pubvet

EDICINA YETERINARIA E ZOOTECNIA

ISSN 1982-1243

https://doi.org/10.31533/pubvet.v14n?0653.1-14
Biossintese de lignina em plantas submetidas ao déficit hidrico

Janieire Dorlamis Cordeiro Bezerra!™®®, Sanara Adrielle Fran¢a?®®, José Ribamar Silva
do Nascimento JUnior*$®®, Francisco Martins de Castro*®, Natalia Viana da Silva®®, Steyce
Neves Barbosa?®

!Doutora em Zootecnia pela Universidade Federal da Paraiba, Departamento de Zootecnia, Areia-PB, Brasil.

2Doutoranda em Ciéncia Animal pela Universidade Federal do Vale do S&o Francisco, Petrolina-PE, Brasil.

SProfessor Substituto da Universidade Federal do Rio Grande do Norte, Departamento de Zootecnia, Macaiba-RN, Brasil.
“Professor da Escola Superior Batista do Amazonas, Curso de Medicina Veterinaria, Manaus-AM, Brasil.

Doutoranda em Zootecnia pela Universidade Federal Rural de Pernambuco, Departamento de Zootecnia, Recife-PE, Brasil.
*Autor para correspondéncia: E-mail: janieirebezerra@hotmail.com

Resumo. Em seus ecossistemas, as plantas sdo submetidas a diversos potenciais inimigos,
tanto os bidticos como os abi6ticos. No entanto, os vegetais por meio de mutaces, selecao
natural e mudangas evolutivas desenvolveram mecanismos de defesa ndo s estruturais
como também ao nivel metabolico, o que proporcionou o surgimento de compostos toxicos,
retardantes e mais isolantes, os quais foram transferidos para os seus descendentes. Esses
compostos séo classificados como metabélitos secundarios, os quais séo subdivididos em
trés grupos: terpenos, compostos fenolicos e compostos nitrogenados. O grupo dos
compostos fenolicos é o mais heterogéneo, dentre 0s compostos desse grupo a lignina € a
substancia mais abundante no vegetal, perdendo apenas para a celulose. Esta
macromolécula fendlica possui uma constituigdo complexa com ramificagdes em trés
dimensbes, mas de forma geral é formada pelos alcoois coniferil, cumaril e sinapil. A
lignina proporciona maior rigidez estrutural, durabilidade dos tecidos, transporte de &4gua
nos vasos do xilema e funciona como uma barreia a acdo patogénica, contudo, pouco se
sabe sobre essa dindmica. Acredita-se que controles genéticos e fisioldgicos complexos
atuem modulando a expressdo de genes de lignina e que suas respostas ao déficit hidrico
variam em funcédo da espécie e da intensidade e duragdo do estresse, no qual as respostas
das enzimas poderiam ser expressas isoladamente ou em conjunto, com a mesma cinética
ou ndo. A elucidacdo da biossintese da lignina contribuird para os programas de
melhoramento, para a formulacdo de modelos matematicos e para um melhor manejo de
pastagens.
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Biossintese de lignina em plantas submetidas a déficit

Abstract. In ecosystems, plants are subjected to many potential enemies, both biotic and
abiotic. However, vegetables through mutation, natural selection, and evolution developed
defense mechanisms changes not only structural but also the metabolic level, which
resulted in the appearance of toxic compounds, and more insulating retardants, which have
been transferred to their descendants. These compounds are classified as secondary
metabolites which are divided into three groups: terpenes, phenolic compounds, and
nitrogen compounds. The group of phenolic compounds is the most heterogeneous among
the compounds of this group lignin is the most abundant substance in the plant, second only
to cellulose. This phenolic macromolecule has a complex branching in three dimensions,
but the overall constitution is formed by coniferyl, coumaryl alcohols, and sinapil. Lignin
provides greater structural rigidity, durability of fabrics, water transport in xylem vessels
and acts as a obstacle the pathogenic action, however, little is known about this dynamic.
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It is believed that complex genetic and physiological controls act by modulating the
expression of genes of lignin and their responses to drought vary depending on the species
and the intensity and duration of stress, in which the responses of enzymes could be
expressed alone or together with the same kinetics or not. The elucidation of the
biosynthesis of lignin contribute to the improvement programs, formulation of
mathematical models and for better management of rangelands.

Keywords: coniferyl, coumaril, enzymes, peroxidases, sinapil

Biosintesis de lignina en plantas sometidas a déficit hidrico.

