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Metabolismo e ocorréncia

A fotossintese promove a assimilagcdo do CO:2 atmosférico pelas folhas resultando
como produtos finais, por duas rotas separadas: sacarose no citosol e amido nos cloroplastos.
A sacarose é o principal composto utilizado na movimentacao do carbono fotoassimilado, para
as partes ndo fotossintetizantes como raizes, 6rgédos de reserva, frutos entre outros. Ja o
amido é o principal carboidrato de reserva na maioria das plantas (Taiz & Zeiger, 2009).

No entanto existem variacbes para essas formas de armazenamento e transporte do
carbono fixado, um grande numero de oligossacarideos (contendo entre 2 e 10 residuos de
agucar) e acUcares alcoois ja foram caracterizados e associados ao transporte de carbono em
vegetais (Kandler & Hopf, 1980). Em oposicdo ao amido algumas espécies de plantas
armazenam parte do carbono fixado pela fotossintese como sacarose ou como frutanos
(Hendry, 1995).

Os frutanos sdo polimeros de frutose sintetizados a partir da sacarose e ocorrem como
principal carboidrato de reserva em membros de cinco ordens: Cyperales, Liliales, Asterales,
Comparulates, Lamiales (Hendry & Wallace, 1993). Todas com exce¢do das Liliales sdo
consideradas ordens mais derivadas, com origem mais recente. Esse tipo de polissacarideo
cuja unidade basica é a frutose pode substituir totalmente o amido em algumas plantas ou
coexistir com o mesmo em outras (Pontis & del Campillo, 1985).

A tabela 1 adaptada de (Hendry & Wallace, 1993) mostra as distribuicdo dos
organismos que contém frutanos. Dentro das plantas superiores (angiospermas) 5 de suas 75
ordens contém frutanos, no total sdo cerca de 45000 espécies que armazenam frutanos em
adicao ou substituicdo ao amido, cerca de 15% de toda a flora angiospérmica (Hendry, 1992).

Até o momento ndo foram identificadas plantas que armazenam frutanos entre as
Gimnospermas ou angiospermas ancestrais. Outro fato marcante sobre a origem desses
compostos é sua presenca nas familias mais evoluidas de monocotileddneas e dicotiledéneas
e ndo nas familias menos evoluidas o que sugere uma origem independente para 0os genes
envolvidos na sintese de frutanos nessas duas classes (Hendry, 1992).

De fato, como observado na figura 1, os frutanos do tipo inulina encontrados em
espécies de dicotiledbneas sdo baseados no trissacarideo 1-cestose e apresentam unidades
de frutose unidas por ligagbes do tipo B-2,1, diferente dos frutanos do tipo levano, encontrados
predominantemente em espécies de monocotileddneas e bactérias, que sdo baseados no
trissacarideo 6-cestose e apresentam unidades de frutose unidas por ligagdes do tipo B-2,6
(Pollock, et al. 1996). Essa diferenca estrutural encontrada nessas diferentes classes reforcaa

hipotese da origem multipla dos genes de sintese de frutanos.



Tabela 1. Ocorréncia natural de frutanos em seres vivos.

Filo ou Divisao

Frequéncia da ocorréncia

de frutanos

Exemplos

Angiospermas Seis ordens Asterales, Poales

Gnetdfitas Ausente -

Pinophyta Ausente -

Cycadophyta Ausente -

Pinophyta Ausente -

Lycopodiophyta Ausente -

Hepaticophyta Em toda wuma classe jungermaniales
principal

Bryophyta Restrito a um Gnico género  Sphagnum

Algae Duas ordens de algas Dasycladales,
verdes Cladophorales

Fungi Raro Aspergillus

Bacteria Generalizado Streptococus

(Adaptado de Hendry & Wallace, 1993)

Uma ampla variacdo no peso molecular dos frutanos pode ocorrer em diferentes
espécies; no geral o tamanho da cadeia varia entre 30 a 50 grupos frutosil, frutose incorporada
a molécula de frutano, mas ocasionalmente comprimentos da ordem de 200 grupos podem ser
observados. Além disso os diferentes grupos de plantas possuem uma grande variedade nos
tipos de ligacdes entre as unidades de frutose. Nas plantas superiores cinco grandes tipos de
frutanos podem ser observados, dependendo do tipo de ligacdo entre as unidades de frutose e
da presenca/auséncia de ramificagdes. Esses tipos sdo: inulina, levano, frutanos de ligacdes

mistas, neoserie da inulina e neoserie de levanos.
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Figura 1. Tipos de frutanos encontrados nas espécies de plantas superiores. (a) inulina, (b)
neoserie de inulina, (c) levano e (d) levano misto. A molécula de sacarose esta circulada
(Ritsema & Smeekens 2003, modificado).

