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INTRODUCAO

MECANISMO DE ACAO AUXINICA*

Paulo R.C. Castro**

RESUMO

As principais hipoteses  envolvendo
o mecanismo de acao das auxinas sao con-
sideradas com a finalidade de apontar os
processos mais provaveis de acordo com os
conhecimentos atuais. Acidos nucleicos
e proteinas devem estar relacionados com
modificagoes na parede celular atraves da
secrecao de ions hidrogenio e estimulacao
na atividade enzimatica capaz de promover
afrouxamento e elongacao da parede celu-
lar. Um esquema indicando os  processos
de acao auxinica capazes de alteracoes na
parede celular, e apresentado.

Observando-se o problema de como um fitormonio a con-
centracoes muito baixas pode exercer um efeito fisiologico
muito amplo, deve-se deduzir que qualquer mecanismo de acao
envolve um efeito de grande amplificacao. Pode-se esperar

ots
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que estes fitormonios exercam influencia em alguns proces-
sos que alteram um grande numero de outras moleculas. O me-
canismo de agao das auxinas, fitormonios capazes de pro-
mover o crescimento das plantas, tem sido muito estudado,
sendo que atualmente, se ainda nao conhecemos a totalidade
do processo, temos evidencias importantes a serem conside-
radas.

Numerosas hlpoteses tem sido estabelecidas para eXpll-
car o modo de agao das auxinas, sendo que relagoeq com aci-
dos nuclelcos e protelnas modificacoes na parede celular,
secregao de Tons hidrogenio e estlmulagao na atividade en-
zimatica, correspondem aos principais enfoques aventados.

RELACOES COM ACIDOS NUCLEICOS E PROTEINAS

A regulagao hormonal da sintese de acidos nucleicos e
de protelnas poderla ser a primeira poss1b111dade para o me
canismo de acao auxinica. Aumentos na sintese de acidos
nucleicos e de proteinas tem sido verificados previamente
a alteracoes nos teores de diversos compostos no interior
das celulas. SILBERGER & SKOOG (1953) observaram que o
crescimento do tecido da medula de Nicotiana tabacum, indu-
zido por auxina, € precedido por um aumento proporcional na
sIintese de RNA (acido ribonucleico). NOODEN & THIMANN(1963)
consideraram que o crescimento depende da sintese de RNA,
sendo que a sintese de proteina e um fator limitante do de-
senvolvimento. O local de agao da auxina na elongagao ce-
lular e um sistema de acidos nucléicos que controla a sin-
tese de uma proteina essencial. ROYCHOUDHURY & SEN  (1964)
verificaram que a aplicacao da auxina, acido indolilaceti-
co (IAA), em Pisum sativum, resultou em um incremento na
sintese de RNA. KEY & SHANNON (1964) notaram que a incor-
poragao de nucleotideos marcados no interior de acidos nu-

cleicos e estimulada por auxinas. Inibidores da sintese
de proteinas e de acidos nucleicos tem sido  correlaciona-
dos com a interferencia dos mesmos no crescimento. KEY

(1964) verificou que a sintese de proteina e de RNA sao
essenciais para o processo de elongacao celular. O aumento
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na taxa de elongacao celular por auxina exdgena requer sin-
tese adicional de proteina e de RNA. Provavelmente a taxa
de formacao de um RNA especifico & aumentada pela auxina,
levando a uma elevagao no suprimento de um enzimo ou de
um sistema enzimatico limitante. EVANS & RAY (1969) suge-
riram que a auxina provavelmente nao atua na elongacao de
coleoptiles de Zea mays pela promogao da sintese de  RNA
de informacao ou de uma proteina enzimatica. Nao excluem
a possibilidade da auxina atuar ao nivel de traducao para
induzir a sintese de uma proteina estrutural de parede ce-
lular. A continuidade da sintese proteica parece ser  im-
portante para o mecanismo de expansgo da parede celular.
BRITTEN & DAVIDSON (1969) supoem a ex1stenc1a de genes pro-
dutores, alem de genes receptores, que e uma sequencia de
DNA (acido desoxiribonucleico) llgada ao gene produtor, que
determina se o gene produtor vai ser ou nao  transcrito. A
transcricao ocorre quando o gene receptor se associa a  um
RNA ativador. Existiriam ainda genes sensores que servem
de ligacao com agentes estimulantes. Esses agentes estimu-
lantes sao provavelmente proteinas produzidas por agao de
auxinas. Ocorreriam finalmente genes integradores que es—
tao ligados aos genes sensores e que produzem o RNA ativador
quando o gene sensor e estimulado. Este sistema indutivo de
regulacao para_ organlsmos superiores seria portanto desen-
cadeado por agao aux1n1ca LESHEM (1973) considera a possi
bilidade da intervencao de um complexo aux1na—prote1na no
DNA que permitiria a transcrlgao de regioes do DNA,as quais
levariam mensagens para sintese de determinados enzimos que
modificariam processos metabolicos responsaveis pelo cres-
cimento.

