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RESUMO: O processo de desenvolvimento do endosperma do tipo nuclear, predominas
nha maioria das espécies vegetais de interesse econdmico, é revisado, enfatizando-se partics
laridades referentes & regulacdo do ciclo celular, citocinese e funcdes do citoesqueleto @
longo do desenvolvimento do tecido. A revisio pretende proporcionar uma visio global
processo de desenvolvimento do endosperma, desde a dupla fertilizagio até a diferenciaca
das células que compdem o tecido.

Palavras-chave: celularizagio, cendcito, diferenciacdo celular, endosperma nuclear, se
tes.

CELLULAR BASE OF THE ORIGIN AND DEVELOPMENT OF
ENDOSPERM

ABSTRACT: The nuclear endosperm development, predominant in most of the vegetable
species of economical interest, is revised, being emphasized particularities regarding the cel
cycle regulation, cytokinesis and cytoskeleton functions along the development of the

tissue. The revision intends to provide a global vision of the endosperm development, from
the double fertilization to the cell differentiation.
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INTRODUCAO

A despeito de sua importancia ecoldgica e econdmica, seja coma
tecido fundamental para o sucesso do estabelecimento das angiospermas na.
superficie terrestre, seja como fonte de alimento e matéria-prima para a in-
dustria, o desenvolvimento do endosperma ainda & objeto de estudo e investi-
gac¢do cientifica, estando, ainda, incompletamente elucidado.

Avangos nas técnicas de microscopia eletronica, tomografia computa-
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dorizada, imunohistoquimica e moleculares tém permitido, todavia, ganhos
substanciais na compreensio dos mecanismos celulares, genéticos e fisiolégi-
cos subjacentes ao desenvolvimento do endosperma.

A presente revisfio ndo pretende esgotar o assunto, dada a amplitude
do tema e a necessidade de abordagens cada vez mais multidisciplinares.
Todavia, pretende-se reunir o conhecimento até agora alcancado em torno
do assunto, bem como reavivar o interesse pelo tema, estimulando revisdes
complementares e trabalhos de pesquisa na 4rea.

IMPORTANCIA DO ENDOSPERMA

O endosperma constitui um tecido de reserva, encontrado nas angio-
spermas, com a fungdo de suprir os nutrientes essenciais ao embrido em de-
senvolvimento e, em alguns casos, as plantulas. Isso porque, em algumas
especies, ele ocorre apenas transitoriamente durante a formacdo e desenvolvi-
mento das sementes, sendo totalmente absorvido durante o desenvolvimen-
to embriondrio. Em outros casos, ele persiste total ou parcialmente apés o
atingimento da maturidade fisiolégica das sementes, sendo essencial durante
- @ germinago ¢ a fase inicial do desenvolvimento das pléntulas. Nas sementes
desprovidas de endosperma, geralmente o embrido ocupa o maior volume da
semente, armazenando reservas em regides especificas, especialmente nos co-

filédones, como nas familias F abaceae, Cucurbitaceae e Asteraceae (ESAU,
1974; FAHN, 1985).

Em algumas familias, o desenvolvimento do endosperma é interrom-
do no inicio de sua formagao, resultando no desenvolvimento de sementes
m esse tecido de reserva nutritiva. Isso Ja foi observado em espécies das
ilias Orchidaceae, Podostemaceae e Trapaceac (MAHESHWARI, 1950;
AYARAGHAVAN; PRABHAKAR, 1984). Nas Podostemaceae, um
udo-saco embrionario desenvolve-se no interior dos tecidos nucelares e
firece atuar como um endosperma alternativo ao embrido em desenvolvi-
Bento (MAHESHWARI, 1950).

De toda forma, a despeito da divergéncia nos possiveis destinos que o
HOSperma possa seguir entre as varias espécies, seu desenvolvimento ini-
&l revela mecanismos conservados e muito similares entre as diversas fami-
5 € espécies (BECRAFT, 2001).

Rev. Cient. Rural - URCAMP, Bagé-RS, Vol. 13, .1, p. 226-246. ago. 2011. | 220




BASE CELULAR DA ORIGEM E DESENVOLVIMENTO DO ENDOSPERMA
COSTA et al.

Além da fungdo como reservatorio de nutrientes, acredita-se que o &
dosperma desempenhe papel critico para o desenvolvimento do embrido, afe
tando diferentes etapas da embriogénese. Por outro lado, embora haja evidés
cias de que também o desenvolvimento do endosperma seja afetado pela sus
interagdo com o embrido em desenvolvimento, a magnitude dessa influéncis
parece ser de menor escala. A descoberta de mutantes capazes de produzirems
endosperma na auséncia de embrides vidveis ¢ mesmo a simulagio de toda
o processo de desenvolvimento do endosperma in vitro reforgam essa teori
(KRANZ et al., 1998; BERGER, 1999).

