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UNIDADE |
PRINCIPIOS DE BIOLOGIA DO DESENVOLVIMENTO

APRESENTACAO

Atualmente, a Biologia do Desenvolvimento integra todas as areas da biologia, tornando-se
para o bidlogo, uma area importante de trabalho e de aplicacdo dos conhecimentos adquiridos ao
longo de sua formacédo académica, pois, desempenha um papel crucial no estudo de nossa
heranca natural. Abrangendo os aspectos moleculares na compreensdo dos mecanismos
bioquimicos através dos quais proteinas diferentes sdo produzidas em células diferentes do
mesmo genoma, relacionando o gendtipo ao fendtipo.

Contribui, ainda, nos estudos evolucionarios para entender como mudangas macro
evolucionarias ocorreram, interagindo com a biologia do desenvolvimento ecol6gico, onde
mudangas ambientais promovem alteracées no desenvolvimento do organismo. Nesta integracéo,
ampliou os estudos para a medicina, fundindo-se com a genética clinica que se tornou importante
na explanagéo das malformagdes congénitas.

Desta maneira, poderemos compreender 0s mecanismos e processos que atuam desde o
inicio do desenvolvimento de um organismo que é conhecido como embrido, seja invertebrado ou
vertebrado, de ambiente aquatico ou terrestre, até se transformar num individuo adulto e capaz de
se reproduzir para originar uma nova descendéncia ou geracao.

1. INTRODUCAO A BIOLOGIA DO DESENVOLVIMENTO

Para os animais, os fungos e as plantas, a forma adulta é alcancada a partir de um
embrido. Esse embridao é produto do gendtipo decorrente da heranga genética e do fenétipo do
organismo adulto. Contudo, a maioria dos estudos biol6gicos aborda a estrutura e funcdo do
adulto. Dai, a importancia do estudo da biologia do desenvolvimento para entender o inicio e
construcao do organismo multicelular.

No campo da biologia, o estudo do desenvolvimento representa uma area em expansao,
integrando uma rede de conhecimentos de biologia molecular, fisiologia, biologia celular, genética,
anatomia, neurobiologia, imunologia, pesquisas sobre cancer, ecologia e biologia evolutiva.

Os organismos pluricelulares ndo anteciparam fases para chegar ao estagio adulto. No
entanto, o processo de mudancas foi relativamente lento e por isso é chamado de
desenvolvimento. Na maioria dos casos, o processo de desenvolvimento desse organismo teve
seu inicio a partir de uma uUnica célula que foi fertilizada - o zigoto, o qual se divide mitoticamente
para formar todas as células do corpo. Porém, o desenvolvimento ndo para com o nascimento, e
sim, continua na idade adulta, pois a maioria dos organismos tem que repor a cada dia algum tipo
de célula.

A interacdo de diversas areas de conhecimento levou, atualmente, a utilizar o nome de
Biologia do Desenvolvimento a area ou disciplina responsavel pelos estudos dos processos
embriolégicos ou de outros processos de desenvolvimento. Neste contexto, o estudo do
desenvolvimento contribui para o entendimento de como é gerada uma diversidade celular e seu
ordenamento dentro de cada geracdo e a continuidade da vida de uma geracdo para a proxima
geracao.
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Ao longo do tempo uma infinidade de estudos tem sido realizada na expectativa de poder
entender e responder como uma simples célula ou ovo fertilizado gera centenas de diferentes
tipos celulares, tais como: células musculares, da epiderme, da retina, células do sangue, entre
outras. Esta quantidade de tipos celulares é chamada de diferenciacdo, a qual nao continua
aleatoriamente, e sim de maneira organizada, originando tecidos e 06rgaos, que durante o
desenvolvimento as células se dividem, migram, e morrem; tecidos se dobram ou se separam.
Processos que conhecemos como morfogénese.

Os primeiros estudos conhecidos sobre o desenvolvimento de anatomia comparada foram
realizados por Aristoteles (350 A.C.). Ele observou as diferentes formas de nascimento dos
animais: 0s que nascem a partir de ovos (oviparos, como aves, sapos e a maioria dos
invertebrados); os que nascem vivos (viviparos, como os mamiferos placentarios), e os que
produzem um ovo que se desenvolve no interior do corpo e depois incubado fora (ovoviviparos,
como em alguns repteis e tubardes). Também, identificou os dois padrdes de clivagem através
dos quais o embrido se forma: holoblastico — clivagem do ovo que se divide totalmente em células
menores. (Meroblastico — as células resultantes da clivagem onde um grupo forma o embrido e o
outro ovitelo).

Em 1651, William Harvey trabalhando sempre com mamiferos, publica seu trabalho “sobre
a geracgao de criaturas vivas” concluindo que todos os animais se originam a partir de um ovo. Por
outro lado, Marcello Malpighi (1672), divulgou os resultados de seus estudos com embrides de
galinha sobre a formagéo do sulco neural, formagao dos somitos e circulagdo das artérias e veias
do saco vitelino. Neste periodo, com a divulgacdo desses estudos se iniciam uma série de
debates entre os cientistas da época e suas opinides sobre a origem e desenvolvimento do
embrido.

A partir deste momento tem origem um dos grandes debates em embriologia: a
controvérsia sobre como os 6rgaos sao formados de novo a cada geracdo, ou como estdo
realmente presentes os 6rgaos, em forma de miniatura dentro do ovo ou do espermatozéide.

O primeiro ponto de vista & conhecido como teoria da epipgénese, e o segundo de teoria
da prefomacéo.

A teoria da epipgénese mantinha sua base nos estudos de Aristoteles e Harvey. Por outro
lado, a teoria da prefomacdo se mostrou com mais forca depois dos trabalhos deMarcello
Malpighi. Durante longo tempo os debates aconteceram alimentados pelas constantes
descobertas dos cientistas e auspiciados pelas religibes da época. No entanto, a reconciliagcao
entre preformista e epigenistas se deu com a publicacido da teoria de descendéncia racial
proposta pelo fil6sofo alemao Immanuel Kant (1724-1804) e seu colega biélogo Johann Friedrich
Blumenbach (1752-1840) que postularam: a mecéanica da forga de desenvolvimento é direta para
o alvo. Quanto a forga, Blumenbach afirmava que a mesma nao era tedrica e, sim, demonstravel
experimentalmente.

Para comprovar essa teoria, se tem como exemplo a hidra, quando se corta um pedaco,
regenera a parte cortada reorganizando os elementos preexistentes. O que mostra uma forca
organizadora em acdo e que ela é propria do organismo. Dessa forma, também podemos
observar que a forga € intrinseca das células germinativas, ou seja, o desenvolvimento pode
continuar devido a forca dentro da matéria do embrido. Contudo, eles acreditavam que essa forca
era susceptivel a mudancas, e demonstravel pela variacdo da espiral da concha do caracol
(caracéis com abertura da concha para esquerda podem ter progénie com abertura da concha
para a direita).
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Em resumo, o desenvolvimento epigenético € direcionado por informagdes preexistentes e
que, portanto ndo estamos longe do ponto de vista dos atuais biélogos de que a maioria das
instrugdes para formar o0 organismo esta presente no ovo.

Vamos aprender mais sobre a informagéo contida no ovo?
PARA SABER MAIS!! Consulte a bibliografia!

O avango tecnoldgico da época propiciou 0 melhoramento de microscopios, de técnicas de
coloracdo e melhoria nas universidades, principalmente na Alemanha, criando uma revolugao na
embriologia descritiva e o aparecimento de novos talentos. Destacando-se por seus trabalhos
aparecem Christian Pander, Karl Ernst von Baer e Heinrich Rathke. Através de seus estudos em
embrido de galinha Pander descobriu trés regides distintas do embrido que davam inicio a
formacao de sistemas de 6rgéos especificos - os folhetos germinativos (Figurai).

FIGURA 01 — Esquema mostrando o processo de diferenciagdo celular desde o zigoto até o
periodo da gastrulagao.
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Fonte: Hugo Enrique Méndez Garcia.

Continuando com seus trabalhos em embrides, Pander escreveu que as camadas
germinativas nao formavam Orgdos independentemente, e que nao sendo independentes
necessitavam da ajuda de viajantes (células) que como um todo seria designado para diferentes
fins, onde a influencia das trés determinaria o nivel apropriado de chegada ou destino final. Isto
demonstra a importancia da interacdo dos tecidos para o desenvolvimento das estruturas do
organismo. Tal descoberta é o que atualmente chamamos de indugéo.
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Os estudos realizados por Heinrich Rathke observando o desenvolvimento em sapos,
salamandras, peixes, tartarugas, passaros e mamiferos enfatizam as similaridades entre esses
grupos. Ele descreveu pela primeira vez a formagao dos arcos branquiais ou faringeos, que nos
peixes forma as guelras, enquanto que nos mamiferos forma as mandibulas e ouvidos.
Descreveu, ainda, a formacao da coluna vertebral, a origem do sistema reprodutor, excretor e o
respiratorio. Também realizou estudos de desenvolvimento em invertebrados (lagosta).
Atualmente tem seu nome imortalizado na estrutura que da origem a glandula pituitaria — Bolsa de
Rathke.

Karl Ernst von Baer contribui com os trabalhos de Pander expandindo os conhecimentos
sobre o desenvolvimento em embrides de galinha quando descobre a formagdo da notocorda,
como o caminho para a formagéao da cordomesoderma como a estrutura que divide o corpo em
lados direito e esquerdo e que também é responsavel pela diferenciacao de celulas ectodérmicas
que se encontram logo acima, originando o sistema nervoso.

Outro fato importante sobre estudos relacionados ao desenvolvimento, é a comunicacao
de von Baer (1828), quando diz que possui dois embrides preservados em alcool, porém, se
esqueceu da marca-los, e que nesse momento ndo seria capaz de determinar a qual género
pertenciam. Que poderiam ser embrides de lagartixa pequenos passaros ou talvez de mamiferos.
Esse evento marca uma interpretacdo no sentido de que numa determinada etapa do
desenvolvimento o aspecto dos embrides é semelhante nos vertebrados. (peixes, anfibios, aves e
mamiferos).

Como resultado de todas essas observagbes, Karl Ernst von Baer propds quatro
concepcgdes sobre o desenvolvimento em vertebrados, conhecidas atualmente como as leis de
Von Baer.

1. O aspecto geral de um extenso grupo de animais aparece precocemente no
desenvolvimento assim como os aspectos especializados de um grupo pequeno.

2. Os caracteres menos gerais (secundarios) do desenvolvimento aparecem a partir dos
mais gerais até aparecerem os mais especializados.

3. O embrido de uma determinada espécie, para chegar a fase adulta, precisa passar por
fases de animais inferiores (vertebrados), afastando-se mais e mais dele.

4. Um embrido de animais superiores (vertebrados) nunca sera igual ao de um animal
inferior, porém serd semelhante nas etapas iniciais do desenvolvimento do embrido.

Tais concepcoes nortearam nessa época o entendimento sobre o desenvolvimento de um
organismo, propondo que independentes da espécie todos passariam por etapas iguais no inicio
mais que a partir de um determinado ponto do desenvolvimento os aspectos morfolégicos seriam
os da propria espécie, € que os padroes de desenvolvimento em vertebrados sdo comuns a todos,
e que a partir da formacdo das trés camadas germinativas surgiriam os mesmos 06rgaos,
independente de ser um peixe, um sapo ou uma ave (Figura 2).

2. BASES DA MORFOGENESE CELULAR

No final do século 18 estava demonstrado que a célula era a base para a anatomia e
fisiologia. Os embriologistas da época estabeleceram na célula as bases para seus campos de
estudo, iniciando diversos projetos em embriologia descritiva, principalmente no que diz respeito
as linhagens celulares e de onde elas surgiram.
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Figura 02 - Embri6es mostrando similaridades nos estagios iniciais do desenvolvimento.
A - Humano. B — Marsupial. C — Ave. D — Réptil. E — Peixe.

A B Cc D E
Fonte: Adaptado de Developmental Biology. Gilbert, S.F. 82 Ed. 2006.

PERGUNTAS???

az?e Dlvidas?
)

Consulte o professor... avante!

Porém, a observacao individual das células era dificil em virtude do tamanho do organismo
em estudo, levando a conceber outros métodos de observacédo. Dai, a ideia de utilizar corantes
num grupo celular e poder acompanhar sua migragéo e verificar que estruturas se originavam a
partir dessas células.

Esses estudos deram inicio a construcdo de mapas migratérios ou de destino das células
formadas quando da clivagem. Estes mapas representam a base da embriologia experimental,
pois eles fornecem informacdes sobre pesquisas e a origem no embrido de onde normalmente
comeca a formacdo de estruturas larvais ou adultas. A confeccdo desses mapas de destino tem
contribuido para a orientacdo de estudos em diferentes direcées nas mais diversas areas do
desenvolvimento (Figura 3).

Diferentes técnicas para conhecer o destino das células embrionarias tém sido utilizadas:
com embrides vivos, utilizacdo de corantes, marcadores radiativos, substancias fluorescentes e
marcadores genéticos. Os embrides vivos, principalmente os de invertebrados pela sua
transparéncia. O uso de corantes (sais), ditos vitais ajudam na medida em que ndo matam ou
prejudicam a célula. Quanto aos marcadores radioativos, € uma variacao da técnica de marcacao
com sais (corantes), onde um constituinte do DNA (aminoacidos) é marcado.

Quando se usam corantes fluorescentes, estes sao injetados nas células do embrido, isto é
facilitado pelo fato de que essas substancias nao se difundem para outras células.

