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Resumo

O Reino Fungi baseado em caracteristicas morfologicas e reprodutivas inclui, atualmente, quatro filos
(Chytridiomycota, Zygomycota, Ascomycota ¢ Basidiomycota). Suas organelas e componentes extracelulares
vém sendo estudadas em poucas espécies, fazendo com que o conhecimento a respeito das mesmas seja restri-
to. Apesar de compartilhar muitas organelas com os demais eucariontes, algumas delas apresentam modifica-
¢des, e outras sdo exclusivamente fiingicas. Agrupar e divulgar informagdes sobre tais caracteristicas fingicas
foi o escopo desta revisdo.

Unitermos: SPBs, hidrogenossomos, endomitoses, corpos de Woronin, componentes extracelulares

Abstract

The particularity of being a fungus — I. Cellular components. Morphological and reproductive
characteristics have been used to define the four phyla (Chytridiomycota, Zygomycota, Ascomycota and
Basidiomycota) that make up the Kingdom Fungi. However, fungal organelles and extracellular components
have been studied in few species, and knowledge about them is restricted. In spite of the fact that fungi share
some organelles with other eukaryotic organisms, they often show changes, but others are only found in Fungi.
Compilation and divulgation of information about such fungal characteristics is the subject of this review.

Key words: SPBs, hydrogenosome, endomitosis, Woronin bodies, extracellular components

Os fungos, os vegetais e os animais — organismos  mento limitado, aos fungos, constata-se, ao contrario,
eucariontes — divergiram de um ancestral comum ha cer-  que estes, em sua maioria, sdo haploides e capazes, po-
cade 1 x 10° anos. Entretanto, quando se compara plan-  tencialmente, de crescimento ilimitado.
tas e animais, grupos de individuos diploides e de cresci-
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O Reino Fungi esta delimitado atualmente com base
em certas caracteristicas peculiares, que incluem aspec-
tos morfoldgicos (macroscopico, microscopico e
ultramicroscépico), bem como fisioldgicos. Apesar de
muitas estruturas fungicas serem similares as dos ani-
mais, com os quais o Reino estd mais relacionado
filogeneticamente, outras apresentam variagdes e outras
ainda, sdo exclusivas dos fungos. Este trabalho se atera
a singularidade de suas organelas (Moore e Frazer, 2002;
Burnett, 2003).

Constata-se que o soma fungico (fase vegetativa)
se apresenta como duas unidades morfoldgicas basicas,
a leveduriforme e a hifal. As células unicas, delimitadas
e pequenas, sdo denominadas leveduriformes, ao contra-
rio das hifas que sdo células extremamente polarizadas,
na forma de tubos, que se estendem, continuamente, em
suas extremidades (Sievers et al., 1999).

Quando ocorrem em conjunto em diversos
substratos (frutas, material em decomposicdo, paredes,
lentes de vidro, entre outros) as culturas (ou colonias) de
leveduras podem ser vistas a olho nu. Apresentam, quando
isoladas in vitro, cores variadas e aspecto céreo brilhan-
te, similares as bactérias. Certos fungos leveduriformes,
quando em divisdo ¢ em determinadas condi¢des de cres-
cimento em meio solido, podem manter suas células uni-
das, formando uma estrutura denominada pseudomicélio.

No caso dos fungos hifais ou filamentosos, que sdo
0 mais extraordinario exemplo de crescimento polariza-
do (Wendland, 2001), ha a adogdo de uma organizagao
pseudocelular, com a finalidade de impedir os efeitos
deletérios de senescéncia ou trauma, ou para permitir a
diferenciagdo de estruturas (Markham, 1994).

O conjunto de hifas, ramificadas ou nio, denomi-
na-se micélio, o qual pode ser visualizado a olho nu, como
um emaranhado de fios delgados que pode variar do
hialino (incolor) ao colorido, dependendo da espécie. Ao
microscdpio optico (MO) € possivel distinguir hifas com
duas morfologias, umas com paredes transversais (septos)
e outras que ndo as apresentam (asseptados ou
cenociticos). Os fungos com estadio somatico cenocitico
(Chytridiomycota e Zygomycota) podem, contudo, apre-
sentar septagdo para diferenciacdo de estruturas
esporulantes ou na delimitagdo de zonas de defesa, devi-
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do a senescéncia ou a ataque externo (animais, virus,
bactérias ou outros fungos).

A septagdo nos fungos filamentosos leva a forma-
¢30 de compartimentos individuais na hifa (Walther e
Wendland, 2003). Alguns autores como, por exemplo,
Alexopoulos et al. (1996), consideram esses fungos
multicelulares. Entretanto, apesar de separados por
septos, 0os compartimentos ndo sdo completamente fe-
chados.

A estrutura septal ao microscopio eletronico de
transmiss@o (MET), pode apresentar um poro central
simples, ocluido ou ndo por corpos de Woronin
(Ascomycota, incluindo os anamoérficos) ou um poro mais
complexo, o doliporo-parentossomo (Basidiomycota).
Este ultimo tipo pode estar associado, em alguns casos,
a fibulas — ramifica¢des curtas, laterais, que conectam
um compartimento hifal a outro. O septo que une a fibula
a hifa também ¢ do tipo doliporo-parentossomo
(Markham, 1994). Tais poros interconectam os compar-
timentos através do citoplasma e permitem a passagem
de organelas incluindo nucleos, o que leva a afirmagdo
de que todos os fungos sdo unicelulares, pelo menos fun-
cionalmente. O fechamento do poro septal pelos corpos
de Woronin permite a preservagdo da integridade hifal,
desde que em uma hifa danificada pode ocorrer a lise do
apice. O mecanismo de construg@o do poro, durante a
formacgdo ou apds o término do septo, ainda permanece
obscuro (Walther ¢ Wendland, 2003).