Para Aqiiila (2004), além de exercer fun¢des relacionadas a nutricio &
a regulagdo do desenvolvimento embriondrio, o endosperma também exerce
papel fundamental na manutengio de um gradiente de pressdo osmdtica que
previne a germinacédo precoce da semente em desenvolvimento.

Embora ja tenha sido possivel simular as primeiras etapas do desen-
volvimento do endosperma de sementes de milho (Zea mays L.) in vitro
(KRANZ et al., 1998), existem trabalhos que demonstram a interdependéncia
entre o desenvolvimento de tecidos de origem exclusivamente materna, como
os integumentos, ¢ tecidos de origem materna e paterna, como o endosperma
e 0 embrido (GARCIA et al., 2005). Assim, por exemplo, em Arabidopsis
thaliana, o desenvolvimento das sementes pode ser subdividido em duas
fases: a primeira delas ¢ caracterizada por intensa proliferacio e crescimento
das células que compdem o endosperma, resultando em grande aumento de
tamanho da semente em formagao. Na segunda fase, ocorre o crescimento do
embrido, as expensas do endosperma formado (BOISNARD-LORIG et al.,
2001; GARCIA et al., 2005). A interagdo entre as duas fases define o tamanho
e a forma das sementes.

ORIGEM DO ENDOSPERMA

Sabe-se que a germinagdo dos grios de pdlen que chegam ao estigma
de flores receptivas leva ao desenvolvimento do tubo polinico, que carrega
em seu interior os nucleos espermaticos e que avanga através do estilete até
alcancar o saco embrionario.

Na maior parte das espécies, o tubo polinico penetra no saco embri-
ondrio através da micrdpila, processo que se denomina porogamia. Em out-
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ras, entretanto, a penetragdo do tubo polinico déi-se pelo polo chalazal do saco
embriondrio, processo denominado chalazogamia, que ocorre, por exemplo,
no género Casuarina e em espécies do género Pistacia (FAHN, 1985).

Ao penetrar no saco embrionario, a extremidade do tubo polinico
bifurca-se e ocorre a liberagdo das duas células espermdticas que seguem
destinos diferentes: uma funde-se a oosfera, originando o zigoto ou célula-
ovo ¢ a outra funde-se aos ntcleos polares, originando o nicleo primério do
endosperma. Esse processo ¢ conhecido como dupla fertilizacdo. O produto
do desenvolvimento do zigoto originard o embrido e o desenvolvimento do
nucleo primario do endosperma, através de divisdes sucessivas, resultard na
formagdo do endosperma propriamente dito.

Em geral, no inicio do desenvolvimento, o endosperma ¢ um tecido
tripl6ide, resultante da fusdo de dois ntcleos polares haploides provenientes
da célula central do saco embrionéario e um nuicleo espermatico (hapléide)
proveniente do grdo de polen. Todavia, dependendo do processo que originou
o saco embrionério (megagametogénese), o endosperma podera ser dipldide
(como em Butomopsis), pentapléide (como em Fritillaria) ou até mesmo as-
sumir elevados graus de ploidia. Ao longo de sua formagio, os niicleos do en-
dosperma aumentam de tamanho, originando nucleos hipertroficos altamente
poliploides, de modo que ao final do desenvolvimento, o endosperma € um
tecido mixoploide (VIJAYARAGHAVAN; PRABHAKAR, 1984). De acordo
com Cocucci e Mariath (2004), a poliploidia e a politenia sfo estratégias co-
muns a muitos seres vivos para poderem produzir, em curto espaco de tempo,
grandes quantidades de determinados compostos. Essa teoria é condizente
com a fung¢do nutritiva desempenhada pelo endosperma.

Ha evidéncias de que a manutencdo de uma contribui¢io balanceada
entre as constitui¢des genédticas materna e paterna, sendo a proporgio de 2:1 a
predominante, assegura o desenvolvimento sincronizado entre o endosperma
e o embrido (BECRAFT, 2001; BERGER, 2003). Em milho, desvios dessa
proporg¢do resultam na incapacidade de desenvolvimento do endosperma e no
colapso das sementes (LIN, 1984).

a - Origem evolutiva do endosperma

A origem evolutiva do endosperma e do processo responsavel pela sua
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formacdo - a dupla fertilizagdo - ainda é tema de ampla discussdo no c&
cientifico (FRIEDMAN, 1994; 1998; BERGER, 2003; FRIEDMAN; ¥
LIAMS, 2004).