Durante a clivagem somente as células filhas contem a substancia fluorescente, a qual
sera visualizada quando se utiliza luz fluorescente, aparecendo unicamente as células marcadas

nas regides de destino (Figura 4).
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Figura 03 — Mapa de destinos celulares em vertebrados. Estagios iniciais da gastrulacao.
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Fonte: Adaptado de Developmental Biology. Gilbert, S.F. 82 Ed. 2006.

Figura 04 — Destinos celulares observados usando corantes (marcadores) fluorescentes.
A — Corante injetado em células da blastula tardia no peixe zebra. B — Células marcadas
visualizadas durante a formacéao do tubo neural.

(A)

Fonte: Adaptado de Developmental Biology. Gilbert, S.F. 82 Ed. 2006.

A diversidade de trabalhos sobre mapas ou destinos celulares foi importante uma vez que
contribuiram para demonstrar a extensiva migragao celular durante o desenvolvimento.
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FIQUE LIGADO!!!

¢ Esta dificil? Discuta com seus colegas, pesquise, acesse a

@ @ ﬁ, internet, seja parcimonioso. FIQUE LIGADO!!

3. EMBRIOLOGIA EVOLUTIVA

Com a publicacdo da teoria da evolugao proposta por Charles Darwin, se deu inicio a uma
reestruturacdo da embriologia comparativa que ganhou um novo foco de interpretacdo e
incremento nos estudos sobre o desenvolvimento. Darwin também contribui na interpretacdo das
leis de Von Baer e argumenta que as formas embrionarias podem ser um forte argumento a favor
da ligagcao genética de diferentes grupos animas. E conclui, em sua obra sobre a origem das
espécies (1859) que “as estruturas embrionarias de uma comunidade revela a comunidade de
descendentes”. Darwin também observa que alguns embrides possuem estruturas que serao
inapropriadas para a vida adulta, mas que mostram relagdo com outros animais. Pontuando a
existéncia de olhos em embrides, pelve rudimentar em embrides de cobras e dentes em embrides
de baleias.

Outro ponto de discussao se refere as adaptacoes que segundo ele, os diferentes tipos
sao produto do ambiente em que se encontra o organismo e que este as desenvolvera mais tarde
no embrido. Acrescenta ainda, que as diferencas entre as espécies dentro de um género
comegam a ser grandes conforme o desenvolvimento persiste. Desta maneira, concorda com o
que Von Baer preconizava em suas leis.

4. HOMOLOGIAS EMBRIONARIAS

Os embriologistas evolucionistas continuando com seus trabalhos sobre diferencas que
possam auxiliar na identificacdo de estruturas e situar o organismo dentro de uma taxonomia
adequada, ressaltam a necessidade de discernir as diferengas entre homologia e analogia. Os
dois termos fazem referéncia a estruturas que aparentam ser similares.

Os mesmos 6rgaos podiam ser observados em muitos ou em todos os individuos de um
grupo, embora frequentemente com grandes diferencas quanto ao tamanho, forma ou funcdo, em
correlacao com os diferentes modos ou habitos de vida.

Estruturas homdlogas sdo as dos 6rgaos que mostram similaridade desde o inicio e
derivadas de uma estrutura ancestral comum. E o caso da asa de um passaro e o brago de
humanos, assim, suas respectivas partes sdo homélogas. Por outro lado, analogas sao estruturas
que tem similaridade e que desempenham funcdes semelhantes a partir de um ancestral comum.
E o0 caso da asa de um passaro e da borboleta, que tem uma fungdo em comum. Porém, nédo
derivam de estrutura ancestral comum que foi modificada ao longo da evolugao.

As homologias tém que ser analisadas cuidadosamente quando se faz a comparacao para
nao cometer erros sobre as estruturas em questdo. Por exemplo, a asa de um passaro &
homéloga a asa de um morcego do ponto de vista de ser um braco, mas enquanto a estrutura, é
diferente. Ou seja, eles tém em comum os mesmos o0ssos de sustentacdo do braco, mas

enquanto aves e mamiferos, tem um ancestral comum (Figura 5).
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Outro exemplo mais concreto de homologia embrionaria, é a formagao da cartilagem das
guelras dos peixes, as mandibulas dos tubardes e a formacéo do ouvido interno nos mamiferos,
sendo que essas estruturas em todos os vertebrados, incluindo peixes, o primeiro par de arcos
branquiais forma essas estruturas a partir da migracao de células das cristas neurais para formar
a cartilagem de Meckel como estrutura precursora. Nos anfibios, répteis e aves, a porcéao posterior
da cartilagem de Meckel forma o osso quadrado do maxilar e o osso articular da mandibula. Esse
0ss0 é responsavel pela articulacao.

Figura 05 — Homologias apresentadas por varias espécies de vertebrados.
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Fonte: Adaptado de Developmental Biology. Gilbert, S.F. 82 Ed. 2006.

Nos mamiferos essa articulagdo ocorre na regiao posterior da cartilagem, separando-se e
formando os ossos do ouvido médio (martelo e bigorna). Assim, os ossiculos do ouvido interno
dos mamiferos sdo homologos com a regidao posterior da mandibula dos répteis, e os arcos
branquiais dos peixes.
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AREGACANDO AS MANGAS!!!

A leitura foi suficiente e esclarecedora?
Escreva numa folha outros exemplos de homologias.

5. ANIMAIS METAZOARIOS

Os metazoarios sao organismos multicelulares que passam por um periodo embrionario de
desenvolvimento, porém, do ponto de vista evolutivo, o ciclo de vida nao é unidirecional, tendo
seguido diversos caminhos: esponjas diploblasticas, protostomados e deuterostomados.

Alguns taxonomistas ndo concordam com a inclusdo das esponjas no grupo dos
metazoarios em virtude do desenvolvimento ser diferente ao de outro animal, seja com relagdo a
formacao de estruturas verdadeira ou ndo ou entdo a diferenciacdo celular, podendo formar ou
nao o folheto germinativo mesodérmico ou um sistema organico verdadeiro. Mas que passa por
um periodo embrionario e larval. Tal situacdo sugere que esses organismos tém uma origem
comum.

Os animais diploblasticos somente tém ectoderma e endoderma, ndo possuindo um
mesoderma verdadeiro. Neste grupo se incluem os Cnidarios, hidras e ctenoforos. Possuem
simetria radial, enquanto que os animais triploblasticos tém simetria bilateral e a camada
germinativa mesodérmica. Porém, esta ténue demarcacdo de caracteristicas é questionada
atualmente em decorréncia de alguns individuos deste filo apresentam mesoderma e simetria
bilateral e outros n&o, como a hydra.

A elucidacdo de como a rede de genes usada na organizagdo do eixo corpoéreo, da
formacdo das camadas germinativas, e a diferenciacdo celular sdo areas do desenvolvimento
ricas para a compreensao dos eventos que levam ao acontecimento da diversidade multicelular da
vida.

O grupo dos protostomados (do grego — primeiro a boca) compreende os animais que
durante o periodo embrionario, mais especificamente na gastrulacdo, a boca se forma primeiro,
préxima a abertura do intestino, sendo que o anus se forma mais tarde em outro lugar. Quanto a
cavidade corpérea ou celoma, esta se forma a partir da diferenciacdo de um grupo cordonal de
células mesodérmicas. Neste grupo se incluem os moluscos, artropodes e animais achatados.

Na linhagem dos deuterostomados (do grego — a boca em segundo) se incluem os
cordados e equinodermos. No entanto, pode causar estranheza a inclusdo dos humanos, peixes e
sapos No mesmo grupo, bem como o peixe estrela, e o ourico-do-mar, pois certas caracteristicas
depdem contra essa inclusdo. Nos deuterostomados a abertura oral se forma depois da abertura
anal, as cavidades nos protostomados se forma a partir de um corddo mesodérmico enquanto que
nos deuterostomados as cavidades se originam de bolsas ou espacos mesodermais que se
estendem até o intestino. Excecdes a essas regras também existem.

Nos organismos a evolugdo depende da capacidade de mudar ao longo do
desenvolvimento, e um dos grandes avancos evolutivos foi o aparecimento do ovo nos amniotas,
algo que aconteceu milhdes de anos atras, provavelmente nos anfibios ancestrais dos repteis. O
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ovo amniota contém agua e suprimento nutritivo, é fertilizado internamente e contém vitelo como
material nutritivo para alimentar o embrido durante o desenvolvimento.

Durante o desenvolvimento do ovo se formam quatro cavidades: o saco vitelino, que
armazena nutriente; o Amnio, que contem liquido para proteger o embrido; o alantéide, que
armazena produtos de excrecdo metabodlica e o corién, que interage com o ambiente externo
selecionando materiais para o embriao (Figura 6).

Figura 06 — esquema mostrando as cavidades nas quais se armazenam nutrientes e produtos de
excrecao.
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Fonte: Adaptado de Developmental Biology. Gilbert, S.F. 82 Ed. 2006.
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Nos mamiferos o coriébn é modificado para formar parte da placenta. Esta modificacao é
um exemplo de mudanca evolutiva decorrente do desenvolvimento.

Todas essas estruturas estdo dentro de um compartimento formado por uma casca de
consisténcia dura, através da qual se dao as trocas de CO2 e de oxigénio, além de proteger o
embrido de fatores externos e da desidratacdo. Como se v€, as modificagdes iniciais nos estagios
do desenvolvimento do ponto de vista evolutivo foram o resultado de modificagbes ocorridas no
ovo. Nos humanos essas estruturas formam os anexos embrionarios que quase nada ou pouco
contribuem para a formagao do corpo do embriao.
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FIQUE LIGADO!!!

Continue a leitura, esta ficando mais interessante!!

6. CICLO DE VIDA

A embriologia descritiva tem entre seus triunfos a formulagcdo da ideia de que todo
organismo possui um ciclo de vida e, que cada animal, seja uma minhoca, uma aguia ou uma
capivara, todos eles passam por estagios de desenvolvimento similares. Consequentemente, a
vida de m novo individuo se inicia pela fusdo do material genético oriundo dos dois gametas —
espermatozoide e ovo. A fusdo desse material genético é chamada de fertilizagdo, que estimula o
inicio do desenvolvimento.

Os estagios de desenvolvimento entre a fertilizagdo e crescimento sdo conhecidos como
embriogénese. Por outro lado, no reino animal existe uma extensa variedade de tipos
embriologicos, porém, a maioria dos padrées de embriogénese sao variagdes de cinco processos
fundamentais: clivagem, gastrulacao, organogénese, gametogénese e metamorfose (Figura 7).

Figura 07 — Representacao dos diferentes estagios de desenvolvimento (ciclo de vida) de um
organismo que passa por um estagio larval (anfibio).
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Fonte: Adaptado de Developmental Biology. Gilbert, S.F. 82 Ed. 2006.
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1. A clivagem reapresenta a série de divisdbes mitéticas, extremamente rapidas apds a
fertilizacdo, quando o citoplasma do ovo é dividido entre as pequenas células chamadas de
blastémeros. Ao conjunto desses blastdmeros se denomina blastula.

2. Apés a diminuicdo da velocidade mitotica dos blastbmeros, estes se movimentam e
mudam suas posicdes em relagdo aos seus vizinhos. Essa reorganizacdo dos blastbmeros é
chamada de gastrulacdo, entdo se diz que o embrido se encontra no estagio de gastrula. Como
resultado destes acontecimentos, o embrido forma as trés camadas germinativas: ectoderma,
endoderma e mesoderma.

3. Neste processo de reorganizacao e formagdo das camadas germinativas, as células
interagem umas com as outras se organizando para forma os tecidos e 6rgaos. Desta maneira,
varios 6rgaos possuem células de mais de uma camada germinativa, ndo sendo incomum que
algumas regides externas sejam derivadas de uma camada, enquanto que as internas, de outra.
Verifica-se isto na formagédo da epiderme, que se formou do ectoderma, mas que a derme se
forma a partir do mesoderma. Este processo de formacdo dos diferentes tecidos e 6rgaos sao
conhecidos como organogénese.

4. Em espécies nas quais o individuo nasce a partir de um ovo, este ndo se encontra
sexualmente maduro. Portanto, precisa passar por diversas fases até chegar a maturidade e se
tornar sexualmente maduro. Tal condicdo é conhecida como metamorfose. Alguns organismos
passam por uma fase larvar antes de se tornarem adultos, esta fase pode ser curta ou longa, que
em determinadas situagdes é usado como um mecanismo de dispersao ou de alimentagao.

5. Muitas espécies produzem formas celulares especializadas para a transmissao dos
caracteres genéticos da espécie, as células germinativas, precursoras de espermatozoides e ovos
com fungéo reprodutora. As outras células do corpo sdo chamadas de células somaticas. Essa
separacao contribui para a formagdo de uma nova geragdo de individuos. O processo de
diferenciagao das células germinativas € maduro. Este processo continua com a senescéncia e
morre.

PERGUNTAS???

Primeira unidade terminada, mas ainda pode consultar o
professor, nao dé trégual!
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UNIDADE II
DESENVOLVIMENTO ANIMAL

1. MECANISMOS BIOLOGICOS DO DESENVOLVIMENTO

As células dos animais formam tecidos e 6rgaos, com fungdes especificas, especializadas,
interdependentes, com coordenacéo nas suas fungdes e desenvolvimento através da formacgéo de
camadas durante a embriogénese. Estas caracteristicas se encontram ausentes nos protistas.

As fungbes celulares que atuam durante o desenvolvimento embrionario de um individuo
sao coordenadas por mecanismos biolégicos importantes, tais como: a diferenciacdo, a inducao, a
proliferagdo, a motilidade e a morte celular.

Os bilhdes de tipos celulares diferentes que se distribuem em variadas combinagées nos
tecidos sao produto de uma Unica célula — o zigoto. Essa formacao de muitas classes celulares se
deve a um processo chamando diferenciacao celular. Assim, se define a obtengdo de
caracteristicas proprias que as distinguem das outras € que sdo imprescindiveis para a
sobrevivéncia celular.

