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Térmico em frutos

RESUMO

Proteinas de choque térmico é o nome genérico dado a um
grupo de proteinas altamente conservadas que aumenta
rapidamente sua concentracdo em resposta a exposicao
das células a estresses ambientais, as mesma pertencem a
classe das chaperonas que sdo definidas como proteinas
celulares que mediam o enovelamento correto de outras
proteinas e também podem exercer a funcdo de se
associarem com macromoléculas, evitando uma
associacdo com proteinas ainda ndo corretamente
enoveladas. Além disso, mesmo em relacdo as proteinas
induzidas por choque térmico (HSPs) existem diferencas
entre os grupos sintetizados durante distintos tratamentos.

Palavras-chave: chaperonas, estresse, conformacdo de
proteinas

Action of Heat Shock Proteins in fruits

ABSTRACT

Heat shock proteins is the generic name given to a group
of highly conserved proteins that its concentration
increases rapidly in response to exposure of cells to
environmental stresses, belong to the same class of
chaperones are defined as cellular proteins that mediate
the correct folding of and other proteins can also exercise
the function of associating with macromolecules, avoiding
an association with proteins not yet properly reeled.
Furthermore, even for the proteins induced by heat shock
(HSPs) are no differences between the groups synthesized
during different treatments.

Keywords: chaperones, stress, protein conformation
INTRODUCAO

Proteinas de choque térmico € o nome genérico
dado a um grupo de proteinas altamente conservadas que
aumenta rapidamente sua concentracdo em resposta a
exposicao das células a estresses ambientais (Latchman,
1999). Essa resposta ocorre desde bactérias até seres
humanos, e foi primeiramente observada em glandulas
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salivares de Drosophila sp em resposta ao choque de calor
(Tissiéres et al., 1974). Desde entdo, as HSPs tém sido
estudadas intensamente, devido ao provavel papel
homeostatico desempenhado por essas proteinas. Apesar
de ndo se conhecer muito sobre a funcdo precisa das
HSPs, uma série de evidéncias sugere que essas proteinas
desempenham um importante papel na protegdo a
estresses celulares, auxiliando na recuperacdo da
conformagéo de proteinas (Parsell et al., 1993, Martin et
al.,, 1992, Weich et al.,, 1992). Em um organismo
unicelular, a resposta de estresse confere tolerdncia a uma
variedade de condig¢Bes, incluindo hipertermia,
hiperperoxia, e outras perturbacfes as quais alteram a
sintese de proteinas (Ritossa, 1962, Ostberg et al., 2002).
Esse fendbmeno de tolerancia é também extremamente
importante em organismos multicelulares, resultando ndo
somente na tolerancia térmica, mas também na resisténcia
a inumeras condi¢des de estresse fisico (Moseley, 2000).

As proteinas chamadas heat shock (HSP)
pertencem a classe das chaperonas que sdo definidas como
proteinas celulares que mediam o enovelamento correto de
outras proteinas. As chaperonas também podem exercer a
funcdo de se associarem com macromoléculas, evitando
uma associacdo com proteinas ainda ndo corretamente
enoveladas. As proteinas heat shock tém esta
denominacdo porque sdo sintetizadas em grande
quantidade quando a célula é o submetida a altas
temperaturas (> 42 C) e situagdes de estresse metaholico,
quando a maioria das proteinas celulares sdo desnaturadas.
As HSPs sdo divididas em familias de acordo com seu
tamanho e sua seqiiéncia de aminoacidos. As proteinas
small heat shock (sSmHSPs) pertencem a um grupo
estruturalmente divergente dentro da superfamilia das
chaperonas, com peso molecular variando de 12 a 43kDa
(Narberhaus, 2002; Crack et al., 2002; De Jong &
Caspers, 1998).

Com base no exposto, o objetivo da presente
revisdo foi apresentar como as proteinas de choque
térmico sdo originadas, como elas atuam e seus beneficios
para o prolongamento da vida Util de frutos.