Duas teorias principais buscam explicar a possivel origem e
do endosperma: na primeira, acredita-se que, em espécies ancestrais das
giospermas atuais, a dupla fertilizagio tenha produzido dois embrides, Se
que um deles especializou-se no armazenamento de reservas nutritivas, e
evoluido para o endosperma atual. Isso implicaria na existéncia de uma ce
central hapldide presente no saco embrionario das espécies ancestrais @
apos a fertilizagdo com um dos niicleos espermaticos do grio de polen, or
naria um endosperma dipléide. Estudos conduzidos em plantas do gem
Ephedra, considerada por alguns pesquisadores a ponte de ligagdo evolut
entre gimnospermas e angiospermas, levaram a descoberta de que a du
fertilizagdo, nessas espécies, origina dois embrides (FRIEDMAN, 199
que reforca essa teoria. .

A oufra teoria para a origem evolutiva do endosperma estabelece
possibilidade de que tenha ocorrido o desenvolvimento paralelo, porém s&
cronizado, do embrido e de células do proprio saco embriondrio, que
especializariam no actimulo de reservas nutritivas para o embrido em de
volvimento. A integracdo entre o desenvolvimento do saco embrionario e
embrido seria garantida pelo mecanismo de dupla fertilizagdo, assegura
que as reservas sO seriam sintetizadas e armazenadas caso ocorresse a
cundacdo. Essa teoria encontra vérias evidéncias que a suportam, princips
mente a similaridade entre o desenvolvimento do endosperma de grande p
das angiospermas e do gametdfito de espécies ndo produtoras de sementes &
os mecanismos de silenciamento de genes de origem paterna que ocorrem em
varias etapas do desenvolvimento do endosperma, ressaltando a preponderan-
cia materna no controle do desenvolvimento do tecido (BERGER, 2003)
Além disso, estudos filogenéticos suportam a hipétese de que o endosperma
tenha evoluido de um tecido essencialmente materno (originario do desen-
volvimento de células do préprio saco embrionario) para um tecido de origem
biparental, formado a partir da fusfo de um ntcleo materno, proveniente do

saco embrionério, e outro paterno, proveniente do grio de polen (FRIED-
MAN; WILLIAMS, 2004).
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b - Tipos de endosperma

A divisio do nucleo primario do endosperma, seguem-se sucessivas
fivisOes dos niicleos-filhos, até que o endosperma propriamente dito esteja
sompletamente formado. Baseado no padrio de divisdes nucleares e celula-
s, trés tipos de endosperma podem ser distinguidos:

— Endosperma nuclear - nesse tipo de endosperma, o processo de di-

visdo do niicleo primério do endosperma e dos nticleos-filhos nio esta

acoplado a formago de paredes celulares que individualizem cada
um dos nucleos formados, isto é, a cariocinese nio & acompanhada
da imediata citocinese. Os ntcleos provenientes das vdrias divisdes
nucleares livres adotam posicdo periférica no saco embrionario, re-

sultando na formagdo de um grande vactolo central no mesmo (VI-

JAYARAGHAVAN; PRABHAKAR, 1984; FAHN, 1985). O nimero

de divisdes nucleares livres, antes que ocorra a formagao das primeiras

paredes celulares, varia grandemente entre as espécies. Dessa forma,
varias centenas de nicleos podem ser formados, como nos géneros

Primula, Malva, Jussieua, Cochlospermum, Brexia, Mangifera, Jug-

lans, Malus e Citrus; em outros casos, oito a dezesseis nticleos sio

formados, como em Asclepias, Rafflesia, Leiphaimos, Cotylanthera,

Calotropis, Xeranthemum e Crepis e, no caso do género Coffea, as

primeiras paredes se formam quando o endosperma em formagdo en-

contra-se no estdgio de quatro nucleos livres (MAHESHWARI, 1950).

Esse € o tipo de endosperma mais comumente encontrado, ja tendo

sido registrado em mais de 160 familias, incluindo mono e dico-

tiledéneas (MAUSETH, 1988).