Em certas espécies como Neurospora crassa,
Whetzelinia sclerotium, Aspergillus repens e Sordaria
brevicollis t€ém sido observados cristais hexagonais que
obliteram o poro septal. Embora com uma estrutura dis-
tinta, acredita-se que eles possam ser uma subclasse de
corpos de Woronin. Ambos originam-se na membrana,
proximos ao apice das hifas a partir de microcorpos. Esta
hipotese foi recentemente corroborada pela observagéo
de possiveis corpos de Woronin em associa¢do com es-
truturas da membrana, arranjadas numa seqiiéncia 16gi-
ca, sugerindo varia¢des na sintese (Markham, 1994).

E interessante mencionar que vérias espécies apre-
sentam a capacidade de alternar entre fase micelial e
leveduriforme, fen6meno denominado dimorfismo. Tais
alteracdes podem ser causadas por variacdes nos nutri-
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entes, temperatura e/ou aeragdo (Griffin, 1994). Meca-
nismos moleculares para definir a similaridade, quanto a
morfogénese, entre leveduras gemulantes (Saccharomyces
cerevisiae) e fungos filamentosos vém sendo estudados.
Segundo Wendland (2001), um destes processos seria
influenciado pelo AMPc.

A analise da superficie hifal e leveduriforme mos-
tra a presenc¢a de trés matrizes interconectadas: a
extracelular ou capsular, a parede e a membrana
plasmatica. No interior, o citoplasma inclui uma série de
organelas, como em todos os eucariontes.

A matriz extracelular é formada por substancias
mucilaginosas que t€ém fun¢do de adesdo em diferentes
grupos de fungos e por diversas enzimas extracelulares
(Moore-Landecker, 1996). A mucilagem ocorre livremen-
te na parede e no meio e pode ser um precursor ou um
produto da degradac¢io do b-glucano alcali-insoluvel. A
insolubilidade caracteristica do b-glucano ¢ uma forma
derivada de sua ligag8o a quitina (Van Wetter et al., 2000).

Em certas situagdes, a matriz extracelular contém
hidrofobinas — pequenas proteinas (cerca de 100
aminoacidos) que exibem a propriedade de auto-reunido
a interfaces hidrofilico/hidrofobicas, formando pelicu-
las anfipaticas (Wessels, 1993). Elas desempenham um
importante papel ao cobrir, pelo menos, o micélio aéreo
com esta camada impermeavel atuando no crescimento
(emergéncia das hifas aéreas) e na diferenciagdo, i. e., na
formacdo de estruturas protetoras (Van Wetter et al.,
2000). A presenca destas proteinas ja foi comprovada
em Mucor mucedo (Zygomycota), Neurospora crassa,
Emericella nidulans (Ascomycota), Aspergillus niger,
Penicillium crysogenum (anamorficos), Schizophyllum
commune, Coprinus cinereus ¢ Agaricus bisporus
(Basidiomycota). Além de atuarem de formas diferentes
na morfogénese fungica, elas interfeririam em outras ati-
vidades como, por exemplo, nos mecanismos de simbiose
e parasitismo (Wessels, 1993; Bartnicki-Garcia, 1999).

Cristais de oxalato de calcio foram encontrados nos
materiais mucilaginosos extracelulares (bainha hifal) de
Phanerochaete chrysosporium, Trametes versicolor,
Rigidoporus lignosus e Phellinus noxius. Nestes casos,
a matriz extracelular pode contribuir para a imobiliza-
cdo de metais pesados (Baldrian, 2003). Em Gilbertella

persicaria sugeriu-se que os cristais ajudariam a refor-
car a parede e, possivelmente, a protegeriam da ingestio
por pequenos animais (Whitney e Arnott,1988).

Logo abaixo desta matriz, localiza-se a parede que
¢ constituida de polissacarideos (80 a 90%), proteinas,
lipidios e carboidratos, sendo responsavel pela forma e
integridade estrutural do organismo (Moretti, 2003). Al-
gumas proteinas sdo enzimas que digerem nutrientes
extracelulares ou modificam estruturalmente a parede.
Ha também as glicoproteinas, envolvidas nos processos
de reconhecimento celular. Os glucanos constituem um
dos polimeros mais significativos, no entanto, a quitina é
0 maior componente estrutural da parede de Aspergillus
Jfumigatus e outros fungos filamentosos (Mellado et al.,
2003). A quitina ¢ um B-glucano, como a celulose e o
quitosano, sendo a enzima quitina-sintetase a responsa-
vel pela sua sintese (Griffin, 1994; Mellado et al., 2003).

Resumindo, as microfibrilas de quitina estéo
interiorizadas em uma matriz amorfa, produzindo uma
armacdo que da a morfologia da parede. Esta matriz ¢
que contém as proteinas e os polissacarideos tais como
os glucanos ou mananos (Moore-Landecker, 1996). A
parede de ascomicetos e basidiomicetos filamentosos
consiste principalmente do complexo (1-3)/(1-6)b-
glucano-quitina, (1-3)a-glucano e de (glico) proteinas.
Ha evidéncias que todos os componentes sdo expelidos
na area da parede como entidades separadas e subse-
quentemente sdo modificados (Van Wetter et al., 2000).