Resumen. En los ecosistemas, las plantas estan sujetas a muchos enemigos potenciales,
tanto bidticos como abioticos. Sin embargo, los vegetais a través de la mutacion, la
seleccion natural y la evolucidn desarrollaron cambios en los mecanismos de defensa no
solo estructurales sino también a nivel metabodlico, lo que resultd en la aparicién de
compuestos tdxicos y mas retardantes aislantes, que se transfirieron a sus descendientes.
Estos compuestos se clasifican como metabolitos secundarios que se dividen en tres
grupos: terpenos, compuestos fendlicos y compuestos de nitrdgeno. El grupo de
compuestos fenolicos es el mas heterogéneo entre los compuestos de este grupo. La lignina
es la sustancia mas abundante en la planta, solo superada por la celulosa. Esta
macromolécula fendlica tiene una ramificacion compleja en tres dimensiones, pero la
constitucion general estd formada por coniferilo, alcoholes cumarilo y sinapil. La lignina
proporciona una mayor rigidez estructural, durabilidad de los tejidos, transporte de agua en
los vasos de xilema y actlia como barreia, la accion patogénica, sin embargo, se sabe poco
sobre esta dindmica. Se cree que los controles genéticos y fisiolégicos complejos actlan
modulando la expresion de genes de lignina y sus respuestas a la sequia varian segln la
especie y la intensidad y duracion del estrés, en el que las respuestas de las enzimas podrian
expresarse solas o junto con el misma cinética o no. La aclaracion de la biosintesis de la
lignina contribuye a los programas de mejora, formulacion de modelos matematicos y para
un mejor manejo de los pastizales.

Palabras clave: coniferilo, cumaril, enzimas, peroxidasas, sinapil

Introducéo

Em seus ecossistemas, as plantas sdo submetidas a fatores estressantes, tanto os biéticos como o0s
abidticos. No entanto, os vegetais por meio de mutagdes, selecdo natural e mudancas evolutivas
desenvolveram mecanismos de defesa ndo sé estruturais como também ao nivel metabélico, o que
proporcionou o surgimento de compostos toxicos, retardantes e mais isolantes. Esses compostos sdo
classificados como metabdlitos secundarios e subdivididos em trés grupos: terpenos, compostos
fendlicos e compostos nitrogenados.

O grupo mais heterogéneo é o dos compostos fenolicos, com presenga de compostos de natureza
lipidica, glicosidica, acidos carboxilicos, etc. Nesse grupo a lignina é a substancia mais abundante no
vegetal. Esta macromolécula fendlica possui uma constituicdo complexa, mas de forma geral é formada
pelos &lcoois coniferil, cumaril e sinapil, sendo que suas proporcdes variam em fungédo da espécie, do
crescimento e do desenvolvimento.

A lignina proporciona maior rigidez estrutural, durabilidade dos tecidos, transporte de dgua nos vasos
do xilema, funciona como uma barreira a acdo patogénica, € responsavel pela inibi¢do do crescimento e
pela complexacdo dos carboidratos e proteinas. As tensbes bioticas e abidticas conduzem ao aumento
da lignificagdo da parede celular ou a mudanga de sua estrutura através das a¢cdes enzimaticas, entretanto
pouco se sabe sobre essa dinamica.

Acredita-se que controles genéticos e fisioldgicos complexos atuem modulando a expresséo de genes
de lignina e que suas respostas ao déficit hidrico variam em funcdo da espécie, da intensidade e duracdo
do estresse, no qual as respostas das enzimas poderiam ser expressas isoladamente ou em conjunto, com
a mesma cinética ou ndo. A elucidagdo da biossintese da lignina contribuird para os programas de
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melhoramento, para a formulacdo de modelos matematicos e para um melhor manejo de pastagens.
Portanto, objetivou-se compreender os mecanismos de sintese de lignina de plantas submetidas ao
déficit hidrico.

Metabolismo secundario

Os vegetais possuem dois tipos de metabolismos: o primario, que é responsavel pelos processos
fotossintéticos, respiratorios e no transporte de solutos, no qual os compostos envolvidos possuem uma
distribuicdo universal nas plantas, e o secundario, responsavel pela producéo de compostos de defesa,
isolamento e dos que atraem polinizadores, sendo que 0s compostos que participam deste metabolismo
variam entre espécies e dentro das espécies, visto que determinados compostos sao mais requeridos em
algumas plantas do que em outras em funcéo do estresse bidtico ou abidtico ao qual estdo submetidos
(Moura et al., 2010; Taiz & Zeiger, 2004).

A producdo de metabdlitos secundarios foi passada de geracdo a geracdo por meio de mecanismos
como mutagbes, selecdo natural e mudancas evolutivas, ou seja, precisou-se de milhares de anos de
interacBes com os fatores bidticos e abidticos para que as plantas desenvolvessem os mecanismos de
adaptacdo, protecdo e para a polinizacdo. Algumas plantas, por exemplo, produzem substancias de
natureza inseticida ou fungicida que possuem agao no sistema nervoso, enddcrino ou respiratorio e que
sdo acumulados em grande quantidade nas plantas. Os glicosideos cianogénicos, por exemplo, sdo
acumulados nos vacuolos das folhas da Manihot esculenta, quando os herbivoros ou insetos mastigam
essa planta os glicosideos cianogénicos entram em contato com as enzimas hidroliticas do citossol e
liberam &cido cianidrico (HCN), que inibe a cadeia transportadora de elétrons, causando asfixia (Taiz

& Zeiger, 2004).
O nimero de compostos formados por este metabolismo foi de aproximadamente 140.000 em 2003,

sendo que este metabolismo é dividido em trés grandes grupos: terpenos, compostos fendlicos e
compostos nitrogenados (Figura 1).