— Endosperma celular — nesse caso, as divisdes nucleares estio sin-

cronizadas com a formagdo de paredes celulares. A primeira divisdo

nuclear geralmente ¢ acompanhada pela formacio de uma parede ce-
lular horizontal, que divide o saco embrionario em duas regides: uma
regido chalazal e outra micropilar, aproximadamente de mesmo ta-
manho. Todavia, a formacdo dessa parede pode ser vertical ou diago-
nal e as paredes celulares formadas posteriormente podem ou nio ser
paralelas a primeira, de modo que, ao final do processo de formacio
das varias células, o endosperma resultante pode ser formado por cé-
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lulas orientadas segundo véarias dire¢des (FAHN, 1985). Além dis
uma ou mais células provenientes dos pélos chalazal, micropilar |
ambos podem se especializar formando haustérios. Os haustérios pi
vavelmente tém a fung¢io de transportar nutrientes dos tecidos da p
ta-mde para o endosperma em desenvolvimento. Em algumas esp
cies, ocorre a formagdo de haustérios secundérios originados a par
de c€lulas nucelares adjacentes as células endospérmicas locali
nas proximidades da micropila e/ou da chalaza.

— Endosperma helobial — refere-se a um tipo de endosperma inte
mediario aos dois anteriormente descritos. Ocorre em diferentes géne
ros de angiospermas, como Asphodelus, Muscari, Ornithogalum
Saxifraga e Echium. Nesse tipo de endosperma, a primeira divisdo @@
nucleo primério do endosperma resulta na formagio de duas cAmara
a maior, ocupando a posi¢do micropilar e a outra, a posi¢io chalaz
Em geral, varias divisdes nucleares livres ocorrem na cdmara micropi=
lar, que segue, aproximadamente, o padrio de desenvolvimento do en-
dosperma do tipo nuclear. Por outro lado, na cAmara chalazal, o niclea
permanece sem sofrer divisdes ou apenas ha a ocorréncia de uma ou
duas divisdes (VIJAYARAGHAVAN; PRABHAKAR, 1984; FAHN. .
1985). O endosperma helobial é muito raro e parece ocorrer apenas em
monocotileddneas (AQUILA, 2004).

DESENVOLVIMENTO DO ENDOSPERMA
O endosperma do tipo nuclear

Embora exista mais de um tipo de endosperma quanto ao desenvolvi-
mento, serdo abordadas apenas as particularidades referentes ao desenvolvi-
mento do endosperma do tipo nuclear, dada a sua predominancia na maioria

das espécies de interesse econdmico.

A fase cenocitica

No processo usual de formagdo da parede celular que se segue a di-
vis8o nuclear nas células vegetais, uma complexa rede formada pela associa-
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¢do de microtibulos, filamentos de actina, vesiculas derivadas do complexo
de Golgi e do reticulo endoplasmatico (constituindo os fragmoplastos) atuam
na individualiza¢do de cada célula resultante do processo mitotico (STAE-
HELIN; HEPLER, 1996; HEESE et al.; 1998; SYLVESTER, 2000; OLSENS
2001; OTEGUI et al., 2001). As vesiculas derivadas do complexo de Golgi,
transportando precursores da parede celular em formagéo, associam-se aos
microtibulos e acumulam-se na regido previamente delimitada pela placa
metafésica, originando a nova parede celular. Nesse processo, a divisio nucle-
ar e a citocinese sdo etapas coordenadas e os microtiubulos que fardo parte dos
fragmoplastos originam-se a partir de remanescentes do proprio fuso mitético
localizado entre os dois nucleos-filhos, imediatamente apos a mitose.

Todavia, em sistemas que ndo apresentam o mecanismo convencional
de citocinese, esses dois eventos ndo estdo necessariamente acoplados e a
divisdo nuclear ocorre sem que haja a deposi¢cdo imediata da parede celular.
Isso leva ao desenvolvimento de uma estrutura multinucleada denominada
cendcito, que demarca a fase inicial do desenvolvimento do endosperma do
tipo nuclear, prevalecente em vérias espécies de interesse econdémico, inclu-
indo os cereais e muitas dicotileddneas, como soja (Glycine max L.), algoddo
(Gossipyum hirsutum L.) e Arabidopsis.

Além das evidéncias da ocorréncia desse processo no desenvolvimen-
to inicial do endosperma, a formacgio de estruturas multinucleadas, nas quais
parece haver o desacoplamento temporal entre o processo de divisdo nuclear
e a deposicdo da parede celular, também parece estar presente em eventos
importantes para a reproducao sexual das plantas como na microsporogénese
e megagametogénese.