Outro aspecto da parede € a colorago, que nos fun-
gos ¢ determinada por diferentes pigmentos (Chen e Johns,
1993; Hawksworth et al., 1995; Smania et al., 1997,
Buzzini e Martini, 1999; Hosoe et al., 1999; Sakaki et
al., 2000), encontrados principalmente na parede, mas
que também podem estar presentes nos fluidos, livres da
parede e, entdo, geralmente, na forma de granulos (Butler
e Day, 1998). Os pigmentos da parede, freqlientemente
polifendlicos, funcionam presumivelmente como reforgo
da rede de proteinas e polissacarideos, através de liga-
¢Oes cruzadas oxidativas ou pela impregnacdo com um
polimero hidrofébico (Peter, 2001).

Tais pigmentos podem conferir diferentes colora-
¢oes as culturas e as frutificagdes (ascomas, basidiomas):
amarela (monascina e ancaflavina em Monascus
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purpureus), amarelo-alaranjado (aurofusarina e
rubrofusarina em Fusarium culmorum), laranja
(cinabarina em Pycnoporus sanguineus, rabropunctatina
em Monascus purpureus, B-caroteno e torularodina em
Rhodotorula glutinis), azul (boletol em Boletus luridus)
e vermelha (monoascorubramina em Monascus
purpureus; auxarconjugatinas em Auxarthon
conjugatum). Muitas micotoxinas também sdo
pigmentadas, como por exemplo, as naftoquinonas de
Penicillium e Aspergillus. Alguns importantes hormonios
sexuais, tais como o acido trisporico de Blakeslea
trispora, sdo pigmentos carotenoides. A fun¢o de cer-
tos pigmentos seria antioxidativa, como para os
[-carotenos e a torularodina. Alguns carotendides pode-
riam ser utilizados como substituintes alternativos para
corantes sintéticos de alimentos, antioxidantes e possi-
veis agentes inibidores de tumores (Buzzini e Martini,
1999; Duran et al., 2001).

Freqlientemente, encontram-se, fungos completa-
mente escuros, tanto na forma micelial quanto na de es-
truturas esporuladoras e/ou esporos. Neste caso, o pig-
mento responsavel ¢ a melanina. Um exemplo € Xylaria
(Ascomycota) cujo estroma ¢ externamente escuro e pro-
duz também ascdsporos melanizados na maturidade
(Butler e Day, 1998). As melaninas protegem os orga-
nismos do estresse ambiental (exposi¢do a metais pesa-
dos, dissecacdo, condigdes hiperosmdticas e temperatu-
ras extremas como em Gaeumannomyces graminis), do
antagonismo de outros organismos (Phellinus weirii), da
limitagao de nutrientes, do choque de pH e contra a radi-
acdo ionizante e UV.

No caso de fungos fitopatogénicos, a melanina pode
desempenhar um papel importante na protecdo contra os
radicais livres de oxigénio, gerados pela planta, como
resposta a infeccdo pelo fungo (Henson et al., 1999).
Um estudo ao MET com Cladosporium carrionii indi-
cou que a melanina, que pode ser granular ou fibrilar, se
forma em vacuolos citoplasmaticos e entdo € excretada
para a parede. Em Venturia inequalis (patdgeno da maga)
enzimas extracelulares hidroliticas estdo ligadas a
melanina da parede, o que proporcionaria concentracio
e viabilizagdo da atividade enzimatica fingica frente a
planta (Butler e Day, 1998).

Abaixo da parede, a membrana plasmatica mostra
a estrutura tipica , constituida por uma camada dupla de
fosfolipidios € um arranjo de proteinas embebidas em
uma bicamada lipidica, com proteinas de superficie fra-
camente ligadas & membrana e pequenas quantidades de
carboidratos. Ha enzimas tais como H* -ATPase e quitina-
sintetase, fundamentais na fungdo mediadora dos fend-
menos que ocorrem na superficie. A estrutura lipoprotéica
da membrana ¢ uma barreira efetiva para muitos tipos
de moléculas, que a atravessam por difusio ou transpor-
te ativo (Thevissen et al., 2003).

O componente lipidico fiingico, o ergosterol (esterol
ndo polar), difere daquele das membranas animais, o
colesterol. O ergosterol ¢ responsavel por inimeras ca-
racteristicas fisicas importantes das membranas, tais
como estrutura, permeabilidade e modulagio da fluidez.
Sua auséncia causa alteragdes na permeabilidade da
membrana plasmatica e inibi¢do do crescimento (Santos
e Carvalho, 2001; Thevissen et al., 2003). Além disso,
ele pode também, estar envolvido na regulacdo da sinte-
se da quitina. (Griffin, 1994; Moretti, 2003).

Os processos de crescimento e de formacao de pa-
rede sdo variados quando comparamos espécies
leveduriformes e hifais, e mesmo entre as leveduriformes
ja estudadas, sejam as que realizam cissiparidade
(Schizosaccharomyces pombe) ou gemulagdo

(Saccharomyces cerevisae), ocorrem diferencas (Harold,
2002).

Para entender tais seqiiéncias morfogénicas € ne-
cessario que certas organelas sejam apresentadas. Entre
elas o citoesqueleto e as proteinas associadas, bem como
o transporte vesicular, que dirige a formagéo, transporte
e fus@o de vesiculas secretorias com membranas-
marcadas (Harris e Momany, 2004).

