Arguitetura da
Célula e do Vegetal

isiologia vegetal é o estudo dos processos vegetais — como as plan-

tas crescem, desenvolvem-se e funcionam a medida que interagem

com os ambientes fisico (abiotico) e vivo (bidtico). Embora este livro
enfatize as func¢des fisioldgicas e bioquimicas das plantas, é importan-
te reconhecer que, ao falar sobre a troca gasosa na folha, a conducdo
de 4gua no xilema, a fotossintese no cloroplasto, o transporte de ions
através das membranas, as rotas de transducdo de sinal envolvendo luz
e hormdnios, ou a expressao génica durante o desenvolvimento, todas
essas funcoes fisiolégicas e bioguimicas dependem inteiramente das es-
truturas. A funcao deriva de estruturas que interagem em cada nivel de
complexidade, de moléculas a organismos.

A célula é a unidade organizacional fundamental das plantas e de to-
dos os outros organismos vivos. O termo célula deriva do latim cella, cujo
significado é “despensa” ou “camara”. Ele foi empregado pela primeira
vez na biologia em 1665, pelo cientista inglés Robert Hooke, para descre-
ver as unidades de uma estrutura semelhante a favos de mel, observada
em uma cortica, sob um microscopio 6ptico composto. As “células” que
Hooke observou eram, na verdade, lumes vazios de células mortas, delimi-
tados por paredes celulares; porém o termo é apropriado, pois as células
sd0 os constituintes estruturais basicos que definem a estrutura vegetal.

Grupos de células especializadas formam tecidos especificos e estes,
dispostos em padrdes determinados, sdo a base dos érgao tridimen-
sionais. A anatomia vegetal é o estudo dos arranjos macroscopicos de
células e tecidos dentro dos érgaos; a biologia celular vegetal é o estudo
das organelas e outros componentes pequenos que compdem cada cé-
lula. Os avancos nas microscopias optica e eletrénica continuam a revelar
a surpreendente diversidade e dinamica dos processos celulares e suas
contribuicdes as fungdes fisiologicas.
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Este capitulo fornece uma visao geral da anatomia
bésica e da biologia celular das plantas, desde a estru-
tura macroscopica de 6rgaos e tecidos até a ultraestru-
tura microscépica de organelas celulares. Os capitulos
seguintes irao discorrer sobre essas estruturas mais
detalhadamente da perspectiva de suas fungoes fisio-
légicas e de desenvolvimento em diferentes estagios do
ciclo de vida da planta.

Processos vitais das plantas:
principios unificadores

A grande diversidade de tamanhos e de formas vege-
tais é familiar a todos. As plantas variam, em sua altu-
ra, de menos de 1 cm a mais de 100 m. A morfologia, ou
forma, da planta também é surpreendentemente diver-
sa. A primeira vista, a diminuta planta lentilha-d’agua
(Lemna) parece ter muito pouco em comum com um
cacto gigante ou uma sequoia. Nenhum individuo exi-
be o espectro completo de adaptagdes ambientais que
permitem as plantas ocupar quase todos os nichos na
Terra. Assim, os fisiologistas vegetais com frequéncia
estudam organismos-modelo que sao representativos
das principais fungdes vegetais e facilmente manipuld-
veis em trabalhos de pesquisa. Esses sistemas-modelo
sdo uteis pois todos os vegetais, independentemente de
suas adaptagOes especificas, executam processos simi-
lares e estao baseados no mesmo plano arquitetural.

Os principais principios unificadores de plantas
podem ser resumidos da seguinte maneira:

e Como produtores primdrios da Terra, plantas e al-
gas sao os principais coletores solares. Elas captam
a energia da luz solar e convertem a energia lumi-
nosa em energia quimica, a qual ¢ armazenada nas
ligagbes formadas durante a sintese de carboidra-
tos a partir de didéxido de carbono e agua.

e Com excegao de certas células reprodutivas, as
plantas ndo se deslocam de um lugar para outro;
elas sdo sésseis. Em substituicdo a mobilidade, elas
desenvolveram a capacidade de crescer em busca
dos recursos essenciais, como luz, dgua e nutrien-
tes minerais, durante todo o seu ciclo de vida.

® As plantas terrestres sao estruturalmente reforca-
das para dar suporte a sua massa, a medida que
elas crescem em dire¢do a luz e contra a forca da
gravidade.

e As plantas terrestres apresentam mecanismos para
transportar dgua e sais minerais do solo para os
locais de fotossintese e de crescimento, bem como
para transportar os produtos da fotossintese até os
tecidos e 6rgaos nao fotossintetizantes.

¢ As plantas perdem agua continuamente por evapo-
racao e, evolutivamente, desenvolveram mecanis-
mos para evitar a dessecagao.

* As plantas desenvolvem-se a partir de embrides
que extraem nutrientes da planta-mae, e essas re-
servas nutritivas adicionais facilitam a produgao de
grandes estruturas autossustentdveis no ambiente
terrestre.

Classificacao e ciclos de vida
das plantas

Com base nos principios listados anteriormente, em
geral as plantas podem ser definidas como organismos
sésseis, multicelulares, derivados de embrides, adapta-
dos ao ambiente terrestre e capazes de converter did-
xido de carbono em compostos organicos complexos
pela fotossintese. Esta defini¢do abrangente inclui um
espectro amplo de organismos, desde musgos até an-
giospermas (Quadro 1.1).

Com exce¢ao das grandes florestas de coniferas do
Canada, do Alasca e do norte da Eurasia, as angios-
permas hoje dominam a paisagem. Mais de 250.000
espécies sdo conhecidas, com dezenas de milhares
de outras, ainda nao descritas, previstas por modelos
computacionais. Muitas das espécies preditas estdo
ameagadas, pois elas ocorrem principalmente em re-
gides de rica biodiversidade, onde a destruicao de ha-
bitats é comum. A principal inova¢ao morfologica das
angiospermas € a flor; por isso, elas sao referidas como
plantas com flor, distinguindo-se das gimnospermas
pela presenca de um carpelo que envolve as sementes.

Os ciclos de vida da planta alternam-se
entre geracoes diploides e haploides

Para completar seu ciclo de vida, as plantas, diferente-
mente dos animais, alternam entre duas geragoes multi-
celulares distintas, uma caracteristica exclusiva denomi-
nada alternéncia de gerag¢ées. Uma geracao tem células
diploides, células com duas copias de cada cromossomo,
abreviado como 2n, e a outra geracao tem células haploi-
des, células com apenas uma copia de cada cromossomo,
abreviado como 1n. Cada uma dessas geracdes multice-
lulares pode ser mais ou menos dependente fisicamente
da outra, conforme seu grupo evolutivo.

Quando animais diploides (2n) como os seres hu-
manos produzem gametas haploides, évulo (In) e es-
permatozoide (1n), eles fazem isso diretamente pelo
processo de meiose, a divisao celular que resulta em
uma reducdo do nimero de cromossomos de 2n para
1n. Esse ciclo ¢ exibido na parte interna da Figura 1.1.
Por sua vez, os produtos da meiose em plantas diploi-
des sdao esporos, e formas vegetais diploides sao, por
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QUADRO 1.1 Relagoes evolutivas entre plantas

As plantas compartilham com algas verdes (na maior parte, aquéa-
ticas) a caracteristica primitiva tdo importante para a fotossintese
nos dois clados: seus cloroplastos contém os pigmentos clorofila
a e b, assim como B-caroteno. Plantas, ou embriéfitas, compar-
tilham as caracteristicas evolutivamente derivadas para sobrevi-
ver em ambiente terrestre e que inexistem nas algas (ver figura).
Os vegetais incluem plantas avasculares, referidas como brio-
fitas (musgos, antoceros e hepéticas), e plantas vasculares, ou
traqueofitas. As plantas vasculares, por sua vez, consistem em
plantas sem sementes (pteridéfitas e grupos afins) e plantas
com sementes (gimnospermas e angiospermas).

Devido aos variados usos das plantas — agricola, industrial, de
madeira e medicinal —, bem como o dominio esmagador delas
nos ecossistemas terrestres, a maioria das pesquisas em biologia
vegetal tem enfocado as que evoluiram nos dltimos 300 milhdes
de anos, as plantas com sementes (espermatdfitas) (ver figura).
As gimnospermas (do grego, “semente nua”) compreendem
coniferas, cicas, ginkgo e gnetofitas (que inclui Ephedra, uma
planta medicinal popular). Cerca de 800 espécies de gimnosper-

mas sdo conhecidas. O maior grupo das gimnospermas é repre-
sentado pelas coniferas (“portadoras de cones”), que incluem
arvores de importancia comercial, como o pinheiro, o abeto, o
espruce e a sequoia-vermelha. A evolucao das angiospermas
(do grego “semente em urna”) permanece, nas palavras de Da-
rwin, um “mistério abominavel.” O primeiro féssil de angiosper-
ma conhecido é do inicio do Cretéceo, ha cerca de 125 milhdes de
anos. Contudo, com base na andlise das sequéncias de DNA de
angiospermas existentes, as angiospermas basais (i.e., primitivas)
(Amborellales, Nymphaeales e Austrobaileyales) podem ter sur-
gido muito antes, entre o meio e o final do periodo Triassico, ha
mais ou menos 224-240 milhdes de anos. O mesmo estudo suge-
re que a diversificacdo das angiospermas em monocotiledéneas,
magnolideas e eudicotiledoneas provavelmente ocorreu durante
o periodo Juréssico, ha cerca de 154-191 milhdes de anos, no
mesmo periodo em que insetos polinizadores importantes, como
as abelhas e as borboletas, também estavam evoluindo. Se essas
estimativas estiverem corretas, fosseis correspondentes a esses
periodos anteriores podem aparecer no futuro.
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Cladograma mostrando as relacoes evolutivas
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conseguinte, chamadas de esporéfitos. Cada esporo é
capaz de sofrer mitose, a divisdo celular que nao altera
o nimero de cromossomos nas células-filhas, para for-
mar um novo individuo multicelular haploide, o game-

tofito. Esses ciclos sao representados na parte externa
da Figura 1.1. Os gametoéfitos produzem gametas, a
oosfera e as células (ntcleos) espermaticas por simples
mitose, enquanto gametas em animais sao produzidos
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Figura 1.1 Diagrama dos ciclos de vida gerais de plantas
e animais. Diferentemente dos animais, as plantas exibem
alternancia de geracdes. Em vez de produzir gametas direta-
mente por meiose, cOmo 0s animais, as plantas formam es-
poros vegetativos por meiose. Esses esporos 1n (haploides)
dividem-se para produzir um segundo individuo multicelular
chamado gametdfito. O gametdfito, entao, produz gametas

(célula espermatica e oosfera) por mitose. Apds a fecunda-
cao, o zigoto 2n (diploide) resultante desenvolve-se em uma
geracao esporofitica madura, e o ciclo comeca novamente.
Em angiospermas, o processo de fecundacao dupla produz
um tecido nutritivo 3n (triploide) ou nivel de ploidia superior
(ver Capitulo 17) chamado endosperma.
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por meiose. Essa é uma diferenca fundamental entre
plantas e animais e desmente algumas historias sobre
“os passaros e as abelhas” — as abelhas nédo carregam
células espermaticas para fecundar flores femininas;
elas carregam o gametofito masculino, o pélen, uma
estrutura multicelular que produz células espermaticas.
Quando colocado sobre o tecido esporofitico receptivo,
o grao de pdlen germina para formar um tubo polini-
co que deve crescer através do tecido esporofitico até
atingir o gametofito feminino. O gametodfito masculino
penetra no gametofito feminino e libera a célula esper-
madtica para fecundar a oosfera.

Logo que os gametas haploides se fundem e a fe-
cundagdo ocorre para criar o zigoto 2n, os ciclos de
vida de animais e plantas tornam-se semelhantes (ver
Figura 1.1). O zigoto passa por uma série de divisdes
mitéticas para produzir o embrido, o qual, por fim,
transforma-se no adulto maduro diploide.

