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ACAO AUXINICA

Paulo R.C. Castro!

INTRODUCAO

A fisiologia dos reguladores vegetais ainda nao es-
ta completamente elucidada, uma vez que o modo de agao
dos mesmos apresenta aspectos complexos, sendo que a in-
teracao entre os dlferentes hormonios vegetais tambem ca
rece de melhor compreensao. Nos ultimos anos, porem, as
pesquisas tém msotrado a relevancia dos mensageiros se-
cundarios no modo de acao das auxinas, assim como a efi-
ciencia de bombas ionicas, ao nivel da membrana plasmati
ca, causadoras da acidificagao em compartimentos da pafé
de celular, que por sua vez exerce efeitos fundamentais
na atlvagao e na sintese enzimatica. Atraves da atlvagao
enzimatica, elas podem romper e refazer 11gagoes en
tre ccmponentes da parede celular, aumentando a plastidi
dade, possibilitando que potenciais pressao elevados le-
vem ao crescimento celular. A acidificagao tambem pode
conduzir a sintese de enzimas capazes de incorporar ou
atuar sobre polissacarideos da parede celular, liberando
oligossacarideos que podem se ligar a receptores. Estes
receptores estariam relacionados com um sistema regulato
rio indutivo constituido de genes sensores, integradores,
receptores e estruturais (produtores). Destes ultimos
originaria novos RNAs para a sintese de enzimas (amila-
ses, proteases, hidrolases, nitrato redutases, e outras)
catalisadoras da sintese de compostos que atuam na morfo
genese. Certamente este seria apenas um esquema desse pro
cesso, cuja complexidade intrinseca depende ainda de mui
tas pesquisas para ser melhor esclarecido.

lEscola Superior de Agricultura "Luiz de Queiroz", USP,
Piracicaba-SP.



22 REVISTA DE AGRICULTURA
MENSAGEIROS SECUNDARIOS

Considera-se (Figura 1), que,para um hormonio vege-
tal agir, ele deve primeiramente se ligar a um receptor
na membrana plasmatica da célula. A interagao entre o hor
monio e o receptor promove a ativacao de um transdutor
(proteina G), assim denominado por requerer GTP (trifosfa
to de guanosina) que se transforma em GDP (difosfato de
guanosina), segundo EVANS (1988). Este sistema leva a ati
vagao da fosfolipase C, uma enzima que cataliza a hidroli
se de 4,5-bifosfato de fosfatidilinositol a 1,4,5-trifos—
fato de inositol e diacilglicerol, mensageiros secunda—
rios. O trifosfato de inositol liberado da membrana se
transloca para o reticulo endoplasmatico,onde estimula a
liberagao de calcio (ca?*) armazenado. O aumento na con-
centracao de Ca?* no citoplasma, participa na ativagao da
proteina quinase C e também ativa proteinas-alvo direta—
mente, ou por meio da medigao da calmodulina. Diacilglice
rol e trifosfato de inositol podem ser utilizadospara sin
tetizar novamente bifosfato de fosfatidilinositol. O meta
bolismo do trifosfato de inositol a inositol, durante es—
se processo, pode ser inibido por litio. Fatores que par-
ticipam da regulacao dos niveis de Ca?* no citoplasma in
cluem: (a) o influxo de Ca?*, pela membrana plasmatica,
atraves de canal de Ca?* carregado com certa voltagem;
(b) o transporte de Ca?*, para o interior do reticulo en-
doplasmatico, verifica-se por uma Ca2*-ATPase; (c) a se-
cregao de ca?* da celula, atraves da membrana plasmatica,
por meio de outra Ca’* ATPase e (d) acumulagao de Ca?t, no
vacuolo, atraves de um carregador antiporte, sendo que a
liberagao de Ca?*, do vaciolo, pode também contribuir pa-
ra o aumento de calcio livre no citoplasma (EVANS & HASEN
STEIN, 1987). Estas alteracoes em cargas podem gerar uma
assimetria atraves da membrana, originando um gradiente
eletroquimico capaz de produzir uma forga protonmotiva.
Essa levaria a secrecao de protons H* atraves da membrana,
promovendo acidificagao em compartimentos da parede celu-
lar (MITCHELL, 1966).
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Figura 1. Mecanismo de agao auxInica envolvendo a ligagao
do mensageiro primario a um receptor na membra
na plasmatica, a produgao de mesagelros secun—
darios e a 1ndugao de uma bomba ionica promoto
ra de acidificagao.
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ACIDIFICAGAO E ATIVAGAO ENZIMATICA