MODIFICACOES NA PAREDE CELULAR

A auxina poderia promover diretamente um aumento na
biossintese de componentes da parede celular. Observou-se
em Nitella axillaris a 1ncorporagao de tritium na superfi-
cie interna da parede celular (GREEN, 1958). Nesta alga
verificou-se tambem que auxina pode afetar a biossintese
de proteina da parede celular (OLSON, 1964). Diversos tra-—
balhos mostraram que tratamentos com auxXina aumenta a
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sintese de componentes da parede celular, incluindo celulo-
se e hemicelulose em caule de Pisum sativum (CHRISTIANSEN
& THIMANN, 1950), alem de hemicelulose e pectinas em co-
leoptiles de Avena sativa (BAYLEY & SETTERFIELD, 1957). Foi
observado grande aumento na sintese de substancias pécticas
com o tratamento por auxina (ALBERSHEIM & BONNER, 1959).
Avena satt lva, BAKER & RAY (1965) notaram que auxina provoca
a incorporacao de glucose marcada isotopicamente no inte-
rior da parede, causando elongacao celular.

A estimulacao do crescimento por auxina foi atribuido
a um afrouxamento nas paredes celulares (HEYN, 1931). Des-
de que as substancias componentes das paredes celulares en-
volvem pectinas e hemicelulose, foi sugerida a possibilida-
de de que as auxinas servem para remover os ions calcio que
promovem a ligagao entre os grupamentos carboxIlicos de po-
limeros da parede celular. Considerou-se tambem que auxina
poderia promover um aumento de radicais metil mas substan-
cias pecticas das paredes celulares do tecido em elongacao
(BENNET-CLARK, 1955). Verificou-se que a etionina, capaz
de inibir metilagoes, interfere fortemente no crescimento
do coleoptile de Avena sativa (SCHRANK, 1956). A metilacao
dos grupamentos carboxilicos das moleculas de pectina adJa—
centes, sob o efeito de auxina, poderia promover a remogao
das pontes de calcio que contribuem para as propriedades me
canicas da _parede celular. Verificou-se que o aumento na
incorporagao de glucose marcada na pectina da parede, causa
do por auxina, e devido principalmente a adicao atraves de
grupamentos ester metilicos (ORDIN et ql7Z, 1957). De acor-
do com esta hipotese, o calcio dificultaria a extensibili-
dade da parede celular formando pontes com grupamentos car-
boxilicos no acido galacturonico, o principal componente da
pectina. A auxina promoveria estimulo na metilagao do aci-
do galacturonico, ocorrendo substltulgao do calcio pelo gru
pamento metil. Porem, a ocorrencia restrita de¢ auxina in-
duzindo a metilacao de pectina em tecidos vegetais, torna
pouco provavel que este processo desempenhe importante fun-
950 no crescimento celular (CLELAND, 1963).
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SECRECAO DE IONS HIDROGENIO