Assim, todos os ciclos de vida de plantas abrangem
duas geragoes distintas: a geracao esporofitica, diploi-
de, produtora de esporos, e a geragao gametofitica, ha-
ploide, produtora de gametas. Uma linha tragada entre
a fecundagao e a meiose divide esses dois estagios se-
parados do ciclo de vida geral das plantas, mostrado na
Figura 1.1. O aumento do nimero de mitoses entre a
fecundagao e a meiose aumenta o tamanho da gera-
¢ao esporofitica e o nimero de esporos que podem ser
produzidos. Ter mais esporos por evento de fecundagao
poderia compensar a fertilidade baixa quando a agua
se torna escassa na terra. Isso poderia explicar a forte
tendéncia ao aumento do tamanho da geracao espo-
rofitica, em relacao a geracao gametofitica, durante a
evolugao das plantas.

A geragdo esporofitica ¢ dominante nas plantas
com sementes (gimnospermas e angiospermas) e da
origem aos megasporos, que se desenvolvem até vi-
rar gametofito feminino, e os micrésporos, que se de-
senvolvem até virar gametoéfito masculino (ver Figura
1.1). Megasporos e micrésporos produzem gametofitos
com relativamente poucas células em comparagao com
o esporoéfito. Na imensa maioria das angiospermas,
os gametofitos masculinos e femininos ocorrem em
uma Unica flor bissexual (“perfeita”), como nas tulipas.
Em algumas angiospermas, os gametéfitos masculi-
nos e femininos ocorrem em flores diferentes da mes-
ma planta, como nas flores masculinas (estaminadas)
e femininas (pistiladas) do milho (Zea mays). Tais es-
pécies sao referidas como monoicas (do grego, “uma
casa”). Por outro lado, se as flores masculinas e femi-
ninas ocorrem em individuos separados, como no es-
pinafre ou no salgueiro, a espécie é chamada de dioica
(do grego, “duas casas”). Nas gimnospermas, gingkos
e cicas sao dioicas, enquanto as coniferas sdo monoicas.
As coniferas produzem cones femininos, denominados

megastrobilos, geralmente localizados nas partes mais
altas da arvore, e os cones masculinos, chamados de
microstrébilos, encontrados nos seus ramos inferiores.
Essa disposi¢do dos cones masculinos e femininos au-
menta as chances de polinizagdo cruzada com outras
arvores.

A producao de células espermaticas e oosfera, bem
como a dinamica da fecundagao, difere entre os game-
tofitos de espermatofitas. As angiospermas realizam o
processo peculiar de fecundagdo dupla, em que uma
das duas células espermaticas produzidas fecunda a
oosfera. A outra funde-se com dois ndcleos no gamet6-
fito feminino para produzir o endosperma 3n (trés con-
juntos de cromossomos), o tecido de armazenamento
das sementes das angiospermas. (Algumas angiosper-
mas produzem endosperma de niveis de ploidia supe-
riores; ver Capitulo 17.) O tecido de reserva da semente
em gimnospermas é gametofitico 1n, porque nao ha
fecundagao dupla (ver Figura 1.1). Assim, a semente de
espermatofitas nao é de forma alguma um esporo (de-
finido como uma célula que produz a geragao gameto-
fitica), mas contém tecido gametofitico (17) de reserva
em gimnospermas e tecido de reserva 3n derivado do
gametofito em angiospermas.

Nos grupos mais basais das plantas terrestres,
como as pteridofitas e os musgos, a geragao esporofi-
tica da origem a esporos que se tornam os gametofitos
adultos. Os gametofitos tém regides que se diferenciam
em estruturas masculinas e femininas, o anteridio
(masculino) e o arquegodnio (feminino). Em pteridofi-
tas, o gametofito € um prétalo pequeno monoico, que
tem anteridios e arquegonios, que se dividem por mi-
tose para produzir espermatozoides (méveis) e oosfera,
respectivamente. A geragdo gametofitica “folhosa” é
dominante em musgos e contém anteridios e arquego-
nios no mesmo individuo (monoica) ou em diferentes
individuos (dioica). O espermatozoide, em seguida, en-
tra no arquegonio e fecunda a oosfera, para formar o
zigoto 2, que se desenvolve em um embrido incluso no
tecido gametofitico, mas nao se forma semente. O em-
brido torna-se diretamente o esporoéfito adulto 2.

Visao geral da estrutura vegetal

Apesar de sua aparente diversidade, o corpo de todas as
plantas com sementes apresenta o mesmo plano basico
(Figura 1.2). O corpo vegetativo é composto de trés or-
gdos — o caule, araiz e as folhas —, cada um com uma di-
regdo, ou polaridade, diferente de crescimento. O caule
cresce para cima e apoia a parte da planta acima do solo.
A raiz, que ancora a planta e absorve dgua e nutrientes,
cresce em profundidade no solo. As folhas, cuja fungao
principal € a fotossintese, crescem lateralmente a partir
dos nés caulinares. As variagoes na disposigao das fo-
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Caule

Linha do solo

Figura 1.2 Representacdo esquematica do corpo de uma
eudicotiledonea tipica.

lhas podem dar origem a muitas formas diferentes de
partes aéreas (Shouts), o termo usado para folhas e cau-
le juntos. Por exemplo, os nés das folhas podem estar
dispostos em espiral em torno do caule, em rotagao por
um angulo fixo entre cada entrené (a regiao entre dois
nos). Alternativamente, as folhas podem surgir opostas
ou alternadas em ambos os lados do caule.

A forma do orgao é definida por padrdes direcio-
nais de crescimento. A polaridade do crescimento do
eixo primario da planta (o caule principal e a raiz) é
vertical, enquanto a folha tipica cresce lateralmente nas
margens, produzindo a sua lamina achatada. As pola-
ridades de crescimento desses drgaos estao adaptadas
a sua fungdo: folhas atuam na absorcao da luz, caules
alongam para erguer as folhas em diregdo a luz solar,
e raizes alongam em busca de dgua e de nutrientes do
solo. A parede é o componente da célula que determina
diretamente a polaridade do crescimento nas plantas.

As células vegetais sao delimitadas por
paredes rigidas

O limite externo do citoplasma vivo de células vege-
tais é a membrana plasmatica (também chamada de
plasmalema), similar a que ocorre em animais, fungos
e bactérias. A membrana plasmatica envolve o cito-
plasma, o qual consiste de organelas e elementos de
suporte suspensos em um citosol aquoso. (O nucleo,
que ¢ circundado por uma membrana dupla e contém
0s cromossomos, ¢ considerado separado do citoplas-

ma.) Externamente a membrana plasmatica de células
vegetais situa-se uma parede celular rigida, composta
de celulose e outros polimeros que acrescentam rigidez
e resisténcia (Figura 1.3). Durante o desenvolvimento
animal, as células sdo capazes de migrar de um local
para outro, e, desse modo, os tecidos podem conter cé-
lulas originadas em partes diferentes do organismo.
Em vegetais, no entanto, as paredes celulares limitam a
migracao celular e o desenvolvimento depende unica-
mente de padrdes de divisao e expansao celulares.

As células vegetais apresentam dois tipos de pare-
de: primaria e secundaria (ver Figura 1.3). As paredes
celulares primarias costumam ser finas (menos de 1
pm), caracterizando células jovens e em crescimento.
As paredes celulares secundarias, mais espessas e
resistentes que as primarias, sdo depositadas na su-
perficie interna da parede primadria, quando a maior
parte da expansdo celular esta concluida. As paredes
de células adjacentes sdo unidas firmemente por uma
lamela média composta do polimero pectina, um car-
boidrato. Como as vezes fica dificil distinguir a lamela
média da parede primaria, especialmente quando a pa-
rede secundaria esta presente, as duas paredes prima-
rias adjacente e a lamela média constituem a chamada
lamela média composta.

As paredes celulares primarias e
secundarias diferem em seus componentes

As paredes celulares contém varios tipos de polissa-
carideos, denominados de acordo com os principais
agucares que os constituem. Um glucano, por exemplo,
¢ um polimero de unidades de glicose ligadas extre-

Lamela média composta
(paredes primarias e lamela média)

Vacuolo

Parede primaria
Parede secundaria

Membrana plasmatica

Figura 1.3 Paredes celulares primarias e secundarias e
sua relacdo com o restante da célula. As duas paredes ce-
lulares primarias adjacentes, junto com a lamela média, for-
mam uma estrutura complexa, denominada lamela média
composta.
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midade com extremidade. Polissacarideos podem ser
cadeias ndo ramificadas lineares de residuos de aguicar
ou podem conter cadeias laterais ligadas a cadeia prin-
cipal (backbone). Para polissacarideos ramificados, a ca-
deia principal em geral ¢ indicada pela tltima parte do
nome. O xiloglucano, por exemplo, possui uma cadeia
principal de glucano (uma cadeia linear de residuos de
glicose) com xilose ligada a ele como cadeias laterais.
As ligacOes especificas entre anéis de agtcar, in-
cluindo os carbonos especificos que sao ligados jun-
tos e a configuragao da ligacao, sdo importantes para
as propriedades dos polissacarideos. Por exemplo, a
amilose (um componente de amido no plastidio) é um
a(1—4) glucano (carbonos C-1 e C-4 de anéis de glico-
se adjacentes sdo ligados por uma ligagao O-glicosidi-
ca em uma configuragao a), enquanto a celulose é um
glucano formado de ligacoes p(1—4) (Figura 1.4). Essas
diferencas nas ligagdes fazem enorme contraste nas
propriedades fisicas, na digestibilidade enzimatica e
nos papéis funcionais desses dois polimeros de glicose.

o OH Formacao

H OH H OH
a-p-glicose B-p-glicose

CH,OH
H
H
\O OH
H
Formacao
de ligacao B

B-o-glicose B-p-glicose

Figura 1.4 Estruturas da amilose e celu-
lose. Os grupos hidroxila da amilose e celu-
lose sao destacados em azul para enfatizar
as diferencas estruturais entre os polimeros.

g deligacdo a

Ho o -0

Os polissacarideos da parede celular sao classifica-
dos em trés grupos: celulose, hemiceluloses e pectina.
A celulose, principal componente fibrilar da parede
celular, é composta de uma série de glucanos com li-
gacoes P(1—4), agregados para formar uma microfi-
brila com regides bem ordenadas e menos ordenadas.
As microfibrilas de celulose mais simples sao estrutu-
ras estreitas, com aproximadamente 3 nm de largura
(1 nm = 10"’ m), que fortalecem a parede celular como
as barras de ago no concreto armado. Cada microfi-
brila é constituida de cerca de 18 cadeias paralelas de
(1—4)-B-D-glicose fortemente ligadas entre si, forman-
do um centro (core) cristalino com extensivas pontes de
hidrogénio dentro das cadeias de glucanos e entre elas
(Figura 1.5). As microfibrilas sao insoltveis na agua e
apresentam uma elevada resisténcia a tragao, aproxi-
madamente a metade de resisténcia a tragao do ago.

As hemiceluloses constituem um grupo hetero-
géneo de polissacarideos com cadeias principais de
ligagdes P(1—4). Para serem extraidas da parede ce-

Ligacao glicosidica a-(1—4)
CH,OH

—

CH,OH

H OH
Polimerizacao
subsequente

CHOH

Amilose

Ligacao glicosidica B-(1—4)
CH,OH

CH,OH

Polimerizacao
subsequente

CH,OH

Celulose
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(A)

500 nm
Microfibrila de celulose individualizada

Figura 1.5 Estrutura de uma microfibrila de celulose.
(A) Imagem sob microscopia de forca atémica da parede
celular priméria da epiderme de cebola. Observe sua textura
fibrilar que se origina das camadas de microfibrilas de ce-
lulose. (B) Uma Unica microfibrila de celulose composta de
cadeias de (1—4)-B-b-glucanos firmemente ligadas entre si
para formar uma microfibrila cristalina. (C) Corte transversal
de uma microfibrila de celulose, ilustrando um modelo de

lular, as hemiceluloses caracteristicamente exigem
um reagente forte, tal como NaOH 1-4 M. O terceiro
grupo de componentes principais da parede celular é
a pectina, um grupo diversificado de polissacarideos
hidrofilicos e formadores de gel, ricos em residuos de
acucares acidos, como o acido galacturonico. Muitas
pectinas sdo rapidamente solubilizadas na parede
celular com 4gua quente ou com quelantes de Ca™.
Juntas, as hemiceluloses e as pectinas constituem os
polissacarideos da matriz.