PROTEINAS DE CHOQUE TERMICO (HSPs)
FUNCOES

A funcdo de uma proteina é determinada pela sua
estrutura tridimensional. Quando o calor excessivo é
aplicado a proteinas, as cadeias de aminoacidos que sdo
dobradas em espirais, loops e folhas comegam a perder as
suas formas. Quando o interior dessas proteinas fica
exposto, as proteinas podem aderir e formar bolhas. Isto
pode torna-los disfuncional. Defeitos de proteina
conformacionais sdo responsaveis por uma série de
patologias, que vao desde a doenca de Alzheimer e
transformagdo oncogénica em seres humanos ao calor e
susceptibilidade seca em plantas. Chaperonas proteger
contra desnaturagdo. Proteinas de choque de calor se
ligam a proteinas desnaturadas para evitar a agregacao.

Algumas proteinas de choque térmico tém a capacidade de
resgatar proteinas ja agregados.

SINTESE

A resposta celular frente a estresses ambientais,
como metais pesados, infeccdo por patogenos, altas ou
baixas temperaturas, anaerobiose, estresse salino,
deficiéncia hidrica, estd intimamente relacionada com
alteragBes no padrdo de expressdo génica e sintese de
proteinas especificas. Entretanto, ndo obstante o elevado
grau de conservacdo da resposta ha especificidade de
sintese protéica de acordo com o tipo de estresse; por
exemplo, determinadas proteinas sintetizadas durante
estresse térmico ndo sdo induzidas por estresse oxidativo
provocado por 0zonio (EcKey-Kaltenback et al., 1997) ou
estresse hidrico (Colmenero-Flores et al., 1997). Foi
sugerido, portanto, que a inducdo destas proteinas ocorra
através de uma resposta a mudancas especificas ndo sendo
comum para todos os estresses (Vierling, 1991). Um
grupo particular de proteinas denominado proteinas de
choque térmico (Heat Shock Proteins-HSPs) tem
merecido destaque, principalmente por constituirem uma
resposta comum nos mais distintos organismos, sendo
conservada ao longo de toda a escala evolutiva. Dessa
maneira, esta resposta pode ser observada, desde
arqueobactérias, eubactérias (Lindquist & Graig 1988),
fungos, plantas, animais (Vierling 1991) inclusive seres
humanos (Rizzo et al., 1998) onde podem estar
relacionadas com a resposta do sistema inume.

Além disso, mesmo em relacdo as proteinas
induzidas por choque térmico (HSPs) existem diferencas
entre os grupos sintetizados durante distintos tratamentos.
As HSPs de 100 kDa, assim como as proteinas de choque
térmico de baixo peso molecular (Low Molecular Weight-
LMW HSPs) normalmente ndo sdo detectadas na auséncia
de estresse térmico (Boston ET al., 1996, Waters, et al.,
1996), ao passo que alguns componentes do grupo de 60,
70 e 90 kDa (HSPs de alto peso molecular) podem ser
expressos de forma constitutiva, e tém sua sintese elevada
durante o periodo de estresse. Por outro lado, Park et al.,
(1996) verificaram, em plantulas de arroz, que as HSPs
104 e mesmo HSPs de 90 kDa foram induzidas como
consequéncia de estresse salino, hidrico, baixas
temperaturas, e aplicacdo de acido abscisico exdgeno, ndo
sendo detectadas em condi¢des normais.

As vias metabdlicas que sdo essenciais para a
aquisicdo de tolerdncia a estresse hidrico levam,
invariavelmente, a sintese de metabdlicos osmoticamente
ativos e proteinas especificas que atuam no controle do
fluxo de 4gua, na remocdo de radicais livres e renaturacéo
de proteinas (Bolnet & Jensen, 1996). Apesar de néo ter
sido ainda completamente elucidada a base molecular e
fisioldgica para tolerancia a altas temperaturas, numerosas
linhas de evidéncias apontam a sintese de HSPs como um
componente importante na aquisicao de termo-tolerancia e
termo-adaptacdo (Lin et al., 1984; Huss-LaRosa et al.,
1987; Sivaramakrishnan et al., 1990). De acordo com
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Parsell & Lindquist (1993), trés observacdes fortalecem
esta hipdtese: (a) a indugcdo de HSPs tem sido
caracterizada como uma resposta extremamente rapida e
intensa; (b) a inducdo de HSPs reflete uma condicdo de
estresse para 0 organismo e ocorre a temperaturas variadas
de acordo com o organismo; e (c) a sintese de HSPs esta
correlacionada com a inducéo de tolerancia a extremos de
temperatura numa ampla variedade de células e
organismos. Desta forma, assim como na aquisi¢do de
tolerancia ao estresse hidrico, a sintese de determinados
metabolicos pode conferir capacidade de tolerancia a altas
temperaturas.