No organismo, todas as células possuem os mesmos genes, sendo que a peculiaridade de
suas proteinas estruturais e enzimaticas, conforme sua distribuicdo, qualidade e proporgoes,
determinam as caracteristicas morfolégicas e funcionais que diferenciam cada célula, e que sua
producdo nao depende unicamente dos genes, mas também dos diversos componentes
citoplasmaticos. Assim, conforme avanca o desenvolvimento, as células produzem suas proteinas
particulares, entrando em suas linhas evolutivas, uma vez que sdo ativados genes que as
codificam e ndo os genes de proteinas de células alheias.

A diferenciacao celular a partir do zigoto comeca quando da desigualdade na distribuicéo
molecular de componentes citoplasmaticos decorrente da clivagem, promovendo uma assimetria
na distribuicdo desses componentes, sendo que algumas dessas moléculas regulam atividades
génicas envolvidas nas primeiras diferenciacées. Essas moléculas sdo denominadas de
determinantes citoplasmaticos do desenvolvimento, os quais agiriam como fatores de
transcrigao.

Convém ressaltar que, todas as moléculas presentes no citoplasma do ovocito foram
sintetizadas durante a ovogénese, ou seja, se encontravam presentes antes da fertilizacado, e nao
codificadas por genes do embrido, e sim, por genes da mae.

A distribuicao heterogénea de moléculas no citoplasma do zigoto continua diversificando-
se mais e mais conforme as sucessivas geragdes de células avangcam até a formacao do embrido
bilaminar. Todas as moléculas que entram no embrido passam de um blastdmero para outro
através de jungdes comunicantes que se formam entre os contatos celulares.

De acordo com o nivel ou gradiente de concentragdo das moléculas que passam para as
células, as respostas ao processo de diferenciacdo sao as mais diversas, essas moléculas sao
denominadas de morfégenos. Assim, o tipo de resposta ou de diferenciagéo, seria o resultado da
ativacdo, nas células, de genes distintos de acordo com o gradiente de concentracdo, acima ou
abaixo do morfégeno.

Quando o embrido se torna bilaminar, as células se encontram formando duas camadas,
estabelecendo seus sitios corporais, esta organizagdo confere uma distribuicido ou
posicionamento as moléculas citoplasmaticas, conferindo-lhes valores posicionais diferentes entre
si. Esta relacdo de proximidade entre os grupos celulares possibilitam a influéncia de algumas
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células sobre as outras, onde a primeira emite um sinal e a segunda se diferencia. Dessa maneira
estabelecem-se os fendmenos indutivos promotores de diferenciagdes futuras

No processo de diferenciacéo, as células tem que se modificar antes de se diferenciarem.
Tal fendmeno de compromisso € chamado determinagcdo ou comprometimento, € irreversivel e
pode se promovido por um determinante citoplasmatico ou um fenédmeno indutivo.

PERGUNTAS???

Que achou da leitura? Mais duvidas!
O professor esta esperando por vocé para esclarecer.

1.1. INDUGAO CELULAR

E o processo através do qual as células de alguns tecidos estimulam as células de outros
tecidos a se diferenciarem, ou seja, se transformar em novos tipos celulares. Por intermédio deste
efeito, essas células podem induzir outras a morte, adquirir motilidade, ou modificar a velocidade
de proliferagdo. Este mecanismo bioldgico revela a existéncia de trés tipos celulares distintos, a
saber: 1) que se comportam como indutores; 2) que sado induzidos e; 3) que nao induzem nem se
deixam induzir.

A capacidade de reagir com uma alteracdo diante de moléculas indutoras secretadas pelo
tecido indutor, requer da célula uma competéncia, caracterizada pela existéncia de receptores na
membrana plasmatica de moléculas especificas que se unem ao indutor (ex. notocorda e
ectoderma posicionado acima da notocorda, formagéo do tubo neural). Neste tipo de inducédo os
tecidos devem ser vizinhos, uma vez que as moléculas indutoras secretadas sao difusiveis no
meio e chegam até os receptores das células do tecido competente se elas se encontram
préximas (secrecao paracrina).

A indugao ocorre de maneira sequencial: o tecido A induz o tecido b para se diferenciar em
B; este induz ¢ a se diferenciar em C; este induz d a diferenciar-se em D, e, assim,
sucessivamente. Esse tipo de indugdo em cadeia pode ser exemplificado através do
desenvolvimento do olho.

Quando a molécula indutora é secretada pelo tecido e sua concentragdo diminui
conforme ela atravessa as células, a molécula atua como um morfégeno, em virtude de as células
receberem concentracoes diferentes da molécula indutora de acordo com suas posicdes no tecido
induzido, transformando-se em tipos celulares diferentes entre si, além de fornecer valores
posicionais as células induzidas de acordo com a concentracdo do morfégeno. Esse fendmeno se
mantem na célula, independente de si elas se separam ou se movimentem para outros locais.

Ao longo do desenvolvimento, em etapas posteriores, inducbes sdao mediadas por
hormobnios — entre tecidos distantes. Os horménios sdo elaborados pelas células indutoras e
transportados pelo sangue (secrecao endocrina) e agem nas células que possuem 0s receptores
especificos para os hormonios.

O processo de inducao continua até o nascimento e prossegue por toda a vida, visto que é
imprescindivel para o funcionamento e a sobrevivéncia do organismo.
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SAIBA MAIS!!!

Complemente a leitura com pesquisa na internet e na biblioteca de
seu polo presencial.

1.2 PROLIFERAGAO CELULAR

Todas as células de um individuo se originaram a partir de uma Unica célula — o zigoto.

Essa diversidade celular é o resultado exclusivamente da proliferacdo celular, sendo que a
expansao da matriz extracelular é insignificante. Este aumento celular quantitativo resulta do
processo de mitose, sendo uma etapa do ciclo celular, constituido por quatro etapas: 1) fase G1 —
o tempo de duracéao varia conforme o tipo celular; 2) fase S — etapa de duplicagdo do DNA; 3) fase
G2 — duplicagédo dos centriolos e preparacdo para a cariocinese e; 4) fase M — mitose. As fases
G1, S e G2 constituem a interfase celular, que representa as funcdes celulares tais como:
secrecao, degradacao, motilidade, condugéo, endocitose, por exemplo.

A velocidade das mitoses é graduada por ritmos diferentes que atuam nas células de cada
setor do corpo segundo sua localizacdo, destino e tamanho da estrutura, originando um
crescimento diferencial baseado em genes que regulam a divisdo celular, semelhantes aos que
controlam a diferenciagéo celular.

Nos tecidos onde as células continuam a se dividir, foram identificadas moléculas indutoras
de proliferagédo celular que atuam na tanto na embriogénese como na vida p6s-natal. Algumas sao
secretadas localmente e outras langadas no sangue.

Ao longo do desenvolvimento do embrido, enquanto as células se multiplicam, elas se
diferenciam, alcangando seu significado evolutivo final, comportando-se com relacéo a capacidade
de se dividir da seguinte maneira: a) células que nao se dividem mais - neurénios, b) células que
se dividem em circunstancias especiais — cicatrizacao e, c) células que se dividem durante toda a
vida — células da epiderme.

1.3 MOTILIDADE CELULAR

E um fendmeno comum durante o desenvolvimento embriondrio, importante para a
formacao de tecidos e 6rgdos bem como para a orientagdo e ordenacdo espacial de diversas
estruturas corporeas. No individuo adulto, a motilidade desenvolve fungdes relacionadas a sua
defesa e reparacao tecidual.

Em geral, as células epiteliais se formam a partir de células fundadoras e suas células-
filhas permanecem no lugar de origem. Por outro lado, outros tecidos se originam de outros tipos
celulares oriundos de pontos distintos que se deslocam até o lugar onde formaréo outros tecidos
ou associacoes. Na embriogénese, as células ndo se movimentam sozinhas, mas em grupos € as
distancias a percorrer sdo variaveis.

O movimento da célula ocorre devido a formacao de laminas citoplasmaticas no lado do
futuro avango, essas laminas sédo os lamelipodios, deles surgem prolongamentos digitiformes
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chamados filipddios. Estes alternam periodos de alongamento e encurtamento, que sido o
resultado da polimerizacao e despolarizacao dos filamentos de actina presentes no citoplasma.

As células migram para seu destino através de itinerarios preestabelecidos, que estdo
marcados por algum componente da matriz extracelular préximo a célula através de concentragéo
e orientacdo das moléculas de fibronectina situadas nos locais de passagem. A locomogao celular
por gradientes de concentracdo de moléculas ndo sollveis no meio extracelular, como a
fibronectina &€ denominado haptotaxia.

Ao encontrarem os sinais corretos, os filipodios se aderem ao colageno, caso contrario
continua “examinando” a matriz extracelular até encontrar as moléculas especificas. Esse
deslocamento também pode ser dirigido por moléculas sollveis produzidas por outras células
contiguas ou distantes. Este fendmeno é conhecido como quimiotaxia. No sentido oposto se
denomina quimiorrepulsao.

O &cido hialurdnico é outro componente da matriz extracelular importante presente em
grandes concentragdes nos locais embrionarios onde as células se movimentam, pois esta
macromolécula atrai agua e aumenta a turgescéncia da matriz extracelular facilitando a migracao
celular.

Durante a migragao, as células tem que reconhecer as células com as quais formarao
associacbes e, assim, estabelecerem seus destinos. Este mecanismo é denominado
reconhecimento celular e adesdo celular, os quais sdo mediados por glicoproteinas
transmembrana especiais chamadas moléculas de adesdo celular — CAM. (Cell Adhesion
Molecules), que tem a caracteristica de interagir com outras células quando sao idénticas entre si,
dessa maneira se aderem a outras células formando um novo tecido.

As CAM tém suas denominacdes oriundas das células onde foram identificadas pela
primeira vez, assim: N-CAM — neurénios, L-CAM ou caderina E — células epiteliais e hepatocitos,
caderina P (placenta), caderina N - neurbnios, etc. As caderinas sao glicoproteinas que
necessitam de Ca®* para se aderir.

FIQUE LIGADO!!!

Pesquise mais sobre as moléculas de adesao celular

1.4 MORTE CELULAR

A eliminacao de tecidos provisérios € comum durante o desenvolvimento embrionario, pois
contribui para formar ductos, orificios, pois algumas células perecem para que sobrevivam as
restantes do corpo, protagonizando morte celular ou programada ao final de modificacdes
morfoldgicas, denominada apoptose, diferenciando-as de mortes celulares acidentais resultantes
de traumatismos, os mais diversos, conhecido como necrose.

O processo de morte celular pode ocorrer na formacao inicial (desaparecimento do
assoalho do processo notocordal) ou tardia dos tecidos, tais como o desparecimento dos ductos
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de Miller (paramesonéfricos — embridao masculino) e os ductos de Wolff (mesonéfricos — embrido
feminino).

Neste processo, sdo ativadas proteases citossélicas chamadas caspases que causam as
seguintes modificagdes:

1. Desorganizacdo do citoesqueleto ocasionado por quebra de seus filamentos e
perda de contato com as células vizinhas.

2. Condensagédo do citossol e das organelas sem afetar a estrutura, alterando a
permeabilidade das membranas celulares.

3. Desintegracao envelope nuclear por dissociacdo dos laminofilamentos.

4, Compactacdo da cromatina e seccionamento da molécula de DNA por
endonucleases, fragmentando o ndcleo.

5. Aparecimento de protrusdes na superficie com fragmentos nucleares no seu
interior.

6. Desprendimento das protrusdes e consequente formacao de corpos apoptoticos.

7. Fagocitose dos corpos apoptoticos por macrofagos.

Comparativamente, a apoptose preserva a arquitetura original dos tecidos, ndo ocorrendo
nenhum tipo de reagao inflamatéria nem a formagao de cicatrizes, diferente da necrose que causa
tais reacoes.

2. MECANISMOS DE FERTILIZAGAO

Fertilizagao é o processo onde duas células chamadas de gametas se unem para dar inicio
a um novo individuo onde seu genoma deriva dos progenitores. A fertilizacdo também
compreende dois fendmenos separados: sexo e reproducdo. No primeiro, ocorre combinacao de
genes oriundos dos pais e no segundo, o inicio de um novo organismo. Portanto, a primeira
funcéo da fertilizagao é transmitir as informacdes genéticas dos parentes, e a segunda diz respeito
ao inicio no citoplasma de reacbes que permitirdao o processo do desenvolvimento.

Contudo, as caracteristicas da fertilizacdo variam de espécie para espécie, sendo aceita a
concepcao da existéncia de quatro eventos importantes:

I. Contato e reconhecimento entre o espermatozoide e o ovo. Neste caso, considerando
que o espermatozoide e 0 ovo sdo da mesma espécie.

Il. Regulagdo da entrada do espermatozoide no ovo e inibicdo da entrada de outros
espermatozoides.

I1l. Fusao do material genético do espermatozoide e do ovo.

IV. Ativagédo do metabolismo do ovo para dar inicio ao desenvolvimento.

2.1 ESTRUTURA DOS GAMETAS

Existe um didlogo complexo entre o espermatozoide e o ovo quanto ao processo da
fertilizagéo, pois concomitantemente, um ativa a metabolismo do outro de maneira reciproca. Mas
temos que considerar que somente 0 espermatozoide e o ovo sdao os dois tipos celulares
especializados para a fertilizacao.