As paredes celulares primarias tipicas de eudico-
tiledoneas sdo ricas em pectinas com menores quanti-
dades de celulose e hemiceluloses, enquanto as pare-
des celulares secundarias sao ricas em celulose e uma
forma diferente de hemicelulose. Em vez de pectina,
as paredes secunddrias possuem quantidades varia-
veis de lignina, um polimero de alcodis aromaticos
com ligagoes fortemente cruzadas que confere rigidez
as paredes secundarias. Enquanto o alto contetido de
pectina nas paredes celulares primarias permite que
elas se expandam durante a expansao celular, o com-
plexo celulose-hemicelulose-lignina das paredes celu-

(C) Corte transversal de microfibrila de celulose

O nucleo cristalino é
altamente organizado

Os glucanos da
superficie sdo
menos ordenados

(D) Pontes de hidrogénio entre as cadeias
de glucanos adjacentes e dentro delas

HO
o~
A

estrutura celulésica, com nucleo cristalino de (1—4)-B-p-
-glucanos altamente ordenado circundado por uma cama-
da menos organizada. (D) As regides cristalinas de celulose
tém um alinhamento preciso de glucanos, com pontes de
hidrogénio (indicadas pelas linhas vermelhas pontilhadas)
presentes dentro das camadas de (1—4)-B-b-glucanos, mas
nao entre elas. (De Matthews et al., 2006; micrografia de
Zhang et al., 2013.)

lares secundarias forma uma matriz rigida, adequada
para a forca e resisténcia a compressao.

A evolugdo das paredes celulares lignificadas pro-
porcionou aos vegetais o reforgo estrutural necessario
para crescerem verticalmente acima do solo e conquis-
tarem o ambiente terrestre. As bridfitas, que carecem
de paredes celulares lignificadas, sao incapazes de
crescer mais do que poucos centimetros acima do solo.

As microfibrilas de celulose e os
polimeros da matriz sao sintetizados por
mecanismos diferentes

As microfibrilas de celulose sao sintetizadas por com-
plexos protéicos grandes e ordenados, chamados de
complexos celulose-sintase (CESA), embebidos na
membrana plasmatica (Figura 1.6). Essas estruturas tipo
rosetas sao compostas por seis subunidades, as quais se
acredita que contenham de 3 a 6 unidades de celulo-
se-sintase, a enzima que sintetiza individualmente os
glucanos que compdem a microfibrila. O dominio ca-
talitico da celulose-sintase, que é localizado no lado
citoplasmatico da membrana plasmatica, transfere um
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M Microfibrila

Exterior
da célula

Membrana
plasmatica

Citoplasma

Complexo CESA

Figura 1.6 As microfibrilas de celulose s&o sintetizadas
na superficie celular por complexos ligados a membrana
plasmatica contendo proteinas celulose-sintase (CESA). Mo-
delo computacional de um complexo CESA com extrusao
de cadeias de glucanos que coalescem para formar uma mi-
crofibrila.

residuo de glicose de um doador de nucleotideos de
agucar, difosfato de uridina-glicose (UDP-glicose), para
o crescimento da cadeia de glucanos.

Em comparagao com as microfibrilas de celulose,
os polissacarideos da matriz sao sintetizados por enzi-
mas ligadas a membrana, que polimerizam moléculas
de acticar dentro do complexo de Golgi e sao fornecidas
a parede celular por exocitose de vesiculas mintsculas
(Figura 1.7). Residuos adicionais de agticares podem ser
acrescentados por outros conjuntos de enzimas como
ramifica¢Oes a cadeia principal de polissacarideos. Di-
ferentemente da celulose, que forma microfibrilas cris-
talinas, os polissacarideos da matriz sao muito menos
organizados e, com frequéncia, sdo descritos como
amorfos. Esse cardter amorfo é uma consequéncia da
estrutura desses polissacarideos — sua conformagao
ramificada e nao linear. A hemicelulose predominante
nas paredes celulares primarias da maioria das plantas
terrestres € o xiloglucano, ao passo que a principal he-
micelulose nas paredes celulares primdrias de grami-
neas (Poaceae) é o arabinoxilano.

CITOPLASMA Membrana

Componentes
da parede
recém-sintetizados

/

Complexo
de Golgi

Complexo de
celulose-sintase

Celulose (C——
Principais hemiceluloses

e
- SN

Principais dominios de pectinas

Xiloglucano
Arabinoxilano

P e

Ramnogalacturonano |
Homogalacturonano
Arabinano

Figura 1.7 Diagrama esquematico dos principais com-
ponentes estruturais da parede celular primaria e sua pro-
vavel disposicdo. As microfibrilas de celulose (bastbes cinza)
sdo sintetizadas na superficie celular e parcialmente revesti-
das com hemiceluloses (corddes azuis e vermelho-escuros),
as quais podem separar as microfibrilas umas das outras.
As pectinas (cordoes vermelhos, amarelos e verdes) formam
uma matriz de entrelacamento que controla o espacamen-

>
Ligacdo de éster borato @)

Ramnogalacturonano Il

to das microfibrilas e a porosidade da parede. As pectinas
e as hemiceluloses sdo sintetizadas no complexo de Golgi e
transferidas para a parede via vesiculas, que se fundem com
a membrana plasmaética e, desse modo, depositam esses po-
limeros na superficie celular. Para maior clareza, a rede de
hemicelulose-celulose esta destacada a esquerda, e a rede de
pectina esta destacada a direita. (De Cosgrove, 2005.)
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Os plasmodesmos permitem o
movimento livre de moléculas entre as células

O citoplasma das células adjacentes em geral esta
conectado por plasmodesmos, estruturas tubulares
de 40 a 50 nm de diametro formados pelas membra-
nas conectadas de células adjacentes (Figura 1.8).
Os plasmodesmos facilitam o movimento intercelu-
lar de proteinas, acidos nucleicos e outros sinais ma-
cromoleculares que coordenam processos de desen-
volvimento entre células vegetais. As células vegetais
interconectadas dessa maneira formam um continuo
citoplasmatico referido como simplasto; o transporte
de moléculas pequenas através dos plasmodesmos é
chamado de transporte simplastico (ver Capitulos
3 e 6). O transporte no espago permeavel da pare-
de celular, externo as células, é denominado trans-
porte apoplastico. Ambas as formas de transpor-
te sdo importantes no sistema vascular das plantas
(ver Capitulo 6).

O simplasto pode transportar agua, solutos e ma-
cromoléculas entre as células, sem atravessar a mem-
brana plasmatica. No entanto, existe uma restrigao
em relacdo ao tamanho das moléculas que podem
ser transportadas através do simplasto; essa restrigao
¢ chamada de limite de exclusao por tamanho, e ela
varia de acordo com o tipo de célula, o ambiente e o
estagio de desenvolvimento. O transporte pode ser
rastreado pelo estudo do movimento de proteinas mar-
cadas por fluorescéncia ou de corantes entre as células.
O movimento através dos plasmodesmos pode ser re-
gulado, ou bloqueado, mediante alteragao das dimen-
sOes das estruturas circundantes e do lume dentro de
estruturas internas (ver Figura 1.8).

As novas células sao produzidas por
tecidos em divisao denominados meristemas

O crescimento vegetal estd concentrado em regides
especificas de divisao celular chamadas de meriste-
mas. Quase todas as divisOes nucleares (mitose) e as
divisdes celulares (citocinese) ocorrem nessas regides
meristemdticas. Na planta jovem, os meristemas mais
ativos sdo conhecidos como meristemas apicais, lo-
calizados nos dpices do caule e da raiz (Figura 1.9).
A fase do desenvolvimento vegetal que dé origem aos
novos 6rgaos e a forma bdsica da planta é denominada
crescimento primario, que da origem ao corpo pri-
mario da planta. O crescimento primdrio resulta da
atividade dos meristemas apicais. A divis@o celular no
meristema produz células cuboides de cerca de 10 um.
A divisao € seguida por expansao celular progressiva,
e as células em geral crescem até se tornarem muito
mais longas do que largas (30-100 pm de comprimen-

to, 10-25 pm de largura — cerca de metade da largura
de um cabelo fino de bebé e cerca de 50 vezes a largura
de uma bactéria tipica). O aumento do comprimento
produzido por crescimento primdrio amplia a polari-
dade do eixo da planta (dpice-base), que € estabelecida
no embrido.

O tecido meristematico é também encontrado ao
longo do comprimento da raiz e da parte aérea. As ge-
mas axilares sdo meristemas que se desenvolvem no
né na axila foliar — a regido entre a folha e o caule.
As gemas axilares tornam-se os meristemas apicais de
ramos. As ramifica¢oes das raizes, as raizes laterais,
surgem a partir de células meristematicas no perici-
clo ou meristema das ramifica¢bes da raiz (ver Figura
1.9D). Esse tecido meristematico, em seguida, torna-se
o meristema apical da raiz lateral.

Posteriormente, o corpo primario da planta pode
ser expandido mediante crescimento secundario
(Quadro 1.2).

Tipos de células vegetais

Trés sistemas de tecidos principais estdo presentes
em todos os 6rgaos vegetais: sistema dérmico, siste-
ma fundamental e sistema vascular (ver Figura 1.9B-
D). O sistema dérmico forma a camada de protegdo
externa da planta e é¢ chamado de epiderme no corpo
primario da planta; o sistema fundamental preenche
o volume tridimensional da planta e inclui a medula
e o cortex de caules primdrios, o parénquima corti-
cal e a endoderme de raizes primarias, e o mesofilo
nas folhas. O sistema vascular consiste de xilema e
floema, cada um dos quais consistindo em células
condutoras, células do parénquima e fibras de pare-
des espessas.

O sistema dérmico recobre as
superficies das plantas

A epiderme compreende varios tipos celulares, incluin-
do as células fundamentais (pavement cells), em forma
de pecas de quebra-cabecas ou de ladrilhos arredon-
dados utilizados na pavimentacao decorativa; as cé-
lulas-guarda (dos estomatos), que regulam as trocas
gasosas na folha; e os tricomas, estruturas similares a
pelos, presentes em folhas, caules e raizes. As células
fundamentais da epiderme foliar da cebola sdao mostra-
das na Figura 1.10A. Em raizes, os pelos diferenciam-
-se a partir da epiderme. Muitas plantas tém relativa-
mente poucos cloroplastos no tecido epidérmico foliar,
talvez porque a divisao do cloroplasto seja interrompi-
da. As células-guarda sao caracteristicamente as tinicas
células epidérmicas com cloroplastos.
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Figura 1.8 Plasmodesmos. (A) Repre-
sentacao diagramatica das paredes celula-
res de quatro células vegetais adjacentes.
Células apenas com paredes primarias e
com ambas as paredes — primdria e secun-
déria — estao ilustradas. As paredes secun-
dérias formam-se por dentro das paredes
primdrias. As células estao conectadas por
plasmodesmos, que se formam durante a
divisao celular. (B) Micrografia eletrénica de
uma parede que separa duas células adja-
centes, mostrando plasmodesmos simples
em vista longitudinal. (C) Corte tangencial
da parede celular mostrando um plasmo-
desmo. (D) Diagrama esquematico de um
plasmodesmo em vista de superficie e em
corte transversal. O poro consiste de uma
cavidade central pela qual passa um cordao
de reticulo endoplasmatico denominado
desmotubulo, conectando o reticulo endo-
plasméatico das células contiguas. A mem-
brana plasmatica esta ligada ao desmotu-
bulo via proteinas radiais. Um colarinho da
parede, ou esfincter, envolve a constricao
de cada plasmodesmo. (B de Robinson-
-Beers e Evert, 1991, cortesia de R. Evert; C
de Bell e Oparka, 2011.)
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(A) Apice da parte aérea (B) Folha

Células
fundamentais
(pavement cells)

da superficie superior
(tecido dérmico)

Primérdios foliares
Meristema apical do caule Parénquima
palicadico (tecido
fundamental)

Parénquima da
bainha do feixe

vascular
F1 o
/7)) __—Xilema } Sistemas
) y vasculares
Mesofilo _———Floema

Superficie inferior
da epiderme
(tecido dérmico)