Quando uma planta sofre estresse térmico por
elevacdo de temperatura, entre 5 a 10°C, desencadeia-se a
producdo de uma série de proteinas denominadas
“proteinas de choque térmico”, em inglés heat shock
proteins (HSPs). Estas proteinas variam seu tamanho de
acordo com a temperatura. Classificam-se de acordo com
0 peso, 57 a 114kDa, como HSP60, HSP70, HSP90 e
HSP100, sendo encontradas no citosol, mitocéndrias e
cloroplastos. Apenas as smHSP de 15 a 30kDa estdo
presentes também no reticulo endoplasmatico. A funcgdo
destas proteinas é atuar como chaperonas moleculares,
efetuando a manutencdo da estrutura espacial de outras
proteinas que sofreram com a alteracdo da temperatura
(TAIZ; ZEIGER, 2004). Com as funcbes protéicas
preservadas, a planta pode suportar variacbes de
temperatura sem sofrer danos fisiol6gicos, portanto a
planta adquire a termotolerancia ao frio ou calor.

De acordo com Lurie (1998), as células expostas
a temperaturas elevadas por periodo curto sdo capazes de
desenvolver toleréncia térmica transitéria, através da
producdo de proteinas chamadas de proteinas de choque
térmico (Heat Shock Proteins - HSP). Aparentemente esse
é¢ 0 mecanismo de tolerancia utilizado para reduzir os
danos nos tratamentos em duas fases, nos quais um
estresse térmico moderado induz a tolerncia a um
estresse mais severo aplicado na segunda fase.

As HSP ndo sdo induzidas apenas em condigdes
de estresse. H4 componentes desta classe de proteinas que
sd0 expressos constitutivamente (HSC 7 ), ou seja, em
células ndo submetidas a condices de estresse. As formas
induziveis, quando surgem, se somam as constitutivas
(MEYER E DA SILVA, 1999).

CLASSIFIACAO
Hsp 70

As hsp70 (Figura 1) sdo proteinas menores, que
se ligam em seqiéncias hidrofdbicas expostas e mantém a
cadeia peptidica desenovelada até que ela possa assumir a
conformagdo tridimensional correta. Essa chaperona tem
duas tarefas importantes: ajudar o enovelamento e impedir
que varias proteinas malformadas, com seqiiéncias
hidrofobicas expostas, formem agregados, que além de
indteis podem ser muito nocivos. Ela ajuda proteinas que
estejam sendo sintetizadas em ribossomos livres no
citoplasma ou proteinas que foram transferidas através do
para o reticulo endoplasmatico. Nesse caso, entra em acdo
outro conjunto de chaperonas do grupo hsp70, que mora
dentro do reticulo; a mais conhecida delas é a BIP, que é
considerada marcadora do reticulo endoplasmatico.

Nem sempre esse tipo de chaperona age em
cadeias protéicas que estdo sendo sintetizadas. Um bom
exemplo € a transferéncia de proteinas que sdo feitas no
citossol, 14 fi cam prontas, mas devem funcionar na
mitocdndria. Para entrar na mitocondria, ela precisa ser
desenovelada transportada e depois reenovelada dentro da
mitocdndria. Certamente, as chaperonas ajudam a
direcionar a cadeia para dentro da mitocondria, 0 que
equivale a tentar guardar um novelo de 18 dentro de um
armario fechado, passando-o pelo buraco da fechadura:
qguanto mais longa a proteina, mais complicado fi ca
passar toda a sua extensdo para dentro (CORREA, 2004).

Ribossomo

o9 hsp70 (ﬂ
e o&
J Proteina
enovelada
hsp70 m ADP = j—“-j,

Proteina errada

Figura 1: O modo de a¢do da chaperona hsp70: ela impede que a cadeia protéica enovele erradamente.

Hsp 60

As chaperonas do grupo hsp60 agem sempre
sobre uma proteina j& pronta que tenha um erro na

configuragdo terciaria. O erro aparece sempre como uma
sequéncia de aminodcidos hidrofobicos que ficam
expostos e sao reconhecidos pelas chaperonas (alids, todas
as chaperona reconhecem e se ligam a seqiéncias
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hidrofobicas de aminoacidos). Uma vez detectado o erro,
as hsp60 se ligam & proteina, aprisionando-a dentro de
uma reentrancia da prépria chaperona, formando um
ambiente separado do citossol, propicio para que a energia
do ATP, que a chaperon hidrolisou, consiga modifi car o
enovelamento da proteina. As chaperonas do grupo das
hsp60 parecem um barrilzinho (Figura 2) (CORREA,
2004).