No caso do desenvolvimento do endosperma, acredita-se que a funcio
dos fragmoplastos ¢, de alguma forma, suprimida, uma vez que ha evidéncias
de que eles sdo formados. Em trigo (7riticum aestivum 1..), existem registros
de que uma placa celular transitoria é formada, mas, o processo de desen-
volvimento dessa placa em uma parede celular completa € interrompido, evi-
denciando o funcionamento parcial dos fragmoplastos (TTAN et al., 1998).
Assim, a regulacdo de etapas posteriores a organizacio dos fragmoplastos
deve orientar a formacdo do cendceito no processo inicial de desenvolvimento
do endosperma do tipo nuclear.
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As divisdes nucleares livres e a migracdo ordenada dos niicleos

As varias divisdes nucleares que ocorrem no estigio imi
senvolvimento do endosperma do tipo nuclear ndo ocorrem al
mas conforme planos pré-definidos de divisdes nucleares. Nesse
nucleos-filhos migram para dominios (ou zonas) especificas no &
citoplasma cenocitico, resultando na formacio de uma camada muls
periférica que envolve toda a superficie da célula central que ori
dosperma. Os nticleos-filhos organizam-se segundo um padrio pre:
tal, que se estende do polo micropilar ao pélo chalazal. Esse posiciomn
nuclear parece ter papel fundamental na futura diferenciaco de célu
cializadas que irdo formar o endosperma maduro (OLSEN, 2001).

Em milho, as primeiras trés divisdes mit6ticas do ntcleo prima
endosperma ocorrem segundo planos pré-definidos, resultando em o
cleos posicionados na posigio basal do endosperma em desenvolvimes
partir de entdo, novas divisdes ocorrem e os nucleos migram para
especificas na periferia da célula central, chegando a ocupar 1/8 da s

a 512 nucleos ao final da fase cenocitica (WALBOT, 1994). -

Em Arabidopsis, o endosperma, ao final do estigio cenocitico, &
contra-se diferenciado em trés regides: a regifio que circunda o embriz
endosperma peritérico, ocupando a regido central e o endosperma chalas
(BROWN et al., 1999; SORENSEN et al., 2002). Ao final da fase cenocitie
ha ao redor de 200 nucleos formados (BOISNARD-LORIG et al., 2001).

O processo de celularizagdo do endosperma

O endosperma do tipo nuclear pode permanecer cenocitico até o final
de seu desenvolvimento, porém, o mais comum € ocorrer a celularizacio, iste
€, a individualiza¢do de cada nicleo em uma célula. Esse processo, por sua
vez, pode ocorrer em todo o tecido, restringir-se a periferia ou ocorrer apenas
na regido micropilar (AQUILA, 2004). Em Arabidopsis, o processo de celu-
larizagfo progride da regido que circunda o embrido para a regido chalazal em
movimento ondular (MANSFIELD; BRIARTY, 1990; BROWN et al., 1999),
havendo casos em que ndo se observa a celularizacio da regido chalazal, que
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origina um cisto (OLSEN, 2004).

Apos o processo de sucessivas divisdes nucleares livres e a migracdo
ordenada dos nicleos, a atividade mitdtica cessa, sendo retomada somente
alguns dias depois. Em sementes de cevada (Hordeum vulgare L.) em desen-
volvimento, as divisdes cessam por volta dos trés dias apds a polinizagdo e
sdo retomadas, aproximadamente, dois dias depois (OLSEN, 2004). Durante
esse periodo de aparente repouso, ocorrem profundas alteracdes celulares
que preparam o endosperma em desenvolvimento para uma nova fase: a fase
celular, na qual haverd a formacfo de um tecido propriamente dito, com a
individualizacdo de cada um dos niicleos resultantes das sucessivas divisoes
da fase anterior (OLSEN, 2001). A principal altera¢do ao nivel celular, nessa
etapa, € o rearranjo dos microtubulos que compdem o citoesqueleto.

A participagdo de fragmoplastos especiais

A formagfdo das primeiras paredes celulares no processo de celu-
larizagdo do endosperma tem sido alvo de intensas controvérsias e encontra-se
sob investigacdo até o presente. De acordo com uma das teorias, a deposicdo
das primeiras paredes celulares na camada periférica do endosperma em de-
senvolvimento ocorreria sem a intervengao de fragmoplastos tipicos, sendo
totalmente desacoplada do processo de divisdo nuclear (OLSEN et al., 1999;
BERGER, 1999). Nesse caso, as paredes celulares seriam resultantes de pro-
longamentos localizados da parede celular do préprio cendcito. Entretanto,
estudos realizados em endosperma de trigo, feijdo (Phaseolus vulgaris L.)
e Arabidopsis, contradizem esse modelo de deposi¢do da parede celular e
destacam a participacdo de fragmoplastos especiais (mini-fragmoplastos ou
fragmoplastos adventicios) e placas celulares tipicas, apresentando muitos
aspectos coincidentes com o padrdo convencional de deposicdo da parede
celular que ocorre em células meristematicas.

