O Corpo das Ang:os.‘vpermas
Estrutura e Desenvo[VIm l‘

Sistema caulinar de hicéria (Carya ovata) em
desenvolvimento, Durante o inverno, esse eixo

caulinar apresentava-se como uma gema

terminal muito compactada. A medida que a

gema se desenvolveu, as escamas protetoras
(embaixo) separaram-se, dobrando-se para

baixo. Depois que o eixo caulinar estiver
completamente desenvolvido, uma nova gema
terminal serd formada e passard por um
periodo de dorméncia antes de ser capaz de

desenvolver-se e repetir o ciclo.
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534 Biologia Vegetal

a secdo anterior foi tragado o longo desenvolvimento evo-

lutivo das angiospermas, que comegou com 0 seu presu-
mivel ancestral, uma alga verde pluricelular relativamente com-
plexa. Como foi mostrado, os eixos bifurcados das plantas vas-
culares ancestrais foram os precursores dos caules e raizes da mai-
oria das plantas vasculares modernas.

Nesta secdo estaremos envolvidos com a estrutura e o funcio-
namento do corpo das angiospermas, ou o esporofito, o qual é o
resultado de um longo perfodo de especializagio evolutiva. Este
capitulo se inicia com a formagio do embrido, um processo co-
nhecido como embriogénese. A embriogénese estabelece o plano
do corpo da planta, composto por dois padrdes sobrepostos nos
sistemas de tecidos: um padrao apical-basal ao longo do eixo
principal e um padrao radial concentricamente disposto (Fig.
23.1). A embriogénese é acompanhada pelo desenvolvimento da
semente. A semente com seu embrifo diferenciado, alimento
armazenado e seus envoltérios protetores confere significativas
vantagens sobre as plantas que ndo a apresentam. A semente
aumenta a habilidade da planta para sobreviver a condigdes ad-
versas do ambiente e facilita a dispersdo das espécies.

E importante manter o conhecimento da evolugio das plan-
tas vasculares, que foi explorado no capitulo anterior, & medida
que seguimos o desenvolvimento do corpo de uma angiosper-
ma. Os bidlogos que estudam a evolugio e o desenvolvimento
estdo particularmente interessados no que pode ser aprendido so-
bre a evolugdo dos padroes de desenvolvimento. Grandes pro-

Meristerna apical do caule

Cotilédone

Hipocotilo

Raiz

Epiderme

Tecido

Meristema apical da raiz (a) vascular

Tecido
fundamental

(b)

23.1

Representacdo diagramdtica do plano do corpo de uma plantula de
Arabidopsis. (a) O padrdo apical-basal consiste em um eixo com um dpice
caulinar em uma extremidade e o dpice da raiz na outra. (b) Uma secdo trans-
versal através do hipocétilo mostra o padréo radial constituido por trés siste-
mas de Lecidos, representados pela epiderme, tecido fundamental e tecido
vascular.

gressos tém sido feitos estudando os genes altamente conserva-
dos — genes com seqiiéncias de DNA semelhantes em organis-
mos relativamente distantes — que regulam a chave dos meca-
nismos de desenvolvimento. Muito do que conhecemos sobre esta
regulacdo vem do estudo de mutacdes que afetam o desenvolvi-
mento normal do embrido.

Os primeiros estdgios da embriogénese sdo essencialmente os
mesmos em Magnoliidae, eudicotiled6neas e monocotiledéne-
as (Figs. 23.2 e 23.3). A formagdo do embrifio comeca com a
divisao do zigoto dentro do saco embriondrio do évulo. Na mai-
oria das angiospermas, a primeira divisao do zigoto é assimétri-
ca e transversal em relagdo ao maior eixo deste (Figs. 23.2a ¢
23.3a). Com esta divisdo, a polaridade do embrido é estabeleci-
da. O p6lo superior (calazal), constituido por uma pequena cé-
lula apical, d4 origem 2 maior parte do embrido. O p6lo inferior
(micropilar), consistindo em uma grande célula basal, produz
uma estrutura mais alongada, o suspensor, que ancora o embriio
na micropila. A micrépila é a abertura no 6vulo, através da qual
0 tubo polinico entra.