Os terpenos sdo considerados o maior grupo, séo sintetizados a partir do acetil CoA pela rota acido
meval6nico ou dos intermediarios glicoliticos pela rota do metileritritol fosfato (MEP). Suas estruturas
basicas sdo denominadas de unidade isoprénicas ou simplesmente isoprendides. Alguns terpenos
possuem acdo no crescimento e no desenvolvimento dos vegetais como € o caso dos hormonios
giberelinas (diterpeno) e acido abscisico e dos carotenoides, outros agem em defesa do vegetal
produzindo 6leos essenciais (monoterpenos e sesquiterpenos) como o mentol e o limoneno ou
produzindo esteroides como as fitoecdisonas e as saponinas.

Oy
l Fotosintesis
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Figura 1. Metabolismo secundario do carbono. Fonte: (Taiz & Zeiger, 2004).

PUBVET v.14, n.9, a653, p.1-14, Set., 2020



Bezerra et al. 4

Os compostos fenolicos sdo constituidos de grupo fenol e sdo quimicamente heterogéneos, alguns
possuem natureza lipidica, outros sdo acidos carboxilicos e outros séo glicosideos soltveis. A principal
via para a sua formacdo sdo pela rota chiguimica, que converte os carboidratos em aminoécidos
aromaticos dentre os quais a fenilalanina, que € um intermediario na biossintese da maioria dos
compostos fendlicos. Alguns compostos fendlicos simples sdo ativados pela luz UV como é o caso dos
acidos p-cumarico e seus derivados e do acido cafeico, outros sdo liberados no solo com o intuito de
inibir o crescimento de outras plantas (alelopatia) como o &cido cafeico e o feltrico. A lignina é um
composto fendlico de possui a capacidade de proporcionar suporte mecanico, resisténcia fisica e
estabilidade quimica e os flavonoides (antocianinas, flavonas, flavondis e isoflavonas) podem contribuir
para atrair os animais para a polinizacdo, proteger contra danos causados pela luz UV, ter acdo
antimicrobiana como é o caso das isoflavonas ou a¢do ao ataque de herbivoros como é o caso dos
taninos.

Os compostos nitrogenados mais conhecidos sdo os alcaloides e os glicosideos cianogénicos, 0s quais
podem provocar efeitos fisiol6gicos drasticos nos animais como a nicotina, a cocaina e a estricnina e
outros podem ser grandes aliados como a morfina (analgésico) e a lupinina (restabelecimento do ritmo
cardiaco). Os aminoécidos ndo-protéicos e algumas proteinas vegetais como a lectina agem na defesa
contra a herbivoria.

As acdes desses metabdlitos ocorrem de forma indireta e varia em funcdo da espécie ou grupo de
espécies. Além disso, suas a¢Ges muitas vezes ocorrem em conjunto, onde a formagdo de um
determinado composto ocorre pela ligacdo de subunidades derivadas de diferentes vias. Salienta-se que
0s genes para a sintese dos metabolitos secundarios foram conservados nos genomas das plantas
superiores e que pode haver inclusive genes latentes (Grotewold, 2005).

O metabolismo secundario possui importancia ecofisioldgica nas plantas, no qual o estresse abiotico
como as mudangas de temperatura, estado da agua, os niveis de luz, ultravioleta (UV) exposi¢do e
nutrientes minerais, modulam a expressao de genes e a transducdo dos sinais. A fungédo ecoldgica do
metabolismo secundario pode ter efeitos benéficos como fitomedicamentos, principalmente como
anestésicos (Briskin, 2000), como flavorizantes e conservantes.

Na nutri¢do animal os compostos secundarios sdo vistos de forma negativa, uma vez que 0 excesso
desses compostos pode provocar baixa digestibilidade e toxidez. Assim, durante anos o metabolismo
secundario foi sinbnimo de antinutricional. Contudo, trabalhos recentes demostram que esses
metabdlitos possuem propriedades antioxidantes (Kaur & Kapoor, 2008), e que quando utilizados em
concentragdes moderadas, podem melhorar a nutricdo e contribuir para a reducdo da carga parasitéria,
como ocorre com a utilizagdo dos taninos condensados e das saponinas, salientando-se ainda que os
compostos secundarios possam ter diferentes mecanismos de acdo antiparasitarias, sendo interessante
oferecer para os animais uma dieta diversificada o que aumentaria a eficcia e reduziria os efeitos
colaterais prejudiciais (Copani et al., 2013). Em trabalhos como os de Singer et al. (2009) e de Villalba
& Landau (2012), observou-se que 0s animais parasitados possuiam maior preferéncia de consumo de
alimentos que possuiam compostos secundarios que proporcionavam eleitos antiparasitarios.

