de
4pice caulinar. (A) Direcao do transporte de
auxina (setas) durante o estigio de transicic
e o estagio de coracao inicial em embrides de
Arabidopsis. (B, C) Secgdes transversais (como
maostrado em A) através do dominio apical de
um embrido tipo selvagem (B} e um gene CUP-
-SHAPED COTYLEDON mutante duplo (cuc?
cucZ) (C), mostrando a regido no embrido que
se desenvolvera no meristema apical do cau- 5 i
le, as zonas intercotiledonares epcs dominios ; ; Meritems ahsd
ok : " 7 intercotiledonar  apical do caule
adaxial e abaxial do cotilédone. No embrizo

do tipo selvagem, o MAC e as zonas interco-  Lado adaxial Adaxial
tiledonares possuem niveis baixos de auxina e,

consequentemente, niveis elevados de CUC,

a0 passo que o padrao oposto & abservado nos

primordios cotiledonares laterais (flancos). {C)  Lado abaxial

Em um mutante cuc? cuc2, os cotilédones ndo Abaxial
conseguem se separar, impedindo, portanto,

a formag&o de um meristema apical do caule .
(segundo Jenik & Barton, 2005). Tipo selvagem cucl cuc2
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FIGURA 16.25 A formagdo de dominic apical envolve uma se-
quéncia definida de expressdo génica. A fileira superior ilustra o

A formagﬁo embrionéria comeqo da expressio de WUS em uma camada interna, que induz

a expressdo de CLV3 em camadas celulares externas adjacentes. A

AC fileira inferior exibe secgbes transversais no nivel indicado pela linha

dO M I'eqllel' a tracejada acima e enfatiza os padrées de expressgo g&nica que de-
marcam os cotilédones emergentes e os dominios apicais do caule

expressao coordenada de  ssndoLavetal. 2000,
fatOreS de transcrigﬁO Estagio de coragée tardio

Indugio da expressdo de CLV3

Embrigo de . L . } .
16 células  Estagio globular Estdgio globular Transigéo Meristema do caule da plantula
" inicial tardio
Expressdo do
gene WUS
£, Kﬂ@b} Zona Zona
@ central periférica
Folha — olh
Zona
medular

Zona

periférica
C/‘/:P @ @ )\Abaxial
wusi  CANT Adaxial

cuc2fsTm

A embriogénese requer expressao génica especifica
(Arabidopsis)

CLAVATA (CLV1 - quinase receptora, CLV2, CLV3 - ligante do
receptor): Sinalizacao para o desenvolvimento vegetal;

WUS: Regulador-chave do carater indeterminado da célula-tronco;

CUC (CUC-SHAPED COTYLEDON 1, 2 e 3): Necessario para a
formacao de cotilédones.

SHOOTMERISTEMLESS (STM): Necessario para 0
desenvolvimento do pro-meristema da parte aérea.
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Retroalimentacao negativa limita o tamanho do
meristema apical

EXTERIOR DA CELULA

2. A ligagao do multimero 3. CLV1 fosforilado se liga as
CLV3 a0 dominio extracelular moléculas efetoras a jusante
do heterodimero CLV1/CLV2 {downsiream); uma protefha
induz a autofosforilagio do fosfatase associaxda & clnase

(KAPP) e rho-GTPase (ROP).

—

— 551
5. 554 551 55+
¥

: j— —

dominio citoplasmético de CLV1.
= G D
Membrana _j k J k _j

plasmét\ica s—s]

Heterodimero o Q regulador

CLVI/CLV2 *\__j negativo

de CLV1.

CLv2 ® ® CLv2 ® ® w2 @0 ® CLv2
Cv1 a1 CIV1 CLV1
® ® ® ® 4. KAPP é um ® ® GJ
07 =

cvz wWuUs t MAPKs?
5. ROP pode atuar mediante uma
cascata de proteina cinase ativada

1. A expressdo do gene

por mitégeno {MAPK) para reprimir
wos i . a expressao do gene WUS, formando
CITOPLASMA e : um circuito de realimentagdo negativa.