A polaridade é um componente-chave no padrio de forma-
¢ao biologico. O termo é empregado por analogia com o mag-
neto (ima), que tem um pélo positivo e um negativo. “Polarida-
de” significa simplesmente que qualquer que seja o que se estd
discutindo — uma planta, um animal, um orgdo, uma célula ou
uma molécula — ela apresenta uma terminacio que é diferente
da outra. A polaridade nos caules das plantas é um fenémeno
familiar. Por exemplo, nas plantas que sdo propagadas por esta-
cas caulinares, as raizes serdo formadas na por¢io inferior do
caule e as folhas e gemas, na por¢io superior.

O estabelecimento da polaridade € o primeiro passo essenci-
al no desenvolvimento de todos os organismos superiores, por-
que determina o eixo estrutural do corpo, ou seja, o “esqueleto”
no qual os apéndices laterais serdo dispostos. Em algumas angi-
ospermas, a polaridade j4 € estabelecida na oosfera e no zigoto;
nestes, o nicleo e a maior parte das organelas citoplasméticas
estao localizados na parte superior da célula, enquanto a parte
inferior contém um grande vaciiolo.

Através de uma seqiiéncia ordenada de divisdes, o embrido
finalmente diferencia-se no suspensor e em uma estrutura apro-
ximadamente esférica — o embrido propriamente dito (Figs.
23.2d e 23.3b, ¢). Antes desse estdgio ser atingido, o embrido em
desenvolvimento ¢ fregiientemente chamado de pré-embriio.

A Protoderme, o Procambio e o Meristema
Fundamental Sao os Meristemas Primarios

No infcio da formacio, o embrido propriamente dito consiste em
uma massa de células relativamente indiferenciadas. Entretan-
to, logo depois, mudangas na sua estrutura interna resultam no
desenvolvimento inicial dos sistemas de tecidos da planta. A
protoderme, futura epiderme, é formada por divisdes periclinais
— divisdes paralelas & superficie — nas células mais externas
do embrido (Figs. 23.2d e 23.3c). Subseqiientemente, divisGes
anticlinais (perpendiculares a superficie) dentro do embriio re-
sultam numa separagio inicial entre o procimbio e o meristema
fundamental (Fig. 23.3d, e). O meristema fundamental, precur-
sor do tecido fundamental, circunda o procimbio, precursor dos
tecidos vasculares, xilema e floema. A protoderme, o meristema
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23.3

Estdgios do desenvolvimento do embrido de bol-
sa-de-pastor (Capsella bursa-pastoris), uma
eudicotiledénea. (a) Estdgio bicelular, resultante
da divis@o transversal do zigoto, formando uma
célula apical superior e uma célula basal inferior.
(b) Pré-embrido de seis células. O suspensor é
agora distinto das duas células terminais, que se
desenvolverdo formando o embrido propriamen-
te dito. O endosperma fornece alimento para o
embrido em desenvolvimento. (c) O embrido pro-
priamente dito € globular e tem uma protoderme,
que originard a epiderme. A grande célula proxi-
ma a base é a célula basal do suspensor. (d)
Embrido no estdgio cordiforme, quando os
cotilédones, primeiras folhas da planta, comecam
a emergir.

Saco embriondrio Endosperma

Pré-embrio com duas Suspensor com a célula basal grande

células
(a) (b)
. Cotilédones
Protoderme Apice da raiz em formacao Endosperma

Endosperma

Suspensor com

50 um
a célula basal grande
(c) (d)

Endosperma

Procambio
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538 Biologia Vegetal

Tém Sido Identificados Genes Que Determinam
os Principais Eventos da Embriogénese

A descri¢do da formagdo do embrido informa como o plano do
corpo primério do desenvolvimento da planta ocorre, mas ele
revela pouco acerca dos mecanismos subordinados. Como men-
cionado no ensaio de Arabidopsis thaliana, no Cap. 11, grandes
populagdes dessas plantas tratadas com mutagénicos estdo sen-
do sistematicamente selecionadas para mutagdes que tém um
efeito no desenvolvimento da planta. Usando esse procedimen-
to, € possivel identificar os genes que governam o desenvolvi-
mento da planta, um primeiro estigio para determinar como os
genes funcionam.

