DEGRADACAOENZIMATICA
DA CELULOSE POR FUNGOS

ABSTRACT

This review describes briefly the recent
developments in enzymatic degradation of cel-
lulose by fungi: 1) chemistry and structure of
cellulose; 2) cellulosic materials, and their
pretreatments, as substrates for enzymatic deg-
radation; 3) characterization of the wood-rot-
ting; 4) characterization of fungal cellulases
and, 5) enzymatic mechanisms involved in the
degradation of cellulose.

INTRODUCAO

Nos dltimos anos verificamos um forte
amplo interesse pela procura e utilizagdo de
novas fontes de biomassa renovavel devido
auma maior consciencializagio dos grandes
problemas A escalaplanetdria: comoafome,
as reservas limitadas de combustiveis
fosseis, a maior necessidade de produtos
quimicos para a indistria e a ruptura de
equilibrios ambientais.

A produgdo de biomassa €, prova-
velmente, um dos mais eficientes métodos
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de aproveitamento da energia solar e de
acordo com Augustine (2) abengoados os
povos que sejam capazes de desenvolver
processos eficazes desse aproveitamento.

Neste cendrio, a utilizagfio da celulose
tem sido encarada como a unica fonte de
carbono renovdvel disponivel em grandes
quantidades na Natureza. Calcula-se que a
quantidade de carbono fixado pelo Ciclo de
Calvin por ano é de cerca de 10" toneladas
(28, 65) sendo metade deste valor celulose
(65).

Assim, a existéncia de grandes quan-
tidades disponiveis de celulose sugere
possibilidades muitoatractivas de utilizagdo,
desde que se obtenhaumahidrélise eficiente
por enzimas microbianas (complexo
celulasico).

No campo da alimentagdo a celulose
pode ser utilizada para produgio de “single
cell protein” e as enzimas celuldsicas
facilitam e aumentam a digestibilidade de
produtos celulares vegetais libertando
aglicares e solubilizando proteinas (35, 45).
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Etanol, acetona e acetato, 4dcidos
orgénicos como o glioxdlico ou tartérico,
sorbitol, glicol de etileno e de propileno
(65) sao alguns dos muitos produtos
quimicos originados a partirda aplicagdo de
processos tecnoldgicos para o apro-
veitamento de materiais celulésicos por
hidrélise enzimdatica. Colocamos em
primeiro lugar o etanol uma vez que pode
tornar-se um substituto competitivo dos
combustiveis fésseis.

Por tiltimo, mas nfio menos importante,
umdos problemas ambientais é o daslixeiras
de origem urbana e agro-industrial em que,
como veremos mais adiante, uma grande
percentagem destes lixos sdo de natureza
celulésica os quais poderiam ser reciclados
com grandes vantagens quer de custos
econdémicos quer ambientais. Contudo, a
suautilizagfio para a produgdo de cogumelos
comestiveis ficacomprometida e estes lixos
estiverem contaminados por elementos
téxicos (e.g. metais pesados). Outro
problema € o aumento de CO, na atmosfera
e 0s consequentes aumentos quer da absorgéio
dasradiagdes daregido dosinfra-vermelhos,
quer da temperatura atmosférica (efeito de
estufa). Esta questdo poderia ser combatida,
para além de outras solugGes, com uma
maior produgéo de material celulésico (e. g.
aumento da area florestal) e o uso desse
material para fins biotecnoldgicos (26).

ESTRUTURA QUIMICA E FISICA
DA CELULOSE

2z

A celulose é um produto natural.
Encontramo-la essencialmente na parede
das células vegetais associada com outros
compostos. De um modo geral os compo-
nentes da parede celular das plantas
superiores sdo pectinas, celulose, hemi-
celulose, lenhina, suberina, cutinas, ceras,
taninos e calose (56).

A celulose € uma biomolécula definida
quimicamente como sendo um homo-

polimero linear de unidades de 3-D-(1->4)-
glucosidicas (71). Apresenta a férmula
empirica (C,H, ;O,)n em que n pode variar
entre 300 e 15000 residuos de B-D-
anidroglucopiranosil (44).

A Fig. 1 representa a estrutura confor-
macional de uma por¢ido da molécula de
celulose. Esta pde em evidéncia para além
das jd referidas liga¢Bes, os grupos -OH
localizados nos atomos de carbono 2,3 e 6
de cada residuo (25) que, como veremos
mais adiante, sdo os responsdveis pela
estrutura cristalina desta molécula.

oH CHOH om CHOH

HO 0 o _HO 0 0
o d wo o\;—%\ o o,
CH,0H OH CHaOH OH *

Fig. 1. Representa¢iio de uma por¢do da estrutura
conformacional da molécula de celulose.