Célula-guarda

Parénquima esponjoso \
Cuticula

(tecido fundamental)

Figura 1.9 Meristemas e tipos de tecidos vegetais
(transversal). Cortes de (A) apice da parte aérea, (B) fo-
lha (transversal), (C) caule (transversal), (D) raiz (trans-
versal) e (E) meristema apical de raiz sao apresentados.
Os cortes longitudinais do &pice da parte aérea e do
apice da raiz sao de linho (Linum usitatissimum). (Micro-
grafias por David McIntyre.)
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QUADRO 1.2 O corpo secundario da planta

Os meristemas apicais de uma planta contribuem primariamente
ao comprimento dos seus érgaos. Outro tipo de tecido meris-
tematico, o cdmbio, d& origem ao crescimento secundario,
gue produz um aumento na largura ou no didametro dos caules e
das raizes (ver figura). A camada do cambio que produz lenho é
chamada de cambio vascular. Esse meristema surge no sistema
vascular, entre o xilema e o floema do corpo primario da plan-
ta. As células do cambio vascular dividem-se longitudinalmente
para produzir derivadas para o interior e o exterior do cambio
vascular tanto no caule quanto na raiz. As células no interior
do cambio vascular diferenciam-se em xilema secundario,
que conduz dgua e nutrientes do solo para os outros 6rgdos
vegetais, e é caracterizado por paredes secunddrias espessas.
Em climas temperados, o lenho estival (verdao) é mais escuro e
mais denso do que o lenho primaveril; camadas alternadas de
lenhos estival e primaveril formam anéis anuais. As derivadas
do cambio vascular deslocadas na direcao externa do caule ou
da raiz secundarios dao origem ao floema secundario, que,

(A) Crescimento primario a secundario do caule

Epiderme
Floema
primario
N Xilema
primario

Raio da
medula

Cambio Cambio

fascicular

Cambio vascular

interfascicular

como o floema primario, conduz os produtos da fotossintese —
em direcao descendente, a partir das folhas para outras partes
da planta, ou em direcao ascendente, a partir das folhas para
as estruturas reprodutivas. As células do cambio vascular po-
dem também dividir-se transversalmente, produzindo as células
radiais que formam os raios. A funcao dos raios é transportar
4gua, minerais e material organico radialmente do xilema para
os tecidos externos do caule.

O cambio suberoso, ou felogénio, é a camada que produz
a periderme, um tecido de protecao (ver figura) na parte externa
de plantas lenhosas. O felogénio normalmente surge a cada ano
no floema secundério. A producao de camadas de células subero-
sas resistentes a d4gua isola os tecidos externos do floema do caule
ou raiz do seu suprimento de agua, o xilema, provocando seu
encolhimento e morte. A casca de uma planta lenhosa é o termo
coletivo para varios tecidos — floema secundario, cortex (em cau-
les), periciclo (em raizes) e periderme — e pode ser desprendida
como uma unidade na camada macia de cambio vascular.
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\—< Xilema ’ '/
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(B) Crescimento primario a secundario da raiz
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QUADRO 1.2 O corpo secundario da planta (Continuacao)

Legenda da figura Crescimento secundério em caules e
raizes. (A) Crescimento primario a secundario do caule. O cres-
cimento primdrio estd identificado com letras verdes, enquanto
o crescimento secundario esta identificado com letras marrons.
O cambio vascular inicia como regides de crescimento separadas
nos feixes vasculares (ou cambio fascicular) de xilema e floema
primérios. A medida que a planta cresce, os feixes vasculares co-
nectam-se pela uniao do cambio fascicular com o cambio inter-
fascicular (entre os feixes). Logo que o cambio vascular forma um
anel continuo, divide-se para dentro, gerando o xilema secun-
dario, e para fora, gerando o floema secundario. As regides do
cortex desenvolvem-se em fibras de floema e na periderme, que

contém o felogénio, ou cambio suberoso, e a feloderme (exter-
na). Com o crescimento, a epiderme rompe-se, e raios conectam
as partes interna e externa do sistema vascular. (B) Crescimento
primario a secundario da raiz. O cilindro vascular central contém
floema e xilema primarios. Como no caule, o cambio vascular
torna-se conectado e cresce para fora, gerando floema secunda-
rio e raios. A medida gue as raizes aumentam em circunferéncia,
o periciclo gera a periderme da raiz, enquanto a epiderme, o pa-
rénquima cortical e a endoderme sdo desprendidos. O periciclo
produz as fibras do floema e os raios, bem como as raizes laterais
(ndo mostradas). O cambio vascular produz floema secundario e
anéis de xilema secundario.

O tecido fundamental forma os corpos
dos vegetais

O sistema fundamental constitui a maior parte do cor-
po primdrio da planta. O sistema fundamental consiste
principalmente de trés tipos de tecidos: parénquima,
colénquima e esclerénquima. O parénquima é for-
mado de células vivas com paredes primdrias finas
(Figura 1.10B). Essas células compdem grande parte do
volume do corpo primario da planta, incluindo caules,
folhas e raizes. As células do parénquima também pos-
suem a capacidade de continuar se dividindo e podem
se diferenciar em varios outros tecidos fundamentais
e vasculares, apds serem produzidas por meristemas.

As células de parénquima podem diferenciar-se em
um outro tipo de tecido fundamental, denominado co-
Iénquima; esse tecido possui paredes primarias espes-
sadas, mas, apesar disso, pode continuar a se alongar
(Figura 1.10C). Um exemplo familiar é o das nervuras
de caules do aipo, que possuem paredes celulares es-
pessas ricas em pectina. As células de parénquima po-
dem se diferenciar também em esclerénquima, cujas
células (esclereides e fibras) tém paredes secundarias
espessas (Figura 1.10D). As esclereides derivam de cé-
lulas parenquimaticas em folhas (p. ex., nentfar), flores
(p. ex., camélia) e frutos (p. ex., pera).

As fibras desenvolvem-se a partir do parénquima
e formam estruturas alongadas de suporte com pare-
des secunddrias espessas, tanto no tecido fundamental
quanto no sistema vascular. As fibras podem crescer e
tornar-se as células mais longas das plantas superiores.
Por exemplo, as fibras individuais do floema do rami (Bo-
chmeria nivea) podem alcangar 25 cm de comprimento!
Uma vez que suas paredes sdo enrijecidas com lignina
ap6s o alongamento, essas células apresentam resistén-
cia a tragdo muito alta; ndo é de admirar, portanto, que
tais fibras, chamadas fibras liberianas (fibras do floema),
sejam empregadas para produzir tecidos, papel e outros

materiais. Cavidades (ou canais) especializadas na pare-
de secundaria, chamadas de pontoag¢6es, comunicam as
fibras vivas entre si. As pontoagdes de fibras contiguas
ajustam-se entre si, formando pares de pontoagoes.
Os pares de pontoagdes em células vivas muitas vezes
sao agrupados, formando campos de plasmodesmos.

O sistema vascular forma redes de
transporte entre diferentes partes da planta

As células do xilema que conduzem agua e sais mine-
rais a partir da raiz, os elementos traqueais, nao per-
manecem vivas na maturidade e consistem em traque-
ides (em todas as plantas vasculares) e elementos de
vaso, mais curtos (principalmente em angiospermas)
(Figura 1.10E). Os elementos de vaso enfileiram-se ex-
tremidade com extremidade, formando colunas chama-
das de vasos. As células do protoxilema com paredes
primarias comegam a se diferenciar em elementos tra-
queais maduros mediante depésito de paredes celulares
secunddrias com espessamento espiral de celulose e re-
forcadas com lignina. Uma vez cessado o alongamento
celular, grandes placas de perfuragao surgem nas pare-
des das suas extremidades superior e inferior. As pare-
des secunddrias laterais continuam a espessar, exceto
nos pontos que contém as pontoagdes, as quais iniciam
como campos de plasmodesmos e, por fim, tornam-se
canais nas paredes partilhadas entre células adjacen-
tes. As células das traqueides e dos vasos passam por
um processo chamado de morte celular programada e
morrem, deixando um feixe de tubos formados pelas pa-
redes secundarias e conectados lateralmente por ponto-
acOes. Essas pontoacdes sao importantes porque o fluxo
através desses tubos estreitos depende da existéncia de
uma corrente liquida continua (ver Capitulos 3 e 6).

As células do floema, que conduzem os produtos
da fotossintese desde as folhas até as raizes, bem como
para as flores e sementes (ver Capitulo 10), permane-
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(A) Sistema dérmico: células epidérmicas (B) Sistema fundamental: células de parénquima Figura 1.10 llustracoes de tipos

Parede celular primaria celulares vegetais basicos. (A) A epi-
derme de uma folha. Os tipos ce-
lulares do sistema fundamental
abrangem (B) parénquima, (C) co-
lénquima e (D) esclerénquima. O sis-
tema vascular possui células con-
dutoras do (E) xilema e (F) floema.
(A © Heiti Paves/Alamy Stock Photo;
B-F de Esau, 1977.)

(C) Sistema fundamental: células de colénquima (D) Sistema fundamental: células de esclerénquima
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cem vivas na maturidade e ndo possuem paredes ligni-
ficadas. Elas abrangem os elementos de tubo crivado
— que se enfileiram, formando os tubos crivados — nas
angiospermas e as células crivadas — que se sobre-
poem — nas gimnospermas (Figura 1.10F). Os elemen-
tos de tubo crivados sao conectados as células compa-
nheiras especializadas via campos de plasmodesmos
denominados areas crivadas. Os elementos de tubo
crivado sao dependentes metabolicamente das suas
células companheiras; qualquer dano a célula compa-
nheira resulta na morte do elemento de tubo crivado.

Organelas da célula vegetal

Todas as células de plantas tém a mesma organizagado
basica: elas contém citosol, um nicleo e outras organe-
las subcelulares; os constituintes celulares internos sao
envolvidos pela membrana plasmatica e paredes celu-
lar (Figura 1.11). Todas as células vegetais comegam com

Microtubulos
corticais

Tabulo do reticulo
endoplasmatico liso

Cisterna do reticulo
endoplasmatico rugoso

Microfilamento
cortical de actina

Parede — |

celular priméria

Lamela média

Tonoplasto

Figura 1.11 Diagrama de uma célula

vegetal. Varios compartimentos intracelu-

Plasmodesmos
Cordao transvacuolar
lares sao delimitados por suas respectivas L

membranas, como o tonoplasto (ao re-
dor do vacuolo), o envoltério nuclear e as
membranas das demais organelas.

Lamela média
composta

um conjunto semelhante de organelas. Com base em
sua origem e na possibilidade de dividir-se indepen-
dentemente, essas organelas se enquadram em duas
categorias principais:

1. Sistema de endomembranas: reticulo endoplasmatico,
envoltério nuclear, complexo de Golgi, vactiolo, en-
dossomos e membrana plasmatica. Outras organelas
derivadas do sistema de endomembranas incluem os
corpos lipidicos, os peroxissomos e os glioxissomos,
que atuam na reserva de lipideos e no metabolis-
mo do carbono nas sementes e nas folhas. O siste-
ma de endomembranas exerce um papel central nos
processos de secre¢do, na reciclagem de membra-
nas e no ciclo celular. A membrana plasmatica re-
gula o transporte para dentro e para fora da célula.
Os endossomos originam-se de vesiculas derivadas
da membrana plasmatica e atuam no processamento
ou na reciclagem dos contetidos vesiculares.
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2. Organelas semiautonomas (de divisdo independente):
plastidios e mitocondrias, que atuam no metabo-
lismo energético e de reserva, além de sintetizarem
uma ampla gama de metabdlitos e moléculas es-
truturais.

Como todas essas organelas sdo compartimentos
membranosos, inicialmente sao descritas a estrutura e
a fungao das membranas.