Deve-se ressaltar a importancia do transporte
vesicular, como sistema essencial para a entrega de pro-
teinas e lipidios de seus sitios de sintese aos seus respec-
tivos lugares de localizagdo e ac¢do (Ashimoto et al.,
2002). Entre os processos vinculados estdo a
extensibilidade apical da hifa e a exocitose localizada de
vesiculas de Golgi, que levam precursores para a sintese
de novas membranas e parede e, possivelmente, as
enzimas que atuam no enfraquecimento da parede. As



vesiculas secretoras abarrotam o apice das hifas em cres-
cimento, formando uma agregacdo denominada
Spitzenkdrper — corpo apical em alemao (Harold, 2002).
Este ¢ formado por uma area central mais clara (“core”
que contém actina (Harold, 2002) e outros pequenos com-
ponentes (microvesiculas, microtiibulos, microfilamentos,
ribossomos e outros). O centro ¢ uma pequena regido
diferenciada no grupo de vesiculas apicais, embora pos-
sa ter posi¢ao e tamanho variaveis. Alguns Spitzenkorpers
contém mais de uma area central. Eles exibem uma dina-
mica pleomérfica e, segundo Lopez-Franco e Bracker
(1996), também reagem as condi¢des de estresse (luz,
danos fisicos e campos elétricos). Apesar de serem com-
ponentes usuais, nem sempre sdo encontrados nos api-
ces hifais (Heath et al., 2003). Segundo Harold (2002)
diversos estudos implicam os microtibulos na formagao
e movimentos dos Spitzenkorpers.

O maior papel da actina nos fungos filamentos,
imprescindivel também para a polarizacdo das levedu-
ras, ¢ o de servir como sinal para o transporte de
vesiculas, baseadas em miosina, para os sitios de pola-
rizagdo. Os filamentos de actina presumivelmente
direcionam o transporte do Spitzenkorper para o apice
hifal (Harris e Momany, 2004). Ja no anamorfo
Geotrichum candidum, estudos comprovaram a presen-
¢a de actina concentrada no Spitzenkorper e em placas
associadas a membrana plasmatica, diferente de outros
ascomicetos hifais. Em ascomicetos e basidiomicetos
essas placas provavelmente correspondem a filassomos.
Entretanto, as fun¢des e comportamento dos filassomos
permanecem vagas (Heath et al., 2003).

Riquelme et al. (1998) realizaram o mapeamento
da trajetdria do Spitzenkorper e a respectiva correlagdo
com a direcionalidade de crescimento em hifas de
Neurospora crassa (ascomiceto filamentoso). Os auto-
res sustentam a idéia de que a morfogénese hifal ¢ con-
trolada pela posi¢do do Spitzenkorper que funciona como
um centro de suprimento de vesiculas, e que o
determinante primario de sua trajetdria, bem como da
morfologia hifal, € o citoesqueleto tubular.

As hifas s8o bem conhecidas pela habilidade de
mudar de dire¢do em resposta a estimulos externos —
comportamento tropico, provavelmente, os estimulos tré-

picos operem modulando um mecanismo intrinseco de
crescimento hifal retilinear, fazendo com que as hifas
apresentem tendéncia a crescer em uma dire¢éo fixa.

Rhizoctonia solani (anamorfo de Ceratobasidium)
apresenta um Spitzenkorper bipartido com um “core”
rodeado por uma regido escura em contraste de fase. No
“core” ndo ha vesiculas secretoras, mas sim material
fibrilar, microvesiculas, pequenos tibulos com membra-
nas e ribossomos (Grove e Sweigard, 1996).

Em um estudo detalhado de Neurospora crassa,
Riquelme et al. (2002) propuseram a divisdo das hifas
maduras e em crescimento em 4 regides, de acordo com
a organizagdo e comportamento citoplasmaticos: a re-
gido apical (I) e trés regides subapicais (II, 111, e IV).
Um Spitzenkdrper, bem definido, dominou o citoplasma
da regido I. Na regido II, tipicamente desprovida de nu-
cleos, vesiculas (~0.48 em didmetro) ¢ mitocondrias
mantiveram, em principio, uma localizagéo constante no
citoplasma apical. Nas regides III e IV, vesiculas e uma
pequena populagdo de mitocondrias apresentaram mo-
vimentos rapidos de precessdo e de retrocessdo, enquan-
to a maioria manteve uma posi¢do constante. Nestas re-
gides muitos nucleos ocuparam o citoplasma. Os mes-
mos autores (Riquelme et al., 2002) referem que uma
cepa mutante desta espécie, com alteracdes na organiza-
¢do e estabilidade do Spitzenkorper, apresentou profun-
das perturbacdes na organizagdo e func¢do dos
microtubulos e, conseqiientemente, na dindmica e
posicionamento das organelas, levando a uma severa re-
dugdo na taxa de crescimento e alteragdes na morfologia
das hifas.

O sistema citoesqueletal compreende elementos es-
truturais, tais como filamentos de actina e microtubulos,
bem como proteinas que ligam estes elementos, que con-
trolam suas configuragdes ou sio responsaveis pelos pro-
cessos de transporte usando os elementos estruturais como
vias. Variagdes entre a configuragdo e a fungdo do
citoesqueleto revelam principios gerais que governam a
relagdo entre este e o crescimento celular (Geitmann e
Emons, 2002).

Um exemplo do que acontece em leveduriformes
pode ser encontrado em Saccharomyces cerevisiae onde
a formagio da gema, revelada por métodos mais moder-



nos, € sofisticada e intrincada. Aqui cerca de setenta pro-
teinas estdo envolvidas, atuando na selecdo do lugar de
gemacdo, construcdo do citoesqueleto polarizado,
exocitose do precursor de vesiculas, retragio da mem-
brana e deposi¢do localizada de materiais de parede. A
gema emerge, progressivamente, destes lugares de for-
ma programada (Harold, 2002).