Numerosas evidencias experimentais tem demonstrado
que a secrecao de ions hidrogenio exerce uma acao impor—
tante na alongagao rapida da parede celular. Verificou-se
que a imersao de coleoptlles em uma solucao com baixo pH
pode promover um rapido afrouxamento da parede celular e
um estimulo imediato do crescimento. Foi  obtido rapido
crescimento colocando-se coleoptiles em solugoes satura—
das com dioxido de carbono (EVANS et alii, 1971). Suge-~
riu-se que as rap1das respostas a auxina poderiam ocorrer
atraves da ativagao pela auxina de uma bomba de protons
na plasmalema, e que o consequente decrescimo do pH na pa
rede celular seria responsavel pelo crescimento. HAGER
et alii (1971) consideraram que auxina atua em cooperagao
com trifosfato de guanosina para ativar uma bomba de pro-
tons na membrana celular, regida por ATPase anisotropica.
Este sistema utiliza energia da respiragao (trifosfato de
adenosina) para elevar a concentrzgao de protons emum com
partimento da parede celular. Isto levaria a umaumento na
atividade de enzimas que promovem o afrouxamento da pare-
de, desencadeando a alongagao celular. A secregao de pro-
tons para o interior da parede pode ser compensada por um
fluxo de cations em dlregao do protoplasma. Considerou-se
a possibilidade da auxina ativar a extrusao eletrogenica
de hidrogenio, sendo que observou-se habilidade de segmen-
tos do hipocotilo de Helianthus annuus em secretarem hi-
drogenio como resposta a auxina. Verificou-se em segmen-
tos do caule de P{sum sativum, evidencia de que pode ocor
rer acidificacao em resposta ao tratamento com auxina. No
tou-se que a extensibilidade das paredes celulares de Va-
Lonia ventricosa e de Avena sativa sao similares em res—
posta a acidificagao. Verificou-se que em ambos os siste-
mas a resposta a acidez pode ser inibida por calcio e que
a remogao de protons promove o termino do afrouxamento da
parede celular. Os resultados com V. ventricosa mostra-
ram—se de acordo com o mecanismo de afrouxamento da pare-
de induzido pela acidez, no qual um papel importante e de
sempenhado pelo deslocamento do calcio da parede, enquan-
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to a parte principal do afrouxamento da parede induzido
pela acidez em coleoptiles de A, sativa parece ocerrer
por um mecanismo diferente. BATES & RAY (1979) observa-
ram que a alongacao celular & estimulada por pH_ baixo,
sendo que esta condigao parece causar a liberagao de cer
tos polissacarideos da parede como polxmeros soliveis.
Isto sugere que pH pode estimular a alongagao celular al
' terando as associagoes dos pollssacarldeosno interior da
parede. Notou—-se que 1ncubagao das paredescelulares sob
pH baixo, resulta na liberagao de mais pol1ssacar1deos,
sendo que sob pH alto resulta na liberacao de mais pro-
teinas. Ambos os processos sao inibidos pelo calcio. Nu-
merosos trabalhos tem demonstrado que as auxinas pode-
riam estimular a atividade de enzimas sintetizadoras, ca
pazes de promover a alongagao da parede celular. ALBER-
SHEIM (1976) considerou que auxina poderia estimular a
enzima endo trans-glicosilase, a qual possui a capacidade
de romper e refazer llgagoes glicosidicas entre duas fi-
bras de celulose. Isto poderla ocorrer pela acao de auxi
na que ativaria uma bomba ionica na membrana plasmatlca
que resultaria em abaixamento do pH na parede que seria
afrouxada mais eficientemente pela endo trans-glicosila-
se (Figura 2).