As membranas bioldgicas sao bicamadas
que contém proteinas

Todas as células sao envolvidas por uma membrana que
representa seu limite, separando o citoplasma do am-
biente externo. Essa membrana plasmatica permite que
a célula absorva e retenha certas substancias enquanto
exclui outras. Varias proteinas de transporte, incorpo-
radas a membrana plasmatica, sdo responsaveis por
esse trafego seletivo de solutos — ions hidrossoltveis e
moléculas pequenas nao carregadas — através da mem-
brana. A acumulagdo de fons ou moléculas no citosol,
pela agao das proteinas de transporte, consome ener-
gia metabdlica. Em células eucaridticas, as membranas

(A)
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Figura 1.12 (A) A membrana plasmatica, o reticulo en-
doplasmético e outras endomembranas das células vege-
tais consistem em proteinas embebidas em uma bicamada
fosfolipidica. (B) Estrutura quimica da fosfatidilcolina, um

compartimentalizam o material genético, estabelecem
os limites de outras organelas especializadas da célula
e regulam os fluxos de ions e metabolitos para dentro e
para fora desses compartimentos.

De acordo com o modelo do mosaico fluido, todas
as membranas biolégicas apresentam a mesma organi-
zagdo molecular basica. Elas consistem em uma dupla
camada (bicamada) de lipideos na qual as proteinas es-
tdo embebidas (Figura 1.12). Cada camada é chamada
de face da bicamada. As proteinas sao responsaveis por
quase metade da massa da maioria das membranas.
No entanto, a constituigao dos componentes lipidicos
e as propriedades das proteinas variam de membrana
para membrana, conferindo caracteristicas funcionais
especificas a cada uma.

LIPIDEOS  Os lipideos mais relevantes encontrados na
membrana de plantas sdo os fosfolipideos, uma classe
de lipideos em que dois acidos graxos estao covalente-
mente ligados ao glicerol, que, por sua vez, estd liga-
do covalentemente a um grupo fosfato. Ainda, ligado
ao grupo fosfato no fosfolipideo, ha um componente
variavel, chamado de grupo da cabega, tal como colina,
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fosfolipideo tipico de membrana vegetal. As duas cadeias
de 4cidos graxos diferem no nimero de ligacdes duplas (ver
Capitulo 11). (B de Buchanan et al., 2000.)
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glicerol ou inositol (ver Figura 1.12B). As cadeias de hi-
drocarbonetos ndo polares dos dcidos graxos formam
uma regido hidrofébica, ou seja, que exclui a agua.
Ao contrario dos 4cidos graxos, os grupos da cabega
sao altamente polares; por conseguinte, as moléculas
fosfolipidicas apresentam tanto propriedades hidrofili-
cas quanto hidrofdbicas (ou seja, sao anfipdticas). Varios
fosfolipideos encontram-se distribuidos assimetrica-
mente na membrana plasmatica, conferindo assimetria
a membrana; em termos da composigao dos fosfolipi-
deos, a face externa da membrana plasmatica voltada
para o exterior da célula é diferente da face interna, vol-
tada para o citosol. As membranas internas dos plasti-
dios — grupo de organelas ligadas a membrana ao qual
os cloroplastos pertencem — sdo tnicas, na medida em
que sua composicao lipidica consiste quase inteiramen-
te em glicosilglicerideos, com grupos da cabega polar
de glicosil derivados de galactose.

As cadeias de acidos graxos dos fosfolipideos e gli-
cosilglicerideos variam em comprimento, mas em geral
possuem de 16 a 24 carbonos. Se os carbonos estao co-
nectados por ligacdes simples, a cadeia de acido graxo
¢ dita saturada (com atomos de hidrogénio), mas, se a
cadeia inclui uma ou mais ligagdes duplas, o acido gra-
xo ¢ insaturado.

As ligagdes duplas em uma cadeia de acido graxo
criam uma dobra na cadeia que impede o arranjo com-
pactado dos fosfolipideos na bicamada (i.e., as ligagdes
adquirem uma configuragao cis dobrada, ao contrario
de uma configuragao trans nao dobrada). As dobras
promovem a fluidez da membrana, que é critica para
muitas das suas fungdes. A fluidez é também forte-
mente influenciada pela temperatura. Uma vez que
os vegetais ndao podem regular a temperatura de seus
corpos, eles enfrentam, com frequéncia, o problema de
manter a fluidez da membrana sob baixas temperatu-
ras, que tendem a diminuir a fluidez. Assim, para man-
ter a fluidez da membrana em temperaturas baixas, os
vegetais podem produzir fosfolipideos de membrana
com uma porcentagem mais alta de acidos graxos insa-
turados, como o dcido oleico (uma ligagao dupla), o dcido
linoleico (duas ligagdes duplas) e o dcido linolénico (trés
ligagdes duplas).

PROTEINAS  As proteinas associadas a bicamada lipi-
dica sdo de trés tipos principais: integrais, periféricas e
ancoradas.

As proteinas integrais de membrana estdao embe-
bidas na bicamada lipidica (ver Figura 1.12A). A maio-
ria das proteinas integrais atravessa completamente a
bicamada lipidica. Desse modo, uma parte da proteina
interage com o exterior da célula, outra com o centro
hidrofébico e uma terceira parte interage com o interior
da célula, o citosol. Aquelas que atuam como canais i6-

nicos (ver Capitulo 6) sao sempre proteinas integrais de
membrana, como sao certos receptores que participam
nas rotas de transdugao de sinal (ver Capitulo 12). Al-
gumas proteinas integrais de membrana, na superficie
externa da membrana plasmatica, reconhecem e ligam-
-se firmemente aos constituintes da parede celular, es-
tabelecendo uma ligagdo cruzada entre a membrana e
a parede.

As proteinas periféricas de membrana estao li-
gadas a superficie da membrana (ver Figura 1.12A) por
ligagdes ndo covalentes, como liga¢oes idnicas ou liga-
¢oes de hidrogénio. Essas proteinas podem ser disso-
ciadas da membrana com solucdes de alta salinidade
ou agentes caotropicos, que rompem ligacoes ionicas
e de hidrogénio, respectivamente. As proteinas peri-
féricas exercem vdrias fungdes na célula. Por exemplo,
algumas estdo envolvidas nas interagdes entre as mem-
branas e os principais elementos do citoesqueleto, os
microttbulos e os microfilamentos de actina.

As proteinas ancoradas estdo ligadas covalente-
mente a superficie da membrana via moléculas de li-
pideos. Por estarem distribuidos assimetricamente em
lados diferentes da membrana plasmatica, os lipideos
especificos tornam os dois lados da membrana ainda
mais distintos.

O nucleo

O nucleo ¢ a organela ligada a membrana que contém a
informagao genética responsavel pela regulacao do me-
tabolismo, do crescimento e da diferenciag¢ao da célula.
Coletivamente, os genes e suas sequéncias interpostas
sao referidos como genoma nuclear. O tamanho do
genoma nuclear nos vegetais € altamente variavel, po-
dendo ser de aproximadamente 1,2 x 10° pares de bases
em Arabidopsis thaliana, espécie parente da mostarda,
até 1 x 10" pares de bases no lirio (Fritillaria assyriaca).
O restante da informagado genética das células esta con-
tido nas duas organelas semiautonomas — o plastidio e
a mitocondria — que serdo discutidas mais adiante nes-
te capitulo.

O ntcleo consiste de uma matriz complexa, o nu-
cleoplasma, limitado por uma membrana dupla deno-
minada envoltério nuclear (Figura 1.13A), que é um
subdominio do reticulo endoplasmaético (RE; ver abai-
x0). Os poros nucleares formam canais seletivos entre
as duas membranas, conectando o nucleoplasma com o
citoplasma (Figura 1.13B). Pode haver de pouquissimos
a muitos milhares de poros nucleares em cada envolto-
rio nuclear.

O “poro” nuclear ¢, na verdade, uma estrutura
elaborada composta de mais de 100 nucleoporinas di-
ferentes em arranjo octogonal, formando o complexo
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do poro nuclear (CPN) de 105 nm. As nucleoporinas
revestem o canal de 40 nm do CPN, formando uma
malha que atua como filtro supramolecular. Varias pro-
telnas necessdrias para a importagdo e a exportagdo nu-
clear foram identificadas. Uma sequéncia especifica de
aminoacidos chamada de sinal de localizacao nuclear é
necessdria para que uma proteina entre no ntcleo.

O ndcleo € o local de armazenagem e replicagao
dos cromossomos, estruturas constituidas de DNA e
suas proteinas associadas (Figura 1.14). Coletivamente,
esse complexo DNA-proteinas é conhecido como cro-
matina. Em geral, o comprimento linear da totalidade
do DNA em qualquer genoma da planta ¢ milhdes de
vezes maior do que o didmetro do ntcleo em que se
encontra. Para solucionar o problema de compactagao
do DNA cromossémico no ntcleo, segmentos da du-
pla-hélice de DNA enrolam-se duas vezes em torno
de um cilindro sélido de oito moléculas de proteinas
histonas, formando um nucleossomo. A montagem de
nucleossomos é também auxiliada por complexos pro-
teicos grandes denominados condensinas. Os nucle-

Figura 1.13 (A) Micrografia ao microscépio eletrénico de
transmissdo de um nucleo vegetal, mostrando o nucléolo e
o envoltério nuclear. (B) Organizacao de complexos do poro
nuclear (CPNs) na superficie do ntcleo de células de tabaco
cultivadas. Os CPNs em contato entre si estdo corados de
marrom; os demais estdo corados de azul. O primeiro des-
taque (superior a direita) ilustra que a maioria dos CPNs esta
intimamente associada, formando fileiras de 5 a 30 comple-
x0s. O segundo destaque (inferior a direita) mostra a intima
associacdo dos CPNs. (A cortesia de R. Evert; B de Fiserova
et al., 2009.)

0ssomos sao organizados como contas de um colar ao
longo de cada cromossomo. Quando o niicleo nao esta
em divisdo, os cromossomos mantém sua independén-
cia espacial; eles nao “se entrelagam,” e, em vez disso,
permanecem completamente individualizados.

Durante a mitose, a cromatina condensa-se, ini-
cialmente por um forte espiralamento em uma fibra
de cromatina de 30 nm, com seis nucleossomos por
volta. A seguir, ocorrem processos adicionais de do-
bramento e compactagao, que dependem de intera-
¢Oes entre as proteinas e os acidos nucleicos (ver Fi-
gura 1.14). Na interfase (discutida mais adiante), dois
tipos de cromatina podem ser distinguidos, com base
no grau de condensagao: a heterocromatina e a eu-
cromatina. A heterocromatina ¢ uma forma de cro-
matina altamente compactada e transcricionalmente
inativa, representando quase 10% do DNA. A maior
parte da heterocromatina estd concentrada ao lon-
go da periferia da membrana nuclear e associada a
regides dos cromossomos que contém poucos genes,
como os telomeros e os centromeros. O restante do
DNA consiste em eucromatina, uma forma descon-
densada e transcricionalmente ativa. Somente cerca
de 10% da eucromatina é transcricionalmente ativa
em determinado momento. O restante permanece
em um estado intermediario de condensagao, entre
a eucromatina transcricionalmente ativa e a hetero-
cromatina. Os cromossomos localizam-se em regides
especificas do nucleoplasma, cada um em seu espa-
¢o, indicando possibilidade de regulacdo separada de
cada cromossomo.