Hsp 90

Na familia HSP90 uma proteina muito estudada é
a HSP é a de 90 kDa que atua como um estabilizador da
conformacdo de receptores de glicocorticoides, ligando-se
a estes na auséncia do hormonio para evitar que o receptor
dobre-se para a sua conformacdo ativa (Bourne et al.,
1994). As proteinas de choque térmico com 90KDa
(Hsp90) sdo chaperonas moleculares abundantes e
altamente conservadas que s30 essenciais para a
viabilidade celular em eucariotos. As Hsp90 tem papel
chave no dobramento, ativacdo de proteinas cliente,
possivelmente envolvido em sinal de transdugdo tal como
receptores de esteréides e uma variedade de proteinas
quinases e no controle do ciclo celular (TOFT 1998;
PEARL & PRODROMOU 2000).

Hsp 100

O Hspl00 € um chaperona em forma de anel
constituido por ATPases AAA+ (ATPases associated with
various cellular activities). A acti- . A actividade de
desagregacdo de proteinas do Hsp100 esta potencialmente
relacionada com o desenrolamento que ocorre durante a
translocacdo do polipéptido através do seu canal central
(WEIBEZAHN et al., 2004)

As chaperonas Hsp100 s&o similares as seqliéncia
CIpA de Escherichia coli, as quais tem clara funcdo

Proteina
grrada
&? J

</
=

)

Chaperona do
tipo hsp60

Figura 2: Modo de a¢do das chaperonas do grupo das hsp60.

Ritenour (2001) Caracterizou através do calor a
expressdo da proteina de choquetermico em Magas em
condi¢Bes de campo e laboratério, é constatado que as
proteinas de choque térmico sdo pouco detectiveis em
casaca de maca de 'Fuji', '‘Jonagold', 'Critério', 'Gala' e
'Delicious’ magds [(Malus sylvestris (L.) Mill var.

reguladora da protease ATP-dependente de Caseinolitica
protease (Clp). As proteinas Hsp100/Clp sdo uma familia
com uma grande variedade de funcgdes, tais como
aumentam a tolerancia a elevadas temperaturas, promover
protedlise de substratos celulares especificos e regulam a
transcricdo. Algumas dados sugerem uma capacidade
comum de desenovelar grandes estruturas proteicas e
agregados, unificando as fungbes moleculares desta
familia (SCHIMER et al., 1996).

PROTEINAS DE CHOQUE TERMICO EM FRUTOS

Edagi (2009) avaliando a eficiéncia de
tratamentos térmicos no aumento do potencial de
frigoconservacdo de nésperas 'Fukuhara' e os efeitos
desses tratamentos na qualidade e nas propriedades fisico-
quimicas e bioquimicas desses frutos verificou que o
aquecimento intermitente e o0 aquecimento a 37°C durante
trés horas diminuem o escurecimento interno de polpa; os
tratamentos térmicos ndo sdo eficientes no controle do
enrijecimento de polpa em nésperas 'Fukuhara’; no entanto
esses tratamentos podem aumentar o potencial de
armazenamento de nésperas sem alteragdo nas
caracteristicas fisico-quimicas das frutas.

Esses tipos de tratamentos estimulam o0s
mecanismos de defesa, antes de os frutos serem
submetidos ao frio, o que estabelece uma resisténcia
cruzada, com as respostas decorrentes da exposi¢do a
temperaturas moderadas ou altas permanecendo atuantes
durante a exposicdo a temperaturas mais baixas (Wang et
al., 2003; Kluge et al., 2006). Os principais mecanismos
de defesa envolvidos no estabelecimento de maior
resisténcia de frutos tratados termicamente,vincluem o
estimulo a biossintese de poliaminas (Mirdehghan et al.,
2007) e o estimulo ao aumento da expressdo de enzimas
antioxidativas (Yahia et al., 2007) e de proteinas de
choque térmico (Wang et al., 2004).