STNTESE ENZIMATICA E OLIGOSSACARINAS

RAY (1973) observou que auxina causou um aumento de
duas a quatro vezes na atividade de B-glucam sintetase
em segmentos do caule de Pisum sativum, sendo que esta
enzima parece ter alta afinidade por glucose uridina di-
fosfato. Considerou-se que at1v1dades espec1allzadas no
aparato de Golgi possuem uma agao importante na sintese
e secrecao de compostos que apresentam caracteristicas
funcionais quando atingem a parede celular. Notou-se que
a 1ndu§ao no crescimento por auxima e mediado pela ativa
gao do aparato de Golgl, que nao somente afeta a alonga—
¢ao celular, mas tambem pode part1c1par de processos co-
mo o transporte de aux1na e a percepcao do estimulo. Ve-
rificou-se que preparagoeq de paredes das regioes de cres
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cimento do epicotilo de P. sativum possuem atividade de
B-1 4—glucam (celulose) sintetase, sendo queos niveis des
sa enzima sao afetados por tratamento com a auxina acido
indolilacético., Os resultados sugeriram que as sintetases
associadas com o aparato de Golgi e o reticulo endoplasmé
tlco mostram que, apesar destes nao serem 0s locais para
a sintese de celulose, representam regloes de transito de
enzimas para os locais de acao na superficie entre o pro-
toplasma e a parede celular. Observou-se em fibras de Gos
Ajp&um hinsutum em desenvolvimento, que o produto obtido
da agao de glucam sintetase sobre glucose uridina difosfa
to & um B-1,3-glucam. Notou-se a sintese de B-glucam sin-
tetase a partir de glucose uridina difosfato, em fragmen-
tos do tecido de P. sativum. Verificou-se evidencia da
presencga de B-1,3-glucam em fibras de G. himsuwtum. O temr
po de deposigao de 8-1,3- glucam, durante o desenvolvimen-
to da flbra, coincide com a sintese de celulose na parede
secundaria. Considerou-se que estes dois diferentes glu-
cans nao sao polimerizados diretamente de uma mesma reser
va de substrato. LABAVITCH & RAY (1974) observaram que au
xina promove a liberagao de xiloglucam (hemicelulose) da
parede celular de segmentos do caule de P. sativwnem alon
gacao. Auxina causa um aumento subsLanc1a1 de xilosee glu
cose em pollssacar1deos soliveis em agua, sendo que estes
ocorrem numa fragao neutra que contém uma pequena quantl—
dade de galactose. Demonstrou-se que uma proteina rica
em hidroxiprolina e exportada do protoplasma para a pare-—
de celular em-Acen pseudoplatanus (CASTRO, 1979).

Demonstrou-se que o tratamento de caule de ervilha
com auxina, nao somente estimula o crescimento, mas tam-
bem aumenta grandemente a atividade de uma enzima especi-
fica na parede celular do tecido. Verificou-se que essa
enzima provoca a cllvagem de xiloglucam da parede, origi-
nando seus oligossacarideos constituintes, com predomi-
nancia de fragmentos de nona e heptassacarldeos. Obser-
vou-se que esses fragmentos de nonassacarideos sao capa—
zes de inibir o crescimento causado por auxina. Portanto,