Nesse sentido, o bioma da caatinga possui uma diversidade de plantas ricas em compostos
secundarios que necessitam serem estudadas, principalmente, sob o ponto de vista da sanidade e nutrigdo
animal. Pouco se sabe sobre as dinamicas metabdlicas desses vegetais, hipoteticamente, sua produgdo
de compostos secundarios estdo mais associados aos fatores abidticos do que os bioticos,
principalmente, aqueles relacionados as adaptagdes as altas temperaturas, radiacfes solares e ao déficit
hidrico. Consequentemente, acredita-se que determinadas rotas metabdlicas sdo mais requeridas do que
outras. Na literatura sdo escassos trabalhos que estudem a defesa dos vegetais contra 0s meios abi6ticos,
necessitando de maiores conhecimentos sobre essas dinamicas.

Biossintese dos compostos fendlicos: a producéo da lignina

Os compostos fendlicos sdo um grupo muito diversificado de fitoquimicos, de estruturas simples ou
complexas, constituidos de um grupo fenol que englobam desde moléculas simples até moléculas mais
complexas e altamente polimerizadas. Podem ser encontrados nos vegetais tanto livres como ligados a
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carboidratos e proteinas. A formagao destes compostos ocorre sob condi¢des estressantes como o déficit
hidrico, radiagcdo UV, ferimentos e infec¢des (Naczk & Shahidi, 2004).

Embora haja varias rotas para a sua biossintese, a mais utilizada € a rota chiquimica, a qual converte
0s percussores de carboidratos nos aminoacidos aromaticos fenilalanina, tirosina e triptofano, sendo que
a fenilalanina é responsavel pela producéo da maioria dos compostos (Figura 2). A enzima fenilalanina
amonialiase (PAL) € a responsavel pela formacao do &cido cindmico a partir da fenilalanina. Quando o
acido cindmico recebe uma hidroxila h4 a formagéo o acido p-cumérico que pode seguir por quatro vias:
1°) Formacao dos acidos cafeicos e de outros fenilpropanoides simples (contém um anel bezenico), 2°)
Formacao das gumarinas, 3°) Formacao de percussores de lignina, 4°) Formacéo do p-cumaril-CoA, que
pode tanto formar as flavononas como os percussores de lignina (Taiz & Zeiger, 2004).

Os compostos fendlicos sdo responsaveis pela adstringéncia, estabilidade oxidativa, atividades
antialérgica, anticarcinogénica, antimicrobianas e contribuem para as qualidades sensoriais (cor, flavour
e sabor). Possuem acdo de neutralizacdo de radicais livres, sendo que esta atividade varia em funcdo da
sua estrutura, especificamente do nimero e posicdo das hidroxilas, e da natureza das substituicdes dos
anéis aromaticos.

COOH

Fenilalanina

PAL

Acido trans-cinamico
COOH
S ] .
—*cido cafeico e outros fenilpropanéides simples

HO/Q/\/
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Figura 2. esquema da biossintese de compostos fendlicos a partir da fenilalanina. Fonte: Taiz & Zeiger (2004).

Salienta-se que a atividade antioxidante aumenta com o aumento do grau de hidroxilagéo, sendo que
a substituicdo dos grupos de hidroxila nas posi¢des 3 e 5 por grupos metoxila reduz essa atividade. Os
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compostos fenolicos sdo divididos em trés classes: &cidos fendlicos, flavondides, estilbenos e taninos
(Balasundram et al., 2006; Kim et al., 2003).

No caso dos &cidos fendlicos, estes sdo compostos simples formados por um anel aromaético,
subdivididos em dois grupos: 1°) formados pelos &cidos hidroxibenzéicos (C6-C1), tais como os &cidos
galico, p-hidroxibenzdico, protocatecuico, vanilico e siringico; 2°) Formados pelos A&cidos
hidroxicindmicos (C6-C3), como os acidos caféico, feralico, p-cumarico e sinépico (Soares, 2002).

A lignina é encontrada nos 6rgdos que necessitam de maior aporte de forca como o caule,
especificamente nos tecidos do esclerénquima, tornando-se mais intensa a dia deposi¢cdo quando o
alongamento celular cessa (Vanholme et al., 2010). Conforme Wilson (1994) essa deposi¢do na parede
celular se da através da lamela média/parede primaria para a parede celular secundéria. A lignina tem
grande influéncia na digestibilidade, principalmente quanto ao seu arranjo e o tipo de percussores que 0
formam, por exemplo, o &cido p-cumarico e ferUrico estdo diretamente envolvidos na associacdo da
lignina com a hemicelulose.