O processo de crescimento inclui secrecdo polari-
zada controlada e expansdo apical, e estd baseado no
transporte intracelular ao longo dos dois maiores ele-
mentos citoesqueletais, a F-actina e os microtubulos.
Apesar da importancia dos fungos filamentosos e dos
dimorficos, o conhecimento da base molecular do cres-
cimento polar estd restrito principalmente a
Saccharomyces cerevisiae (gemulante) bem como a
Schizosaccharomyces pombe (fissdo) que sao modelos
uteis no estudo do citoesqueleto (Steinberg e Fuchs, 2004).

O complexo de Golgi (CG), uma organela auténo-
ma, estd na posi¢do central do trafego entre o reticulo
endoplasmatico (RE), vesiculas associadas e endossomo,
vacuolo e membrana plasmatica (Ashimoto et al., 2002).
As vesiculas, originadas a partir do CG localizam-se no
apice hifal e estdo relacionadas a extensdo hifal, conten-
do proteinas, polissacarideos e fosfatases similares aque-
las das cisternas do CG. A maioria dos grupos de fungos,
Zygomycota, Ascomycota e Basidiomycota, apresenta
CQG atipico. O complexo, nestes grupos, estd reduzido a
um ou poucos elementos de membrana, consistindo de
cisternas unicas ou tubulos localizadas no subapice hifal
(Griffin, 1994; Bracker et al., 1996, Deacon, 1997). As
membranas do CG tém caracteristicas estruturais e bio-
quimicas intermediarias entre o invélucro nuclear e o RE
e suas vesiculas secretoras sdo envolvidas por membra-
na plasmatica (Bracker et al., 1996). A maturagio dos
materiais transportados, incluindo a modificacdo de
carboidratos e o processamento proteolitico, ocorre no
CG da mesma forma que em mamiferos.

Saccharomyces cerevisiae apresenta cisternas uni-
cas isoladas no citosol. Por outro lado, em Pichia pasto-
ris e Schizosaccharomyces pombe, o CG é formado por
cisternas empilhadas, localizadas préximas aos sitios de
RE transicional, sendo tal localizag¢do independente dos
microtibulos (Ashimoto et al., 2002). Os CG em
Schizosaccharomyces pombe localizam-se muito proxi-

mos ao nucleo e se dispersam durante o processo de for-
macdo da parede (Osumi, 1998).

Estudos recentes sobre o sistema de endomembranas
e do trafego entre RE ¢ CG em Pisolithus tinctorius,
baseados no uso da Belfredina A, metabolito fungico que
age sobre os microtubulos reguladores da mobilidade dos
vacuolos, afetando o crescimento ¢ a diferenciacdo dos
fungos filamentosos, mostraram que a maioria das
organelas (CG e sistema vacuolar tubular) se recuperou
apos a lavagem da droga, exceto o RE que néo se reco-
brou no tempo analisado (Cole et al., 2000).

Quando consideramos os nucleos, constata-se que
diferentemente de outros eucariontes, nos fungos eles se
caracterizam por serem muito pequenos, 1-5mm de dia-
metro. Além disso, seu complemento de histonas é um
pouco diferente. O genoma dos fungos ¢,
correspondentemente, pequeno, podendo variar entre 200
e 12000 kbp. Portanto, eles tém um DNA intermediario
entre procariontes e demais eucariontes (plantas e ani-

mais) segundo Griffin (1994).

Outro aspecto ainda obscuro se refere a migracéo
nuclear. Embora esse processo pareca ser uma fungéo
celular simples, o progresso continuo das pesquisas du-
rante os Ultimos anos demonstrou o qudo complicado ele
¢. Estudos em diferentes fungos revelaram fungdes co-
muns de proteinas-motor, embora algumas s6 tenham sido
descritas para certas espécies. Além disso, percebeu-se a
importancia de se fazerem analises moleculares com or-
ganismos diferentes a fim de desenvolver um modelo
unificado e descobrir caracteristicas espécie-especificas
(Suelmann e Fischer, 2000b).

A membrana nuclear ¢ formada por duas unidades,
uma interna ¢ outra externa, além de um espago
perinuclear. Essas membranas sdo unidas por poros que
tém a fun¢io de passagem entre o citoplasma e o
nucleoplasma, mas estudos recentes propdem novas fun-
¢des, como a de um mecanismo mediador (“gated”). Os
poros podem ser visualizados por uma variedade de téc-
nicas, que mostram sua estrutura com muitos granulos
periféricos e um central. Seu tamanho varia de 70 a
140nm, sendo a quantidade diretamente relacionada com
as fases das divisdes. As membranas nucleares mostram
associacgoes diretas com o RE, o CG e diversas vesiculas.



Essas conexdes estio relacionadas ao funcionamento e
manuten¢do do nucleo, bem como do restante da hifa
(Griffin, 1994).

A maioria dos fungos (Zygomycota, Ascomycota e
Basidiomycota) tem mitose acéntrica, sem centriolo, ha-
vendo em substitui¢do uma associagdo com 0s corpos
polares do fuso (SPB — Spindle Polar Bodies), enquanto
em Chytridiomycota ha mitose céntrica (Griffin, 1994).

O SPB, que funciona como um centriolo, ou seja,
como um centro organizador de microtibulos durante a
divisdo nuclear, se encontra, usualmente, adjacente a
membrana nuclear tanto na interfase quanto no nucleo
em divis@o dos fungos ndo flagelados (Beckett, 1980).