Os frutanos podem ser sintetizados em uma grande gama de tecidos vegetais, em
Orgéos especializados em estocagem, como rizéforos, mas quando as condi¢des favorecem a
sintese sobre a demanda, os frutanos podem ser acumulados em tecidos ndo especializados
em armazenamento de carboidratos de longo prazo (Pollock, 1986).

No entanto a estocagem de longo prazo de frutanos ocorre normalmente em 6rgaos de
reserva especializados (Edelman & Jefford, 1968; Meier & Reid, 1982; Carvalho & Dietrich,
1993 e Isejima & Figueiredo-Ribeiro 1993), com exce¢do das gramineas e cereais de clima
temperado onde esse acumulo ocorre normalmente nos caules (Archbold, 1940). Os frutanos
também podem ser encontrados em sementes. Estudos em gramineas indicam um actmulo de

frutanos de 1 a 2 % do peso seco em graos (MacLeod & McCorquodale, 1958).



O substrato utilizado na producgéo dos frutanos é a sacarose e ambos sédo estocados
nos vacuolos celulares; o metabolismo dos frutanos é coordenado por diferentes enzimas que
sdo espécie especificas; os diferentes tipos estruturais de frutanos acumulados em diferentes
espécies resultam da agdo dessas enzimas.

Segundo Edelman & Jefford (1968), duas enzimas atuam na sintese da inulina, o0 mais
simples frutano presente em plantas. A sacarose:sacarose 1-frutosiltransferase (1-SST) que
catalisa a transferéncia de uma frutose de uma molécula de sacarose para outra, produzindo o
trissacarideo 1l-cestose, e a frutano:frutano 1-frutosiltransferase (1-FFT), que catalisa a
transferéncia reversivel da frutose de uma molécula de frutano com grau de polimerizagdo = 3
para outra molécula de frutano ou de sacarose resultando em moléculas de frutanos com
comprimentos de cadeias variaveis. Como pode ser observado na figura 2 a sintese dos
diferentes tipos de frutanos é funcdo de um conjunto de enzimas.

A despolimerizacdo das moléculas de frutanos é catalisada pela enzima frutano—
exohidrolase (FEH), que hidrolisa de forma exolitica a unidade de frutose terminal da cadeia de
frutano. A enzima néo atua sobre a ligacao glicosidica da sacarose e seus principais produtos

séo a frutose e a sacarose (Edelman & Jefford, 1968).

E-SFT 1-FET .
levan neoseries neokestose | inulin neoseries

B (2-6) B (2-1)

8-5FT - 1.55T 1-FFT

6-KESTOSE SUCROSE 1-KESTOSE

levan «—— — R ___ ,inulin

B (2-8) B (2-1)

6-SFT 1-FFT
siFuRcose |——smixed typelevan

B{2-1} and B{2-6)

mixed typelevan

B (2-1) and B (2-6)

&-SFT
1-FFT

Figura 2. Modelo da biossintese de frutanos em plantas e enzimas envolvidas.

Origem da flora produtora de frutanos

O periodo do surgimento da flora sintetizadora de frutanos vai desde o Oligoceno (32-
25 milhdes anos atras) ao Mioceno (24-15 milhdes anos atrds). O Oligoceno € caracterizado
por ser um periodo seco com desertificacdo localizada, acompanhado por uma grande
regressdo no nivel dos mares (Hendry, 1995). Comparagdes entre as fisionomias das formas
de folhas em fosseis indicaram uma ampla distribuicdo de adaptagfes ao clima semi-arido

(Wolfe, 1980). O periodo seguinte, Mioceno apresentou uma tendéncia para a continua



reducao das temperaturas e o desenvolvimento da cobertura de gelo permanente na Antartica,
e o desenvolvimento de regides extremamente secas. Nesse contexto desenvolveu-se uma
vegetacdo adaptada a um clima que apresentava uma disponibilidade sazonal de dgua no solo
com precipitagdo concentrada em uma época restrita (Hendry, 1995).