A descoberta do espermatozoide foi realizada por Anton Van Leeuwenhoek de 1678, o
qual denominou de “parasita”, mas este pesquisador acreditava que o espermatozoide nao era
responsavel pela fecundacdo no organismo onde se encontrava. Também partilhava a ideia de
que cada espermatozoide carregava um embrido pré-formado e que a fémea unicamente era
responsavel por fornecer os nutrientes para o desenvolvimento desse embrido (Figura 8).
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Figura 08 — Desenho ilustrando a ideia de pré-formacao do individuo humano “Humunculus”.
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Fonte: Adaptado de Developmental Biology Gilbert, S.F.. 82 Ed. 2006.

A primeira evidencia da importancia do espermatozéide na reproducao foi relatada por
Lazzaro Spallanzani, em 1700. Ele mostrou que o espermatozéide precisa tocar o ovo e que o
embrido que se encontra dentro ovo precisava dos fluidos espermaticos para ser ativado. A partir
deste momento e com a melhoria das lentes dos microscépios e a elucidacao da teoria celular que
preconizava que toda a vida é celular e que todas as celulas derivam de celulas preexistentes,
induziram a uma nova interpretagdo da funcao espermatica.

Em 1824, os pesquisadores J.L.Prevost e J.B. Dumas evidenciaram que 0 e
espermatozoide ndo era um parasita e sim um agente ativo de fertilizacdo. Reconheceram a
existéncia de espermatozoide em machos sexualmente maduros e sua auséncia em individuos
imaturos ou velhos. Propuseram também que o espermatozéide entrava no ovo e contribuia com
o material para a proxima geracdo. Ideias consideradas revolucionarias para a época e muitas
vezes combatidas por outros estudiosos.

Muitas discussdes a favor ou contra sobre o processo da fertilizacdo aconteceram ao longo
de décadas. Somente em 1876, Oscar Hertwig e Herman Fol, em trabalhos independentes
demonstraram a entrada do espermatozoide no ovo. Hertwig usou o ourico-do-mar do
mediterraneo (Toxopneustes lividus) e observou repetidamente o espermatozoide entrando no
ovo. Tais observacoes foram facilitadas pelo grande nimero de ovos eliminados e por que o ovo é
transparente.

O ponto culminante foi ter observado a penetracdo de um Unico espermatozoide em todos
os ovos do experimento, € que todos os nucleos dos embrides resultantes se dividiram
mitoticamente do ndcleo criado na fertilizacdo. Fol fez observagdes similares, acrescentando que
de maneira detalhada o mecanismo de entrada do espermatozoide.

2.2 O ESPERMATOZOIDE

Os espermatozoides sao células especializadas para cumprir sua fungdo. Na fecundacao
contribuem com seu DNA para completar o numero dipléide do zigoto e se formar. O aspecto
morfolégico varia de acordo com a espécie, seja animal ou vegetal (Figura 9).
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Figura 09 — Figuras de espermatozoides de diversas espécies, incluindo vegetais
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Fonte: Adaptado de Embriologia de Garcia e Garcia. 22 edi¢ao. 2001.

Cada espermatozoide contém um nucleo hapléide, um sistema de propulsdo e uma bolsa
de enzimas que contribui para a entrada do espermatozoide no ovo. Na maioria das espécies,
uma grande quantidade de citoplasma é eliminada durante a maturagdo do espermatozoide,
carregando somente algumas organelas que sofreram modificacoes para a funcdo espermatica.

Durante o processo de maturacdo do espermatozoide, o nicleo diminui de tamanho em
decorréncia da compactacdo do DNA. Encostado ao nucleo, na regido frontal se encontra a
vesicula across6mica ou acrossomo. Esta vesicula é derivada do complexo de Golgi e contem
enzimas que digerem proteinas e acucares complexos. O acrossoma pode ser considerado como
uma vesicula secretora modificada. Essas enzimas serdo usadas para digerir a cobertura externa
do ovo, frequentemente formada por uma camada protéica gelatinosa (Figura 10).

Em algumas espécies, uma regido formada por proteinas globulares de actina se encontra
entre 0 nlcleo do espermatozdide e o acrossomo. Essa proteina é importante, pois induz o
processo de extensdo dos prolongamentos acrossdémicos nos estagios iniciais da fertilizacdo. Em
ourico-do-mar e em outras espécies, o reconhecimento entre o espermatozéide e o ovo envolve
moléculas dos processos acrossémicos. O nucleo e o acrossoma formam a cabeca do
espermatozéide.

A maneira como o espermatozéide se locomove varia de acordo com a espécie e como ele
se tem adaptado as condicdes ambientais. Excepcionalmente, os nematodos nido se inserem
dentro deste processo de locomocdo, uma vez que o espermatozéide se forma no local onde
ocorre a fertilizagdo. A locomocédo € realizada por meio de um flagelo, onde a estrutura

responsavel ou motor é o axonema.
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Figura 10 — A — Processo de transformacao da espermatide em espermatozoide. B — Figura
mostrando os constituintes do espermatozoide maduro.
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Fonte: Adaptado de Embriologia de Garcia e Garcia. 22 edi¢édo. 2001.

A estrutura do axonema é constituida por microtibulos oriundos do centriolo na base do
nucleo do espermatozoide. E formado por um par central de microtbulos e nove duplas externas.
Nas duplas externas, somente um microtubulo é completo e formado por 13 protofilamentos. O
outro microtdbulo é incompleto e tem a forma de um C e possui 11 protofilamentos. Os
protofilamentos séo interligados unicamente por uma proteina dimérica chamada tubulina, sendo a
base estrutural do flagelo. A forca propulsora é fornecida pela dineina, uma proteina ligada ao
microtdbulo (Figura 11).

A dineina é uma enzima (ATPase) que hidrolisa o ATP, convertendo a energia liberada no
mecanismo energético de propulsdo do espermatozoide. A importancia da dineina foi evidenciada
quando se comprovou que em células ciliadas ou flageladas, a auséncia da dineina tornava essas
estruturas imoébiles. No homem, essa condicao e denominada triade de Kartagener e esta ligada a
uma mutacao autossdémica recessiva.

Nos mamiferos, os espermatozoides liberados durante a ejaculacdo se movimentam mas
nao tem a capacidade de se unir e fertilizar o ovo. A etapa final da maturacdo ocorre no trato
genital da fémea. Os fluidos do trato genital promovem alteragcbes na membrana plasmatica da
regido do acrossomo que o preparam para a liberacdo das enzimas requeridas para penetrar nas
diversas camadas externas do ovo. Esta etapa é conhecida como capacitacao.
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Figura 11 — Esquema mostrando as subunidades do axonema do flagelo do espermatozoide.
Subfibra A

Subfibra B

Bracos de
dineina

Fibras radiais

Fonte: Adaptado de Embriologia de Garcia e Garcia. 22 edicao. 2001.

FIQUE LIGADO!!!

Continue estudando!!

2.3 0 OVOCITO

Todo o material necessario para o inicio do desenvolvimento e crescimento se encontra no
ovocito maduro. No entanto, ele continua absorvendo e acumulando mais material como reserva
nutritiva para o desenvolvimento do embrido, até que ele possa obter sua nutricdo de uma fonte
externa.

Em algumas espécies os embrides atingem rapidamente uma forma larvar como no ourigo-
do-mar e, portanto, se desenvolvem de ovocitos com pouco vitelo, outros tem ovécitos com
quantidade moderada de vitelo e podem depender por mais tempo dessas reservas, como em
anfibios. Outros dependem exclusivamente do vitelo do ovocito até estarem prontos para eclodir ja
com o aspecto préximo do adulto. Quanto aos mamiferos, estes tém reservas nos seus ovécitos
apenas para as fases primordiais do seu desenvolvimento e rapidamente desenvolvem uma
placenta.

O ovécito e o espermatozoide possuem um numero hapléide igual de material genético,
porém, o ovocito em seu citoplasma armazena diversos tipos de proteinas, RNAs, substancias
quimicas de protecéo e fatores morfogenéticos, acumulados ao longo do processo de maturagao.

As proteinas sdo necessarias para que as células embrionarias possam suprir suas
necessidades energéticas e de aminoacidos. Em muitas espécies as proteinas se encontram
acumuladas no vitelo do ovacito.

Nos estagios iniciais, 0 embrido precisa fazer suas proprias proteinas, que em algumas
espécies esse processo de sintese comeca logo apods a fertilizacdo e é realizado pelos
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ribossomas, tRNA e o mRNA, este Ultimo responsavel pela transcricido para a producdo de
proteinas essenciais para os estagios iniciais do desenvolvimento.

Os fatores morfogenéticos estdo representados por moléculas que direcionam a
diferenciagcao celular em diversos tipos celulares e que se encontram no ovécito. Aqui se incluem
também fatores de transcricdo e fatores paracrinos que em muitas espécies estao localizados em
diferentes regides do citoplasma e que comegcam a ser segregados em diferentes células durante
a clivagem, resultando numa distribuicdo heterogénea.

Quanto ao embrido, este ndo pode correr dos predadores ou entdo mudar de ambiente de
acordo com sua conveniéncia, necessitando de mecanismos de protecdo para sua sobrevivéncia.
No citoplasma encontramos substancias filtradoras de raios UV e enzimas reparadoras do DNA
que protegem contra a luz solar. Alguns ovocitos contem moléculas que simulam sabores
desagradaveis, afastando os predadores. No vitelo de ovécitos de aves se encontram anticorpos.

Dentro do enorme volume de citoplasma se encontra o nlcleo. Em algumas espécies,
como no ourigo-do-mar, o pro-nucleo feminino é hapléide até o momento da fertilizacao, em outras
espécies, incluindo alguns vermes achatados e a maioria dos mamiferos, o nucleo do ovécito
ainda é dipl6ide, pois 0 espermatozoide entra antes do ovécito completar a divisdo meidtica.

Nessas espécies o estagio final da meiose tem lugar quando o material nuclear (pro-nucleo
masculino) ainda esta se dirigindo até o pro-nucleo feminino.

SAIBA MAIS!!!

Saiba mais sobre fatores morfogenéticos, pesquise na
biblioteca de seu polo!!

2.4 ORGANIZACAO DO OVOCITO

O ovocito apresenta as organelas caracteristicas de qualquer célula somatica, mas que
tem papel fundamental na manutencao dos primeiros estagios do desenvolvimento embrionario e,
portanto adquire uma série de especializacdes que ndo sdo encontradas nas células somaticas.
Dentre essas especializagdes, encontramos a configuracdo espacial das organelas e inclusdes
citoplasmaticas.

Os ovocitos apresentam um polo animal e outro vegetal. O nlcleo se encontra no polo
animal. O polo vegetal corresponde aquele relacionado com a concentracdo de vitelo e seu
desempenho nutricional. Outro aspecto importante € a do arranjo espacial dos constituintes do
citoplasma, os quais se encontram distribuidos de maneira desigual ao longo do eixo maior do
ovocito, determinando o que chamamos de polaridade. Tal distribuicido é estabelecida pelo
gradiente de concentracido das diversas moléculas no citoplasma.

Assim, certas organelas e inclusées citoplasmaticas estdo localizadas no polo animal,
estabelecendo a polaridade do ovo. E o caso de anfibios, onde ribossomos, mitocondrias e
granulos de pigmento se encontram preferencialmente no polo animal e decrescendo para o polo
vegetal, enquanto que os graos de vitelo sdo pequenos no animal e progressivamente maiores e
mais concentrados no polo vegetal. Nos peixes 0Osseos, répteis e aves o citoplasma ativo
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contendo o nucleo fica no polo animal e o restante recheado de vitelo no polo vegetal, porém, a
auséncia dessas marcas nao pode ser considerada como auséncia de polaridade do ovécito.

Assim, o estabelecimento de especializacbes regionais do embrido sera determinado pela
distribuicdo desigual dos constituintes do citoplasma do ovdcito. Consequentemente, o
mecanismo que estabelece e mantém a organizacdo espacial do citoplasma propicia as bases
para o desenvolvimento embrionario ordenado e dos quais pouco se conhece.

Envolvendo o citoplasma, encontramos a membrana plasmatica do ovécito. Esta
membrana dever ser capaz de se fundir como membrana plasmatica do espermatozoide e
também é responsavel por regular o fluxo de certos ions durante a fertilizacdo. Externamente a
membrana plasmatica se encontra um envelope extracelular que forma uma estrutura fibrosa
circundando o ovécito e que esta envolvida no mecanismo de reconhecimento do espermatozoide
com o ovocito.

Em invertebrados, essa estrutura é chamada de envelope vitelinico, o qual contém varias
glicoproteinas diferentes, e que ainda é suplementada por prolongamentos de glicoproteinas da
membrana celular e por estruturas proteinicas que aderem o envelope vitelinico a membrana. O
envelope vitelinico é essencial para o reconhecimento de ligacdo espécie-especifica do
espermatozoide.

Nos mamiferos, o envelope vitelinico € uma estrutura de matriz extracelular fina e
separado chamado de zona pellcida. O ovécito também é circundado por uma camada de células
ovarianas (foliculares) remanescentes eliminadas quando da ovulacdo e que se encontram
adjacentes a zona pellcida, sendo chamadas de corona radiata. O espermatozoide tem que
atravessar essas células para poder fertilizar o ovécito (Figura 12).

Figura 12 - A- Micrografia eletrénica de Transmissao do citoplasma de um ovdcito onde se observam
microvilos, camada hialina e granulo cortical. B — Ovécito de mamifero mostrando a corona radia
formada por células foliculares e cincundado pela zona pelucida.