FIGURA 16.26 Modelo da cascata de sinalizagao da cinase recep-
tora CLAVATAT/CLAVATA2 (CLV1/CLV2), que forma um circuito de
realimentacio negativa (negative feedback loop) com o gene WUS
(segundo Clark, 2001).

Como a atividade quinase do complexo suprime o crescimento
meristematico?

A atividade CLV dispara uma cascata de sinalizacdo que
finalmente reprime WUS, um gene—chave necessirio para a
continua divisao celular no MAC.

FIGURA 16.27 Medelo de circuito de realimenta- 1. 3.
¢30 que mantém célulzs iniciais no MAC.

L(;\SJ

wus ~avt
Um aumento no namero de CLV3, um pequeno peptideo, liga-se
células-tronco promove a a CLV1 e suprime a expresséo de WUS.
transcrigdo de CLV3. WUS & necessdria para a manutengdo

do nimero de células-tronco

N

A medida que o nimero de células-tronco
diminui, o nivel de CLV3 & reduzide, permitindo
a expressao de WUS, que causa um aumento
no nidmerc de células-tronce.
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Organogénese vegetativa

Embora a embriogénese desempenhe um papel
critico no estabelecimento da polaridade basica e no
crescimento do eixo da planta, muitos outros aspectos da
forma da planta refletem processos do crescimento
vegetativo.

Para a maioria das plantas, a arquitetura do caule
depende da producio regulada de orgaos laterais
determinados, como as folhas, bem como da formacao
regulada e do desenvolvimento indeterminado de
sistemas de ramificacao.

Os sistemas de raizes tém niveis de complexidade
que resultam da formaciao regulada e do
desenvolvimento indeterminado de raizes laterais.

Assim como a embriogénese, a organogénese
vegetativa depende de diferencas regionais nas
atividades de hormonios, que disparam programas
complexos baseados na transcricio da expressao génica
que dirige aspectos especificos do desenvolvimento dos
orgaos.

25/06/2013
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Os padroes filotacticos dependem de muitos fatores,
incluindo os fatores intrinsecos que determinam a filotaxia

caracteristica de cada espécie.

Alternado

Decussado

Espiral

FIGURA 16.22 Trés tipos de arranjo foliar {padroes filotacticos) ao
longo do eixo caulinar. Os mesmos termos sao usados também para

inflorescéncias e flores.

Zonas localizadas
de acamulo de
auxina promovem a
iniciacao foliar

FIGURA 16.30 Os sitios de formacio de folhas estdo relaciona-
dos a padrbes de transporte polar de auxina. Os padrdes de movi-
mento de auxing (setas) podem ser inferidos a partir da localizagao
assimétrica das protefnas PIN. PO, P1, P2 e P3 referem-se as idades
dos primérdios foliares; PO corresponde ao estagio em gue a folha
comega a evidenciar seu desenvolvimento, e P1, P2 e P3 represen-
tam folhas sucessivamente mais velhas. Os primérdics foliares sao
iniciados onde ocorre o acimulo de auxina. O movimento acropeto
{em diregao a ponta) de auxina & blogueado na fronteira que separa
as zonas central e periférica (ZC e ZP, respectivamente), levando a
um aumento dos nfveis de auxina nesta posigde e & iniciagéo da
folha (PO). O primérdio foliar formado a seguir (F1) age como um
dreno de auxina, desta maneira evitando a iniciagdo de novas folhas
diretamente acima dele. O deslocamento de uma folha mais madura
para longe da ZP permite que os movimentos acrépetos de auxina
se reestabelecam, e, portante, possibilita a iniciagao de outra folha
{segundo Reinhardt et al., 2003}.

Primérdio formado mais
recentemente, que tem uma
simetria radial neste estagio

Sitio do préximao
primérdio

Primérdio
se alonga no eixe
proximal-distal

Auxina Auxina

Primérdio comega a se
achatar, desenvolvendo
um eixo adaxial-abaxial

25/06/2013
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Os eixos de
simetria das
folhas no caule.
Diagrama de um
caule, mostrando
o0 eixo ao longo do
qual se processa o

desenvolvimento
(Christensen &

Weigel, 1998).