Um exemplo dessa vegetacdo adaptada é a familia Asteraceae cuja origem esta
situada cerca de 25 milhdes de anos atrds, com subsequente irradiacdo sob o ambiente
xeromorfico do Mioceno. Outro é a familia Poaceae cuja origem 12-10 milh8es anos atras
coincidiu com o desenvolvimento de grande regides com clima seco a semi-arido, ou regiées
com precipitacéo sazonal.

A distribuicdo contemporanea da familia Asteraceae sugere que a familia segue um
padrdo reflexo de suas origens, uma vez que atualmente a familia é continuamente associada

a regides de clima seco com precipitagéo consideravel, porém sazonal (Hendry, 1995).

O papel fisiolégico dos frutanos

Os frutanos séo sintetizados a partir da sacarose sendo acumulados nos vacuolos,
onde podem alcancar niveis superiores a 70% de massa seca sem promover inibicdo na
fotossintese. Além disso, ao contrario do amido os frutanos s&o soluveis em agua (Vijn &
Smeekens, 1999).

O contexto ecolégico no qual os frutanos evoluiram esta associado a uma condi¢édo
climatica de baixa disponibilidade de agua. O fato dos frutanos serem sintetizados por
representantes de duas familias com grande sucesso ecolégico, Asteraceae com um grande
namero de espécies e Poaceae com sua ampla distribuicdo, sugere que esse tipo de
carboidrato apresenta alguma vantagem adaptativa (Hendry, 1995).

Os frutanos diferem do amido em suas propriedades fisicas, sitio de estocagem e em
suas vias biossintéticas; muitas foram as hipGteses para explicar o desenvolvimento dessa rota
alternativa para estocagem de carbono. O principal papel ecoldgico dos frutanos é o
armazenamento de reservas, no entanto a distribuicdo relativamente pequena desse tipo de
carboidrato, apenas 15% da flora de angiospérmas, sugere que outros fatores poderiam estar
associados a sua presenca (Pollock, C.J.; Chatterton, N.J. 1988). De fato, os frutanos séo
encontrados em quantidades apreciaveis em plantas consideradas mais evoluidas, o que
indica que eles ndo constituem apenas mais uma diversificacdo biolégica, mas poderiam
contribuir para uma vantagem seletiva em condi¢des especificas (Hendry & Wallace, 1993).

Foi proposto que os frutanos constituem uma forma natural de prote¢cdo a baixas
temperaturas nas angiospermas, no entanto essa afirmacéo € questionada uma vez que a flora
produtora de frutanos ndo esta limitada as zonas temperadas. Hendry (1995) argumentou que
com base na origem da flora produtora de frutanos, poderiamos esperar que esse tipo de
carboidrato de reserva estaria associado a uma maior sobrevivéncia em ambientes propicios a

estresse hidrico.



De fato os frutanos sdo comumente descritos como protetores contra a seca. Desta
forma, além da funcdo de reserva, varios trabalhos sugerem que os frutanos conferem
as plantas resisténcia a seca e/ou tolerancia ao frio (Pilon-Smits et al. 1995, Livingston &
Henson 1998, Pilon-Smits et al. 1999, Van den Ende et al. 2000).

Vale ressaltar que os nichos ecoldgicos ocupados pelas plantas produtoras de frutanos
sédo também ocupados por plantas que sintetizam amido, o que indica que o metabolismo de

frutanos ndo é o Unico recurso utilizado pelas plantas superiores para sobreviverem nas

condicdes de estresse hidrico.

Mecanismos envolvidos nas vantagens ecoldgicas conferidas pelos frutanos

A forma pela qual os frutanos conferem vantagens nos ambientes com déficit hidrico
induzido pela falta de agua ou pelo congelamento ainda nédo foi totalmente elucidada, no
entanto indicios apontam para mecanismos distintos.