Esta molécula € altamente estivel e
insolavel. Os solventes com a capacidade
de quebrar as suas liga¢des (sao bons
exemplos os 4cidos sulfiirico e 0 0-fosférico)
ddo por hidrdlise parcial o dissacarideo
redutor B-0-glucopiranosil-(1->4)-8-D-pira-
ndsido (celobiose) e por hidrélise total o
D-glucopiranose (glucose).

As moléculas de celulose organizam-se
paralelae tridimensionalmente constituindo
umarede cristalinadenominada microfibrila.
Estas, formam unidades elementares que
surgem devido as liga¢cBes de hidrogénio
que se estabelecem entre os grupos
hidréxilos (Fig. 2).

Uma vez que as propriedades fisicas da
celulose sdo condicionantes na hidrélise
porenzimaséimportante verificar, de acordo
com Goodwin e Mercer (25) e Kirk (36), a
existéncia de zonas na microfibrila que nao
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Fig. 2. Modelo tridimensional da estrutura da microfibrila. A cheio estiio representadas as ligagoes de
hidrogénio responséveis pela cristalinidade da celulose (1).

Fig. 3. Representagdo esque-
mitica das diferentes zonas
estruturais das microfibrilas. A -
zona altamente ordenada, B -
zona ligeiramente desordenada
¢ C - zonas inclinadas ¢ torcidas
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apresentam um estado perfeito de orde-
namento - dreas paracristalinas - (Fig.3Be
C). Nestas dreas acelulose estd normalmente
associada a hemicelulose. Assim, surgem
ao longo da microfibrila dreas mais
susceptiveis de serem degradadas do que as
altamente cristalinas (Fig. 3 A).

A celulose na parede da célula vegetal
estd organizada tal como se esquematiza na
Fig. 4. Na lamela média ndo existem
microfibrilas. Na parede primdria estiio en-

Eixo axial celular

Parcde primaria

Lamela media

trelagadas com uma orientagio de cerca de
90° com a direcgdo do eixo axial celular. Na
parede secunddria, na camada mais ex-terna
S, as microfibrilas formam dois sistemas
helicoidais cruzados com um angulo de
aproximadamente 50° com o eixo axial; na
camada S, as microfibrilas apresentam-se
subverticalmente em relagio ao eixo axiale
por dltimo, acamada interna S, apresenta as
microfibrilas em hélice com orientagao hori-
zontal em relacfo ao eixo axial.

\

Camada interna, 53

Camada media, 52
> Parede secundaria

Camada externa, S.l

Fig. 4. Representagdo esquemdtica da parede da célula vegetal (25).

Nas paredes celularesacelulose encontra-
se distribuida pela parede primdria com
cerca de 30% de peso seco e na parede
secundéria com cerca de 90% de peso seco
7).

FONTES DE MATERIAL
CELULOSICO

Cowling e Kirk (13) apresentam como
exemplos de fontes naturais de celulose o
lenho das angiospérmicas com 40-45% de

celulose, 24-40% de hemicelulose e 25-
35% de lenhina; o algoddo com 80-95% de
celulose, 2-20% de hemicelulose ¢ lenhina
residual.

Nos residuos de origem urbana e agro-
industrial os materiais celulésicos, tal como
os de origem natural, nio ocorrem numa
forma pura.

Assim, nos lixos domésticos do
Continente Portugués o papel e o cartdo
representam cerca de 400 Ktoneladas/ano
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(aproximadamente 20% do lixo total) (9).
Tomando a composi¢ao do papel de jornal
como exemplo, Tsao ¢ Chiang (71)
apresentam os valores de 40-55% para a
celulose, 25-40% para a hemicelulose e,
finalmente, 18-30% para a ienhina. Nos
residuos agro-industriais salientam-se em
Portugal o bagago de uva e o repiso de
tomate com uma produgdo média anual de 5
Ktoneladas de peso seco para cada caso.
Colago (10) faz corresponder um valor de
1800 toneladas/ano de celulose para o

"neiro exemplo e um valor de cerca de
zoU0 toneladas/ano de celulose para o
segundo exemplo.