Em células meristematicas, os fragmoplastos organizam-se a partir de
microtibulos remanescentes do fuso mitético. Estudos sobre o endosperma
em desenvolvimento de sementes de Arabidopsis mostram, todavia, nao ha-
wer a presenca de microtubulos residuais provenientes do fuso mitético apds o
encerramento dos ciclos de divisdes nucleares livres, previamente a formacao
das paredes celulares (BROWN et al., 1999). Ao invés disso, o endosperma
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passa a ser organizado em dominios nuicleo-citoplasmaticos que de
cada nucleo, através da formagdo de feixes de microtiibulos provenia
pontos na superficie da membrana nuclear (OTEGUI; STAEHEL [N
NGUYEN et al., 2001; OLSEN, 2001; OTEGUI et al., 2001). A pa
sobreposi¢do de feixes de microtiibulos opostos, localizados entre
adjacentes, ocorre, ento, a formac¢do dos mini-fragmoplastos envolvig
formagdo da parede celular. Embora os estudos mais detalhados dos m oL
mos especificos envolvidos nesse processo tenham sido desenvolvid 0
Arabidopsis thaliana, esse padrio diferenciado de formac@o da parede ce
ja foi registrado em grande ntimero de espécies, incluindo trigo, cevada, @8
(Oryza sativa L.), feijdo, nabo (Raphanus sativus L.), Ranunculus scelers
e Myrsine laetevirens (OLSEN, 2001).

Dos fragmoplastos a formagio da parede celular

Vesiculas derivadas do complexo de Golgi, transportadas provavel
mente por proteinas especificas presentes nos microtibulos e organizadas né
complexa rede que forma os mini-fragmoplastos, fundem-se umas as outra
formando um complexo sistema de membranas que gradualmente se modi-
ficam em estrutura e composicio para originar a parede celular (OTEG
STAEHELIN, 2000; OTEGUI et al., 2001).

Inicialmente estabilizada pela deposicdo de uma densa camada fila-
mentosa de membranas, que exclui a interferéncia fisica de organelas exter-
nas no processo de desenvolvimento da placa celular, a extensa rede de mem-
branas vai progressivamente se modificando em composicdo até ser capaz
de sintetizar os proprios polissacarideos que, por si s6, assumem a funcio de
cstabilizarem fisicamente a placa celular em formacéo. Dessa forma, a com-
posi¢do quimica inicial da placa celular em formagio € rica em xiloglucanos
e pectinas, produzidos por enzimas localizadas, provavelmente, no complexo
de Golgi. Na medida em que a placa celular amadurece, concentragdes cres-
centes de calose e celulose sdo depositadas, através da atuacdo de enzimas
localizadas nas proprias membranas que compoem a placa celular (HONG et
al., 2001a, b; VERMA, 2001).

A progressiva modificacio estrutural do sistema de membranas na
placa celular em formacfio ¢ auxiliada pela atuacdo de vesiculas recobertas
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por clatrinas, responsaveis pela remogo de proteinas e lipidios em excesso,
de modo a processarem o devido refinamento da parede celular final (OTE-
GUIL; STAEHELIN, 2000).

Diferenciacao celular

Conforme a simetria, o endosperma pode ser caracterizado segundo
um padrdo longitudinal e outro radial de diferencia¢do celular (BERGER,
2003).

O padrio longitudinal, que se estende do p6lo micropilar ao chalazal,
compreende trés regides distintas: uma proxima ao pélo micropilar, envolven-
do o embrido; outra central, representando o maior volume do endosperma,
sendo formada, nos cereais, por células especializadas no armazenamento de
amido e proteinas e uma terceira, localizada proximo ao p6lo chalazal, carac-
terizada pela presenca de células especializadas no transporte de substancias
entre a planta-mde ¢ o endosperma em desenvolvimento, dada a interrupcio
das conexdes vasculares entre a planta-mfe e a semente em desenvolvimento.

O padrdo radial de simetria, por sua vez, distingue vdrios tipos celu-
lares, dispostos concentricamente, cada qual especializado em uma funcio: a
camada externa de aleurona, a camada de subaleurona e a regido espe-
cializada no armazenamento de reservas.