Usando esse método, muitos resultados promissores tém sido
obtidos na identificagdo de genes responséveis pelos principais
eventos na embriogénese de Arabidopsis. (Uma abordagem para
mutagdes produzidas, afetando a embriogénese em Arabidopsis,
estd resumida na Fig. 23.5.) Mais de 50 diferentes genes que
governam a formagéo do padrdo embriogénico tém sido identi-
ficados. Alguns desses genes reguladores afetam o padrio api-
cal-basal do embrido e da plantula. Mutages nesses genes eli-
minam diferentes regides do padrdo apical-basal (Fig. 23.6). Um
outro grupo de genes estd envolvido na determinagdo do padrio
radial da diferenciacdo tissular. As mutagdes em um desses ge-
nes, por exemplo, impede a formagdo da protoderme. Um outro
grupo de genes estd envolvido na regulagdo de mudancas na for-
ma das células, que dao ao embrifo e a plantula a sua caracteris-
tica forma alongada.

Durante o periodo de formagdo do embrido h4 um continuo flu-
xo de nutrientes da planta parental para os tecidos do évulo, re-

(a)

234

sultando em um massivo acimulo de reservas alimenticias den-
tro do endosperma, perisperma (tecido nucelar) ou cotilédones
da semente em desenvolvimento. Finalmente, o pedidnculo ou
funiculo, que conecta o 6vulo a parede do ovirio, separa-se do
6vulo e este tltimo torna-se um sistema nutricional isolado. Por
dltimo, a semente desidrata 3 medida que perde dgua para o ambi-
ente externo, e o seu envoltério, o qual € derivado dos tegumentos,
endurece, envolvendo o embrido e o alimento armazenado como
uma “armadura protetora”.

O embrido maduro das angiospermas consiste em um eixo
portando um ou dois cotilédones (Figs. 23.2f, 23.3f e 23.7), de-
pendendo, naturalmente, se for uma monocotiledénea, uma
Magnoliidae ou uma eudicotileddnea.

Nas extremidades opostas do eixo embriondrio estdo os me-
ristemas apicais do caule e da raiz. Em alguns embrides, so-
mente 0 meristema apical ocorre acima do(s) cotilédone(s) (Figs.
23.2f, 23.3f e 23.7b, ¢). Em outros, um sistema caulinar embri-
ondrio, consistindo em um eixo semelhante ao caule, chamado
epicétilo, com uma ou mais folhas jovens e um meristema api-
cal, ocorre acima (epi-) do(s) cotilédone(s). Esse sistema caulinar
embriondrio (a primeira gema) é chamado de plimula (Figs.
23.7a,d e 23.8).

O eixo semelhante ao caule, abaixo (hypo-) dos cotilédones,
¢ denominado hipocétilo. Na parte inferior do hipocétilo pode
existir uma raiz embriondria ou radicula quando apresenta ca-
racteristicas de raiz (Fig. 23.8b). Em muitas plantas, entretanto,
a por¢do terminal do eixo consiste ndo mais do que em um
meristema apical coberto por uma coifa. Se uma radicula nio
pode ser distinguida no embrifo, o eixo embriondrio abaixo dos
cotilédones é chamado eixo hipocétilo-radicular (Figs. 23.2e,
23.3fe 23.7a, b, ¢).

Na discuss@o do desenvolvimento da semente de angiosper-
ma no Cap. 21, nota-se que em muitas eudicotiledéneas a maior
parte ou todo o endosperma, que armazena alimento, e o
perisperma, se estiver presente, é absorvido pelo embrido em

(b) (c)

Desenvolvimento de embriGes gémeos no mutante twn de Arabidopsis thaliana, uma eudicotiledénea. (a) Um embrido secunddrio pode ser visto, desenvol-
vendo-se a partir do suspensor do embrido primério maior. Ambos os embriées estdo no estdgio globular. (b) Os cotilédones do embrido primdrio estdo
parcialmente desenvolvidos. O desenvolvimento do cotilédone no embrido secunddrio esté num estdgio inicial. (c) Plantulas gémeas geradas a partir da
germinacdo de uma semente. A pldntula & esquerda assemelha-se ¢ pléntula do tipo selvagem (ndo-mutante). A sua irmd tem um grande cotilédone.
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radicular
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seminal
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apical do caule
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{c) Cebola
23.7