Muitas outras fontes de material
celulésico poderiam ser referidas. Queremos
apenas deixar bem claro, com alguns
exeplos, a grande quantidade de celulose
disponivel para ser bioconvertida em
produtos de maior valor acrescentado desde
que, economicamente rentdveis.

PRETRATAMENTOS DE
MATERIAL CELULOSICO

Como acabamos de referir, a celulose
disponivel e com interesse para ser
biodegradada caracteriza-se pela sua
estrutura cristalina e por apresentar outros
compostos a ela associados como € 0 caso
da lenhina. Estes dois aspectos constituem
¢ aior barreira a uma hidrdlise eficaz (36,
49;71,76).

Outros factores secundarios que influen-
ciam a hidrélise da celulose e que ndo
devem ser menosprezados sdo: a drea super-
ficial acessivel a hidrélise (71, 76); o grau
de polimerizagdo da celulose (13, 36, 71,
76) e o teor em humidade da celulose (13,
71,76).

A aplicagio de vdrios pretratamentos a
celulose tem como objectivo o aumento da
susceptibilidade desta para ser degradada
posteriormente por enzimas. Os métodos
sdo de natureza fisica ou quimica, sendo os
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rnais importantes: a moagem que provoca o
aumento da drea de superficie da celulose
(76) e diminui a sua cristalinidade (18, 43);
os dcidos fortes (H,SO, e O-H,PO,) que
libertam a lenhina das fibras (71) e reduzem
a cristalinidade da celulose (18, 42, 71); o
SO, que diminui o teor da lenhina (71, 76);
o NaOH que remove a lenhina (71, 76),
aumenta a drea de superficie da celulose
(18, 43, 71, 76) e transforma a celulose
nativa do tipo I em celulose modificada do
tipo 1l caracterizada por uma estrutura anti-
paralela e com diferentes unidades de
celobiose (57). O efeito destes vdrios
pretratamentos nfio estd completamente
compreendido, contudo, eles permitem
melhores taxas de rendimento na hidrélise
da celulose, sendo estas mais sensiveis a
diminui¢do do indice de cristalinidade do
que ao aumento da drea superficial
susceptivel de ser hidrolisada (18).

CARACTERIZ‘ACAO DOS TIPOS
DE PODRIDAO DA MADEIRA

A podriddo da madeira € devida a um
processo de hidrdlise realizada por fungos
que ocorre naturalmente. E um problema
que tem chamado uma grande atengdo a
muitos investigadores nio s6, pelo aspecto
imediato de obter uma solu¢do para
minimizar os custos da manutengdo e
seguranga das construgdes de madeira mas
também, pela possibilidade de estudar e
aperfeicoar modelos explicativos da
degradagiio da celulose nativa e de outros
materiais, normalmente, a ela associados
(e. g. lenhina).

A podridio da madeira apresenta trés
tipos: amole, provocada fundamentalmente
porfungos Ascomycetae e Deuteromycetae;
acastanhae a branca provocadas por fungos
Basidiomycetae (6).

O primeiro tipo, podridio mole,
caracteriza-se pelas hifas formarem
cavidadesnacamada S, da parede secundéria



106 NELSON LiMA — Degradagdo Enzimdtica da Celulose por Fungos

das células vegetais, com pontuagdes
terminais a volta destas, segundo o
alinhamento das microfibrilas. Em sec¢io

transversal surge o aspecto de buracos na

Lamela média
\

Parede primaria
Camadas da parede g
secundaria

Hifa dentro da
cavidade orientada
paralelamente com
as microfibrilhas

PODRIDAO MOLE

parede celular com uma hifa em cada centro
(Fig. 5). A celulose e hemicelulose sdo
atacadas mas, alenhinasé oéresidualmente
(36).

PODRIDAO BRANCA

Parede secundaria
degradada

Hifa

Hifa provocando a
degradagao da parede

PODRIDAD CASTANHA

Penetragio
fina da hifa

Fig. 5. Diagrama de um corte transversal de células vegetals degradadas
pelos trés diferentes tipos de podriddo (6).

A podriddo castanha aparece quando
hifas fingicas perfuram a parede secundéria
emestreitos orificios e hidrolisamacelulose
e a hemicelulose, ficando a lenhina
praticamente inalterada (Fig. 5).

Por iltimo, a podriddo branca surge
quando fungos degradam para além da
celulose e hemicelulose alenhina. As paredes
adjacentes as hifas tomam-se, visivelmente,
mais finas de forma que cada hifa fica num
sulco. Para cada lado deste sulco o material
da parede apresenta dreas mais ou menos
degradadas de acordo com a extensfio da
hidrélise (Fig. 5).