Numerosas evidencias experimentais tem demonstrado que
a secregao de lons hidrogenio exerce uma agao importante na
elongagao rapida da parede celular. RAYLE & CLELAND (1970)
verificaram que a imersao de coleoptiles em uma solucao com
baixo pH pode promover um rapido afrouxamento da parede ce-
lular e um estimulo imediato do crescimento. EVANS et ali<
(1971) tambem obtiveram rapido crescimento colocando co-
leoptiles em solucoes saturadas com dioxido de carbono. Su-
geriram que as rapidas respostas a auxina poderiam ocorrer
atraves da ativacao pela auxina de uma bomba de protons na
plasmalema, e que o consequente decrescimo do pH na parede
celular seria responsavel pelo crescimento. HAGER et qli7
(1971) consideraram que auxina atua em cooperacao com tri-
fosfato de guanosina para ativar uma bomba de protons na
membrana celular, regida por ATPase anisotropica. Este sis-
tema utiliza energia da resplragao (trifosfato de adenosina)
para elevar a concentracao de protons em um compartimento
da parede celular. 1Isto levaria a um aumento na atividade
de énzimos que promovem o afrouxamento da parede, desenca-
deando a elongacao celular. A secregEo de protons para o
interior da parede pode ser compensada por um fluxo de ca-
tions em diregcao do protoplasma. CLELAND et ql<7 (1977)con
sideraram a p0551b111dade da auxina ativar a extrusao ele-
trogenica de hidrogenio, sendo que MENTZE et qlii (1977) ob
servaram a habilidade de segmentos do hipocotilo de He—
lianthus annuus em secretarem hidrogenio como resposta a au
xina. PARRISH & DAVIES (1977) tambem verificaram em seg-
mentos do caule de Pisum sativum, evidencia de que pode o-
correr acidificacao em resposta ao tratamento com  auxina.
TEPFER & CLELAND (1979) notaram que a extensibilidade das
paredes celulares de VaZon@a ventricosa e de Avena sativa
sao similares em resposta a ac1d1f1cagao. Verificaram que
em ambos os sistemas a resposta a acidez pode ser inibida
por calcio e que a remocao de protons promove o termino do
afrouxamento da parede celular. Os resultados com V. ven-
tricosa mostraram—se de acordo com o mecanismo de afrouxa-
mento da parede induzido pela acidez, no qual um papel im-
portante e desempenhado pelo deslocamento do calcio da pa-
rede, enquanto a parte principal do afrouxamento da parede
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induzido pela acidez em coleoptiles de A. sativa parece o-
correr por um mecanismo diferente. BATES & RAY (1979) ob-
servaram que a elongaggo celular e estimulada por pH baixo,
sendo que esta condicao parece causar a liberagao de certos
polissacarideos da parede como polimeros soluveis. Isto su-—
gere que pH baixo pode estimular a elongagao celular alte-
rando as associacoes dos pollasacarldeos no interior da pa-
rede. Notaram que 1ncubagao das paredes celulares sob  pH

baixo resulta na liberacao de mais pollssacarldeos sendo
que sob pH alto resulta na liberacao de mais proteinas. Am-
bos o0s processos sao inibidos pelo calcio.

ESTIMULACAO NA ATIVIDADE ENZIMATICA

Algumas evidencias experimentais tem sugerido que as
auxinas poderiam estimular a atividade de enzimos degrada-
dores que poderiam levar a elongaggo da parede celular. Hi-
drolases que atuam sobre polissacarideos, como B-1,3-gluca-
nase e celulase, ocorrem nas paredes celulares; sendo que
auxina poderia causar um aumento na atividade desses enzi-
mos. FAN & MACLACHLAN (1966) verificaram uma alta corre-
lacao entre a estimulacao do crescimento por auxina e o au-
mento em celulase no caule de Piswum sativum. A extensibi-
lidade da parede celular poderia ser aumentada por celulase
e B-1,3- glucanase. Todav1a esses enzimos nao tem mostra-
do agao em diversas especies vegetais estudadas, o que di-

ficulta a aceitacao dos mesmos como responsaveis pelo cres-

cimento celular (CLELAND, 1971). JOHNSON et alit (1974)
sugeriram a possibilidade de _que aux1na promoverla o cres-
cimento estimulando a secregao de Ions hidrogenio que por

sua vez ativariam glucosidases (principalmente B-galactosi-
dase) da parede celular do coleoptile de Avena sativa, cau-

sando afrouxamento da parede. Porem, EVANS (1974), atra-
ves da utilizacao de inibidores demonstrou que PB-galacto-
sidase e B-glucosidase nao exercem uma acao decisiva no

crescimento promovido por auxina ou acidificacao.

Numerosos trabalhos tem demonstrado que as auxinas po-
deriam estimular a atividade de enzimos sintetizadores,
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capazesckapromovereaelongagao da parede celular. ALBERSHEIM
(1976) considerou que auxina poderia estimular o enzimo
transglucos{lase o qual possul a capacidade de romper e re
fazer ligacoes glucosidicas entre duas fibras de celulose.
Isto poderia ocorrer pela agao de auxina que ativaria uma
bomba ionica na membrana plasmatica que resultaria num abai
xamento do pH na parede que seria afrouxada mais eficiente-
mente pela transglucosilase. Todavia nao se obtiveram ain-
da evidencias experimentais consistentes para comprovar es-
ta hipotese. RAY (1973) observou que auxina causou um au-
mento de duas a quatro vezes na atividade de PB-glucam sin-
tetase em segmentos do caule de Pisum sativwn, sendo que
este enzimo parece ter alta afinidade por glucose uridina
difosfato. DAUWALDER & WHALEY (1974) consideraram que ati-
vidades espec1allzadas no Aparato de Golgi possuem uma acao
importante na sintese e secrecao de compostos que apresen-
tam caracteristicas funcionais quando atingem a parede ce-
lular. GAWLIK & SHEN-MILLER (1974) notaram que a  inducgao
no crescimento por auxina é mediado pela ativacao do Apara-
to de Golgi, que nao somente afeta a elongacao celular, mas
tambem pode part1c1par de processos como o transporte de au
xina e a percepgao do estlmulo. SHORE & MACLACHLAN (1975)
verificaram que preparagoes de paredes das regioes de cres-
cimento do epicotilo de P. satZvum possuem atividade de
R-1,4- glucam (celulose) 51ntetase sendo que os niveis des-
se enzimo sao afetados por tratamento com a auxina acido 1n