A

Microvilo Camada hialina

> i * B
Fonte: Adaptado de Developmental Biology Gilbert, S.F.. 82 Ed. 2006.
Situada logo abaixo da membrana plasmatica do ovécito, se encontra uma fina cobertura
semelhante a um gel citoplasmatico chamado de cortex. O citoplasma nesta regido contém altas
concentracées de moléculas de actina globular (uma proteina) que durante a fertilizacdo, essa
actina se polimeriza e forma longos fios de actina - os microfilamentos, necessarios para a divisdo
celular e também para promover a extensdo da superficie de membrana como pequenas
projecoes chamadas de microvilos, que ajudam ao espermatozoide a entrar no ovécito.
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Dentro do cértex encontram-se os granulos corticais, sdo granulos formados por unidades
de membrana originadas pelo complexo de Golgi que contem enzimas proteoliticas semelhantes
as da vesicula acrossémica, e importantes no processo de evitar a poliespermia.

SAIBA MAIS!!!

Vamos compreender melhor o que é gradiente de
concentracao pesquisando ou consultando o professor.

2.5. RECONHECIMENTO DO OVOCITO E DO ESPERMATOZOIDE

A interacdo entre o ovécito e o espermatozoide se realiza em cinco etapas:

1. A atragdo quimica do espermatozoide para o ovécito se da através de moléculas
sollveis secretadas pelo ovécito.

2. Aliberagao por exocitose das enzimas acrossémicas.

3. Ligacao do espermatozoide ao envelope extracelular do ovécito (camada vitelinica
ou zona pelucida).

4. Passagem do espermatozoide através da membrana extracelular.

5. Fusao das membranas do ovocito com a do espermatozoide.

Algumas vezes a etapa dois e trés é reversa (como em mamiferos) e o espermatozoide se
liga a membrana extracelular antes de liberar o contelido do acrossomo. Apos estas etapas serem
completadas, o nucleo hapléide do espermatozoide e do ovécito se une dando inicio a ativacao do
desenvolvimento.

2.6 FERTILIZAGCAO EXTERNA

Em muitas espécies, a unido do espermatozoide com o ovoécito ndo é um processo
simples. Nos organismos marinos, a liberagdo dos gametas se da no ambiente. O ambiente pode
ser numa lagoa pequena ou num espago maior como o oceano. No entanto, existem outras
espécies nesses ambientes que também liberas seus produtos sexuais ao mesmo tempo. Tal
diversidade cria dois problemas: como o espermatozoide e o ovécito podem se encontrar numa
ambiente grande e diluido €, como o espermatozoide pode se prevenir de néo fertilizar ovocitos de
outra espécie.

Para resolver tais problemas, ao longo da evolugdo foram criados dois mecanismos: o
mecanismo de atracdo espécie-especifica pelo espermatozoide e o mecanismo de ativacao
espécie-especifica pelo espermatozoide.

2.7 ATRAGAO DO ESPERMATOZOIDE

O mecanismo de atracdo espécie-especifica tem sido documentado em diversas espécies,
incluido cnidaria, moluscos, equinodermas e urodelos. Em muitas espécies o espermatozoide é
atraido até o ovécito por quimiotactismo, ou seja, por um gradiente quimico secretado pelo
ovocito.
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No ourigo-do-mar, um dos organismos mais estudados quanto ao problema da fertilizacao,
verificou-se que o encontro dos gametas se da por quimiotactismo. Neste caso, foi descrito por
Ward e colaboradores (1986) que na camada gelatinosa do ourico-do-mar Arbacia punctulata
existe uma proteina chamada “resact” responsavel pela aglomeracdo dos espermatozoides.
Sendo uma molécula especifica para os espermatozoides de A. punctulata e nao atrai
espermatozoides de outras espécies.

Outro produto da interacdo do espermatozoide com a camada vitelinica do ovécito é a
reacdo acrossdmica. Na maioria dos invertebrados marinhos este mecanismo se desenvolve em
duas etapas: a primeira corresponde a fusao da vesicula acrossémica com a membrana celular do
espermatozoide, que resulta na liberacdo (exocitose) do contelido acrossémico e, enseguida a
extensao de prolongamentos (processo) do acrossomo (Figura 13).

FIGURA 13 — Desenhos esquematicos mostrando o processo de ligacao do espermatozéide ao
ovocito. A — Acrossomo na regido anterior do nucleo. B - liberagédo de enzimas do acrossomo e
inicio de formacao do processo acrossomico. C — Crescimento do processo acrossomico e
exposicao da proteina de ligacdo. D — Liga¢cao do processo acrossdOmico a membrana vitelinica por
intermédio da proteina bindin.

Acrossomo

Actina despolimerizada

Granulos corticais

O QO o0 Membrana
© Q‘*WD 33/ plasmatica
= Membrana

vitelinica

Bindin

Actina polimerizada

Fonte: Adaptado de Embriologia de Garcia e Garcia. 22 edicao. 2001.

As cromatides oriundas de espécies diferentes ndo se emparelham adequadamente e
como consequéncia terd o fracasso do desenvolvimento dos individuos. Portanto, é necessério o
reconhecimento entre gametas da mesma espécie. No ourico-do-mar, a proteina especifica para
promover esse reconhecimento é chamada de “binding”, e se situa no lado interno da membrana
acrossOmica, que ao invaginar ira se posicionar do lado externo.

Os mamiferos ndo possuem a membrana vitelinica, e sim, uma membrana chamada zona
pellcida, cuja matriz é constituida por glicoproteinas sintetizadas e secretadas pelo ovocito em
crescimento. Trés tipos de glicoproteinas foram encontradas na zona pelicida e denominadas de
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ZP1, ZP2 e ZP3. Destas proteinas, a ZP3 é a responsavel pela ligacao do espermatozéide a zona
pellcida, enquanto que as outras duas colaboram na fixagdo do espermatozoide a zona pellcida.

Na maioria dos animais, qualquer espermatozoide que entra no ovécito contribui com um
nucleo hapléide e um centriolo. Contudo, se penetrarem mais de um espermatozoide, o zigoto
formado teria uma composigcao genética diferente, dando origem a individuos malformados. Na
condicdao normal de fecundacdo, onde somente um espermatozoide penetra (monoespermia), se
estabelece a restauragdo do nimero de cromossomos da espécie e formagao a partir do centriolo
a formagao dos fusos mitéticos necessarios para a clivagem.

No caso da poliespermia, a entrada de varios espermatozoides leva a consequéncias
desastrosas em muitos organismos. Por exemplo, no ourigo-do-mar, a fertilizagdo por dois
espermatozoides resulta num nucleo tripldide, onde os cromossomos estdo representados trés
vezes ao invés de duas vezes. Desta maneira, as células resultantes da clivagem receberédo o
numero e tipo adequado de cromossomos, sendo proporcionalmente desigual e algumas células
receberdo copias extras de cromossomos, ou seja, umas possuirdo mais e, em outras estardo
faltando.

Para evitar que isso aconteca, ocorre nos ovécito no momento da entrada do
espermatozoide um bloqueio que evita a poliespermia. Estudos sobre bloqueio realizados em
ourigo-do-mar evidenciaram a existéncia de dois mecanismos de bloqueio: um chamado de
bloqueio rapido e ou outro de bloqueio lento ou vagaroso.

O bloqueio rapido da poliespermia da-se por uma despolarizacdo da membrana plasmatica
do ovécito. Para que o espermatozoide penetre este tem que ter sua membrana despolarizada. O
ambiente onde se encontra o ovocito é a agua salgada e nela existe grande concentragéo de ions
Na* que em comparagdo com o ambiente interno, sua membrana esta polarizada. O caso inverso
ocorre com o K*.

Quando o espermatozoide toca a membrana plasmatica do ovécito, ela despolariza e o
Na+ passa para o interior do ovécito, ocorrendo a saida de K*, isso faz com que o potencial de
membrana suba. A despolarizacdo da membrana se estende por cerca de 1 minuto. Isso facilitaria
a entrada de outros espermatozoides presos a membrana vitelinica. Para evitar isso, necessita de
outro mecanismo seguro e para sempre, sendo essa a reacao cortical.

A reacado cortical ou bloqueio lento € um mecanismo encontrado em muitas espécies,
incluindo a maioria dos mamiferos. Consiste na fusao e eliminacédo por exocitose do conteldo dos
granulos corticais entre a membrana plasmatica e a vitelinica, que a partir deste momento é
chamada de membrana de fertilizagéo.

Os componentes dos granulos corticais sao glicoproteinas, dentre essas proteinas
encontramos as proteases que dissolvem a membrana vitelinica onde elas se encontram e
desprendem os espermatozoides ai aderidos. Mucopolissacarideos também sao liberados dos
granulos corticais e promovem um gradiente osmotico que facilita a entrada da agua no espaco
entre a membrana plasmatica e a membrana vitelinica causando uma expansao e um movimento
radial de afastamento das membranas formando o envelope de fertilizagao (Figura 14).

Outra enzima encontrada nos granulos corticais € a peroxidase, a qual e liberada
promovendo o endurecimento da membrana de fertilizacdo por intermédio de ligagbes cruzadas
de residuos de tirosina das proteinas adjacentes. Outra proteina encontrada nos granulos
corticais, é a hialina. Ao final deste processo se forma uma cobertura ao redor do ovécito (camada
hialina).
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Figura 14 — A. Esquema mostrando o processo molecular de fertilizacao e formacao da membrana
de fertilizagcao. B. Fotomicrografias mostrando a seqliencia de eventos durante a fertilizagao. (A)
ovocito circundado pelos espermatozdides. (B) Inicio de formacgéo do envelope de fertilizagédo para
evitar a poliespermia. (C). Avanc¢o na formagéao do envelope de fertilizacao e afastamento dos
espermatozéides. (D) Enveolpe de fertilizagao completamente formado e sem a presenca de
espermatozoéides.

Membrana
Camada > 4— vitelinica

gelatinosa

Membrana plasmética

Digitagdes do ovo envolvendo

/ © espermatozoide

Membrana de
fertilizacao

Membrana
hialina

(&) (D)

B
Fonte: Figura A. Adaptado de Embriologia de Garcia e Garcia. 22 edi¢ado. 2001. Figura B. de
Developmental Biology Gilbert, S.F.. 82 Ed. 2006.

Neste momento, o ovocito estende longos microvilos que tocam e se aderem a essa
camada hialinica que mantera juntos os blastdmeros durante a clivagem nos primeiros estagios de
desenvolvimento.

Nos mamiferos, varios aspectos dificultam o estudo de qualquer interacdo entre o
espermatozoide e o ovécito. Uma razdo 6bvia é que a fertilizagdo ocorre dentro do oviduto da
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fémea. E o que chamamos de fecundacdo interna. Outra razdo de dificuldade é que os
espermatozoides sdo ejaculados dentro da fémea e a populacdo desses espermatozoides dever
ser muito heterogénea, contendo espermatozoides em diferentes estagios de maturacao.

Com relagéao ao transporte dos gametas, varios mecanismos sao utilizados. No caso do
ovocito, este é liberado pelo ovario num processo chamado de ovulagcdo e em seguida captado
pela ampola das tubas uterinas e conduzido para o utero. Nesta viajem o ovécito recebe ajuda
dos movimentos musculares (peristalticos) das tubas uterinas. Por outro lado, o espermatozoide
apods ser depositado na vagina tem seu percurso condicionado a diversos fatores que trabalham
em tempos e lugares diferentes ao longo do oviduto.

FIQUE LIGADO!!!

Compreendeu a importAncia da despolarizacdo da
membrana e da reacéo cortical no processo da fertilizacao?

3. ORGANISMOS ACELOMADOS E CELOMADOS

Dentre os eventos que acontecem entre a fecundacéo e a formagédo dos 6érgaos, existem
dois estagios criticos que sdo a clivagem e a gastrulacdo. Mas antes de continuar se faz
necessario conhecer outros conceitos basicos que ajudarao a compreender a complexidade dos
fendbmenos que acontecem durante o desenvolvimento.

No reino animal encontramos milhées de espécies. Todos os animais sdo agrupados em
dois sub-reinos: Eumetazoa e Parametazoa. Eumetazoa inclui a grande maioria dos animais
conhecidos. Apresentam simetria bilateral ou simetria radial. Os parametazoa nao apresentam
simetria nem érgaos, os representantes sao as esponjas.

Nos eumetazoa o zigoto se divide formando uma esfera de celulas, a blastula, que por
meio de dobras sobre si mesma constituira a gastrula formada por trés camadas celulares. A partir
dessas camadas celulares, tem a formagao dos 6rgaos e o estabelecimento do plano do corpo do
adulto fica definido, formando-se um tubo dentro de outro tubo. O tubo interno corresponde ao
sistema digestorio, com duas aberturas, a boca e o anus. O tubo externo corresponde as paredes
do corpo. Na maioria dos animais os 6érgaos se encontram no espaco entre esses dois tubos.

Em virtude da posicdo do espaco entre os dois tubos, os animais foram classificados em:
celomados e acelomados. Nos celomados, o0 espaco entre a parede do corpo e o tubo digestivo é
preenchido por celulas mesodérmicas que delineam uma cavidade chamada de celoma. Esse
grupo e formado por anelideos, moluscos, artrépodos, equinodermos e cordados, entre outros.

Os acelomados sdo animais que nao tem cavidade entre a parede do corpo e o tubo
digestivo. Esses animais podem estar constituidos por ectoderma e endoderma como nos
cnidarios (hidra) ou por mais um folheto situado entre o ectoderma e a endoderma como nos
platelmintos, nos ctenéforos e nemertineos. Existe ainda um grupo intermediario chamado de
pseudocelomados, estes apresentam um 6rgéo contido numa cavidade, porém nao se apresenta
delineada por células mesenquimais.
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A cavidade dos pseudocelomados deriva diretamente da cavidade da blastula, tendo como
representantes os nematddeos, os rotiferos, os nematomorpha e os gastrotrichia. A principal
diferenca entre os celomados e pseudocelomados, diz respeito ao tecido que envolve o tubo
digestivo e a cavidade interna. O falso celoma se desenvolve do espaco entre o ectoderma e a
endoderma, resultando no fato de que o tubo digestivo fica delineado pelo endoderma. O
verdadeiro celoma forma-se dentro da mesoderme, que revestira o tubo digestivo.