FUNGOS CELULOLITICOS

Na Natureza, a degradagfo da celulose é
feita essencialmente por microrganismos.
Dentro destes encontramos os fungos que,
nos tltimos anos, tém sido sujeitos a um
estudo intenso no sentido de se obter um
maior conhecimento das suas caracter{sticas
celuloliticas. Sem querermos ser exaustivos
apresentamos uma listagem de fungos que
t€m vindo a ser caracterizados: Aspergillus
SJumigatus (27, 37), A. niger (13, 74), A.
phoenicies (4, 45), A. terreus (16, 22, 23,
24, 48), A. wentii (60), Botryodiploida
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theobramae (45), o ascomicete termo-
tolerante responsivel pela podridio mole
Chaetomium cellulolyticum (7, 8, 28) ¢
ainda o C. globosum (60, 70) e C.
thermophile (70), Fomes annosus (13),
Fusarium solani (37, 77, 80, 81, 84),
Gliocladium virens (68), Hypocrea sp (60),
o fungo Irpex lacteus (= Polyporustulipi
ferae) provoca a podriddo branca (45) e o
fungobasidiomicete Lenzitestrabea provoca
a podridao castanha (29, 45), Malbranchea
pulchella (70), Myceliophthora fergusii

), Myrothecium verrucaria {13, 33),
Neocallimastix frontalis, fungo anaerdbico
isolado por Oprin (53), Penicillium
funiculosum (=P. pinophilum) (81, 84), P.
iriensis (66), P. janthinellum (48), P.
notatum (13), P. variabile (67), P.
vermiculatum (67), P. verruculosum (67),
Phanerochaete chrysosporium (=Sporo-
tricum pulverulentum) (32, 37, 45, 58, 81,
84), Piromonas communis € Sphaeromonas
communis sao dois fungos anaerébicos
também isolados e estudados por Oprin (54,
55), Sporotrichum cellulophilum (14, 45,),
S. thermophile (=Chrysosporium termo-
phile)(12,70), Stachybotrys cylindrospora
(60), Talaromyces emersonii, fungo
termofilico estudado por Tansey (70), Folan
e Coughland (21) e Moloney et al. (50),
Thermoascus aurantiacus, também é um
f 20 termofilico (20, 70, 75), Thielavia
terrestis (75), Trichoderma harzianum
(34, 75), T. koningii (45, 80, 81, 84), T.
lignorum (30), T. reesei (=T. viride QM6a)
(38,39,41,45,63,73,81), T. viride (45,52,
81), T. pilulifera (60 e, finalmente, . ramata
(60).

CARACTERIZACAQ DO
COMPLEXO CELULASICO
FUNGICO

Actualmente, admite-se que o complexo
celuldsico fungico é formado, essen-
cialmente, por tr€s enzimas actuando
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sinergisticamente (11, 40, 47, 72, 78) no
sentido de uma completa hidrélise da
celulose insoluvel.

A enzima endo-(1->4)-B-D-gluca-
nase[(1->4)-B-D-glucanglucanohidrolasel,
EC3.2.1.4.(82,83), também referida como
endoglucanase (E) (5, 51, 80), carbo-
ximetilcelulase (CMC’ase) (45, 66, 72) ou
simplesmente C_ (24, 65, 79) ataca
hidroliticamente substratos de celulose
amorfa, celulose modificada como carbo-
ximetilcelulose ou celulose Walseth e, por
dltimo, celo-oligossacarideos. As endo-
glucanases surgem fundamentalmente em
cinco formas e ndo apresentam qualquer
actividade hidrolitica para a celobiose €
para a celulose cristalina (45, 79) excep-
tuando a Elll de 7' viride que é muito activa
contra celulose cristalina (3).

As endoglucanases actuam aleatoria-
mente nas ligacdes B-D-(1->4)-glucosidicas
da celulose, produzindo celobiose e
celotriose como produtos principais da
hidrélise e glucose como produto residual.
Contribuem igualmente para a despo-
limerizagdo da celulose tornando-a mais
susceptivel a ac¢do das exoglucanases (31,
65). Numa perspectiva estereoquimica
Wood et al. (85) propdem a necessidade de
pelo menos uma das duas endoglucanases
estereo-especificas, I ou I, para iniciar o
ataque a cadeia de celulose promovendo a
formagao de diferentes configuracdes, tipo
Loutipo I1, nas extremidades ndo reduzidas
da celulose. Como veremos a seguir, estes
tipos de extremidades servirdo de substrato
para o ataque sequencial de duas outras
enzimas, celobiohidrolase 1 e celobio-
hidrolase II, do complexo celuldsico (78).