Envoltério seminal

Endosperma
Meristema
Cotilédone apical do caule
) Apice
Eixo da raiz

hipocotilo-
radicular

(b) Mamona

Pericarpo

Endosperma
| gl

Coleorriza

Escutelo

{d) Milho

Sementes de algumas eudicotiledéneas e monocotiledéneas comuns. (a) Sementes de feijdo (Phaseolus vulgaris), uma eudicotileddnea, mostradas: aberta
e em vista lateral. O embrido do feijGo apresenta uma plimula acima dos cotilédones, consistindo em um caule curto (epicétilo), dois pares de folhas néo-
cotiledonares e um meristema apical. O meristerna apical é encontrado entre as folhas ndo-cotiledonares e néo pode ser visto aqui. Os cotilédones carnosos
do embrido do feijdo contém o alimento armazenado. (b) Sementes de mamona (Ricinus communis), outra eudicotiledénea, abertas para evidenciar o
embrido em vista frontal e lateral. O embrido da mamona tem apenas um meristema apical acima dos cotilédones. O alimento armazenado localiza-se no
endosperma. Os embries das monocotiledéneas (c) cebola (Allium cepa) e (d) milho (Zea mays) sGo mostrados em vista longitudinal. O meristema apical
do caule do embrido da cebola localiza-se lateralmente e na base do cotilédone, e é bem maior do que o restante do embrido. O embrido de milho tem um
escutelo (cotilédone) bem desenvolvido e uma raiz ou radicula. O alimento armazenado em ambas as sementes localiza-se no endosperma.

desenvolvimento. Os embrides de tais sementes desenvolvem
cotilédones grandes e carnosos, armazenadores de alimento, que
nutrem o embrido quando ele retoma o crescimento. Exemplos
comuns de sementes com cotilédones considerdveis e sem
endosperma sdo o girassol, anoz, aervilha e o feijao (Fig. 23.7a).
Em eudicotiledéneas que apresentam grandes quantidades de
endosperma, tal como a mamona, os cotilédones s@o finos e
membranosos (Fig. 23.7b). Esses cotilédones servem para absor-
ver o alimento armazenado no endosperma, durante a retomada
de crescimento do embrido.

Nas monocotileddneas, o cotilédone Gnico, além de funcio-
nar como um 6rgdo de reserva de alimento ou fotossintetizante,
também desempenha uma funcéo de absorcéo (Fig. 23.7c, d). In-
cluso no endosperma, o cotilédone absorve o alimento proveni-
ente deste, que foi digerido por atividade enzimatica. Esse ali-
mento € entdo transportado através do cotilédone para as regi-
des de crescimento do embrido. Os embrides das gramineas sdao
os mais diferenciados dos embrides das monocotileddneas (Figs.
23.7d e 23.8). Quando totalmente formado, o embrido de
gramineas possui um cotilédone grande, o escutelo. Este, como
os cotilédones de muitas monocotiledéneas, tem a funcio de
absor¢do do alimento armazenado no endosperma. O escutelo
estd unido lateralmente ao eixo do embrido, que tem a radicula

na extremidade inferior e uma pliimula na extremidade superi-
or. Tanto a radicula quanto a pliimula estdo envolvidas por es-
truturas protetoras semelhantes a uma bainha chamadas
coleorriza e coleéptilo, respectivamente (Figs. 23.7d e 23.8).

Todas as sementes estfio recobertas por uma capa, o envolté-
rio seminal ou envoltério da semente, que se desenvolve a partir
do(s) tegumento(s) do 6vulo e fornece prote¢do ao embrido. O
envoltério seminal € comumente mais fino que o(s) tegumento(s)
do qual este se formou. O envoltdrio seminal fino e seco pode ter
uma textura papirdcea, mas em muitas sementes este € duro e muito
impermedvel a dgua.

A micrépila € freqiientemente visivel como um pequeno poro
no envoltério da semente. Comumente a micrépila estd associa-
da com uma cicatriz chamada hilo (Fig. 23.7a), a qual ¢ deixada
no envoltério apds a semente ter-se separado do funiculo.