3.1 SIMETRIA ANIMAL

A grande maioria dos animais possui simetria bilateral ou simetria radial.
Excepcionalmente, as esponjas nao apresentam simetria nem orgaos. Estes dois grupos
constituem os Eumetazoa e os Parazoa, respectivamente.

Os animais que possuem simetria radial sofrem rotagdo ao longo de seu eixo central sem
mudar seu aspecto, como uma roda ou um tubo. Nestes animais 0 mesoderma é formado por
celulas distribuidas numa matriz gelatinosa. Aqui encontramos as aguas vivas, corais, hidras
(cnidarios) e os equinodermos. Possuem superficie dorsal e ventral, porém nao se distingue
regido cefélica ou caudal, nem lado esquerdo ou direito. Os cteno6foros, acelomados, ainda que
apresentem simetria aproximadamente radial ndo sdo considerados como tais em virtude de
possuirem tentaculos pares.

Por outro lado, os animais com simetria bilateral apresentam o lado esquerdo ou direito
como imagens semelhantes entre si. E identificada uma regido cefdlica ou anterior e outra
posterior ou caudal (Figura 15).

Figura 15 — A. Figura representando a simetria radial. B — Simetria bilateral em vertebrados.

Fonte: Adaptado de Embriologia de Garcia e Garcia. 22 edigdo. 2001.

4. CLIVAGEM EM INVERTEBRADOS E VERTEBRADOS

Quando maduro, o ovécito esta pronto esperando somente por um estimulo apropriado
para comegar a clivagem, que € o primeiro passo para o desenvolvimento dos tecidos e 6rgaos do
complexo adulto. Em muitos casos um estimulo fisico ou quimico é capaz de dar inicio a este
fendbmeno. Em condigdes normais, a penetragdo do espermatozoide € o estimulo.

A quantidade de vitelo e sua distribuicdo no ovécito e os fatores citoplasmaticos que
influenciam no angulo e velocidade de formacao do fuso mit6tico, sdo os fatores responsaveis por
determinar os padrdes de clivagem do zigoto. Com relagdo a polaridade convém lembrar que o
ovocito é constituido por um polo animal (nicleo e citoplasma) e um polo vegetal (onde se

encontra concentrado o vitelo).
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A quantidade de vitelo do ovdcito varia bastante, o que determina basicamente o tamanho
do ovdcito e que é decisiva no que se refere ao tipo de clivagem. Nos ovoécitos de anfioxo e
mamifero, em particular, ha pouco vitelo. Este ovocito é chamado de microlécito. Um segundo
tipo, que apresenta quantidade moderada de vitelo é o ovécito mesolécito (urodelos e peixes
pulmonados). Nos ovécitos maiores (tubardes, répteis, e aves), a maior parte da celula é
constituida por vitelo e uma quantidade pequena de citoplasma concentrada em um dos polos.

Em diversos invertebrados, o eixo que liga estes dois polos formara o eixo Anteroposterior
do corpo e o polo vegetativo a extremidade posterior. Este ndo é o caso dos vertebrados e
cordados inferiores. Em correlacdo de uma complexidade maior do desenvolvimento, no anfioxo o
eixo do adulto, por exemplo, forma um angulo de 45° com o eixo do ovdcito de maneira que o polo
animal se desloca para baixo, sob o futuro queixo do adulto e o polo vegetativo desloca-se para
cima e para tras em diregao a regiao dorsal posterior do animal.

Em todas as espécies animais conhecidas, a fertilizagdo marca o inicio de uma série de
eventos relacionados ao desenvolvimento de um organismo, o qual comeca pelo processo de
clivagem, onde o ovocito através de divisdes mitéticas se divide em células menores denominas
blastémeros. Neste processo, forma-se um sulco denominado sulco de clivagem que se estende
ao longo do vitelo existente.

Assim, nos ovos que tem pouco vitelo a velocidade de formacgéo dos blastdmeros é maior.
Nos ovécitos com pouca ou moderada quantidade de vitelo, o sulco de clivagem divide todo o
ovocito, estabelecendo uma clivagem total ou holoblastica. Por outro lado, quando a quantidade
de vitelo é grande, o sulco de clivagem nao atravessa todo o vitelo, sendo que somente o
citoplasma ativo se cliva, estabelecendo uma clivagem parcial ou meroblastica. Sdo quatro os
tipos de clivagem holoblastica: radial, espiral, bilateral e rotacional.

4.1 CLIVAGEM HOLOBLASTICA (TOTAL)

Na clivagem holoblastica, a primeira clivagem do ovécito ocorre de polo a polo, dando
origem a duas células (blastémeros) de igual tamanho, este tipo de clivagem também é chamada
clivagem meridional. A segunda clivagem se da no mesmo sentido, porém perpendicular a
primeira, originando quatro blastémeros. A terceira clivagem é no plano horizontal ou paralelo ao
equador do ovocito, sendo basicamente um corte equatorial, dividindo cada uma dos quatro
blastbmeros existentes em componentes superiores e inferiores (quatro no polo animal e quatro
no polo vegetal) (Figura 16).
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Figura 16 - Figuras mostrando a clivagem holoblastica.
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Fonte: Adaptado de Developmental Biology Gilbert, S.F. 82 Ed. 2006.

Os planos de clivagem holoblastica radial se alternam entre longitudinais e meridionais,
resultando em blastémeros do polo animal se sobrepondo aos do polo vegetal. Os blastdmeros
tém tamanhos quase iguais, como em Synapta digitata (pepino-do-mar), equinoderma (ourigo-
domar) e precordados (anfioxo). No caso do ourigo-do-mar, ainda que possua uma clivagem
radial, este apresenta uma peculiaridade quanto ao plano da quarta clivagem, que no polo animal,
a clivagem é meridional resultando em oito células de igual tamanho (mesémeros), no polo
vegetal é longitudinal desigual, resultando em quatro células grandes (macrémeros) e quatro
pequenas (micrdmeros) (Figura 17).

Os individuos de clivagem holoblastica espiral, ao contrario dos outros tipos de clivagem,
onde os planos de clivagem sao orientados perpendicular ou paralelamente ao eixo do individuo,
eles tém seus planos de clivagem orientados obliquamente em relagdo ao eixo principal do
ovocito. Neste caso, o colar de blastobmeros de polo animal ndo fica sobreposto ao colar de
blastémeros do polo vegetal, mas sobre a juncido entre cada dois blastdbmeros vegetais
correspondentes.

Assim, se tentarmos passar um plano imaginario do polo animal ao vegetal sem cortar
nenhum blastémero, temos que descrever uma espiral que tera como eixo o proprio eixo principal
do ovdcito.

Os anfibios também apresentam clivagem radial, porém, a quantidade de vitelo no polo
vegetal € moderada. Assim, o sulco de clivagem passa rapidamente pelo polo animal, mas
quando se aproxima do polo vegetal vai encontrando mais resisténcia do vitelo e diminuindo a
velocidade. A terceira clivagem corta o ovécito horizontalmente todo o ovécito, porem, o sulco
surge onde ha menos resisténcia (no polo animal). Dai em diante as divisbes sdo mais rapidas no
polo animal, resultando em blastdbmeros menores e em maior nimero.

No polo vegetal, as divisbes ocorrem mais lentamente, formado blastémeros maiores e em
menor numero. Em virtude disso, a clivagem em anfibios é holoblastica radial desigual. Alguns
tunicados mostram, ainda, na condicdo de ovécito, uma distribuicdo plasmatica colorida
caracteristica de um citoplasma transparente no polo animal e um citoplasma rico em vitelo com
granulos cinza ardosia no polo vegetal. Entre esses polos notam-se logo abaixo do equador dois
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crescentes nos lados opostos do ovocito. Um crescente consiste de citoplasma cinza-claro e o
outro consiste de citoplasma amarelo devido a presencga de granulos amarelos (Figura 18).

Assim, as primeiras clivagens estabelecem territorios especificos relacionados ao
desenvolvimento posterior. Desta maneira, na primeira clivagem a ectoderme se originara das
células do citoplasma claro, enquanto que do crescente amarelo se formardo células que
originardao o mesoderma. O tubo neural e a notocorda se forma do crescente com citoplasma
cinza-claro e o endoderma daqueles blastdmeros que contem inclusdes cinza-ardosia. Estas
caracteristicas representam a clivagem holoblastica bilateral (Figura 19).

Na clivagem rotacional a primeira divisio é no sentido meridional, resultando em dois
blastémeros, sendo que na segunda clivagem um dos blastobmeros se divide meridionalmente em
quanto que o outro, equatorialmente.

Desde as fases precoces 0 mecanismo de clivagem nos mamiferos ndo apresenta
sincronismo e os blastémeros ndo se dividem todos ao mesmo tempo € o conjunto de 4, 8 e 16
células, nao é observado, mas o numero impar de blastémeros é constante (Figura 20).

Figura 17 — A. Desenhos mostrando a clivagem holoblastica radial. B. Estagio de duas células. C.
Estagio de quatro células. D. Estagio de mérula.
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Fonte: Adaptado de Developmental Biology Gilbert, S.F.. 82 Ed. 2006.
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Figura 18. Desenhos mostrando a clivagem holoblastica desigual, formacgao dos sulcos de clivagem
e a distribuicao plasmatica no citoplasma.

Blastocele

Fonte: Adaptado de Embriologia de Garcia e Garcia. 22 edi¢ao. 2001.

Figura 19. Desenhos mostrando a clivagem bilateral e a formacao de territorios especificos de
desenvolvimento.
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Fonte: Adaptado de Embriologia de Garcia e Garcia. 22 edi¢ao. 2001.
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Figura 20 - Figura mostrando clivagem rotacional e a 32 divisdo no plano horizontal resultando na
formacao de numero desigual de blastomeros.

Plano meridional

Fonte: Adaptado de Embriologia de Garcia e Garcia. 22 edicao. 2001.

Até a terceira clivagem, os blastdmeros se encontram unidos frouxamente, no entanto, os
blastémeros repentinamente se anastomosam aumentando o contato entre si através de juncoes
gap que permitem a comunicacao entre os blastdmeros. Este fenbmeno se chama compactacao e
resulta em uma esfera com o interior vedado. No estégio de 16 células, os blastdbmeros produzem
um liguido que prova o surgimento de um espaco interno (blastocele) provocando o deslocamento
dos blastébmeros para a periferia. No entanto, um grupo de células permanece internamente,
sendo recobertas por uma camada externa, as quais formardo o trofoblasto responsavel pela
implantagdo e formagao do cérion. Por outro lado, o grupo interno de células formara a massa
celular interna (MCI) (embrioblasto) responsavel pela formacdo do embrido. O conjunto de
trofoblasto e massa celular interna formam o blastocisto caracteristico dos mamiferos

4.2 CLIVAGEM MEROBLASTICA (PARCIAL)

Neste padrao de clivagem encontramos dois tipos: discoidal e superficial. A primeira é
caracteristica de peixes, aves e répteis, que apresentam ovocitos com grande quantidade de vitelo
— ovos telolécitos. A segunda é observada em insetos e artrépodos, os ovécitos sdo centrolécitos
com o vitelo em posicao central e o citoplasma distribuido perifericamente.

Nos ovécitos com clivagem discoidal, o citoplasma ativo se encontra deslocado para o
apice do polo animal e o restante é ocupado por vitelo. Os sulcos de clivagem ndo conseguem
atravessar todo o vitelo e as divisbes se restringem ao nlcleo e ao citoplasma ativo. No inicio,
todos os planos sdo meridionais e os blastdémeros se posicionam no mesmo plano. Desta maneira
os sulcos de clivagem separam os blastdémeros-filhos uns dos outros, mas nédo do vitelo. Em
decorréncia disso, os blastdbmeros centrais sdao continuos com o vitelo pela base, e os
blastémeros dispostos ao redor dos centrais sdo continuos com o citoplasma ainda nao clivado
periférico.

A continuacdo, as células centrais sofrem clivagens equatoriais de maneira que as
superiores tornam-se completamente separadas de suas vizinhas. Forma-se, assim, um tecido
com trés camadas de células. As células continuas com o vitelo adquirem também sua
individualidade, originando um espaco entre o disco celular e o vitelo chamado de cavidade
subgerminal. O blastocisto nesta fase mostra duas regides: uma central chamada de area
pellcida ou periblasto e outra periférica ou area opaca.
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Os blastébmeros livres da area pellcida originardo o embrido, enquanto a area opaca
acredita-se que nao se encontra comprometida com a formacdo do embrido, mas em tornar o
vitelo aproveitavel para o crescimento do germe (Figura 21).

Figura 21 - Desenhos mostrando a clivagem discoidal em aves.
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Fonte: Adaptado de Embriologia de Garcia e Garcia. 22 edigdo. 2001.