Esta enzima é soldvel, termoestavel, e
tern um peso molecular compreendido entre
11000 ¢ 65000 daltons. A endoglucanase
produzida por Trichoderma tem como
valores optimos de pH e temperatura 4,8 ¢
50°C respectivamente (45).
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Aenzimaexo-(1->4)-B-D-glucanase[(1-
>4)-B-D-glucancelobiohidrolase], EC
3.2.1.91 (83), também referida como
exoglucanase (72, 80), celobiohidrolase
(CBH) (5, 45, 65, 84) ou C, (29, 47) tem
pouca capacidade de atacar substratos
celuldsicos cristalinos comocelulose Avicel
e Whatman (84) bem como, celulose Walseth
e celo-oligossacarideos. Quanto 4 carbo-
ximetilcelulose e celobiose ndo apresenta
qualquer actividade (45, 79, 84) mas, em
contraste, é muito activa contra celulose
amorfa “swollen” (78). Estaanzimaquando
combinada com as outras duas pertencentes
aocomplexo celuldsicodesempenha o papel
mais importante na hidrélise da celulose
cristalina (19).

As celobiohidrolases, tipo I e tipo II,
quebram as ligagbes 8-D-(1->4)-gluco-
sidicas removendo das extremidades da
cadeia de celulose, que nido estejam
reduzidas, celobiose (45, 65, 84) e,
secundariamente, glucose (65). Wood et al.
(85) defendem que a remogdo da celobiose
pela celobiohidrolase 1 a partir de uma
extremidade da cadeia de celulose ndo
reduzida do tipo [ expora outra extremidade
da cadeia de celulose com diferente
configuragdo (tipo II) que serd atacada pela
celobiohidrolase II.

Esta enzima ¢ solivel, menos termo-
estdvel que a endoglucanase, ¢ tem peso
molecular compreendido entre 50000 e
65000 daltons. Para a exoglucanase
produzida por Trichoderma os valores
dptimos de pH e temperatura sdo respec-
tivamente de 4,8 e 50°C. (45).

Por dltimo, a enzima B-D-glucosido-
glucohidrolase, EC3.2.1.21(11,45,83)ou
simplesmente B-glucosidagde (celobiase) (5,
78)completaatrilogiado sistemaenzimadtico
celulasico.

A sua actividade hidrolitica caracteriza-
se pela quebra das ligages B-(1->2), B-(1-
>3), B-(1->4) e B-(1->6) glucosidicas de

dimeros de glucose (45, 65). Atacasubstratos
como celobiose, celo-oligossacarideos
(inversamente as outras duas enzimas, a
actividade aumenta comcadeias moleculares
cada vez mais pequenas) e aril-B-glucdsidos
(salicinae B-nitrofenil-B-glucdsido) (31,47).
AenzimaB-glucosidade ndo atacaacelulose.
O produto final da actividade hidrolitica
da B-glucosidade é a glucose. No entanto,
esta enzima na presenga de unidades de
glucose, pode funcionar como transferase
formando dlcoois ou outras moléculas de
actcar como dimeros ou oligassacarid
(45, 65). B
A B-glucosidage ¢ uma enzima soluvel,
termoestdvel, com pesomolecular de 47000
a 76000 daltons. Apresenta para pH 6ptimo
valores compreendidos entre 4,0 € 5,0 (45).
Quando a hidrélise da celulose é feita
por fungos que provocam a podriddo branca
encontramos no sistema enzimatico uma
fracgdic minoritdria de enzimas oxidativas.
Assim, a celobiose-oxidase EC 1.1.99.18
oxida celobiose e celodextrina para os seus
dcidos-6nicos correspondentes usando o
oxigénio como aceitor de electrbes. A
celobiose:quinoma oxidorredutase EC
1.1.5.1 utiliza quinomas como aceitadoras
de electrGes e faz a unifio dos processos de
degradagdo da celulose e da lenhina (17).
Por dltimo, nem sempre € posssivel
trabalharmos com enzimas isolada
purificadas e, entdo, neste caso recorremos
ao complexo celuldsico para caracterizar a
actividade enzimdticatotal, Assim,aFPase,
a Avicelase, a Hidrocelulase e a Celulase
(C,+C ) hidrolisamrespectivamente o papel
de filtro, celulose Avicel, hidrocelulose e
fibras de algodao (45, 47).