A expressao génica espacialmente regulada
determina a forma achatada da folha

FIGURA 16.31 As guimeras periclinais demonstram que o tecido R SRR
do mesofila tem mals de uma Unica origem clanal na hera (Hedera \

helix). Essas folhas variegadas fornecem informacdes sobre as ori-
gens clonais de tecidos diferentes. Uma mutagg&o em um gene es-
sencial para o desenvolvimento de cloroplastos ocorreu em algumas
das células iniciais do meristema. As células derivadas dessas células
mutanites 530 brancas, enquanto células derivadas de outras, células
meristematicas normais, se mostram verdes (cortesia de S. Poethig).

Embora a distribuicao geral da
divisao celular durante o
desenvolvimento foliar seja
previsivel, observa-se uma variacao
consideravel nas contribuicoes que
células individuais no primordio
representam para a folha final.
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Tipa selvagem

A expressao génica

espacialmente

Intaragbes indutivas antre regulada determina

camadas distintas

Crescimento lateral ,Adaxial

Epiderme adaxial

Parénguima palicadico

Forma laminar Forma filamentosa

a forma achatada

da folha

FIGURA 16.32 Um modelo para explicar o
crescimento lateral das [aminas foliares que
depende da justaposicdo de tecidos adaxiais
(em cima) e abaxiais {embaixo). De acordo
com este modelo, as interages entre essas
duas camadas de tecidos sdo necessarias
para gue ocofra 0 crascimento lateral. No
mutante phan, em que a especificagao de
tecides adaxiais falha, ndc ha justaposicdo
de tipos de tecidos distintos, provocande a
auséncia de crescimento lateral das laminas
foliares e da preducdo do fendtipa mutante.

Diferentes mecanismos iniciam raizes e caules

Parénquima___£ ‘." e

Estagio &

-endoderme

Inicial
da coifa-

cortical coras
N -epidérmica
s . — . Sistema =
vascular Centro

quiescente

Endoderme

FIGURA 16.34 Modelo da formagao
da raiz lateral em Arabidopsis. S0 mos-
trados sefs estagios principais no desen-
volvimento do primérdio da ralz. Os di-
ferentes tipos de tecidos séo designados
por cores distintas. No estagio 6, todos
os tecidos encontrados na raiz priméaria
sao exibidos no padrac radial tipice da
raiz lateral.
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As raizes laterais iniciam o seu desenvolvimento a
alguma distancia do MAR. As primeiras células de raizes
laterais aparecem somente apds as derivadas do MAR
terem cessado o alongamento.

O padrao de formacao e crescimento de raiz lateral
pode ser influenciado por fatores intrinsecos, como a
concentracao de auxina, bem como por fatores ambientais,
como a disponibilidade de nutrientes no solo.

A ramificacdo do caule ¢ iniciada de uma maneira
muito diferente. Em vez de depender de células de uma
Unica camada interna, ramos laterais do caule incorporam
células de diversas camadas clonalmente distintas.

Na maioria das espécies, 0 modo preponderante de
ramificacio do caule é a formacio de meristemas
axilares, que se desenvolvem nas axilas de primordios
foliares.

O crescimento de ramos laterais pode ser
influenciado por fatores intrinsecos, como os hormonios,
bem como fatores ambientais, como a luz.

O fenomeno de dominancia apical é regulado
principalmente por auxina da gema terminal e um
segundo componente sinalizador, a estrigolactona (uma
lactona terpenoide).

25/06/2013
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Senescéncia e morte celular programada

Senescéncia: é wum processo de desenvolvimento
dependente de energia que é controlado pela interaciao de
fatores ambientais com programas intrinsecos
geneticamente regulados.

Embora ela leve a morte dos tecidos atingidos, a
senescéncia é diferente da necrose (morte ocasionada por
dano fisico, venenos ou outros impactos externos).

A senescéncia foliar é adaptativa e rigorosamente
regulada

A senescéncia foliar envolve a degradacao ordenada
dos contetidos celulares e resulta na mobilizacio de
nutrientes. Durante a senescéncia, enzimas hidroliticas
decompdem proteinas, carboidratos e acidos nucleicos
celulares.