Proteina
correta

a%
'\ (\y

domestica (Borkh.) Mansf.]; foi visto que, principalmente
em plantas que crescem & sombra, o acumulo dessas
proteinas é bem menor quando comparados a macas
expostas a luz solar direta. Também foi verificado que em
Macas Gala onde sua maturagdo é considerada mais
precoce as protienas de choque foram desaparecenco
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primeiro do que nas Maga ‘Fuji’ onde a acumulagdo das
SmHSP foi mais duaradoura. Indicando assim que a
maturidade pode desempenhar um papel importante na
regulagdo e acumulagdo de smHSP. No laboratério foi
feito tratamento termico em Magas ‘Fuji’, de de 40°C/4 h
de calor,foi detectado a acumulacdo das proteinas apds
duas horas de calor e que durou por 48 horas quando 0s
frutos foram submetidos ao armazenamento a 22°C; os
frutos também foram submetidos ao tratamento de 45°C
por 2, 4 e 6 horas de calor e a acumulagdo das SmHSP foi
detectada imediatamente apds cada tratamento de calor
submetido, sendo que este acumulo foi maior no
tratamento ap6s 4 horas de calor e esta acumulacédo
perdurou por mais 48 horas a temperatura de
armazenamento de 22°C. Desta forma foi visto que as
macas podem responder rapidamente a alta tensdo de
temperatura, mesmo em estadios avancados de
maturidade, por smHSPs sintese, 0 que provavelmente
desempenham um papel importante na protegdo de
celulares processos bioquimicos durante esses periodos de
estresse.

Sapitnitskaya (2006) submetendo os frutos aos
tratamentos de calor e condicionamento pos-colheita, afim
de ativar diferentes respostas moleculares e reduzir lesdes
em grapefrui refrigeradas, sob a combinacdo dos
tratamentos de agua quente (um enxaguamento a 62°C
durante 20 s) e condicionamento (pré-armazenamento a
16°C por 7 d), verificou que o tratamento com agua
quente e de condicionamento, tiveram pouco efeito sobre
a expressdo do gene por si, mas sim tinha um o efeito do
priming, o que permitiu a fruta ativar a sua respostas de
defesa apds a exposicdo subsequente ao refrigeracao.
HibridizacOes blot de RNA de gel revelou o padrdes de
expressdo de oito genes, incluindo HSP19-1, HSP19-I1,
dehydrin, proteina de stress universal (USP), EIN2, 1,3, 4-
bD-glucanase, e superoxido dismutase (SOD), foram
especificamente regulada pelo tratamento térmico, e
quatro genes, incluindo o acido gordo desaturase2 (FAD2)
e da proteina de transferéncia de lipidos (LTP), foram
especificamente  regulado  pelo  tratamento  de
condicionamento. Além disso, quatro mais genes foram
identificados, incluindo um factor de iniciacdo da traducéo
(SUI1), um chaperonina, e alcool desidrogenase (ADH),
que eram vulgarmente regulamentada pelo calor e
tratamentos de condicionamento. De acordo com estes
dados, é sugerido que o armazenamento de pré-
tratamentos térmicos e de condicionamento pode melhorar
fruta refrigeracéo tolerancia ativando molecular diferente
mecanismos. O tratamento com 4agua quente ativa
principalmente a expressdo de varios genes relacionados
com o stress, enquanto o tratamento condicionado ativa
principalmente o de enzimas de modificacdo de lipidos de
membrana.

Sharira (2005) avaliando tomates transgénicos
transgénicos expressando constitutivamente HSP21 para
estudar o papel da proteina sob condicdes de stress e
durante a maturacdo dos frutos. Embora ndo encontramos
qualquer efeito para o transgene no fotossistema Il (PSII)

termotolerancia, nossos resultados mostram que a proteina
protege PSII desde a temperatura dependente do stress
oxidativo. Além disso, foi encontrado evidéncia do papel
da proteina em vermelhiddo fruta e na conversdo de
cloroplastos para cromoplastos. Quando as plantas foram
crescidas sob temperatura normal, os frutos transgénicos
acumularam carotenoides mais cedo do que os controles.
Além disso, quando os frutos verdes foram armazenados
durante 2 semanas a 28°C e depois transferidos para a
temperatura ambiente, a acumulacdo natural de
carotenoides foi bloqueado. Foi visto em estudos
anteriores, foi visto que o tratamento de pré-aquecimento
induz a producdo HSP21, permitido mudanga de cor de
fruta a temperatura ambiente, apés um tratamento a frio.
Neste trabalho o autor mostrar que frutos verdes
transgénicos HSP21, que expessam as proteinas
naturalmete ndo requerem tratamento de calor para
manter a capacidade de acumular carotendides apds
armazenamento refrigerado.