Desse modo, o endosperma maduro seria formado por quatrb tipos ce-
lulares estrutural e funcionalmente distintos: as células formadoras da regido
que circunda o embrido, as células de transferéncia, as células ricas em amido
¢ proteinas ¢ as células da camada de aleurona (OLSEN, 2001). A diferencia-
¢fo de cada um dos tipos celulares ocorre em integragdo com a celularizacio
do endosperma.

Regido que envolve o embrifo
A fungido das células que ocupam essa regido nio estd completamente

¢lucidada, mas acredita-se que esta relacionada a nutricdo e protegdo fisica
do embrido.
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Células de transferéncia

As células de transferéncia, as primeiras a se diferenciarem. |
volvem-se sobre o tecido vascular da planta-mie, estando relacionas
transporte de fotoassimilados da planta-mde para o endosperma em @
volvimento (MILLER; CHOUREY, 1992; CHENG et al., 1996; THE
SON et al., 2001) e & defesa contra o ataque de microrganismos (SERN
al., 2001; OLSEN, 2004). No milho, tais células ja podem ser vistas aps
madamente seis dias apos a fertilizacéo.

Em cereais, as células de transferéncia sdo caracterizadas por proes
nentes invaginacdes da parede celular secundéaria (BECRAFT, 2001; £
SEN, 2001), que aumentam a area superficial da membrana plasmatica
aproximadamente 20 vezes (BECRAFT, 2001). Tais invagina¢des tendem
diminuir em intensidade em diregdo ao interior do endosperma (THOM
SON et al.,, 2001). Além disso, no inicio do desenvolvimento da semenis
essas células apresentam complexo e extenso sistema de endomembranas,
que suporta a sua func@o no transporte de substincias.

Como nas demais células especializadas que compdem o endosperma.
ha indicios de que o destino de cada célula resultante do processo de multipli-
cagdo celular seja definido pela posi¢do que cada grupo de células ocupa ne
endosperma. No caso das células de transferéncia, em sementes de cevada em
desenvolvimento, RNAs mensageiros especificos das células de trans-
feréncia sdo encontrados na regifo onde tipicamente se desenvolve esse tipo
de células, antes mesmo que se inicie o processo de celularizagdo (OLSEN et
al., 1999; BECRAFT, 2001). De acordo com Becraft (2001), o tecido placen-
tario seria responsavel pela producio de sinais que induziriam a transcricdo
especifica de genes localizados na regifo placento-chalazal, cujo produto se-
ria mantido nessa regifo através de associagdo com o citoesqueleto.

Para que o processo de diferenciacdo das células de transferéncia
ocorra normalmente em sementes de milho, € necessdrio que a dupla fer-
tilizagdo leve ao desenvolvimento de um endosperma tripléide com dois ni-
cleos haploides originados da célula central do saco embriondrio e um nucleo
hapléide do grdo de pélen, ou seja, uma proporgdo materno:paterna de 2:1.
Desvios dessa proporcdo levam a desordens citoplasmaticas ao longo do pro-
cesso de diferenciacio das células de transferéncia que podem desencadear o
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desenvolvimento anormal e/ou deficiente do endosperma (BECRAFT, 2001).

A camada de aleurona

A camada de aleurona envolve toda a superficie do endosperma, a ex-
cecdo da regido ocupada pelas células de transferéncia. No milho e no trigo,
ela é formada por uma camada de células; no arroz, por uma a varias camadas
de células, e na cevada, por trés camadas de células (OLSEN, 2004).

As primeiras células a se especializarem na camada de aleurona
originam-se logo apos o inicio do processo de celularizagdo do endosperma e
apos a retomada do processo mitdtico anteriormente interrompido. A primeira
divisdo periclinal que ocorre na primeira camada de células periféricas do
endosperma resulta na formacio de duas camadas de células-filhas: a mais |
externa, que se constituirda na camada de aleurona, crescendo em superficie .
apos sucessivas divisdes anticlinais, e a camada interna que, apds uma série
de divisdes mitoticas, especializar-se-a na sintese e armazenamento de
substéncias de reserva. As células que se constituirdo na camada de aleurona
ndo apresentam padrio rigoroso de desenvolvimento. Ao contrario, sabe-se
que, pelo menos em milho, tais células possuem grande plasticidade estru-
tural e funcional ao longo do desenvolvimento do endosperma, podendo se
rediferenciar em células especializadas no armazenamento de reservas (BE-
CRAFT; ASUNCION-CRABB, 2000; BECRAFT, 2001). |

A principal fungdo da camada de aleurona € prover o suprimento de |
enzimas hidroliticas capazes de converter proteinas de reserva, lipidios e |
graos de amido presentes no endosperma em aminodacidos, adcidos graxos e
acucares simples que garantam a retomada do crescimento do embrido ao
longo do processo de germinag¢do da semente. A produgio dessas enzimas
¢ possivel pela sintese de novo sob estimulo hormonal, principalmente pela
atuacio das giberelinas. Apds a germinacfo das sementes, as células da ca-
mada de aleurona entram em processo de morte celular programada (OLSEN,

2001; 2004).