MECANISMOS DE HIDROLISE
ENZIMATICA DA CELULOSE
POR FUNGOS

A celulose, como ja referimos, é
composta por duas frac¢gdes, uma cristalina
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¢ outra paracristalina (amorfa). Estas
frac¢Ges apresentam diferentes diges-
tibilidades a hidrdlise enzimatica. Aolongo
do tempo, para explicar estas diferencas,
tém sido propostos diversos modelos
considerandoquer acomposi¢do dacelulose
quer as propriedades e modo de acgio do
complexo celuldsico.

Assim, Reese et al. (62) proposeram o
modelo sequencial da biodegradacdo da
celulose nativaque compreendiadois passos:
1) a conversdo da celulose cristalina em
celulose amorfa ou modificada (soldvel)
i 1acgdo da enzima ndo hidrolitica C,; 2)
completa degradagio da celulose soltivel
em glucose e celobiose pelaacgio daenzima
hidrolitica C_. Estes autores consideravam
microrganismos celuloliticos sd aqueles que
possuiam o complexo C +C .

SegundoRyue Mandels (65) estemodelo
supersimplificado serviu de grande estimulo
para uma maior investigacdo sobre o
complexo celuldsico permitindo uma

CELULOSE

NATIVA
—_————

—_—

CELULOSE CELULOSE
o] CRISTALINA AMORFA

—_——————

P

\
CMC'ASE + CBH CMC'ASE

CELOBIOQSE
P DR
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GLUCOSE

Co O
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=i ACTIVIDADE PRINCIPAL
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separaciio, purificagio e caracterizagio dos
seus elementos: endoglucanase, celobio-
hidrolase e B-glucosidase.

Assim. tem-se compreendidoa acgdoin-
dividual de cada enzima ou das suas com-
ponentes bem como, o efeito sinergistico
das enzimas quando o sistemaoriginal celu-
l4sico é restabelecido (79, 80, 81, 82, 83).

Nesta nova perspectiva, encontramos o
modelo simplificado proposto por Ryu et
al. (64). Estes autores admitem um dnico
passo para a hidrélise das frac¢des cristalina
e amorfa da celulose devido as enzimas do
complexo celuldsico actuarem em paralelo
e sinergisticamente.

Um outro modelo sequencial, adaptado
e actualizado a partir do modelo original de
Reese et al. (62) € o referido por Fan e Lee
(19). Este novo modelo nao distingue a
frac¢do cristalina da amorfa e apresenta
duas reacgfes: a primeira, caracteriza-se
pela conversdo em fase sélida da celulose
para celobiose pela acg¢dio sinergistica da

.
trsasstbnneens

! CMC'ASE
ou
CBH

Fig. 6. Esquema do modo de
ac¢do do sistema celuldsico de
fungosnahidrélise dacelulose.
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endoglucanase e celobiohidrolase; a
segunda, ¢ a conversdo em fase aquosa da
celobiose para glucose pela acgdo da B-
glucosidase.

Por tiltimo, o modelo esquematizado na
Fig. 6 é o mais eclético e é defendido por
Wood e McCrae (79), Ryu e Mandels (65),
Ooshima et al. (52) e Coughlan e Ljungdahl
(11). Este modelo tem em consideragdo as
diferengas, ji por nés referidas, da
composi¢io fisica e quimica da celulose
bem comodaespecificidade decadaenzima
do complexo celuldsico.

O complexoenzimatico celuldsicoé uma
sistema induzido pelo substrato (15, 19, 24,
46, 61, 71) contrariamente ao afirmado por
Poincelot e Day (59). A celulose tem sido
considerada o melhor indutor deste
complexo seguido da lactose, celobiose e
soforose (69).

A sintese da celulase € fortemente
reprimida pelos produtos soliveis, prin-
cipalmente por celobiose e glucose (19, 46,
61, 69).

As actividades da endoglucanase ¢ da
celobiohidrolase sofrem uma inibagdo ndo
competitiva pelos produtos (celobiose €
glucose) ao passo que, a actividade da B-
glucosidase é fortemente inibida pelo
produto (glucose) num mecanismo com-
petitivo (36).
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