Durante o ciclo celular, a cromatina passa por mu-
dancas estruturais dindmicas. Além das mudangas lo-
cais transitérias que sdo necessdrias para a transcrigao,
as regioes heterocromaticas podem ser convertidas em
regides eucromaticas, e vice-versa, pela metilacao de
citosina ou pela adi¢do ou remogao de grupos funcio-
nais nas proteinas histonas. Essas mudancas globais no
genoma podem dar origem a mudangas estéveis na ex-
pressdo génica. Em geral, essas mudangas que ocorrem
sem alteragao na sequéncia do DNA sdo denominadas
regulagdo epigenética.
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O nacleo contém uma regido densamente gra-
nular denominada nucléolo, que é o local da sintese
de ribossomos (ver Figura 1.13A). As células tipicas
apresentam um nucléolo por ntcleo; algumas células
apresentam mais. O nucléolo inclui porgdes de um ou
mais cromossomos onde os genes do RNA ribossomi-
co (rRNA) estdo agrupados, formando uma regiao de-

Figura 1.14 Compactacado do DNA em um cromossomo
metafasico. O DNA é inicialmente agregado em nucleosso-
mos e, apds, enrola-se helicoidalmente para formar a fibra
de cromatina de 30 nm. Torcbes adicionais levam ao cro-
mossomo metafasico condensado. (De Alberts et al., 2007.)

nominada regido organizadora de nucléolo (RON).
Embora os cromossomos permanecam amplamente
separados dentro do ntcleo, por¢des de varios podem
reunir-se nas suas partes medianas, ajudando a formar
o nucléolo. O nucléolo executa a montagem das protei-
nas e do RNA do ribossomo em uma subunidade gran-
de e uma pequena, sendo que cada uma sai do nicleo
separadamente, pelos poros nucleares. As duas subuni-
dades unem-se no citoplasma para formar o ribossomo
completo (ver Figura 1.15A, nimero 1). Os ribossomos
montados sdo nanomaquinas de sintese de proteinas.
Aqueles produzidos pelo ntcleo para a sintese de pro-
teinas citoplasmaticas “eucariéticas”, os ribossomos
80S, sdo maiores do que os ribossomos 70S. Estes sao
montados e mantidos no interior das mitocondrias e
dos plastidios para seus programas “procariéticos” de
sintese proteica.

A expressao génica envolve a transcricao
e a traducao

O nucleo é o local de leitura, ou transcri¢do, do DNA da
célula (Figura 1.15A). Parte do DNA é transcrita como
RNA mensageiro (mRNA), que codifica proteinas.
Os ribossomos leem 0 mRNA em uma direcao, a partir
da extremidade 5 para a 3’ (Figura 1.15B). Outras re-
gioes do DNA sao transcritas em RNA de transferéncia
(tRNA) e rRNA para serem utilizadas na tradugao (ver
Figura 1.15A, nimeros 1-3). O RNA move-se através
dos poros nucleares para o citoplasma, onde os polir-
ribossomos (grupos de ribossomos que traduzem uma
Unica fita de RNA) “livres” no citosol (ndo estdo ligados
a membranas) traduzem o RNA em proteinas destina-
das ao citoplasma e as organelas que recebem proteinas
independentemente da rota de endomembranas. Pro-
tefnas secretadas e de endomembrana entram no siste-
ma de endomembranas durante o processo de tradugao
(por cotradugdo) nos polirribossomos ligados ao RE.
O mecanismo de insercao co-traducional de proteinas
no RE é complexo, envolvendo os ribossomos, o mRNA
que codifica a proteina de secre¢ao e um poro proteico
especial para translocagdo, o translocon, na membrana
do RE (ver Figura 1.15A, nameros 4-7).

As proteinas sintetizadas nos ribossomos citoso-
licos, que sao destinadas as organelas com membrana
apds a tradugdo, empregam inser¢ao pos-traducional
para atravessar a membrana da organela. O proces-
so de tradugdo nos polirribossomos citosélicos ou
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Figura 1.15 (A) Etapas basicas da expressao
génica, incluindo a transcricdo, o processamen-
to, a exportacado para o citoplasma e a traducao.
(Numeros 1-2) As proteinas podem ser sinteti-
zadas nos ribossomos livres ou nos ribossomos
ligados. (Numero 3) As proteinas destinadas a
secrecao sao sintetizadas no reticulo endoplas-
matico rugoso e contém uma sequéncia-sinal hi-
drofébica. Uma particula de reconhecimento de
sinal (PRS) liga o peptideo sinal ao ribossomo, in-
terrompendo a traducdo. (NUmero 4) Receptores
de PRS associam-se a canais proteicos chamados
de translocons. O complexo ribossomo-PRS li-
ga-se ao receptor de PRS na membrana do RE
e ancora-se no translocon. (Nimero 5) O poro
do translocon abre, a particula de PRS é liberada
e o polipeptideo nascente entra no lume do RE.
(NUumero 6-7) A traducdo reinicia. Entrando no
lume, a sequéncia-sinal é clivada por uma pepti-
dase-sinal na membrana. (Nimeros 8-9) Depois
que a traducao estiver completa e apds a adi-
cdo de carboidrato e o dobramento da cadeia,
o polipeptideo recém-sintetizado é transporta-
do ao complexo de Golgi através de vesiculas.
(B) Os aminoacidos sao polimerizados no ribos-
somo, com o auxilio do tRNA, para formar a ca-
deia polipeptidica nascente.
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ligados a membrana do RE produz a sequéncia pri-
maria da proteina, que inclui, além da sequéncia en-
volvida na fungao proteica, a informagao requerida
para “enviar” (marcar) a proteina para destinos dife-
rentes na célula.

A regulacao pés-traducional determina o
tempo de vida das proteinas

A estabilidade proteica exerce um papel importante
na regulacdo da longevidade de uma proteina e, por-
tanto, na expressdo génica. Uma vez sintetizada, uma
proteina tem um tempo de vida finito na célula, que vai
desde alguns minutos a varias horas, ou mesmo dias.
Assim, niveis estaveis de proteinas celulares refletem
um equilibrio entre a sintese e a degradacdo das pro-
teinas, denominado renovacao (turnover). Nas células
vegetais e animais, existem duas rotas distintas de re-
novagao de proteinas: uma em vacuolos liticos especia-
lizados (chamados de lisossomos em células animais;
ver proxima se¢do) e outra no citosol e no nucleo.

A rota de renovagao de proteinas que ocorre no
citosol e no nucleoplasma envolve a formagao de uma
ligagdo covalente ATP-dependente entre
a proteina que sera degradada e um po-
lipeptideo pequeno de 76 aminodcidos
chamado ubiquitina. A adicao de uma
ou mais moléculas de ubiquitina a uma
proteina é chamada de ubiquitinagdo.
A ubiquitinagdo marca uma proteina
para sua destrui¢do por um grande com-
plexo proteolitico ATP-dependente, cha-
mado de proteassomo 26S, que reco-
nhece especificamente essas moléculas
“marcadas” (Figura 1.16). Mais de 90%
das proteinas de vida curta nas células
eucaridticas sdo degradadas pela rota da
ubiquitina.

A ubiquitinagao é iniciada quando a
enzima ativadora de ubiquitina (E1) cata-
lisa a adenilagao ATP-dependente da por-
¢ao C-terminal da ubiquitina. A ubiquitina
adenilada ¢, entdo, transferida para um
residuo de cisteina em uma segunda en-
zima, a enzima conjugadora de ubiquitina
(E2). As proteinas destinadas a degrada-
¢do sdo ligadas por um terceiro tipo de
proteina, a ubiquitina-ligase (E3). O com-
plexo E2-ubiquitina, em seguida, transfere
sua ubiquitina a um residuo de lisina da
proteina ligada a E3. Esse processo pode
ocorrer varias vezes, formando um poli-
mero de ubiquitina. A proteina ubiquitina-
da é, entdo, destinada a um proteassomo
para degradagao.

Ubiquitina
(@)

Ha uma infinidade de ubiquitina-ligases protei-
na-especificas que regulam a renovacao de proteinas-
-alvo especificas. No Capitulo 15, discutiremos mais
detalhadamente exemplos dessa rota, em relacdo a ati-
vidade de horménios vegetais.

O sistema de endomembranas

O sistema de endomembranas das células eucariéticas
¢ o conjunto de membranas internas relacionadas. Esse
sistema subdivide a célula em compartimentos funcio-
nais e estruturais e distribui membranas e proteinas
através do trafego vesicular entre as organelas. Tendo ja
descrito o ntcleo, descrevemos aqui os outros compar-

timentos importantes de endomembranas.

O reticulo endoplasmatico é uma rede
de endomembranas

O reticulo endoplasmatio (RE), composto de uma ex-
tensa rede de tubulos, é continuo com o envoltério nu-
clear. Os tubulos se juntam, formando uma rede de sa-
culos achatados denominados cisternas (Figura 1.17).

1. ATP é requerido para a ativacao

AMP +PP; inicial da ubiquitina pela E1.

—a

2. E1 transfere ubiquitina para E2.
: O\
@o

3. E3 medeia a transferéncia final da
ubiquitina para uma proteina-alvo,
que pode ser ubiquitinada por
multiplas unidades de ubiquitinas.

e

| Poliubiquitinagao
{

Proteina-

/—\f I{o/

4. A proteina ubiquitinada
é direcionada para o
proteassomo 26S, onde

é degradada.

) (@)
AMP + PP, OOO
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Figura 1.16 Diagrama geral da 5..:‘:-
rota citoplasmatica da degradacao e o
de proteinas. Peptideos
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(A) RE rugoso (vista frontal)

| S—
100 nm

Figura 1.17 Reticulo endoplasmético. (A) O RE rugoso
da alga Bulbochaete pode ser observado em vista frontal
nesta micrografia. Os polirribossomos (séries de ribossomos
ligados ao mesmo RNA mensageiro) do RE estdo bem visi-
veis. (B) Cortes transversais de pilhas do RE rugoso dispostas
regularmente em cisternas (seta branca), encontradas em tri-
comas glandulares de Coleus blumei. A membrana plasma-
tica estd indicada por uma seta preta, e o material externo
a membrana plasmatica é a parede celular. (C) O RE liso fre-
guentemente forma uma rede tubular, conforme ilustrado
nesta micrografia ao microscépio eletrénico de transmissao
de uma pétala jovem de Primula kewensis. (Micrografias de
Gunning e Steer, 1996.)

Os tubulos espalham-se por toda a célula, formando
associagOes estreitas com outras organelas. A rede do
RE pode, portanto, ser uma rede de comunicagdo en-
tre organelas de uma célula, a0 mesmo tempo em que
serve como um sistema de sintese e de distribui¢do
de proteinas e de lipideos. O RE que se encontra logo
abaixo da membrana plasmatica, e provavelmente esta
ligado a ela, permanece na camada mais externa do ci-
toplasma, chamada de cortex celular. Por isso, essa por-
¢ao do RE é chamada de RE cortical.

A regido do RE que apresenta muitos ribossomos
ligados a sua membrana é denominada RE rugoso
(RER), pois os ribossomos conferem um aspecto gra-
nuloso ao RE quando visto em micrografias eletronicas
(ver Figura 1.17A e B). Ja a porgao do reticulo endoplas-
matico sem ribossomos ligados a sua membrana € de-
nominada RE liso, o sitio da biossintese de lipideos (ver
Figura 1.17C).

O RE ¢ a principal fonte de fosfolipideos de mem-
brana e fornece proteinas de membrana e cargas pro-
teicas para os outros compartimentos na rota de endo-
membranas: envoltério nuclear, complexo de Golgi (ver
Figura 1.11), vactiolos, membrana plasmatica e sistema
endossomico. Ele ainda transporta algumas proteinas

para o cloroplasto. A maior parte desse transporte
ocorre por vesiculas especializadas que se movem entre
as organelas de endomembranas.

Os vactolos apresentam diversas
funcoes nas células vegetais

O vactolo vegetal foi originalmente definido por sua
aparéncia ao microscépio — um compartimento envol-
vido por membrana, sem citoplasma. Em vez de citosol,
o vacuolo contém a seiva vacuolar, composta de dgua
e solutos. O aumento de volume de células vegetais
durante o crescimento ocorre principalmente pelo au-
mento do volume de seiva vacuolar. Em muitas célu-
las vegetais adultas, um vactolo central grande ocupa
até 95% do volume celular total. A possivel variagao no
tamanho, na aparéncia e nos contetidos dos vactiolos
sugere a diversidade de forma e fung¢do do comparti-
mento vacuolar vegetal. As células meristematicas nao
possuem um vactolo central grande, mas sim muitos
vactolos pequenos. Provavelmente, a medida que a cé-
lula se torna madura, alguns desses pequenos vactiolos
fusionam-se para formar vactolos maiores.

A membrana do vactolo, ou tonoplasto, contém
proteinas e lipideos que sdo sintetizados inicialmente
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no RE. Além de sua fungdo na expansao celular, o va-
ctolo também tem participagdo como compartimento
de reserva de metabdlitos secunddrios envolvidos na
defesa vegetal contra herbivoros (ver Capitulo 22). fons
inorganicos, agucares, acidos organicos e pigmentos
sdo apenas alguns dos solutos que podem ser acumula-
dos nos vactolos, devido a presenca de diversos trans-
portadores de membrana especificos (ver Capitulo 6).
Os vactolos que armazenam proteinas, os chamados
corpos proteicos, sao abundantes em sementes. Cor-
pos proteicos e outros compartimentos vacuolares que
também podem atuar como sitios de protedlise sdo
chamados de vactolos liticos.