Na mitose, o envoltorio nuclear (carioteca) nao de-
saparece, o nucléolo normalmente ¢ retido, alongando-
se externamente e dividindo-se entre os nucleos filhos
(Zickler, 1981).

A microscopia eletronica mostrou que em
Saccharomyces cerevisiae o nucléolo estd sempre no
fundo do nticleo em intimo contato com o envoltdrio nu-
clear, ja em Schizosaccharomyces pombe, ndo ha este
contato entre as estruturas. Em Cochliobolus sativus, o
nucléolo persiste durante o periodo de divisdo nuclear.
Por outro lado, em Fusarium oxysporum, este se disper-
sa na profase, reaparecendo na proxima interfase (Taga
et al., 2003).

Na maioria dos fungos, o aparato mitotico consiste
de cromossomos aderidos via cinetocoros a fusos de
microtabulos (MTs) de varias categorias que compreen-
dem um fuso bipolar, estruturas polares chamadas SPBs
e asteres microtubulares.

Peculiaridades na mitose de fungos filamentosos in-
cluem: a auséncia de uma placa metafdsica bem definida
e a disjunc¢@o assincronica das cromatides irmés depois da
metafase, o que leva a uma anafase curta. A permanente
ades@o dos cromossomos ao SPB deve ser mais estudada
quanto a sua natureza e significado, durante o ciclo celu-
lar. Adicionalmente, necessita-se de melhores métodos in
vivo para visualizar o aparato mitdtico. A cromatina esta
compactada nos nucleossomos, muito menores do que os
de mamiferos. As tubulinas a ¢ b sdo similares as dos
eucariontes superiores. A tubulina-g descoberta em fun-

gos filamentosos, ¢ organizadora de centros MTs, e possi-
velmente ocorre em todos os eucariontes, apesar de seu
papel essencial na nucleago e polimeriza¢do do MT ain-
dando ter sido determinado. As proteinas-motor mitdticas,
associadas a microtubulos — for¢as da mitose, necessitam
ser melhor caracterizadas in vitro em relagio a mobilida-
de (Aist e Morris, 1999).

As divisdes meidticas entre os fungos, geralmente
mantém a carioteca, o nucléolo, as caracteristicas dos
SPBs e microtibulos, mas também podem degenerar o
envelope nuclear, normalmente quando se aproxima da
profase, e logo depois, o nucléolo. Ha duas formas de
meiose intranuclear (envoltorio nuclear persistente): em
uma o nucleo se divide na teldfase I, e na outra, acontece
um atraso até a telofase 1. Os eventos fisiologicos da
meiose sdo dificeis de serem analisados, pois a meiose
dos fungos, na maioria das vezes é acompanhada de ou-
tros eventos de desenvolvimento da frutificagdo ou pro-
cessos de esporulagio. O isolamento de fases meidticas
especificas é realizado de forma excelente com mutantes

de Saccharomyces, Schizosaccharomyces, Podospora e
Neurospora (Griffin, 1994).

Ao considerarmos o vacuolo, compartimento
intracelular, no qual diversos componentes celulares es-
tdo localizados, constata-se que aparentemente realiza
trés fungdes: (a) armazenamento de nitrogénio (como
aminoacidos basicos ¢ glutamina) e fosfato; (b)
empacotamento e secre¢do de enzimas hidroliticas
(proteases, invertases, glucanases) e (¢) sintese e secre-
¢do de polissacarideos extracelulares. As fungdes de
armazenamento e secre¢do sio mutuamente exclusivas,
¢ ja se obtiveram evidéncias da diferenga entre vesiculas
secretoras ¢ vacuolos (Griffin, 1994). Os vactiolos for-
mam um sistema vacuolar tubular. Tal sistema apresen-
ta motilidade sendo capaz de transferir compostos ao
longo da hifa e de compartimento a compartimento; ape-
sar da semelhanga, o padrdo ndo ¢ idéntico em todos
Filos de fungos (Rees et al., 1994).

Uma outra organela, que apresenta algumas dife-
rengas com a dos demais eucariontes, ¢ a mitocondria, a
maior organela presente nas hifas. Denominadas de casa
de for¢a da célula, as mitocondrias sdo responsaveis pela
maior parte da sintese de ATP em condi¢des aerdbicas
(Paumard et al., 2002). Elas se movem ativamente ao



longo de vias citoesqueléticas e, freqiientemente, mudam
de forma podendo ser alongadas, ovais ou néo lineares,
e de tamanho variado devido a eventos de fusdo e fissdo.
A mobilidade mitocondrial, fissdo e fusdo t€ém importan-
tes papéis na adaptacdo para os requerimentos de ener-
gia e na heranga das mitocondrias pelas células-filhas
durante a divisdo celular (Westermann e Prokisch, 2002).

As mitocondrias contém DNA, com um nucledide
no centro. Os nucledides consistem em uma ou varias
moléculas de DNA mitocondrial, que podem ser extrai-
das e examinadas por microscopia eletronica. Na maio-
ria dos fungos esse material ¢ um filamento duplo circu-
lar, mas em alguns organismos, inclusive na levedura
Hansenula mrakii, a molécula € linear. O DNA
mitocondrial contém os genes de transferéncia do tRNA
e TRNA. O genoma mitocondrial de fungos difere em
tamanho entre as espécies, os de Schizosaccharomyces
pombe e Aspergillus nidulans ja foram totalmente
seqiienciados (Carlile et al., 2004).