Diferentemente das células especializadas no armazenamento de reser-
vas, as células que compdem a camada de aleurona apresentam padrdo orde-
nado de divisdes celulares, orientado anticlinalmente e sendo responsavel por
garantir a rapida expansfo em volume observada no processo de formacio
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da semente. Em sementes maduras de milho, a camada de aleurona com
de aproximadamante 250.000 células, resultantes de cerca de 17 ciclos &
visdes anticlinais (LEVY; WALBOT, 1990; WALBOT, 1994; OLSEN et
1999; OLSEN, 2001).

Ao longo do desenvolvimento da semente, as células da camads
aleurona passam por um processo que lhes confere tolerdncia a dessecag
de modo a suportarem a perda de 4dgua sofrida pelas sementes ao longe
maturacdo (OLSEN, 2004).

Similarmente ao processo de diferenciacio das células de tram
feréncia, o desenvolvimento da camada de aleurona ¢ dependente da relags
materno:paterna de 2:1 decorrente da dupla fertilizagio. Nesse sentido, &
relatos de que endospermas tetrapldides de milho foram ineficientes na di
renciacdo da camada de aleurona (CHARLTON et al., 1995).

Células especializadas no armazenamento de reservas

As c€lulas especializadas no armazenamento de substéncias de reserva
constituem a maior parte do endosperma e originam-se a partir das camadas
internas da primeira divisdo periclinal que demarca a retomada do processo
mitotico apos o inicio da celularizagdo do endosperma.

Diferentemente das células que compdem a camada de aleurona, as
células especializadas no armazenamento de reservas dividem-se segundo
planos aleatorios, até que toda a regido central do tecido esteja completa-
mente preenchida. Isso ocorre, em arroz, aproximadamente quatro dias apds
a fertilizagio e, em cevada, seis dias ap6s a fertilizacio (OLSEN et al., 19998
O crescimento adicional das células ocorre através da expansio em seu
volume, decorrente do armazenamento de reservas (BECRAFT, 2001).

No processo de diferenciag@o dessas células, frequentemente verifica-
se a replicac@o do DNA sem ocorréncia de mitose (LARKINS et al., 2001).
Esse fato pode estar relacionado & necessidade de células grandes e meta-
bolicamente ativas, capazes de sustentar elevada atividade de sintese e ar-
mazenamento de substéncias de reserva, principalmente proteinas e amido
(BERGER, 2003).

Contrariamente as células da camada de aleurona, em geral, as célu-
las de armazenamento de reservas nio sdo vivas na maturidade da semente,
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passando, provavelmente, por mecanismos de morte celular programada
(YOUNG et al., 1997; OLSEN et al., 1999; BECRAFT, 2001). Entretanto.
esse padrdo de desenvolvimento ndo ocorre em todas as espécies. Por
exemplo, em sementes de mamona (Ricinus comunis L.), o processo de morte
celular programada ocorre apenas apos a germinagio das sementes, fazendo
com que todas as células que compdem o endosperma permanegam metaboli-
camente ativas at¢ o final de seu desenvolvimento (BECRAFT, 2001).

CONSIDERACOES FINAIS

A despeito do vasto conhecimento acumulado referente ao desenvolvi-
mento do endosperma, percebe-se que ainda existe muito trabalho a ser re-
alizado para que todos os mecanismos envolvidos nas etapas de formacio
desse tecido venham a ser totalmente elucidados. Isso ressalta a necessidade
de cooperacdo entre profissionais de diversas areas afins, notadamente nos
campos da genética, biologia celular, fisiologia e embriologia.

Até o presente, pode-se notar a grande semelhanga nos eventos cru-
ciais que demarcam as principais fases da formacdo do endosperma entre as
espécies vegetais, assim como a semelhanca entre mecanismos regulatorios
presentes em outros estagios do desenvolvimento vegetal, sugerindo vias co-
muns de regulacdo do desenvolvimento das plantas como um todo.
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