auxina (que geralmente estimula o crescimento do caule de
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ervilha), também ativa uma enzima que libera uma oligos—
sacarina da parede capaz de inibir o crescimento induzi-
do por auxina. Isto poderia estar relacionado com o re-
troefeito promovido por xiloglucam, inibindo a produgao
da hemicelulose, quando se encontra em concentragoes al-
tas na parede celular. Considera-se que a auxina aumenta
a atividade de uma enzima capaz de provocar a clivagem de
polissacarideos da parede, sintetizando mais essa enzi-
ma pela ativagao de genes que a codificam. As oligossaca
‘rinas podem estar envolvidas com a regulacao do desenvol
vimento dos diferentes orgaos vegetais, controlandoa mor
fogenese. Oligossacarideos isolados de células de sicomo
ro foram adicionados ao meio de cultura de explantes de
tabaco, com o objetivo de verificar se os diferentes ti-
pos de oligossacarinas sao capazes de interferir no de-
senvolvimento dos orgaos. Foram testados diferentes gru-
pos de oligossacarideos, inclusive um, que mostrou ante-
riormente, a capacidade de inibir a florescencia e pro-
mover o crescimento vegetativo em lentilha-da-agua. Es-
sa oligossacarina tambem inibiu a florescencia e estimu-
lou um prolifico crescimento vegetativo em explantes de
tabaco. Na presenga de outra oligossacarina, explantes
que formavam gemas vegetativas, formaram flores. Ainda
outra oligossacarina, fez com que esses explantes desen-
volvessem um prolifico sistema radicular. A habilidade
das oligossacarinas regularem o desenvolvimento de or-
gaos em explantes de tabaco, evidencia a possibilidade
desses fragmentos da parede celular atuarem como regula-
dores da morfogenes em plantas (Figura 3). Deste  modo,
as auxinas ou a acidificagao por elas promovida, pode
evitar ou formar enzimas especificas que atuam sobre po-
lissacarideos formadores da parede celular, cuja cliva-
gem libera fragmentos (oligossacarinas) especificos, ca-
pazes de controlar a morfogenese (ALBERSHEIM & DARVILL,
1985).
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Figura 2. Acidificagao em compartimentos da parede celu—
lar causando ativagao de enzima capaz de romper
e refazer ligacoes entre constituintes da pare-
de, aumentando a plasticidade e possibilitando

o efeito do potencial pressao interno no cresci
mento celular.
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Figura 3. Acidificacao promovendo a sintese de enzima ca
paz de incorporar xiloglucam a parede ou atuar
sobre xiloglucam da parede celular, liberando

oligossacarinas que seriam acopladas a um re-
ceptor.

ACAO GENICA E NOVAS ENZIMAS

A regulagao hormonal da sintese de acidos nucleicos
e de protelnas tem sido ev1denc1ada en numerosos traba-
lhos. Os hormonios vegetais sao conhecidos por afetarem
os processos de desenvolvimento das plantas. Esses pro-
cessos envolvem alteragoes na expressaogenlca. Em alguns
poucos casos, em que os mecanlsmos flslologlcosestaobem
estabelecidos, os produtos genicos de uma fungao conheci
da, tem sido identificados e estudados ao nivel molecu—
lar. Tais estudos incluem a indugao de hidroliases pela
giberilinana camada da aleurona de sementes, a indugao de
poligalacturonase pelo etileno nos frutos em maturagao
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e a indugao de proteinas de reserva pelo acido abscisico
em endospermas ou embrices em desenvolvimento. Em todos
esses casos o produto genico e uma proteina relativamen-
te abundante, como & tambem seu RNAm, sendo facilmente
identificada e purificada, ao contrario do que  acontece
na malorla dos outros casos, como na alongagao e diferen-
c1agao celular induzida por auxina (GUILFOYLE & HAGEN,
1988). Observou-se que o crescimento do tec1do da medula
de Nicotiana tabacum, 1ndu21do por auxina, e precedido por
um aumento proporc1ona1 na sintese de RNA (3cido r1bonu—
cleico). Considerou-se que o crescimento depende da sinte
se de RNA, sendo que a sintese de protelna e um fator 1li-
mitante do desenvolv1mento. 0 local de acao da auxina na
alongacgao celular e um sistema de acidos nucléicos que con
trolam a sintese de uma protelna essencial. Verificou-se
que a aplicacao da auxina, acido indolilacetico, em P{sum
sativum, resultou em um_incremento na sintese de RNA. No
tou-se que a 1ncorporagao de nucleotideos marcados no in-
terior de ac1dos nucléicos & estimulado por auxinas. Inibi
dores da sintese de proteinas e de acidos nucleicos tem
sido correlacionados com a interferencia dos mesmos no
crescimento. Verificou-se que a sintese de protelna e de
RNA sao essenciais para o processo de alongagao celular.
O aumento na taxa de alongagao celular por auxina exdgena
requer sintese adicional de proteina e de RNA. Provavel-
mente a taxa de formagao de um RNA especifico € aumentada
pela auxina, levando a uma elevagao no suprimento de wuma
enzima ou de um sistema enzimatico limitante. EVANS & RAY
(1969) sugeriram que a auxina provavelmente nao atua na
alongacao de caleoptiles de Zea mays pela promogao da sin
tese de RNA de informacao ou de uma proteina enzimatica.
Nao excluem a p0551b111dade da auxina atuar ao nivel de
tradugao para induzir a sintese de uma proteina estrutu-
ral de parede celular. A continuidade da sintese protéica
parece ser importante para o mecanismo de expansao da pa-
rede celular. BRITTEN & DAVIDSON (1969) supsem a existen-—
cia de genes produtores, alem de genes receptores,que sao