Uma unica mitocondria gigante foi registrada em
Saccharomyces cerevisiae, mas em outras espécies como
Schizosaccharomyces pombe, Exophiala dermatitidis ¢
Bullera alba demonstrou-se a presenca de multiplas
mitocondrias, que mudam em niimero e forma depen-
dendo dos estadios do ciclo celular e das condigdes de
crescimento (Yamaguchi et al., 2003).

Contudo, em fungos filamentosos, as mitocondrias
sdo observadas tipicamente como organelas na forma de
pequenos filamentos distribuidos através da célula e ori-
entados longitudinalmente ao eixo (Westermann e
Prokisch, 2002).

Apesar de certa similaridade, as cristas
mitocondriais dos fungos sdo estruturas achatadas, con-
trastando com as cristas tubulares dos demais organis-
mos (Griffin, 1994). A formagao de tais cristas deve-se a
invagina¢do da membrana interna das mitocondrias que
forma uma grande quantidade de membranas contendo
as enzimas da cadeia de transporte de elétrons. Até re-
centemente era desconhecida a forma como a membrana
interna formava as cristas. Uma hipotese langada a par-
tir de estudos com Saccharomyces cerevisiae e
Neurospora crassa associou os dimeros de ATP-sintase
ao desenvolvimento das cristas. Sua biogénese seria con-

trolada, na verdade, por inter-relagdes moleculares das
subunidades e e g da ATP-sintase mitocondrial, ndo s
nessas espécies, como nos demais eucariontes (Paumard
et al., 2002).

E necessario ressaltar que diversos aspectos impor-
tantes do comportamento mitocondrial sao diferentes nos
fungos filamentosos quando comparados as leveduras.
Primeiro, o transporte das mitocondrias se da pela inter-
vengdo de diferentes sistemas citoesqueletais. O trans-
porte dependente dos microtibulos é o mais importante
na maioria dos fungos, mas nao em leveduras. Segundo,
a heranga do DNA mitocondrial (mtDNA) esta intima-
mente ligada & integridade do compartimento
mitocondrial, sendo sua transmissao uniparental nos cru-
zamentos sexuais em fungos filamentosos, ao contrario
das leveduras gemulantes onde ¢ biparental, apesar da
magquinaria molecular permanecer desconhecida. Tercei-
ro, o movimento direcionado das mitocondrias até o api-
ce ou a distribui¢do das organelas para os conidiosporos
ndo pode ser estudada em leveduras. Em Neurospora
crassa a mobilidade das organelas ¢ mais similar a das
células de mamiferos do que a de leveduras, porque as
mitocondrias sdo transportadas ao longo dos
microtibulos. Ainda mais, os fungos filamentosos t€ém
um ciclo de vida um pouco mais complexo, o qual re-
quer eventos regulatorios que diferem daqueles das leve-
duras (Westermann e Prokisch, 2002).

Suelmann e Fischer (2000a) ao estudar Aspergillus
nidulans concluiram que os microtibulos citoplasmaticos
ndo sdo responsaveis pela manutencdo da morfologia
tubular e mobilidade das mitocondrias. Desta maneira, a
formagdo e a fun¢do mitocondrial dependem da acdo
citoesquelética da célula, bem como, de proteinas, como
a miosina, que garantem o movimento da organela.

Quando se considera os fungos leveduriformes cons-
tata-se que a motilidade e o posicionamento das
mitocOndrias sdo determinados por microfilamentos
(actina) e microtubulos (tubulina), dependendo da espé-
cie. Assim, em Saccharomyces cerevisiae 0s
microfilamentos sdo os responsaveis por tais caracteris-
ticas e em Schizosaccharomyces pombe, os microtubulos
(Westermann e Prokisch, 2002).

A grande maioria das proteinas requeridas para a
estrutura ¢ o funcionamento mitocondrial é codificada



por genes nucleares e sdo importadas pela organela. E
interessante ressaltar que defeitos na morfologia
mitocondrial podem ser causados por muta¢des em al-
guns componentes do maquindrio de translocagdo das
proteinas. Muta¢des da membrana externa mitocondrial
no receptor Tom77 resultam na extensao das mitocondrias
em Podospora anserina ¢ em Neurospora crassa
(Westermann e Prokisch, 2002).

A préxima organela, o hidrogenossomo, apresenta
semelhancas com as mitocondrias, com relagdo ao pro-
cesso de divisdo, incorporagao de calcio, membranas in-
ternas e seqiiéncias de proteinas (Almeida et al., 1997).

Embley e Martin (1998) propuseram-se a descre-
ver a origem dos hidrogenossomos através da técnica de
reacdo em cadeia de polimerase (PCR) e da comparagéo
das seqiiéncias genéticas dos hidrogenossomos com as
mitocondrias de Nyctotherus ovalis, um ciliado. Ha evi-
déncias de que eles derivaram das mitocondrias pela pre-
senca de duas membranas, consistente com uma origem
endossimbidtica; pelas invagina¢des da membrana inter-
na, similares as cristas mitocondriais; por desempenha-
rem um importante papel na geragdo de energia, os
hidrogenossomos usam prétons como aceptores de hi-
drogénio e as mitocondrias usam o oxigénio para formar
agua; e por ultimo, porque as enzimas malicas, compo-
nentes-chave do metabolismo, sdo sintetizadas de ma-
neira homologa em ambas organelas (Carlile et al., 2004).