A lignina pode ser visualizada por meio de coloragdes histoquimicas como a coloragdo Fasga e a
Maule. A coloragdo Fasga, constituida pelos corantes safranina e astra blue ou azul de alcian, permite
verificar se 0 material apresenta ou ndo lignina, pois o azul possui afinidade com a celulose e a safranina
com a lignina (Figura 3). O corante de Maule além de permitir identificar os tecidos lignificados permite
identificar o tipo de lignificacdo, se siringil ou guaiacil, onde a coloracdo alaranjada indica a lignina
siringil e a amarelada a guaiacil.

A lignina é um termo genérico para um grande grupo de polimeros aromaticos, é uma macromolécula
fendlica complexa, amorfa, de natureza recalcitrante, derivada de unidades fenilpropandides (ou alcoois
hidroxicinamil ou monoligndis) denominadas C¢Cs ou Cy (fenilalanina, tirosina e triptofano) que séo
repetidas de forma irregular. Este polimero faz parte da parece celular e dos vasos condutores, é
responsavel pela resisténcia mecénica e contribui no transporte de agua, nutrientes e metabdlitos, sendo
responsavel pela resisténcia. A lignina possui grande diversidade estrutural, variando tanto entre
espécies como na propria espécie, razdo pela qual este polimero possui constituicdo dificil de ser
estabelecida. Além disso, observa-se que este polimero inibe o aproveitamento dos carboidratos
estruturais pelo animal (Saliba et al., 2001; Taiz & Zeiger, 2004).

C D c D
1- Secgdes transversais dos colmos de plantas C4 e CAM. Em C4: A = Braquidria; B = Milheto; C= Sorgo e D =
Milho. Em CAM: A = Mandacaru; B = Palma Miuda; C = Facheiro e D = Xique-xique. COR= cortex; MED =
regido medular; EPI = epiderme; Par = Paréquima; FV = feixe vascular; HC = hipoderme colenquimatica; CS =
camara subestomatica; DR= drusas; CUT= cuticula e AM = células com amiloplastos.

2- Visdo dos feixes vasculares de uma C4 e CAM, respectivamente. Xi = xilema; F = floema; Fp = floema
primario; Fs = floema secundario.

Figura 3. Cortes histolégicos de gramineas e palma forrageira coloridas com o corante Fasga. Fonte: Bezerra et al. (2014).

PUBVET DOI: 10.31533/pubvet.v14n9a653.1-14


https://doi.org/10.31533/pubvet.v14n8a622.1-7

Biossintese de lignina 7

Figura 4. Cortes histolégicos de Arab|d0p5|s com o reagente de Mé&ule que reage com Ilgnlna smngll coloragdo amarela. O
mutante de Arabidopsis é incapaz de sintetizar lignina siringil. Fonte: Bauer et al. (2008).

Embora a lignina ndo apresente uma estrutura definida, sua composicdo se da basicamente pelas
unidades de alcoois sinapil (siringil), coniferil (guaiacil) e p-cumarico (p-hidroxifenil) (Figura 5). As
enzimas envolvidas no processo de formacao da lignina s@o basicamente hidroxicinamato CoA ligase
(CCL), cinamil CoA redutase (CCR), cinamil alcool NADP oxiredutase (CAD) e as peroxidades. A
sintese desses monolignois ocorre a partir da fenilalanina que é obtida no plastidio pela via chiquimica
(Rippert et al., 2009), esse aminoacido é canalizado pelas enzimas fenilalanina amonia-liase (PAL) e
C4H. Buxton (1996) ao comparar a composi¢do da lignina entre as gramineas e as leguminosas
observaram que o0s &cidos acido p-cumarico, acido ferdlico e acido sindpico sdo mais elevados nas
gramineas do que nas leguminosas. Além disso, a quantidade dessas unidades ndo segue nenhum padrao
nas plantas e estas podem produzir a lignina ajustando a rota, visto que ao ter a producao do alcool
coniferil inibida a planta cresceu e produziu lignina, demostrando a papel vital desse polimero (Ralph,

1996).
(o] HO_ O H 0
g C4H é_‘FM_L E :'Nl'h
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e G
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Figura 5. A principal rota biossintética para os monolignois p-cumaril, coniferil e o alcool sinapyl (Boerjan et al., 2003). PAL,
Fenilalanina amonia liase; C4H, cinamato 4-hidroxilase; 4CL, 4-cumarato: CoA-ligase; C3H, p-coumarato 3-
hidroxilase; HCT, p-hidroxicinamoil-CoA: Quinate/Chiquimato p-hydroxycinnamoyltransferase; CCoAOMT,
Cafeoil-CoA-O-metiltransferase; CCR, cinamoil-CoA redutase; F5H, ferulato 5-hidroxilase; COMT, cafeico acid O-
metiltransferase; CAD, cinamil alcool desidrogenase. Fonte: Vanholme et al. (2010).
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Este composto pode ser classificado conforme a sua susceptibilidade relativa & hidrélise em lignina
core e lignina ndo core. A primeira se refere a lignina formada pelas unidades de p-hidroxifenila,
quaiacila e siringila em diferentes porporcédo, que proporcionam maior condensagdo e maior resisténcia
a degradacdo. J& o ndo core sdo formados pelos acidos p-hidroxiciandmico, que sdo liberados via
hidrolise (Saliba et al., 2001).