Os oleossomos sao organelas que
armazenam lipideos

Muitos vegetais sintetizam e armazenam quantidades
grandes de éleo durante o desenvolvimento de semen-
tes. Esses 6leos acumulam-se em organelas denomina-
das corpos lipidicos (também conhecidos como oleos-
somos). Os oleossomos sdo tnicos entre as organelas,
pois sao delimitados por “meia unidade de membrana”,
isto é, uma monocamada de fosfolipideos derivada do
RE. Os fosfolipideos na meia unidade de membrana
sdo orientados com os grupos da cabeca polar em di-
recdo a fase aquosa do citosol e suas caudas hidrofébi-
cas de acidos graxos voltadas para o lume, dissolvidas
nos lipideos armazenados. Os oleossomos sao inicial-
mente formados como regides de diferenciagao no RE.
A natureza do produto armazenado, os triglicerideos
(trés acidos graxos covalentemente ligados a um gli-

Cloroplastos

Figura 1.18 Cristal de catalase em um pero-
xissomo de folha madura de tabaco. Observe a
associacao do peroxissomo com dois cloroplas-
tos e uma mitocondria, organelas que trocam
metabdlitos com os peroxissomos, especialmen-
te durante a fotorrespiracao (ver Capitulo 8).
(Micrografia de S. E. Frederick, cortesia de E. H.
Newcomb.)

cerol), indica que essa organela de reserva possui um
lume hidrofébico. Como consequéncia, a medida que é
armazenado, o triglicerideo aparenta ser inicialmente
depositado na regido hidrofébica entre as faces externa
e interna da membrana do RE.

Os microcorpos exercem papéis
metabolicos especializados em folhas e
sementes

Os microcorpos sao uma classe de organelas esféricas
envoltas por uma tinica membrana e especializadas em
uma de vérias fungdes metabdlicas. Os peroxissomos
e os glioxissomos sdo microcorpos especializados na
B-oxidagao de dcidos graxos e no metabolismo do glio-
xilato, um aldeido acido de dois carbonos (ver Capitu-
lo 11). O glioxissomo estd associado a mitocondrias e
oleossomos, enquanto o peroxissomo esta associado a
mitocondrias e cloroplastos (Figura 1.18).

Organelas semiauténomas de
divisao independente

Uma célula vegetal tipica apresenta dois tipos de orga-
nelas produtoras de energia: as mitocondrias e os clo-
roplastos. Ambos os tipos sao separados do citosol por
uma membrana dupla (uma membrana interna e outra
externa) e contém seu préprio DNA e ribossomos.

As mitocéndrias sdo os sitios da respiragdo celu-
lar, processo no qual a energia liberada pelo metabo-
lismo do agticar é usada para a sintese de trifosfato de
adenosina (ATP, de adenosine triphosphate) a partir do

Centro cristalino

(catalase) Peroxissomo Mitocéndria
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difosfato de adenosina (ADP, de adenosine diphosphate)
e do fosfato inorganico (Pi, de inorganic phosphate) (ver
Capitulo 11).

As mitocondrias sao estruturas altamente dinami-
cas, que podem sofrer tanto fissao quanto fusao. A fusao
de mitocondrias pode resultar em estruturas tubulares
longas passiveis de ramificagao para formar redes mito-
condriais. Independentemente da forma, todas as mito-
condrias apresentam uma membrana externa lisa e uma
membrana interna altamente dobrada (Figura 1.19).
A membrana interna contém ATP sintases, que utilizam
um gradiente de prétons para sintetizar ATP para a cé-
lula. O gradiente de prétons é gerado pela cooperagao
de transportadores de elétrons, chamada cadeia trans-
portadora de elétrons, que estd embebida na membrana
interna e é periférica a ela (ver Capitulo 11). As dobras
da membrana interna sao identificadas como cristas.
O compartimento envolvido pela membrana interna, a
matriz mitocondrial, contém as enzimas da rota do me-
tabolismo intermedidrio denominado ciclo dos acidos
tricarboxilicos.

(A)

ATP
sintase @ @ @

® @ =

z

Figura 1.19 (A) Diagrama de uma mitocéndria, incluindo
a localizacdo das ATP sintases relacionadas a sintese de ATP
na membrana interna. (B) Micrografia ao microscépio eletro-

Espaco intermembranas

Membrana interna

\ ® @ 4 /Membranaexterna
-
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Cristas

Os cloroplastos (Figura 1.20A) pertencem a outro
grupo de organelas envolvidas por membrana dupla,
denominadas plastidios, os quais sao os locais da fotos-
sintese. Além das membranas interna e externa, os clo-
roplastos tém um terceiro sistema de membranas, os tila-
coides. Uma pilha de tilacoides forma um granum (plural,
grana) (Figura 1.20B). As proteinas e os pigmentos (clo-
rofilas e carotenoides) que atuam nos eventos fotoqui-
micos da fotossintese estao embebidos na membrana do
tilacoide. Os grana adjacentes estao conectados por mem-
branas nao empilhadas, as lamelas do estroma. O com-
partimento fluido ao redor dos tilacoides, denominado
estroma, ¢ analogo a matriz da mitocondria e contém a
proteina que ¢ a mais abundante do planeta, a Rubisco,
envolvida na conversao do carbono do diéxido de carbo-
no em dcidos organicos durante a fotossintese (ver Capi-
tulo 8). A subunidade maior da Rubisco é codificada pelo
genoma do cloroplasto, enquanto a subunidade menor ¢é
codificada pelo genoma nuclear. A expressao coordenada
de cada subunidade (e outras proteinas) por cada genoma
¢ necessaria enquanto o cloroplasto cresce e se divide.

(B)

nico da mitocondria de uma célula foliar da grama-bermuda
(Cynodon dactylon). (Micrografia de S. E. Frederick, cortesia
de E. H. Newcomb.)
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Os varios componentes do aparelho fotossintético
estdo localizados em areas diferentes dos grana e das
lamelas do estroma. As ATP sintases do cloroplasto lo-
calizam-se na membranas do tilacoide (Figura 1.20C).
Durante a fotossintese, as reacoes de transferéncia
de elétrons acionadas pela luz resultam em um gra-
diente de proétons através da membrana do tilacoide

(A) Membranas
externa e interna

Lamelas do
estroma

(B)

Tilacoide

Granum

Estroma

Lamelas
do estroma

Figura 1.20 (A) Micrografia ao microscopio eletrénico
de um cloroplasto de uma folha de rabo-de-gato (Phleum
pratense). (B) A mesma preparacao em aumento maior. (C)
Visao tridimensional de pilhas de grana e lamelas do es-
troma, apresentando a complexidade da organizacao. (D)
Diagrama de um tilacoide, mostrando a localizacdo das ATP
sintases na membrana dos tilacoides. (Micrografias de W. P.
Wergin, cortesia de E. H. Newcomb.)

(Figura 1.20D) (ver Capitulo 7). Assim como na mi-
tocondria, o ATP ¢é sintetizado quando o gradiente
de prétons € dissipado pela ATP sintase. Entretanto,
no cloroplasto, o ATP ndo é exportado para o citosol,
mas é usado em muitas reagdes no estroma, incluindo
a fixagao do carbono a partir do diéxido de carbono at-
mosférico, como descrito no Capitulo 8.
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Os plastidios que contém concentracoes altas de
pigmentos carotenoides, em vez de clorofila, sdo de-
nominados cromoplastos. Eles sao responsaveis pelas
cores amarela, laranja e vermelha de muitos frutos e
flores, assim como das folhas no outono (Figura 1.21).

Os plastidios sem pigmentos sao os leucoplastos.
Em tecidos secretores especializados, como os necta-
rios, os leucoplastos produzem monoterpenos, molécu-
las volateis (em dleos essenciais) que, com frequéncia,
apresentam odor forte. O tipo mais importante de leu-
coplasto é o amiloplasto, um plastidio de reserva de
amido. Os amiloplastos sdo abundantes nos tecidos
de partes aéreas, de raizes e em sementes. Os amilo-
plastos especializados da coifa atuam como sensores
de gravidade, que orientam o crescimento da raiz em
direcdo ao solo (ver Capitulo 15).

Pro-plastidios transformam-se em
plastidios especializados em diferentes
tecidos vegetais

As células meristematicas contém pro-plastidios,
que nao possuem clorofila, apresentam pouca ou ne-
nhuma membrana interna e um conjunto incompleto
de enzimas necessarias para realizar a fotossintese
(Figura 1.22A). Nas angiospermas e em algumas gim-
nospermas, o desenvolvimento do cloroplasto a partir
do pré-plastidio é desencadeado pela luz. Na presenga
de luz, as enzimas sao formadas no pré-plastidio ou
importadas do citosol; os pigmentos para a absor¢ao da
luz sao produzidos, e as membranas proliferam rapida-

Vacuolo

o

Tonoplasto

Cristais de licopeno

Figura 1.21 Micrografia ao microscopio eletrénico de
um cromoplasto do fruto de um tomateiro (Solanum escu-
lentum), no estagio inicial de transicdo entre um cloroplasto

mente, originando as lamelas do estroma e as pilhas de
grana (Figura 1.22B).

As sementes normalmente germinam no solo em
auséncia de luz, e seus pro-plastidios tornam-se cloro-
plastos somente quando a parte aérea jovem é expos-
ta a luminosidade. Por outro lado, se as plantulas sao
mantidas no escuro, os pré-plastidios diferenciam-se
em etioplastos, os quais contém arranjos semicrista-
linos tubulares de membranas, conhecidos como cor-
pos pro-lamelares (Figura 1.22C). Em vez de clorofila,
os etioplastos contém um pigmento precursor, de cor
verde-amarelada, a protoclorofilida. Minutos apés a
exposi¢do a luz, um etioplasto diferencia-se, conver-
tendo o corpo pro-lamelar em tilacoides e membranas
lamelares e a protoclorofilida em clorofila. A manuten-
cao da estrutura do cloroplasto depende da presenca
de luz; os cloroplastos maduros podem ser revertidos a
etioplastos se mantidos no escuro por longos periodos.
Da mesma forma, sob condi¢oes ambientais diferentes,
os cloroplastos podem ser convertidos em cromoplastos
(ver Figura 1.21), como no caso das folhas no outono e
do amadurecimento dos frutos.

A divisao de cloroplastos e mitocondrias
é independente da divisao nuclear

Assim como as mitocondrias, os plastidios dividem-se
por fissdo, coerente com suas origens procarioticas.
A fissdo e a replicacdao do DNA de organelas sao even-
tos regulados independentemente da divisdao nuclear.
Por exemplo, o numero de cloroplastos por volume

e um cromoplasto. Pilhas pequenas de grana ainda podem
ser observadas. As estrelas indicam cristais de licopeno, um
tipo de pigmento carotenoide. (De Gunning e Steer, 1996.)
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Figura 1.22 Micrografias ao microscépio eletrénico ilus-
trando varios estagios do desenvolvimento de plastidios.
(A) Pré-plastidios de meristema apical de raiz de fava (Vicia
faba). O sistema de membranas interno é rudimentar e os
grana nao estdo presentes. (B) Uma célula de mesofilo de
uma folha jovem de aveia (Avena sativa) em estagio inicial
de diferenciacdo, em presenca de luz. Os plastidios estdo
se transformando em pilhas de grana. (C) Célula de uma

celular depende da histéria do desenvolvimento da cé-
lula e de seu ambiente. Assim, ha mais cloroplastos nas
células do mesofilo de uma folha do que nas células da
sua epiderme.