Os hidrogenossomos, geralmente esféricos, envoltos
por duas membranas firmemente justapostas, com uma
matriz homogénea e finamente granular, e medindo 0,5
mm de didmetro, sdo obrigatorios para a producgdo de ATP
e hidrogénio molecular (Benchimol, 2001). Assim, sua
funcdo ¢ respiratoria, tanto sob aerobiose quanto
anaerobiose, sendo encontradas individualmente em espé-
cies anaerobias (Almeida et al., 1997). Condigdes
anaerobicas levam a organela a produzir quantidades
equimolares de CO,, H, e acetato, a partir do piruvato.
Na presenca de oxigénio, a organela produz CO, e acetato,
fosforilando o ADP em ATP, com consumo de O, e ndo
havendo formagao do H, molecular, i. €., a organela assu-
me uma fungdo respiratoria tipica (Carlile et al., 2004).

Suas enzimas também participam do metabolismo
do piruvato formado durante a glicdlise como, por exem-

plo, a piruvato:ferrodoxina-6xido-redutase que oxida o
piruvato; a hidrogenase, sensivel ao oxigénio e que utili-
za a ferrodoxina reduzida como doadora de elétrons. A
natureza da oxidase envolvida no processo respiratério
nos hidrogenossomos ¢ desconhecida. Nao se encontram
enzimas tipicas do ciclo de Krebs, nem citocromos ou
citocromo-oxidases, nem tampouco enzimas caracteris-
ticas dos peroxissomos (Benchimol, 2001).

Carlile et al. (2004) analisaram a dupla membrana
que envolve o hidrogenossomo no fungo anaer6bio
Neocallimastix frontalis (Chrytridiomycota), constatando
que a matriz é granular e que as membranas sdo densas
¢ mais compactadas do que as membranas plasmaticas.
Testes imunocitoquimicos localizaram a sintese de b-
succinyl CoA na dupla membrana em zoo6sporos ¢ hifas.

Por outro lado, técnicas de microscopia eletronica
e de imunocitoquimica possibilitaram a identificacdo de
DNA e de ribossomos nos hidrogenossomos do ciliado
Nyctotherus ovalis. Esse DNA pode ter sido herdado de
mitocondrias ou hidrogenossomos de protobactérias.
Portanto, a pesquisa demonstrou a presenca de um codi-
go genético nos hidrogenossomos de um ciliado
anaerobio, o que aumenta as possibilidades de ocorrer o
mesmo nos fungos (Akhamanova et al., 1998).

Outra familia de organelas ¢ formada pelos
microcorpos. Estes sdo rodeados por uma s6 membrana
e tém varias fun¢des na célula. O maior grupo de
microcorpos ¢ o dos peroxissomos, sendo este termo usa-
do muitas vezes no lugar de microcorpos. Sua fungéo
oxidativa/respiratoria difere daquela das mitocondrias por
ndo conservar energia na forma de ATP. Também atuam
na b-oxidagdo de 4cidos graxos em Saccharomyces
cerevisiae ¢ sd0 um sitio para as enzimas do ciclo do
glioxilato, neste caso sendo conhecidos, as vezes, como
glioxissomos (Carlile et al., 2004).

Vamos ater-nos aos peroxissomos, estruturas ge-
ralmente esféricas, envoltas por uma inica membrana,
finamente granular, com 0,2-1 mm de didmetro. Sua
matriz apresenta inimeras enzimas, responsaveis por
diferentes fun¢des desempenhadas pela organela (Lou-
ren¢o ¢ Felisbino, 2001). Tanaka e Ueda (1993), em es-
tudos realizados com Candida tropicalis os caracteriza-
ram bioquimicamente por apresentarem uma ou mais
moléculas de hidrogénios.



Os peroxissomos sdo responsaveis pelo metabolis-
mo dos alcanos (metano, etano, propano, alcool, petro-
leo e seus derivados), pela degradacdo do perdxido de
hidrogénio (H,0,), pela oxidagdo de moléculas peque-
nas de etanol e metanol e pela agdo catabdlica no meta-
bolismo de lipidios, sendo que a catalase representa 40%
das enzimas presentes na organela (Lourenco e Felisbino,
2001). Eles podem ser avaliados para varias aplicagdes
praticas, tais como: producéo e aplicagdo em sintese de
proteinas e enzimas, controle e inducéo de genes que sin-
tetizam proteinas, acimulo de proteinas no seu interior e
biocatalisadores (Tanaka e Ueda, 1993).

Os compostos usados para armazenamento de ener-
gia e translocacdo de nutrientes em fungos, as chamadas
substancias de reserva sdo derivados de aguicares comuns
tais como glicose e frutose. No primeiro caso lipidios,
glicogénio (um polimero de glicose) e trehalose
(dissacaridio ndo reduzivel), e no segundo, trehalose e
poliois, tais como manitol, arabitol ou ribitol em
Zygomycota. O manitol pode atuar também como regu-
lador metabdlico e substancia de reserva (Deacon, 1997).
Os corpos lipidicos, envoltos por membrana simples,
podem ser observados em esporos e em hifas maduras e
senescentes, parecem derivar-se do RE. O glicogénio pode
formar agregados (15-30nm) que podem estar associa-
dos as membranas citoplasmaticas ou apresentarem-se
livre no citosol (Moore-Landecker, 1996).

Concluindo, o reino dos fungos,comparavel em di-
versidade ao das plantas e dos animais, € numericamente
superior ao ultimo, apresenta caracteristicas diferenci-
ais muitas das quais completamente desconhecidas para
a maioria dos estudantes. Esta realidade levou a
sumarizagdo de tais estruturas que conferem aos fungos
caracteristicas Uinicas entre 0s seres Vivos.
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