Apds a sua biossintese, 0s monoligndis sao translocados para a parede celular por um mecanismo
que permanece ainda ndo conhecido. Ha apenas hipdteses: 1°) os monoligndis sdo glicosilados apds a
sua chegada na parece celular; 2°) os monoligndis séo transportados para a membrana do plasma por
vesiculas derivadas de Golgi; 3°) os monolignois sao translocados através da membrana plasmaética por
transportadores. Contudo, nenhuma das hipéteses sdo convincentes. Uma nova tendéncia em pesquisa
de lignina € orientar as vias biossintéticas que vao melhorar a degradagdo da lignina, uma vez que a
lignina é capaz de copolimerizar com facilidade as unidades alternativas que derivam a biossintese
monolignois, podendo polimerizar o ferulato coniferilico em conjunto com monoligndis normais nas
paredes celulares primarias de milho. A lignina resultante é fortemente enriquecida em ligacGes éster
gue sdo facilmente quebréveis na espinha dorsal de lignina (Grabber et al., 2008).

A polimerizagdo de lignina ocorre através radicalizagdo oxidativa de fendis, seguido por acoplamento
radical combinatoria. No primeiro passo, o fenol monolignois é oxidado (ou seja, desidrogenado),
formando um dimero. Em seguida, o dimero € desidrogenado novamente para um radical fenélico antes
gue possa acoplar com outro mondmero radical, assim o polimero cresce uma unidade de cada vez.
Como a estrutura de lignina depende da disponibilidade de radicais monolignais, as peroxidases podem
determinar, em parte, a estrutura final dos polimeros de lignina. Em gramineas o p-cumarato, ao
contrario do alcool sinapil, é um excelente substrato para peroxidases (Vanholme et al., 2010).

A expressdo de genes responsaveis pelas enzimas CCoAOMT e o F5H foram estudadas em
transgénicos de Arabidopsis (Arabidopsis thaliana), milho (Zea mays), alfafa (Medicago sativa) e
tabaco (Nicotiana tabacum) e se concluiu que a reducéo da expressdo de cada gene, exceto F5H, reduz
a quantidade de lignina na parede da célula em diferentes graus (Day et al., 2009; Vanholme et al.,
2008). O silenciamento de HCT ou C3H produz maior proporcdo de p-hidroxifenil, a infraregulacéo da
F5H ou COMT reduz fortemente o contetdo de unidades siringil e a sobreregulacdo de F5H aumenta o
teor das unidades de siringil, a infraregulagéo de CAD aumenta a incorporagdo de cinamaldeidos. Todas
essas mudangas de composi¢cdo tém repercussdes sobre a estrutura do polimero e pode alterar as
propriedades da parede celular (Vanholme et al., 2010).

Assim, os diversos fatores estressantes, sejam eles de natureza abidticas ou bidticas, afetam o nivel
de expressdo de genes da via de lignina e também a expressao de genes envolvidos num grande nimero
de outros processos biolégicos, aparentemente nao relacionadas, refletindo a nivel metabdlico (Dauwe
et al., 2007; Leplé et al., 2007). Em estudos conduzidos por Zhong et al. (2007, 2008) e Zhou et al.
(2009), o gene SND1 foi capaz de regular pelo menos 10 outros fatores de transcri¢éo, alguns dos quais
ativado da via dos fenilpropandides como por exemplo, Myb46, Myb63, e Myb58. O entendimento
desses processos podera elucidar as modificagdes da lignina durante a dinamica de crescimento e
desenvolvimento das plantas.

Biossintese de lignina em condicdes de estresse hidrico

Os trés mondmeros principais da lignina (cumaril, sinapil e coniferil) diferem entre si pelo seu grau
de metilacdo, no qual suas proporcdes variam nas plantas ndo somente em funcdo de diferencas entre
espécies, como também dentro da prépria espécie poderd haver diferengas em virtude das respostas
dessas plantas aos fatores estressantes, visto que na biossintese da lignina varia enzimas estdo envolvidas
e podem responder de forma diferente, na qual a lignina pode ter a sua produgdo aumentada ou
apresentar mudancas em sua composi¢ao quimica, visto que a biossintese da lignina é o resultado de
uma complexa rede genética (Rogers & Campbell, 2004), (Figura 6). Conforme Damasceno et al.
(2010), a compreensao dos fatores que desencadeiam a expressdo dos genes de lignina pode subsidiar a
formacdo de modelos para melhor compreender os controles genéticos da sintese de lignina e a sua
deposi¢do na parede celular.
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Na literatura, observa-se que os fatores estressantes abioticos ainda sdo pouco estudados, pouco se
sabe sobre os seus efeitos na biossintese de lignina. O déficit hidrico, um fator que limita a producéo de
alimentos, tem relacdo direta com a deposicao de lignina. As enzimas relacionadas a lignificacdo podem
atuar isoladamente ou em combinacdo, induzindo os mecanismos de tolerancia ao estresse em cinéticas
diferentes devido a intensidades do déficit hidrico.