Uma vez que a senescéncia redistribui os nutrientes
para as partes em crescimento da planta, ela pode servir
como uma estratégia de sobrevivéncia durante condicoes
ambientais adversas como estresse hidrico e por
temperatura.

25/06/2013
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Em vez de ser uma resposta ao estresse, a
senescéncia pode refletir parte de um programa normal

de desenvolvimento.

A senescéncia foliar é frequentemente associada a
abscisdo, processo pelo qual células especificas do
peciolo se diferenciam para formar uma camada de
abscisdo, possibilitando que o o6rgao senescente se

separe da planta.

As plantas exibem tipos
diferentes de senescéncia

A senescéncia ocorre em uma
diversidade de 6rgaos e em resposta
a muitos fatores distintos.

Muitas plantas anuais, como
o trigo, o milho e a soja, amarelam
abruptamente e morrem apés a
producdo de frutos, mesmo sob
condicoes 6timas de crescimento.

A senescéncia da planta inteira apos
um ciclo reprodutivo é denominada
senescéncia monocarpica.

FIGURA 16.35 Senescéncia monocarpica na saja (Glycine max). A
planta inteira a esquerda sofreu senescencia apds o florescimento e
a produgo de frutos (vagens). A planta & direita permaneceu ver-
de e vegetativa porque suas flores foram continuamente removidas
{cortesia de L. Noodén).
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As plantas exibem outros tipos de senescéncia:

* Senescéncia de caules aéreos em plantas herbaceas perenes;
* Senescéncia foliar sazonal (como em arvores caducifolias);

* Senescéncia foliar sequencial (em que as folhas morrem quando
atingem uma certa idade);

* Senescéncia (amadurecimento) de frutos carnosos e secos;
* Senescéncia de cotilédones de reserva e érgaos florais;

* Senescéncia de tipos celulares especializados (tricomas,
traqueides e elementos de vaso).

Diversas descobertas-chave ilustram a complexidade da
regulacao da senescéncia:

Sinais ambientais, como a variacdo do comprimento do dia e
temperatura em resultado da mudanca das estagdes, afetam a
senescéncia em drvores deciduas, enquanto estresses, incluindo
patégenos e por temperatura, induzem a senescéncia foliar em
muitas espécies vegetais.

Hormonios controlam a senescéncia. O etileno € conhecido pela
indu¢do da senescéncia, enquanto a citocinina € um potente
inibidor.

Estresse oxidativo pode causar danos a proteinas e estruturas
celulares. Porém, o estresse oxidativo funciona mais
provavelmente como um sinal do que uma causa direta da
deterioracdo e subsequente senescéncia.
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FIGURA 16.36 Modelo explicando a re-

Status metabolico regula a senescéncia foliar. Actcares se
acumulam durante a senescéncia , € 0 agucar-sensor hexoquinase
contribui para esse processo.

Degradaciao de macromoléculas pode afetar a senescéncia de
vdrias maneiras.

Fatores intrinsecos do desenvolvimento evitam a senescéncia
durante os estigios iniciais do desenvolvimento e induzem a
senescéncia durante o desenvolvimento tardio. Portanto, a
senescéncia depende de mudancas relacionadas a idade.

A figura seguinte resume essas descobertas em uma

estrutura conceitual que ajuda a explicar a regulacio da
senescéncia foliar.

| Ambiente | 0 ambiente afeta os niveis
1 \ de estresse da planta,
o5 niveis de herménio e
|N|’\reis hormonais| Metabolismo mEtaRelisme.
‘ 1 1 Qs sinais sdo integrados e

Integragao de sinais comparados contra o status

l 1 l l l l l de desenvolvimento da folha.

Folha jovem Folhamadura  Folhavelha |

e b 4+ 4 b4 l

a senescéncia ndo Senescéncia
sera induzida,

apesar de %{—/

condi¢bes Uma vez que Em folhas velhas,

ambientais ocorram mudangas a5 mudangas

adversas. relacionadas & relacionadas a
idade uma folha, idade ocorreram e

se torna capaz de  a senescéncia ocorrerd
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gulacao da senescéncia foliar por fatores de senescéncia.

responder ao sinal  independente dos
sinais do ambiente.

ambientais ao longo do desenvolvimento.
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