Este estudo demonstra que uma SHSP
desempenha um papel importanate no desenvolvimento da
planta, em condi¢Ges normais de crescimento, em além do
seu efeito protector em condicdes de stress. Além disso,
observou-se evidéncias do papel da proteina em
desenvolvimento do fruto, especificamente na acumulagéo
de carotendides durante o amadurecimento.

Sun et al., (2010) verificando a tolerancia de
bagas de uvas (Vitis vinifera cv. Jingxiu) ao
armazenamento refrigeradas através da acumulagdo de
proteinas de choque térmico por pré-tratamento por calor;
através dos pré-tratados de 10 h em ar quente a 38 » C
(pré-tratamento de calor) e a 25 ° C (controle) e, em
seguida, transferida para -2 o C durante 0, 3, 6,12, 24, 48 ¢
72 h, respectivamente. Observou que em compara¢do
com o controle (sem pré-tratamento de calor),
permeabilidade da membrana e malondialdeido (MDA)
foram reduzidas e as atividades da superéxido peroxidase,
dismutase (SOD) e catalase aumentou nas bagas sob stress
de frio; jA o Pré-tratamento de calor pode ter protegido a
ultra-estrutura das células do pericarpo contra injdria pelo
frio subsequente. Em as bagas do tratamento controle, a
ultraestrutura das células do pericarpo  foram
significativamente danificadas sob estresse por frio, com
lamelas e estroma desordenados no cloroplasto ou
plastos, tornando a membrana nuclear, e as paredes
celulares mais flexiveis, a lamela média desorganizado ou
ausente e uma membrana menos identificAveis nuclear.
Ap6s 72 h de estresse por frio, as organelas celulares ja
ndo podia ser identificadas. Estes resultados ofereceram
evidéncias citolégica que as bagas submetidas a uma
tensdo de calor suave pode adquirir toleréncia ao
subsequentes baixas temperaturas. O pré-tratamento
térmico também induziu expressdo de transcritos Hsp70.
A utilizagdo de pré-tratamentos de calor como uma
técnica para a melhoria da qualidade pos-colheita dos
frutos e hortalicas, tém se demonstrado, geralmente eficaz
no controle de niveis microbianos ou decadéncia em citros
(Porat et al., 2000a), bem como a reducéo da injuria pelo
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frio em frutos de tomate (McDonald et al., 2000) e
qualidade de armazenamento manutencdo de strawber-
Ries (Vicente et al., 2002), péssegos (Zhou et al., 2002) e
peras (Abreu et al., 2003) durante o armazenamento
refrigerado. Em Além disso, um ndmero crescente de
estudos tém mostrado a existéncia da cruz- adaptacdo em
plantas: exposicdo de plantas a um estresse moderado ndo
sO induz a resisténcia a esse tipo de estresse severo, mas
também pode melhorar a tolerdncia a estresses outros
(Wang et al., 2003). Esta proteccdo cruzada tem sido
demonstrado eficiente para os diferentes tipos de stress,
como por exemplo, o pré-tratamento de calor em mangas
refrigeradas pode induzir a resisténcia (Pesis et al., 1997),
também em grapefruit (Porat et al., 2000b) e abacates
(Woolf et ai., 1995). Além disso, 0 stress térmico pode
afetar a capacidade dos sistemas bioldgicos para sintetizar
proteinas, resultando em maior ou menor sintese das
proteinas presente e da sintese de uma newset de proteinas
especiais chamado de "proteinas de choque térmico"
(HSPs) (Brodl, 1989)

CONCLUSAO

Diante do contetdo exposto, conclui-se que as
proteinas de choque térmico tém extrema importancia no
desenvolvimento da planta, em condi¢cBes normais de
crescimento, além do seu efeito protetor em condicdes de
stress. Como também, h& evidéncias do papel dessas
proteinas no desenvolvimento de frutos, e também na vida
atil pés-colheita dos frutos.
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