PAL
Cinnamate <= Phenylalanine

C4H
M C3H (?, omT Fsi omT
4-Coumarate «—”D Caffeate — Ferulate -$ 5-Hydroxyferulate —MD Sinapate
4cL 4cL acL acL 4cL (?)
v v CCoAOMT CCoAOMT ¥V
HCT C3H HCT COMT FSH(?) comT
4-Coumaryl-CoA w=f> 4-Coumaryl ==f> Caffeoyl P> Caffeoyl-COA  ===£> Feruloyl-CoA —ﬁ 5-Hydroxyferuolyl-CoA  ===f> Sinapyl-CoA
shikimic acid / shikimic acid /
4-Coumaryl Caffeoyl
CCR quinic acid quinic acid CCR CCR CCR CCR
v @ v omr Vv F5H v
4-Coumaraldehyde —— Caffeoyl aldehyde ==f> Coniferaldehyde *=£> 5-Hydroxyconiferaldehyde ==£> Sinapaldehyde
CAD/SAD CAD/SAD CAD/SAD CADISAD CAD/SAD
v v v F5H oMmT v
(?) omMT Caldgh AldOMT
4-Coumaryl alcohol —> Caffeoyl alcohol «=f> Coniferyl alcohol 5-Hydroxyconiferyl Sinapyl alcohol
alcohol
v v v
p-Hydroxypnehyl Guaiacyl Syringil
(H unit) (G unit) (S unit)

R1

R1 =R2 =H - p-coumaryl alcohol (p-hydroxy phenyl, H unit)
OH R1 = H, R2 = OCH; > coniferyl alcohol (guayacyl, G unit)
OH R1 =R2 = OCH; - sinapyl alcohol (syringyl, S unit)

R2

Figura 6. Biossintese via de lenhina em plantas (adaptado a partir de Rastogi & Dwivedi 2008). 4CL, 4-cumarato: coenzima
A ligase; AIJOMT, 5-hidroxi coniferaldeido O-metiltransferase; C3H, Cinamato 3 hidroxilase ou pcoumaroyl
acido/acido quinico 3-hidroxilase chiquimico; C4H, Cinamato 4-hidroxilase; CAD, cinamil alcool desidrogenase;
Cald5H, coniferaldeido 5-hidroxilase; CCoAOMT, cafeoil coenzima A O-metiltransferase; CCR, cinamoilo
coenzima A-redutase; F5H, &cido ferdlico 5-hidroxilase; HCT, p-hidroxi cinamoil-CoA: chiquimato/quinato p-
hidroxi cinamoil-transferase; OMT, O-metiltransferase; PAL, fenilalanina amdnia-liase; SAD, desidrogenase sinapyl

alcool. Fonte: Silva et al. (2010).

Em estudos conduzidos por Alvarez et al (2008), observaram um aumento de percussores de lignina
na seiva e reducdo da atividade enzimatica da PAL em milho, indicando que a seca diminui a biossintese
da lignina no milho. Em outro trabalho com o milho, Fan et al. (2006), observaram que a parte basal das
raizes reduziram mais o crescimento do que a parte apical e que este fator estd associado a expressao
dos genes Cinamoil-CoA | e Il que estdo envolvidos na sintese da lignina. Assim, o crescimento reduzido
e maior proporcao de lignina aumenta a disponibilidade de &4gua e de nutrientes.