dolilacetico (IAA). Os resultados sugeriram que as sinte-—
tases associadas com o Aparato de Golgi e o Reticulo Endo-
plasmatico mostram que, apesar destes nao serem OS locais

para a sintese de celulose, representam regioes de transito
de enzimos para os locais de acao na interface entre o pro-
toplasma e a parede celular. HEINIGER & DELMER(1977) obser
varam em fibras de Gossypium hirsutum em  desenvolvimento,
que o produto obtido da aggo de glucam sintetase sobre glu-
cose uridina difosfato e um R-1,3-glucam. RAYMOND et alit
(1978) notaram a sintese de R-glucam sintetase a partir de
glucose uridina difosfato, em fragmentos do tecido de P.
sativum. MALTBY et ql77 (1979) verificaram evidencias da
presenca de B-1,3-glucam em fibras de G. hirsutum. O tempo
de dep051gao de B-1,3- glucam.durante o desenvolvimento da
fibra coincide com a sintese de celulose na parede secunda—
ria. Consideraram que estes dois diferentes glucans nao
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sao polimerizados diretamente de uma mesma reserva de subs-
trato. LABAVITCH & RAY (1974) observaram que auxina  pro-
move a liberacao de xiloglucam (hemicelulose) da parede ce-
lular de segmentos do caule de P. sativum em elongagao. Au-
xina causa um aumento substancial! de xilose e glucose em
polissacarideos soluveis em agua, sendo que estes ocorrem
numa fragao neutra que contem uma pequena quantidade de ga-
lactose. POPE (1977) demonstrou que uma proteina rica em
hidroxiprolina e exportada do protoplasma para a parede ce-
lular em Acer pseudoplatanus.

OBSERVACOES FINAIS

Apesar de todos 08 processos responsaveis pela elonga-
cao celular por acao auxinica, nao terem sido ainda escla-
recidos, alguns deles podem ser apontados a partir das evi-
dencias experimentais descritas. Deste modo, a sintese de
acidos nucleicos e de proteInas sob efeito de auxinas, mos
tra-se lmportante para o mecanismo de expansao da parede ce
lular. Uma reserva de glucose e xilose, alem de outros car
boidratos, deve estar presente no 81stema que dara origem
ao materlal necessario para o processo de elongagao. Um
desses enzimos poderia ter a propriedade de romper e refa-
zer, apos um deslise, ligacoes glucosidicas entre polissa-
carideos da parede celular, causando afrouxamento da pare-

de e elongagao celular (Figura 1). Outro enzimo seria 0
S-glucam sintetase que se formaria no Aparato de Golgi por
acao da auxina, assim como Xiloglucam, sendo que ambos 08
produ' 5 3eriam transportados para a parede celular atra-

ves das vesiculas de Golgi, formadas nas regloes mais madu-
ras do Aparato de Golgi. Xiloglucam, seria incorporada na
parede celular por acao da B-glucam sintetase, sob efeito
de auxina (Figura 1). A presencga de B—Olucam sintetase tam
bem foi verificada no Reticulo Endoplasmatico, de onde se-
ria transportada para a parede celular podendo promover a

incorporacao de celulose originaria do protoplasma (Figu-
ra l).
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A incorporagao de hidroxiprolina proveniente de proto-
plasma na parede celular foi tambem observada (Figura 1).
Uma bomba de protons poderia promover a secrecao de ions
hidrogenio em um compartimento da parede celular causando
acidificacao responsavel pelo crescimento rapido(Figura 1).
Sistemas de retroefeito devem ocorrer entre a formagcao de
substancias no Aparato de Golgi e os acidos nucleicos alem
de entre xiloglucam na parede celular e os acidos nuclei-
cos.

SUMMARY
MECHANISM OF AUXIN ACTION

Present evidence suggests the following picture for
cell wall extension: there is the possibility that auxin
acts to induce synthesis of nucleic acids and proteins
which presumably are envolved in cell enlargement through
enzyme activation and cell wall components synthesis. Rapid
responses to auxin may be through the auxin activation of
a proton pump on the plasmalemma. The resultant lowering
of the pH in the wall enhances the activity of wall-loosening
enzymes there promoting cell wall enlargement. A schematic
representation of the mechanism concerning the action of
auxin in elongation growth is presented.
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