Embora o momento de fissdo dos cloroplastos e das
mitocondrias seja independente do momento da divisao
celular, essas organelas necessitam de proteinas codifi-
cadas pelo nticleo para que ocorra sua divisao. Em bac-
térias e organelas semiautonomas, a fissao ¢é facilitada
por proteinas que formam anéis no envoltério interno,
no local do futuro plano de divisao. Em células vegetais,
os genes que codificam essas proteinas se encontram
no nucleo. As proteinas podem ser enviadas ao sitio as-
sociado ao RE, o qual forma um anel em torno da or-
ganela em divisdo. As mitocondrias e os cloroplastos
podem também aumentar em tamanho sem divisao,
para suprir a demanda de energia ou fotossintética. Se,
por exemplo, as proteinas envolvidas na divisao da mi-
tocondria sao inativadas experimentalmente, as poucas
mitocondrias presentes tornam-se maiores, permitindo
a célula suprir suas necessidades energéticas.

Tanto os plastidios quanto as mitocondrias podem
se mover pelas células. Em algumas células vegetais,
os cloroplastos estdao ancorados no citoplasma corti-
cal, mais externo, da célula, mas, em outras, eles sdo
moveis. Plastidios e mitocondrias sao motorizados por
miosinas vegetais que se movimentam ao longo de mi-
crofilamentos de actina. As redes de microfilamentos
de actina estdo entre os principais componentes do ci-
toesqueleto vegetal, descrito a seguir.

(@]

Plastidios

Etioplastos

Corpos
pro-lamelares

folha jovem de uma plantula de aveia cultivada no escuro.
Os plastidios desenvolveram-se como etioplastos, com so-
fisticadas redes semicristalinas de tubulos de membranas,
denominados corpos pré-lamelares. Quando expostos a luz,
os etioplastos podem se converter em cloroplastos pela de-
sorganizagao dos corpos pré-lamelares e formagao de pilhas
de grana. (De Gunning e Steer, 1996.)

O citoesqueleto vegetal

O citoplasma ¢é organizado em uma rede tridimensio-
nal de filamentos proteicos, denominada citoesque-
leto. Essa rede proporciona uma organizagao espacial
para as organelas e serve como arcabougo para os mo-
vimentos das organelas e de outros componentes do
citoesqueleto. Ela também exerce papéis fundamentais
na mitose, meiose, citocinese, depésito da parede, ma-
nutengao da forma celular e diferenciagao celular.

O citoesqueleto vegetal é formado por
microtubulos e microfilamentos

Dois tipos principais de elementos do citoesqueleto
foram identificados nas células vegetais: microttibulos
e microfilamentos. Cada tipo é filamentoso, apresen-
tando diametro fixo e comprimento variavel, podendo
atingir muitos micrometros.

Os microtdbulos sdo cilindros ocos com didme-
tro externo de 25 nm; sdo compostos de polimeros da
proteina tubulina. O mondmero de tubulina é um he-
terodimero composto de duas cadeias polipeptidicas
similares (a- e B-tubulina) (Figura 1.23A). Um tnico
microtubulo é formado por centenas de milhares de
monomeros de tubulina organizados em colunas, os
protofilamentos.

Os microfilamentos sao solidos, com didmetro de
7 nm, compostos por uma forma monomeérica da pro-
tefna actina, denominada actina globular, ou actina G.
Os monomeros de actina G polimerizam para formar
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uma cadeia de subunidades de actina, também deno-
minada protofilamento. A actina no filamento polime-
rizado é referida como actina filamentosa, ou actina F.
Um microfilamento tem forma de hélice, resultante da
polaridade da associagdo de monoémeros de actina G
(Figura 1.23B).

Actina, tubulina e seus polimeros estao
em constante movimento na célula

Na célula, as subunidades de actina e tubulina ocor-
rem como pools de proteinas livres em equilibrio di-
namico com as formas polimerizadas. O ciclo de po-
limerizagao-despolimerizacao é essencial para a vida
da célula; drogas que paralisam esse ciclo, por fim,
matam a célula. Cada um dos mondémeros contém um
nucleotideo ligado: ATP ou ADP no caso da actina,
GTP ou GDP (tri- ou difosfato de guanosina) no caso
da tubulina. Os microttbulos e os microfilamentos sao
polarizados, ou seja, as duas extremidades sao dife-
rentes. A polaridade manifesta-se pelas velocidades de
crescimento diferentes das duas extremidades, sendo
a mais ativa a extremidade mais, e a menos ativa, a
extremidade menos.

Nos microfilamentos, a polaridade surge da polari-
dade do préprio monomero de actina; a fenda de ligagao
ao nucleotideo ATP/ADP do mondmero esta orientada
na diregao da extremidade negativa do microfilamento,
de crescimento lento, enquanto o lado oposto da fenda
de ligagao ao nucleotideo ATP/ADP est4 orientada na
direcao da extremidade positiva, de crescimento rapido
(Figura 1.24A). Nos microttbulos, a polaridade surge
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Figura 1.24 Modelos para a montagem de microfila-
mentos de actina. (A) Estrutura da actina G. Cada molécula
de actina G tem uma fenda de ligacdo ao nucleotideo ATP/
ADP na extremidade menos do mondémero. O lado oposto
da fenda de ligacao ao nucleotideo é denominado extremi-
dade mais. (B) Montagem da actina F. Os monémeros indi-
viduais de actina G ligam o ATP e agregam-se para formar
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Figura 1.23 (A) Desenho de um microttbulo em vista

longitudinal. Cada microttbulo é geralmente composto de
13 protofilamentos (mas varia com a espécie e com o tipo
celular). A organizacao das subunidades o e B é ilustrada.
(B) Diagrama de um microfilamento, mostrando um feixe de
actina F (protofilamento) com uma organizacao helicoidal
com base na assimetria dos mondmeros, as subunidades de
actina G.

da polaridade do heterodimero de a-tubulina e f-tubu-
lina (ver Figura 1.23). O monomero de a-tubulina existe
apenas na forma de GTP e é exposto na extremidade
menos; a B-tubulina pode ligar-se ao GTP ou GDP e é
exposta na extremidade mais (ver Figura 1.25A). Os mi-
crofilamentos e os microttbulos tém suas meias-vidas
normalmente contadas em minutos e determinadas por
proteinas acessorias que regulam a dinamica dos mi-
crofilamentos e microttbulos.

Estado estacionario

um trimero, que serve de nucleo para formacdo de um novo
filamento. Apds, actina G adicional polimeriza nas extremi-
dades mais e menos do filamento de actina F em crescimen-
to. A hidrélise de ATP a ADP ocorre ap6s as unidades carre-
gadas de ATP serem polimerizadas, e a actina G que resulta
contém ADP. (De Lodish et al., 2007.)
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Na presenga de ATP, Mg™" e K', e sem protefnas
acessorias, a actina G polimeriza de uma maneira de-
pendente da concentragdo (Figura 1.24B). Durante a
nucleacdo, a actina livre liga-se ao ATP e associa-se
formando trimeros. Os mondmeros montam-se nas
extremidades positiva e negativa do microfilamento de
actina F em crescimento, embora o crescimento liqui-
do seja mais rapido na extremidade positiva. A hidré-
lise de ATP nao é exigida para a polimerizagdo, mas
sim para a despolimerizagdo na extremidade negativa
do microfilamento. No estado estaciondrio, a taxa de
montagem do microfilamento na extremidade positiva
esta em equilibrio dindmico com a taxa de despolime-
riza¢do na extremidade negativa, uma condicdo refe-
rida como esteira rolante. A esteira rolante permite
que os microfilamentos aparentem migrar ao redor do
cortex celular, na diregdo do polo positivo. Contudo, o
que aparenta ser uma mobilidade de microfilamentos é
na realidade causada pelo crescimento diferencial nas
extremidades positiva e negativa.

Os protofilamentos de microtubulos
montam-se primeiramente em laminas
planas antes de assumir a forma cilindrica

A nucleacao de microtubulos e o inicio do crescimen-
to ocorrem em centros de organizagdo de microtiibulos
(MTOCs, de microtubule organizing centers), também
chamados de complexos de iniciagdo, mas a natureza
precisa do complexo de iniciagao ainda nao estd escla-
recida. Um tipo de complexo de inicia¢do contém um
tipo muito menos abundante de tubulina denominado
y-tubulina, que forma complexos de anel no citoplasma
cortical, a partir do qual os microtibulos podem cres-
cer (Figura 1.25A-C).

Cada heterodimero de tubulina contém duas molé-
culas de GTP, uma no mondmero de a-tubulina e outra
no de B-tubulina. Na a-tubulina, o GTP esta fortemen-
te ligado e é nao hidrolisavel, enquanto o GTP ligado a
B-tubulina é hidrolisado a GDP, ap6s a ligagao da subu-
nidade na extremidade mais de um microtabulo. Se a
taxa de hidrdlise de GTP “alcancar” a taxa de adigdo de
novos heterodimeros, a capa de tubulina carregada com
GTP se desfaz e os protofilamentos separam-se, ini-
ciando uma despolimerizagao catastrofica (ver Figura
1.25C). Tal despolimerizagdo pode ser revertida (parada
da despolimerizagdo e retomada da polimerizagdo) se o
aumento da concentragdo local de tubulina livre (com
GTP) causado pela catastrofe mais uma vez favorecer
a polimerizagdo. A extremidade menos, de crescimento
lento, nao despolimeriza se for coberta por y-tubulina.
No entanto, os microtibulos de plantas podem ser li-
berados dos complexos de anel de y-tubulina por uma
ATPase, a katanina (da palavra japonesa katana, “espa-

da samurai”), que corta o microttbulo no ponto onde
o crescimento ramifica para formar outro microttbulo
(Figura 1.25D). Logo que os microttbulos sao liberados
pela katanina, eles se deslocam em movimentos ondu-
latérios pelo cortex celular por esteira rolante.

Durante o deslocamento, os heterodimeros de tu-
bulina sdo adicionados a extremidade mais, em cres-
cimento, na mesma taxa que sdo removidos da extre-
midade menos, em encurtamento (ver Figura 1.25D).
Como sera discutido na segao “A regulagao do ciclo
celular” a seguir, a orientagdo transversal dos micro-
tubulos corticais determina a orientagdo das novas
microfibrilas de celulose sintetizadas na parede celu-
lar. A presenca de fibrilas transversais de celulose na
parede celular reforga a parede na direcao transversal,
promovendo crescimento no eixo longitudinal. Dessa
forma, os microttibulos desempenham um papel im-
portante na polaridade do crescimento vegetal.

Proteinas motoras do citoesqueleto
medeiam a corrente citoplasmatica e o
movimento dirigido de organelas

Mitocondrias, peroxissomos e corpos de Golgi sao ex-
tremamente dinamicos nas células vegetais. Essas par-
ticulas de cerca de 1 pm movem-se em velocidades de
cercade 1a 10 pm s em espermatofitas. Esse movi-
mento é bastante rapido; € equivalente a um objeto de 1
m movendo-se a 10 m s, aproximadamente a alcanga-
da pelo homem mais rapido do mundo. A actina e sua
proteina motora, a miosina, atuam juntas no endoplas-
ma vegetal (a camada mais interna e fluida do citoplas-
ma), gerando esse movimento e sendo, por isso, muitas
vezes referidas como citoesqueleto de actomiosina.

A corrente citoplasmatica refere-se ao fluxo de
massa coordenado do citosol e organelas citoplasma-
ticas no interior da célula. O movimento de organelas
individuais pode ser parte da corrente citoplasmati-
ca, mas talvez seja mais apropriadamente denomina-
do movimento dirigido de organelas, pois elas com
frequéncia passam umas pelas outras em diregoes
opostas. Se o movimento dirigido de organelas exer-
cer arraste suficiente sobre o citosol e as organelas, em
seguida ele ird desencadear a corrente citoplasmatica.
A medida que as células se expandem, as taxas de mo-
vimento tendem a aumentar. Nas células gigantes das
algas verdes Chara e Nitella, a corrente ocorre de modo
helicoidal, para baixo em um lado da célula e para cima
no outro lado, na velocidade de até 75 pm s'. O mo-
vimento dirigido de organelas ou a sua estabilizagao
(aprisionamento) envolve interacdes via sitios de fixa-
¢ao a outras organelas, endomembranas, citoesqueleto
ou membrana plasmatica. Em particular, o RE intera-
ge com a membrana plasmatica e outras organelas por
meio de sitios de fixacao.