O crescimento do embrido € geralmente retardado enquanto a se-
mente amadurece e € dispersada. A retomada do crescimento do
embrifio ou germinacio da semente € dependente de muitos fato-
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Biologia Vegetal

Camada de
aleurona

Endosperma
amilifero

germinard durante aqueles raros intervalos, em que as chuvas do
deserto fornecem dgua suficiente para a plantula se desenvolver.
Outras sementes devem ser rompidas mecanicamente pelo choque
contra os cascalhos no leito de uma corredeira. Qutras sementes,
ainda, ficam dormentes nos cones ou frutos até que o calor de um
incéndio as libere. A vegetagdo do clima tipo mediterrineo das
comunidades de chaparral da Califérnia, dominadas pela
Arctostaphylos, é dependente de queimadas longas, porque o fogo

Coledptilo

Plimula

Meristerna
apical do
caule

Mesocétilo

Radicula

Coleorriza

23.8

Secdo longitudinal do fruto maduro, ou gréo, do trigo (Triticum aestivum),
uma monocotiledénea. (a) O endosperma amildceo é envolto por uma ca-
mada de aleurona contendo proteina. As camadas de revestimento do grao
de trigo consistem em grande parte no pericarpo, a parede madura do ovd-
rio. O envoltdrio da semente, que acaba fundindo-se ao pericarpo, desinte-
gra-se durante o desenvolvimento do gréo. (b) Detalhe do embrido maduro
do trigo, mostrando o grande cotilédone, conhecido como escutelo. A
coleorriza e o coledptilo, semelhantes a uma bainha, envolvem a radicula e
a plimula, respectivamente. A parte do eixo do embrido entre o ponto de
insercdo do escutelo e o do coledptilo é conhecida como o mesocétilo.

induz a germinago das sementes dessa espécie (Fig. 23.9). Final-
mente, as sementes de espécies que vivem nas clareiras das flores-
tas dependem ou da morte do dossel das drvores ou de algum outro
distiirbio que forme uma abertura no dossel antes destas poderem
germinar. Consegiientemente, as estratégias de germinacio das
plantas estdo muito ligadas aos problemas ecol6gicos existentes em
seus hébitats particulares (ver Cap. 29, para posterior discussio
sobre a dorméncia em sementes).
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544 Biologia Vegetal

23.10

Os estdgios durante a germinacdo de algumas eudicotile-
déneas comuns. A germinacdo das sementes do (a) feijdo
(Phaseolus vulgaris) e da (b) mamona (Ricinus communis)
é epigea, ou sobre o solo. Durante a germinagdo, os cotilé-
dones sdo carregados acima do solo pelo alongamento do
hipocétilo. Observe que em ambas as plantulas o alonga-
mento do hipocétilo forma um gancho, que em seguida se
desfaz, puxando os cotilédones e a plimula, ou dpice do sis-
tema caulinar, acima do solo. (c) Ao contrdrio, a germina-
cdo da semente da ervilha (Pisum sativum) € hipogea, ou
abaixa do solo. Os cotilédones permanecem abaixo do solo
e o hipocétilo néo se alonga. Na germinagdo hipdgea,
exemplificada pela plantula de ervilha, é o epicctilo que se
alonga e forma o gancho, que puxa a plimula acima do solo
a medida que se desdobra.

Envoltario
seminal

Envoltério seminal
Endosperma

Hipocétilo

Hipocdtilo

H

Raiz

primaria

primaria

= primaria

Folhas
Epicétilo ¥/

Cotilédone
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Cotiléedones

Hipocotilo
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Hipocdtilo
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laterais
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(c) Ervilha
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doeixo a qual os cotilédones se ligam) crescem através do pericarpo
e entiio voltam-se para baixo (Fig. 23.12).

Independentemente do modo pelo qual o sistema caulinar
emerge da semente, a atividade do meristema apical deste resul-
ta na formaco de uma seqiiéncia ordenada de folhas, nos e
internés. Os meristemas apicais que se desenvolvem nas axilas
das folhas (os Angulos superiores entre folhas e caules) produ-
zem sistemas caulinares axilares, e estes por seu turno podem
formar sistemas caulinares axilares adicionais.