Na clivagem meroblastica superficial, o vitelo no ovocito é abundante e se encontra em
posigao central e o citoplasma se distribui perifericamente. O nlcleo se encontra no interior do
ovécito envolvido por pouco citoplasma. O nlcleo se divide, mas o citoplasma ndo acompanha
essa divisdo. ApOs algumas divisdes os nucleos envolvidos por pouco citoplasma migram do
centro do ovdcito para periferia, onde serdo envolvidos pelo citoplasma periférico que se funde
com o citoplasma que circunda os nucleos. Inicialmente, na periferia ndo ha limites celulares
definidos, formando-se um sincicio. Neste sincicio se originam da periferia para o centro sulcos de
clivagem, os quais nao atravessam o vitelo. Assim, se formam células individualizadas, que
mantém na regido basal comunicacdo com o vitelo. Mais tarde elas acabam se individualizando.
Os nucleos que migraram para a parte posterior do ovécito pertencerdo as células polares do
embrido e que posteriormente originarao as células germinativas do embrido (Figura 22).
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Fonte: Adabtado de Embriologia de Garcia e Garcia. 22 edigao. 2001.
5. GASTRULACAO

A gastrulacdo é o processo altamente integrado durante o qual as células e tecidos se
movimentam e onde as células da blastula sdo dramaticamente reorganizadas. A blastula consiste
de numerosas células onde a posicao foi estabelecida durante a clivagem. Durante a gastrulacao,
essas células ganham novas posigoes e novas células vizinhas, bem como o estabelecimento do
plano corporal a partir da formagdo das camadas germinativas; ectoderma, endoderma e o
mesoderma.

Os movimentos celulares durante a gastrulagdo envolvem todo o embrido e, a migracéao
celular é uma parte da gastrulacdo do organismo que esta intimamente coordenada com outros
movimentos que ocorrem simultaneamente. Contudo, os padrées de desenvolvimento da
gastrulagado variam muito no reino animal. A gastrulacdo geralmente envolve a combinacdo dos
seguintes movimentos celulares: epibolia, extensdo, invaginacdo, involucdo, ingressdao e
delaminagao. O conjunto destes movimentos € denominado de movimentos morfogenéticos. Os
movimentos morfogenéticos variam conforme o grupo considerado, bem como a quantidade de
vitelo define os tipos de movimentos ocorridos. Em ovos oligolécitos, a gastrulacdo é
relativamente simples e se inicia junto ao polo vegetal. Em organismo com ovos telolécitos o
préximo ao equador da blastula, sendo necessaria a ativacdo de mecanismos alternativos para
interiorizacdo das células vegetativas. Nos organismos formados de ovécitos telolécitos, a
quantidade de vitelo impede a clivagem no polo vegetal, e a gastrulagao ocorre no blastodisco do
polo animal do embrido.

Epibolia — neste tipo de movimento, as células sofrem um achatamento no seu eixo

apicobasal e as células mais baixas proporcionam a expansdo de toda a camada. Esse
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movimento é tipico a gastrulacdo de anfibios quando os micrémeros do pélo animal que se
dividem mais rapidamente escorregam e recobrem os macrdmeros do pdélo vegetal. A
interiorizacao do endoderma, nesse caso, é passiva (Figura 23).

Extensdao — as camadas estratificadas de células tornam-se delegadas ao longo de um
eixo. Neste caso, as células perdem contato com as células vizinha e estabelecem contato com
outras células. Este movimento pode ser convergente, neste caso as camadas celulares formadas
em locais distintos convergem para o mesmo ponto. Este mecanismo pode ser observado quando
da formagao da mesoderme axial dos anfibios e anfioxos, onde as células dos labios laterais do
blastéporo convergem e alongam-se de cada lado da notocorda (Figura 24).

Figura 23 — Movimento de epibolia. A. as células sofrem achatamento. B. Deslocamento dos
micrémeros do pdlo animal sobre os macrémeros do polo vegetal.

R
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Fonte: Adaptado de Embriologia de Garcia e Garcia. 22 edi¢ao. 2001.

Figura 24 — Movimento de extensao. As células se tornam delgadas e se estendem ao longo do eixo.

Fonte: Adaptado de Embriologia de Garcia e Garcia. 22 edi¢ao. 2001.

Quando as camadas divergem em sentido oposto ao movimento anterior, este € chamado
de movimento divergente. A formacado do mesoderma lateral de anfibios e anfioxos € um exemplo
desse movimento.

Os movimentos de epibolia e extensao ocorrem por intercalacdes celulares. Neste caso a
intercalacao é formada pela intercalacéo de células entre si ou de camadas formadas por mais de
um estrato. Existem dois tipos de intercalacido: intercalacdo radial e a intercalacao lateral. Na
primeira, células de diferentes estratos perdem suas conexdes com células vizinhas e se
intercalam (Figura 25).
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Figura 25 - Movimento de intercalacao. A — Intercalacao radial. B — Intercalacdo médio-lateral.

Fonte: Adaptado de Embriologia de Garcia e Garcia. 22 edi¢édo. 2001.

Invaginacdo — consiste em um dobramento para dentro de um conjunto de células. A
cavidade interna ou blastocele vai sendo obliterada a medida que a cavidade externa se forma
(arquéntero). Os limites externos do arquéntero constituem o blastéporo e a camada externa
originara o ectoblasto e a interna o endoblasto. Neste caso de movimento as células mudam suas
formas apicais e basais mas ndo perdem os contatos laterais entre si. (Figura 26).

Figura 26 — Fotomicrografias mostrando o processo de invaginacao. A - Formacao do blastéporo. B
— Células da regiao de invaginacao do blastoporo. C — Desenho mostrando o processo de
invaginacao através da mudanca da forma das células.
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Fonte: A e B — adaptado de Developmental Biology Gilbert, S.F.. 8 Ed. 2006. C -
Adaptado de Embriologia de Garcia e Garcia. 22 edigao. 2001.

Ingressao — através deste movimento as células mudam de forma, assumindo aspecto de
garrafa (por contracéo de suas porcoes apicais e alongamento das partes basais). Despendem-se
das suas vizinhas e migram ativamente para o interior do embrido. Esse movimento é bem
observado durante a formag¢ao do mesenquima primario do ouri¢o-do-mar (Fig. 27).

Involugéo — este movimento ocorre quando uma camada em expanséo dobra si mesma e
forma uma segunda camada que continua se desenvolvendo em sentido contrario ao da primeira.
A formacao da mesoderme a partir da linha primitiva que se expande por debaixo do ectoderma,
nas aves e mamiferos, a penetracdo da notocorda pelo labio dorsal e a progressao sucessiva sob
a placa neural presuntiva dos anfibios caracterizam esse movimento (Figura 28).
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Figura 27 — A - Desenho mostrando o processo de ingressao. B e C - Fotomicrografia onde se
observa o mecanismo de desprendimento celular quando da ingressao.

Cc
Fonte: A. Adaptado de Embriologia de Garcia e Garcia. 22 edicdo. 2001. B e C Adaptado de
Developmental Biology Gilbert, S.F.. 82 Ed. 2006.

Delaminacdao — uma camada de células sofre divisdo celular, formando duas camadas
mais ou menos paralela, que também podem dar origem a uma cavidade ou entao diferenciar-se
para formar outras estruturas diferentes do organismo.

Figura 28 — Desenhos mostrando dois mecanismos do movimento de involucdo. A — Uma camada
em expansao sobre a outra. B — Involucao pela penetracao da notocorda pelo labio dorsal do
ca heural.

Nao desista, vocé consegue entender esses processos.
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5.1 GASTRULACAO EM EQUINODERMOS: OURIGO-DO-MAR

Com base no endoesqueleto e no desenvolvimento embriolégico, evolucionistas acreditam
que os equinodermos e os cordados pertengcam a mesma linha evolucionaria de desenvolvimento.
Por este motivo, os embriologistas costumam utilizar os equinodermos como modelo de estudo.

Os equinodermos sao animais marinhos; suas larvas apresentam simetria bilateral, mas os
adultos tem simetria radial. Apresentam celoma bem desenvolvido, sistema digestorio completo,
sistema circulatério pouco desenvolvido e ndo apresentam estruturas excretoras especializadas.

Antes de iniciar-se a gastrulagédo, a blastoderme é formada por um epitélio colunar regular
um pouco mais espesso com células mais largas e altas no polo vegetativo. O inicio da
gastrulacao é observado quando a blastula achata-se pelo seu polo vegetativo, formando a placa
vegetal. O embrido passa de uma forma arredondada para uma forma achatada. O achatamento
indica a regiao aonde vai se formar o blastoporo.

No polo apical, um tufo de longos cilios se trona presente. Em torno de 40 células do polo
vegetativo, iniciam uma pulsagio na sua superficie interna e mudam sua forma de epitelial para
mesenquimal, isto é, perdem tanto a polaridade quanto a forma cubica. A adesao dessas células
entre si é diminuida ou perdida, o que permite que elas migrem individual ou ativamente para
sitios no interior da blastula, onde adquirem forma esférica.

Quando ja estdo dentro, as células do mesenquima primario movem-se, pela agao de
filipddios que se estendem até parte interna das células blastodérmicas, até encontrarem uma
regido onde sua adesdo é mais forte e onde permanecem estacionadas, formando um anel na
base do arquéntero. Os filipddios unem-se uns aos outros formando um fio Unico e denso. A partir
dai, formam-se duas ramificagcdes, uma de cada lado do arquéntero, que mais tarde se irradiam,
curvam-se e ramificam-se servindo de moldes para a deposicdo da matriz esqueletal que
constituird as espiculas calcareas.

Depois disso, o assoalho do germe, invagina-se como dedo de luva para o interior da
blastocele, resultando na formacgéo do tubo digestivo ou arquentero (origem endodérmica), que se
comunica com o exterior pelo blastéporo que, nesse caso, constituira o anus. A formacao do tubo
digestivo ocorre em duas etapas:

1- Invaginacao da endoderme com a formacao de um cilindro curto e largo que se estende
até a metade da blastocele.

2- Células do fundo do arquentero em invaginacdo formardo longos pseudopodos
(filipddios).

Quando os pseudopodos se contraem puxam o arquentero para dentro da blastocele. Do
fundo do arquéntero sera individualizada uma vesicula impar, que logo se subdivide em duas
bolsas, as quais se destacaram do arquentero, constituindo as vesiculas enterocelomaticas
(Figura 29).
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Figura 29 - Sequéncia dos movimentos de gastrulacao em ouri¢o-do-mar.
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Fonte: Adaptado de Embriologia de Garcia e Garcia. 22 edi¢ao. 2001.
5.2 GASTRULA(;AO EM ANFIOXO

No inicio da gastrulacdo, a gastrula ciliada ainda se encontra dentro da membrana
vitelinica. O primeiro indicio de gastrulagdo comecga a ser notado quando a blastula, de contorno
arredondado, comeca a se achatar no polo vegetativo e as células da endoderme presuntiva se
invaginam para o interior da blastocele. Inicia-se assim a formagdo de uma ampla cavidade
externa. O arquéntero ou gastrocele, com a gastrula inicial tomando a forma de uma taca. As
bordas externas da cavidade sdo denominadas labios do blastéporo.

A ampla cavidade inicial vai se aprofundando e se estreitando, resultando em uma
aproximacao maior dos labios do blastéporo, que gradativamente vai se restringindo a um
pequeno orificio, sempre de forma circular. A medida que a gastrocele aumenta, a blastocele é
empurrada e pouco a pouco vai sendo obliterada. A taga tem agora dupla parede, uma externa e
outra interna, que delimita a nova cavidade (a gastrocele).

Pelo labio dorsal do blastoporo, por movimento de involugao, interioriza-se a notocorda,
que induzira a ectoderma acima dela a formar a placa neural. Movimentando-se pelos labios
laterais do blastéporo e prosseguindo pelo labio dorsal, de cada lado da notocorda, interioriza-se
também a mesoderme presuntiva. Isto é, células da mesoderme convergem em diregdo a area
médio-dorsal do blastoporo (Figura 30).

Esse movimento é pronunciado mais para o final da gastrulagdo. O germe por um
movimento de epibolia comega a alongar-se e passa da forma arredondada para uma forma
eliptica. Observando-se a gastrula externamente, encontraremos apenas a ectoderme de
revestimento e a ectoderme neural. A parede interna esta constituida, na sua maior parte da
endoderme presuntiva, mas o teto e as paredes dorso-laterais do arquéntero estdo formados por
cordomesoderme.
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Figura 30 - Gastrulacdo em anfioxo: série de estagios consecutivos em cortes medianos.
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Fonte: Adaptado de Embriologia de Garcia e Garcia. 22 eciiééo. Z(E .

» Formagao do tubo neural, dos somitos, do celoma e do tubo digestivo.

Se fizermos um corte transversal através do germe na fase que acaba de ser descrita,
notaremos que internamente o teto do arquéntero esta formado por cordomesoderme € o restante
esta delimitado pela endoderme; externamente, encontra-se a ectoderme neural e a ectoderme de
revestimento.

» O tubo neural

A notocorda induz a ectoderme acima dela a formar a placa neural. A ectoderme neural
espessada gradativamente sofre uma depressdo ao longo do seu eixo mediano, de maneira a
formar o sulco neural. As pregas neurais de ambos os lados do sulco, aproximam-se e unem-se
na linha médio-dorsal para formar o tubo neural. A formacao das pregas neurais inicia-se no nivel
do blastéporo e progride anteriormente. O recobrimento da placa neural pela ectoderme de
revestimento comeca pela regido caudal em sentido da regidao cefalica, como se estivéssemos
puxando um ziper.

O canal neural permanece aberto posteriormente por algum tempo. A medida que a
ectoderme de revestimento progride em sentido cefalico, vai obliterando o blastéporo. O antigo
blastéporo conecta o arquentero com o canal neural, sendo denominado, por isso, canal
neuroentérico. Ele permanece aberto durante o desenvolvimento inicial do anfioxo, obliterando-se
somente quando se forma a cauda. A medida que o processo evolui, o tubo neural vai fechando.
Sua comunicacao temporaria com o meio externo € chamada de neurdporo.

» Notocorda

No teto do arquentero, formada por cordomesoderme, verifica-se o desprendimento da
notocorda e da mesoderme. A endoderme funde-se na regido dorsal e o arquéntero fica
delimitado totalmente pela endoderme.