Devido a sua solubilidade em agua os frutanos poderiam promover o0 ajuste osmético
celular através da variagcdo do seu grau de polimerizacéo (Vijn & Smeekens, 1999).

Em Vernonia herbacea, Dias-Tagliacozzo e colaboradores (2004) observaram que a
inducdo ao estresse hidrico produz mudancas no metabolismo de frutanos com aumento no
contetido de frutose, sacarose e na razdo entre oligo:polissacarideos nos 6rgdos de reserva
subterraneos. De fato foi observado que o estresse hidrico na espécie induziu a atividade das
enzimas FEH e invertase promovendo o acimulo de agUcares redutores e frutooligosacarideos,
0s quais foram associados a manutencdo do turgor em rizéforos, reforcando o papel dos
frutanos como reguladores osmoticos. Desse modo a planta é capaz de reter agua em seus
riz6foros por longos periodos em solo com reduzido conteddo de dgua (Garcia et al, 2011).

Gramineas perenes de regides temperadas estdo naturalmente expostas a
prolongados periodos de temperaturas baixas e os frutanos sdo os principais polissacarideos
armazenados nos tecidos vegetativos dessas plantas (Figueiredo-Ribeiro, 1993). Foi proposto
que por sua alta solubilidade em agua os frutanos atuariam como crioprotetores, reduzindo a
temperatura de congelamento do vacuolo e aumentando a resisténcia celular ao mesmo pela
reducdo da taxa de desidratacdo pelo frio, ou pelo menos conferindo tolerancia as plantas sob
baixas temperaturas (Levitt, 1980, Pontis & Del Campillo, 1985; Nelson & Spollen, 1987;
Hendry, 1987).

Outra forma de atuacdo dos frutanos seria como protetores da membrana plasmatica.
Uma vez que as membranas sédo danificadas por ambos congelamento e dessecacdo, foi
sugerido que os frutanos podem apresentar uma interacdo direta com a estabilidade das
membranas sob essas condicdes de estresse. O resultado do estresse promovido pelo
dessecamento € o deslocamento das proteinas de membrana que contribui para a perda da
integridade da membrana, da seletividade, interrup¢éo da compartimentalizacéo celular e perda

das atividades enziméticas. Estudos recentes demonstraram que os frutanos atuam na



estabilizacdo de membranas em condi¢cfes de estresse (Demel et al. 1998, Hincha et al. 2000,
Vereyken et al. 2001, Hincha et al. 2002).

Flora brasileira produtora de frutanos

No Brasil a ocorréncia de espécies que acumulam frutanos se da no bioma cerrado,
que corresponde a 21% da territério brasileiro, caracterizado por seu clima com sazonalidade
hidrica bem definida com um verdo Umido e um inverno seco com até 5 meses de duracdo
(Coutinho, 2002).

Sua vegetacao apresenta um estrato arboreo constituido por arvores e arbustos com
troncos tortuosos, revestidos por casca espessa, com folhas coriaceas, duras e brilhantes ou
revestidas por pelos e estrato herbdceo é caracterizado por uma alta diversidade de espécies
englobando pelo menos 500 géneros. Ambos estratos séo heliéfilos, ou seja, se desenvolvem
plenamente em condi¢des de intensa luminosidade solar.

Em um estudo realizado em uma &rea de cerrado na Estacdo Experimental e Reserva
Biolégica de Mogi-Guacu/SP, foram coletadas 35 espécies pertencentes a familia Asteraceae,
dessas 80% apresentaram frutanos do tipo inulina em 6rgdos de reserva subterrneos
(Tertuliano & Figueiredo-Ribeiro, 1993).

Dentre essas duas espécies, Vernonia herbacea e Viguiera discolor, destacaram-se por
sua alta concentracdo de frutanos, com cerca de 80% de massa seca nos 6rgdo de reserva
subterraneos (Carvalho & Dietrich, 1993; Isejima & Figueiredo-Ribeiro, 1993).

O papel de protec@o contra a seca conferido pelos frutanos € consistente com sua

ampla distribuigdo no Cerrado, um bioma que possui um periodo de seca sazonal.
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