0O periodo que vai da germinagdo até a época em que a plan-
tula se torna estabelecida como um organismo independente
constitui a fase mais crucial da histéria da vida da planta. Du-
rante esse periodo, a planta é mais susceptivel  injuria por uma
grande diversidade de insetos herbivoros e fungos parasitas, e 0
estresse hidrico pode muito rapidamente tornar-se fatal.

nesumo

Iniciando-se com o zigoto, os sistemas caulinar e radicular da
planta jovem sdo iniciados como uma estrutura continua. Com a
divisio assimétrica do zigoto, a polaridade do embrido € estabe-
lecida. Através de uma progressao ordenada de divisdes, o em-
brido se diferencia em um suspensor e em um embrido propria-
mente dito, no interior do qual os meristemas primarios — 0s
precursores da epiderme, do tecido fundamental e dos tecidos
vasculares — e o padrdo radial sao finalmente formados. Durante
a transicdio entre os estdgios globular e cordiforme, o padrio
apical-basal do embrido torna-se discernivel. O desenvolvimen-
to dos cotilédones pode comegar tanto durante quanto depois da
época em que o procimbio torna-se perceptivel. Conforme o em-
brido se desenvolve, a adicdo de novas células € gradualmente
restrita aos meristemas apicais.

Os suspensores dos embrides das angiospermas sdo metabolica-
mente ativos e desempenham um papel de suporte ao desenvol-
vimento inicial do embrido propriamente dito. Em alguns mu-
tantes embrido-defeituosos de Arabidopsis, as células do
suspensor ocasionalmente formam embrides secunddrios. Outras
mutacdes afetam o padrdo apical-basal do embrido e da plantula,
resultando na eliminag@o das principais regides da planta.

As sementes das angiospermas consistem em um embrido,
um envoltério e alimento armazenado. Quando totalmente

formado, o embrido consiste basicamente em um eixo
hipocétilo-radicular, portando um ou dois cotilédones e um
meristema apical no dpice do sistema caulinar e no dpice da
raiz. Os cotilédones da maioria das eudicotileddneas sdo
carnosos e contém o alimento armazenado da semente. Em
outras eudicotileddneas e na maioria das monocotiledéneas,
o alimento é armazenado no endosperma, e os cotilédones fun-
cionam na absor¢io de compostos mais simples que resultam
da digestio daquele alimento. Os compostos mais simples sdo
entdo transportados para as regides em crescimento do em-
brido.

A germinagdo da semente — a retomada do crescimento do
embrido — depende de fatores ambientais, incluindo dgua, oxi-
génio e temperatura. Muitas sementes devem passar por um pe-
riodo de dorméncia antes de serem capazes de germinar. A dor-
méncia tem um grande valor para a sobrevivéncia da planta,
porque é um método que assegura condigdes favoraveis de cres-
cimento para a plantula, quando a germinagdo da semente ocor-
rer.

A raiz é a primeira estrutura a emergir para a maioria das se-
mentes em germinagiio, permitindo que a plantula se fixe ao
solo e absorva dgua. O modo pelo qual a sistema caulinar emerge
a partir da semente varia de espécie para espécie. Muitas Magno-
liidae e eudicotileddneas formam uma curvatura, ou gancho, em
seus hipocétilos ou epicétilos. A medida que o gancho se des-
dobra, o delicado 4pice do sistema caulinar é puxado para cima,
para fora do solo, desse modo prevenindo injlirias que possam
ocorrer, caso o dpice do sistema caulinar fosse empurrado atra-
vés do solo.

Termos-

coledptilo meristemas primdrios
coleorriza padrio apical-basal
dorméncia padrzo radial

eixo hipocétilo-radicular plimula

embrido propriamente dito polaridade
envoltério da semente ou seminal ~ procimbio
epicotilo pré-embriio
epigea protoderme
escutelo radicula

funiculo raiz primdria
germinacao raiz principal

hilo raizes adventicias
hipocétilo raizes laterais
hipégea suspensor

meristema fundamental tecido fundamental
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