Em trabalho com Citrullus Lanatus, Yoshimura et al. (2007), observaram que a resisténcia da
melancia a seca estd condicionada a expressdo de genes que codificam as enzimas PAL, CsH, 4-
cumarato coenzima A ligase (4CL), cafeoil coenzima A O-metiltransferase (CCoOAOMT), alcool
desidrogenase cinamil (CAD) e as peroxidases. Com o trevo branco (Trifolium repens), Lee et al. (2007),
observaram que o estresse de 28 dias gerou redugdo no crescimento foliar e maior deposicgéo de lignina,
sendo gue as respostas das enzimas a seca variaram no tempo, sendo que a PAL e o ascorbato peroxidase
tiveram maior expressdo até os 14 dias de estresse, diminuindo na sequéncia, € as peroxidases
coniferilico e siringaldazina foram mais expressivas a partir do 14° dia. A principal fase de lignificacdo
deste trabalho ocorreu ap6s 21 dias de déficit hidrico, quando o potencial hidrico foi de - 2,27 Mpa,
correlacionando a um aumento na GPOC, CPOX e SPOX (Figura 7).
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Figura 7. Graficos de dispersdo para a correlagdo entre potencial hidrico foliar (PD) no de déficit plantas estressadas e atividade
de (A) peroxidase, GPOX; (B) ascorbato peroxidase, APOX; (C) alcool coniferilico peroxidase, CPOX; (D)
siringaldazina peroxidase, SPOX; (E) fenilalanina amonia-liase, PAL, e (F) polifenol oxidase, PPO, em funcéao de
tratamento de déficit hidrico. Os valores sdo normalizados para a diferenca (D) entre a atividade da enzima medido
nas folhas com escassez de agua e no bem regada (controle) folhas. Os nimeros com cada simbolo indicam os dias
apos o tratamento. Fonte: Lee et al. (2007).

A condutancia estomaética foi significativamente menor em plantas sob estresse hidrico, aos 7-8 dias
apos a suspensdo da irrigacdo (Figura 8), indicando que o estresse afetou a homeostasia da planta.
Observa-se ainda que a conduténcia foliar e a pressdo do xilema foi significativamente diferente do
controle, confirmando que aos dias 7 e 8 ap0s a retengdo de agua significam os estagios iniciais de
estresse hidrico antes dos sinais hidraulicos.
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Figura 8. Condutancia Folha (a) e potencial de pressdo do xilema (b) para irrigada (WW) e plantas estressadas (WS).
Diferencas significativas entre os tratamentos sdo indicados como ** P <0,01 e *** P <0,001. Fonte: Alvarez et al.

(2008).
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No trabalho de Lee et al. (2007) os autores observaram que ap6s 14 dias de déficit hidrico o potencial
hidrico estava abaixo de 1,67 MPa, o aumento observado na GPOX, CPOX e SPOX (Figura 9) foi
significativamente correlacionada com o aumento do teor de lignina. Tal como esperado, no dia 28,
quando o teor de lignina aumentaram 16% nas folhas de déficit de agua, algumas isozimas de GPOX
SPO e foram muito mais fortemente expressas, salientando que as atividades de POX guaiacol e alcool
coniferil foram espacialmente correlacionada com a producdo de lignina em arranjo de agulhas, e
sugeriu uma co-regulacdo de enzimas envolvidas na producéo e polimerizacdo de monoligndis.
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Figura 9. As alteracBes nas atividades de (A) peroxidase, GPOX.; (B) ascorbato peroxidase, APOX; (C) alcool coniferilico
peroxidase, CPOX; (D) siringaldazina peroxidase, SPOX; (E) fenilalanina ambnia-liase, PAL; e (F) polifenol
oxidase, PPO, em déficit hidrico estressado (circulos cheios) e controle bem regada (circulos abertos), deixa de trevo

branco. Fonte: Lee et al. (2007).

Alvarez et al. (2008) ainda observaram, mudancas mais significativas no conteldo metabdlito da
seiva do xilema foram medidos 12 dias ap6s a supressao da irrigacdo, principalmente no tratamento de
estresse hidrico. Algumas tendéncias como, por exemplo, ABA e THR foram consistentes ao longo do
periodo da seca, mas no dia 10, as diferencas ndo foram significativas (Figura 10). Uma forma conjugada
de citocinina ZR foi encontrada em maior abundancia do que Z e o BAP foi significativamente maior
na seiva das plantas sob estresse em condicdes de seca severa nos dias 10 e 12. Ja os acidos organicos
estavam presentes em abundancia e foi significativamente maior em plantas sob estresse nos dias 7 e 12.
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hidrico. Fonte: Alvarez et al. (2008).

-2

Consideragdes finais

A lignina proporciona maior rigidez estrutural, durabilidade dos tecidos, transporte de dgua nos vasos
do xilema e funciona como uma barreia a agdo patogénica, contudo, é responsavel pela inibicdo do
crescimento e pela complexacao dos carboidratos e proteinas. As tensdes bitticas e abidticas conduzem
ao aumento da lignificacdo da parede celular ou a mudanca de sua estrutura através das agdes
enzimaticas, contudo, pouco se sabe sobre essa dindmica. Acredita-se que controles genéticos e
fisioldgicos complexos atuem modulando expresséo de genes de lignina e que suas respostas ao déficit
hidrico variam em funcao da espécie e da intensidade e duragdo do estresse, no qual as respostas das
enzimas poderiam ser expressas isoladamente ou em conjunto, com a mesma cinética ou ndo. A
elucidacdo da biossintese da lignina contribuira para os programas de melhoramento, para a formulacao
de modelos matematicos e para um melhor manejo de pastagens.
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