A notocorda forma um sulco com a concavidade voltada para o arquéntero. Ambos os
lados do sulco crescem, aproximam-se e fundem-se na linha média, determinando, assim, a
formacao de uma notocorda macica. Esse fechamento comecga no nivel do futuro primeiro par de
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somitos e estende-se posteriormente a esse ponto. A separacao final da notocorda da endoderme
do arquentero s6 ocorrera depois da formacao de 9 a 10 pares de somitos.

» Mesoderme

A mesoderme, de cada lado da notocorda, comeca a se desprender do teto do arquentero.
Inicialmente, dobra-se para formar um par de sulcos longitudinais com a concavidade voltada para
o arquentero. O somito mesodérmico, que assim se forma, possui inicialmente uma cavidade
continua com o arquentero, formando bolsas enterocelomaticas. Depois dos blocos mesodérmicos
terem se desprendido, continuam a crescer ventralmente, de cada lado, até se encontrarem e se
fundirem na linha média, abaixo da linha do tubo digestivo.

Ventralmente perdem a metamerizacdo. A mesoderme que se infilira e escorrega entre a
ecto e a endoderme, forma a mesoderme lateral, que, por delaminacdo formara a cavidade
celomatica. O folheto da mesoderme junto a endoderme forma a esplancnopleura, enquanto a
mesoderme junto a ectoderme forma a somatopleura. Entre o somito e a mesoderme lateral,
forma-se a mesoderme intermediaria. Durante o processo de gastrulagdo, as células da
ectoderma desenvolvem cilios que permitem a rotacdo dentro da membrana do ovo. Ao destacar-
se desta membrana, os cilios que sdo conservados, contribuem para a locomogéo da jovem larva.

Ao concluirmos o estudo da gastrulagao do anfioxo, podemos tragar uma comparacao com
o desenvolvimento dos equinodermos e dos vertebrados. Por alguns aspectos, o anfioxo
apresenta a simplicidade do ourico-do-mar, pela invaginagdo da endoderme para a formacao do
arquentero e pela comunicagdo desse com o exterior por um pequeno blastéporo. No ourico-
domar, a mesoderme primaria é formada por migracdo ativa dos micrébmeros para o interior da
gastrula, e as vesiculas celomaticas sao provenientes de processos que se destacam do teto do
arguentero.

A unido inicial e a maneira como a mesoderme destacam-se do arquentero sao
comparaveis com o que acontece com os balanoglossos e os equinodermos, reforcando a
possibilidade de parentesco desses com os cordados.

No anfioxo, observa-se aumento de complexidade no seu desenvolvimento pela aquisicao
da notocorda e a consequente indugdo de uma placa neural e, aproximando-se assim, aos
vertebrados.

< PRINCIPAIS MOVIMENTOS DA GASTRULAGCAO DO AMPHIOXUS
* Involucao
* Epibolia
» Convergéncia

FIQUE DE OLHO!!!
Continue, a leitura é importante!!
A
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5.3 GASTRULCAO NOS PEIXES

A gastrulagao transformara a blastula em gastrula que apresenta o plano basico do adulto.
Um pequeno espessamento (anel embrionario) aparece na periferia da blastula, mais acentuado
onde sera a extremidade posterior do embrido, fazendo surgir o labio dorsal do blastéporo. Uma
continua proliferacédo celular faz com que as células do p6lo animal movam-se para o labio dorsal
do blastéporo e para dentro dele, no processo chamado e involugao (Figura 31).

Porém, as células movem-se para o blastéporo com uma rapidez maior que a sua
capacidade de involuir, fazendo com que o labio sobrepuje a massa vitelina, envolvendo-a,
permanecendo um pequeno tampéo vitelino, fenédmeno conhecido como epibolia. A gastrula esta
formada, a parede externa é a ectoderme que formara a epiderme e o sistema nervoso; a camada
que reveste o arquentero é a endoderme, que formara o revestimento do tubo digestivo, o figado
e 0 pancreas. A mesoderme que se desenvolve entre essa duas camadas, formara dois folhetos,
um prende-se a endoderme, e 0 outro a ectoderme, formando uma cavidade interna chamada
celoma ou cavidade do corpo e os demais 6rgaos.

Figura 31 — Diagramas externos da gastrulacdo em teledsteos. A. BL- blastocele; AE, anel
embrionario PEX, Periblasto extra-embrionario; LB — Labio dorsal do blastoporo. B. ECN -
Ectoderme neural; ME — Mesoderme; EN — Endoderme; NT — Notocorda.

Fonte: Adaptado de Embriologia de Garcia e Garcia. 22 edicao. 2001.

5.4 GASTRULACAO NOS ANFIBIOS

O processo de gastrulacédo leva a uma reorganizacao da estrutura do embrido. As células
do polo vegetativo invaginam-se pelo blastéporo, ocupando o interior do germe. As células do polo
animal escorregam por todo o embrido recobrindo-o totalmente para formar sua camada cobertora
externa, é de fundamental importancia também a interiorizagédo da cordomesoderme. No final da
gastrulacido, o germe esta constituido por um sistema de folhetos germinativos encaixados ou
sobrepostos. Estabelecem-se os seguintes folhetos:

e Ectoderme - originara a camada de revestimento eterno e o sistema nervoso.

e Mesoderme — originara os musculos, o sistema esquelético, a derme, o sistema
cardiovascular e o sistema urogenital.

e Endoderme — originara o revestimento interno do tubo digestivo e suas glandulas
anexas, além do sistema respiratorio.

Antes de se iniciar a gastrulacio, a blastula apresenta uma blastocele excéntrica, desviada

para o hemisfério animal. O teto dessa blastocele esta constituido por duas regides ectodérmicas:
a ectoderme presumivel de revestimento e a ectoderme neural presumivel. A parte do teto da
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blastocele que esta acima do local por onde tera inicio a formagédo do blastéporo corresponde a
notocorda presumivel, isto é, o crescente cinzento consta de material cordomesodérmico.

A invaginacao inicia-se pelo labio dorsal do blastéporo e da inicio a formagdo de uma
pequena cavidade (o arquentero primitivo). O arquentero comunica-se com o exterior através do
blastéporo. A medida que o arquentero se expande, a blastocele é empurrada e regride. Pelo
movimento de invaginacao, através do labio dorsal do blastéporo, tém-se uma interiorizagéo total
da regido da presumivel notocorda, localizando-se esta, no final do desenvolvimento, abaixo da
ectoderme neural presumivel. Dessa maneira, a regido mediana do teto do arquentero é ocupada,
nessa fase, pela notocorda. A ectoderme acima da notocorda é a ectoderme neural presumivel.

5.5 GASTRULACAO EM REPTEIS E AVES

Os amniotas ancestrais como os tubardes, desenvolveram um ovo rico em vitelo e
defrontraram-se com problemas semelhantes com relacdo a gastrulagdo. Porém, o
desenvolvimento de um ovo macrolécito ocorreu independentemente, nos dois grupos, e as
solugdes encontradas foram diferentes. Como se observa atualmente nos répteis e nas aves, a
solucdo dos amniotas difere mais radicalmente do tipo primitivo do que a dos elasmobranquios.

Em peixes cartilaginosos, ocorre a invaginacdo de tecidos endodérmicos no bordo do
blastoderma, sendo que esta area marginal é utilizada como o labio do blastéporo. Os amniotas
utiizam o bordo o disco para formar o ectoderma e, provavelmente, o endoderma
extraembrionario, mais a formagdo do mesoderma e provavelmente maior parte do endoderma,
ocorre somente na parte central da area de formagdo do embrido. Além disso, com relacdo a
distribuicdo das areas pressupostas, na superficie do blastoderma, nenhuma area endodérmica
especifica pode ser identificada experimentalmente.

Uma parte do endoderma pode ser formada por delaminacdo, porém, ainda ndo existe um
consenso geral sobre a maneira como esta camada se forma em amniotas. Ocorre uma
invaginacéo de tecidos mesodérmicos através de uma estrutura peculiarmente modificada do

blastéporo original, a linha primitiva. Esta surge na parte posterior da area clara do
blastoderma em expanséao e forma, quando completa, um sulco longitudinal, em cuja extremidade
anterior existe um pequeno nédulo de tecido.

A observagao e o experimento mostram que a linha primitiva ndo € uma estrutura estatica;
€ uma regiado de atividade fundamental na formacdo do embrido, com parte das funcdes de seu
predecessor, 0 blastéporo. A linha primitiva forma-se na area do blastoderma onde se localizam
os tecidos mesodérmicos em potencial. HA um movimento continuo de células mesodérmicas
para o interior da linha primitiva, de ambos os lados; estas células migram linha primitiva adentro
e, entao, dispbe-se lateralmente, em posicdo mesodérmica apropriada, entre as camadas ecto e
endodérmicas.

O tecido da notocorda localiza-se, a principio, na frente da linha primitiva; ele desloca-se
para tras, penetra linha primitiva adentro, pela extremidade anterior desta e dirigi-se, entao, para
frente na linha mediana sob sua posigao externa original. Aqui, suas células formam a notocorda
definitiva, que se alonga. A notocorda cresce em direcdo a regido posterior sob o ectoderma
neural. A medida que se alonga, a notocorda vai incorporando material da extremidade anterior da
area inicialmente ocupada pela linha primitiva, em quanto que em ambos os lados da linha
primitiva se diferenciam tecidos mesodérmicos.

A linha primitiva, consequentemente, torna-se progressivamente menor na parte anterior.
Contudo, com o continuo alongamento do blastoderma, a parte posterior da linha permanece ativa

141



Biologia do Desenvolvimento Animal Comparado

por muito tempo, e outros tecidos mesodérmicos nela penetram, dos dois lados, para formar a
regido posterior do corpo.

6. CELULAS GERMINATIVAS

A formagédo dos gametas masculino e feminino representa o processo conhecido como
gametogénese, e que tais células se encontram nas gbénadas, tanto de vertebrados como de
invertebrados, sendo as células responsaveis pela continuidade da vida de uma geragao para
outra.

Em diversos animais, se observa precocemente uma diferenciacéo entre células somaticas
e germinativas (insetos, nematelmintos e vertebrados). Porém, em varios filos ndo esta bem
estabelecida essa separacao (cnidarios, platelmintos e tunicados), sendo que nessas espécies
células somaticas podem diferenciar-se em células germinativas, mesmo em individuos adultos.

Nos organismos que possuem células germinativas, estas ndo se formam propriamente no
interior da gbnada, estas células tém como suas precursoras as células germinativas
primordiais (PGCs), elas migram para o interior da gbnada em desenvolvimento. Por tanto, a
gametogénese se inicia com a migracdo das PGCs através do sulco genital para o local de
formacao da génada.

As PGCs em anfibios se concentram na regido posterior do intestino larval, e a migracao
da ocorre ao longo do mesentério dorsal, e dai através da parede abdominal para o dentro do
sulco genital até chegarem a gbnada em desenvolvimento. Migracdo semelhante é observada em
mamiferos.

Nas aves e répteis, a migragao das células germinativas primordiais ocorre a partir de uma
regido extraembrionaria chamada crescente germinativo, onde elas se multiplicam. Nesta
regido, as PGCs utilizam a corrente sanguinea, penetrando nos vasos em formacdo e sao
carreadas até a regido de formacdo do intestino posterior de onde saem e se associam ao
mesentério e dai para os sulcos genitais.

PERGUNTAS???

Achou interessante? Pesquise mais sobre o0 assunto
Lembre-se, o professor podera ajudar!!

7. DETERMINACAO SEXUAL

O processo da determinacédo sexual de um organismo é determinado por fatores génicos e,
em acertas circunstancias pela interacdo ambiental. No entanto, esses mecanismos podem atuar
diferentemente nas diversas espécies.

A determinagdo sexual primaria no caso de mamiferos, diz respeito a formagdo das
gbnadas, e é determinada cromossomicamente, onde ndo ha influencia do ambiente, sendo o
macho XY e a fémea XX. A fémea produz 6vulos que carregam um cromossomo X, enquanto que
o macho produz espermatozoides que carregam um cromossomo Y ou um cromossomo X. Assim,
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quando da fertilizacdo, podemos ter zigotos XX ou XY. No macho, o Y carrega um gene fator
determinante que formara testiculos.

Na determinacado sexual primaria temos que considerar, também, os aspectos moleculares
nucleares envolvidos nos processos de diferenciacdo gonadal do organismo e as caracteristicas
especificas nas diferentes espécies.

A determinacdo sexual secundaria refere-se as caracteristicas fenotipicas corporais
externas, ou seja, as estruturas que formam o sistema reprodutor do organismo masculino ou
feminino, com excecdo das gbnadas. Convém ressaltar que a determinagdo sexual secundaria
envolve dois momentos temporais: os eventos que acontecem no embrido durante a
organogénese e 0s que acontecem durante a adolescéncia.

Estas caracteristicas sexuais secundarias sado estimuladas pela acdo de horménios
secretados pelas gbnadas. Quando esta ausente o cromossomo Y, ha a formacao de ovarios, se
o cromossomo Y estiver presente se desenvolvera um testiculo.

A produgao de hormdnios esteroides pelo ovario estimula o desenvolvimento do ducto
Maulleriano, o qual originara as estruturas genitais femininas (Utero, ovidutos e porcéo superior da
vagina). Por outro lado, quando da presenca do cromossomo Y, serao produzidos dois horménios:
o horménio anti-Mulleriano, sintetizado pelas células de Sertoli, e o hormoénio testosterona,
produzido pelas células de Leydig, os quais promovem a formacdo das estruturas anatébmica
masculinas.

SAIBA MAIS!!!

Nao termina aqui!!

Aprenda mais sobre o que foi estudado nesta disciplina.
Pesquise, use os diversos recursos disponiveis, e nao
esqueca que existe o professor, ele esta pronto para lhe
ajudarl!!
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