uma seqiiencia de DNA (acido desox1r1bonuc1e1co) ligada ao
gene produtor que vai ser ou nao transcrito. A transcrlgao
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ocorre quando o gene receptor se associa a um RNA ativa-
dor. Existiriam ainda genes sensores que servem de liga-
gao com agentes estimulantes. Esses agentes estimulantes
sao provavelmente proteinas produzidas por agao de auxi-
nas. Ocorreriam finalmente, genes integradores, que es-
tao ligados aos genes sensores e que produzem RNA ativa-
dor quando o gene sensor & estimulado. Este sistema indu
tivo de regulagao para organismos superiores, seria por-
tanto desencadeado por agao auxinica. Considerou-se a pos
sibilidade da intervengao de um complexo auxina-proteina
no DNA que permitiria a transcricao de regioes doDNA, as
quais levariam mensagens para sintese de determinadas en
zimas que modificariam processos metabolicos  responsa-
veis pelo crescimento (Figura &)

RECEPTOR
SENSORES
GENES INTEGRADORES
RECEPTORES
ESTRUTURAIS
TRANSCRICAO
NOVO u-RNA
AMILASES
PROTEASES
ENZIMAS HIDROLASES
N.REDUTASES
CATALISAM
SINTESE DE
COMPOSTOS
QUE ATUAM
NA
MORFOGENESE

Figura 4. Receptor relacionado a um sistema regulatorio
indutivo, levando a transcrigao de novos RNAs,
capazes de possibilitar a sintese de diferentes
enzimas catalisadoras da sintese de compostos
que atuariam na morfogenese.
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SUMMARY

AUXINIC ACTION

We know little about the physiological mechanisms of
plant hormone effects in spite of extensive research on
hormone action and binding in plant cells. The investigations
of the last years have shown that the knowledge about the
nature of stimulus-response coupling in these cells de-
pends that, in order for a hormone to elicit a response,
it must first bind to a receptor on the plant cell. The
hormone-receptor complex then causes the production of
secondary messengers which acts as an effector of a mem
brane-bound, anisotropic ATPase or proton pump. This pump
utilizes energy to raise the proton concentration in a
compartment at the cell wall. This event leads to an in-
crease in the activity of enzymes softening cell walls
and thus the protoplasm pushes against the cell wall and
the wall yields. Auxinin-induced wall loosening involves
a reversible cleavage of cell wall polimer. The released
polimer can be isolated from polysaccharide fraction of
the tissue. This oligosaccharins, fragments of cell wall,
are released from the cell by enzymes; different enzymes
release different oligosaccharins. Producer genes are re-
gulated by activator RNA molecules synthegized on inte-
grator genes. The effect of the integrator genes 1is to
induce transcription of many producer genes. This leads to
the synthesis of different enzymes that regulate plant
morphogenesis. The model remains tentative, but it pro-
vides a basis for reasohable speculation on how the cell
wall grows,
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