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Origem dos frutos

Os frutos apareceram hd bastante tempo, a partir do surgi-
mento do “hdbito seminifero’, exibido, pela primeira vez,
pelas pteridospermas, cujas sementes, muito simples, eram
envoltas por estruturas protetoras e se desenvolviam sobre a
planta-mae (espordfito), da qual se desprendiam quando to-
talmente formadas. Eram, portanto, estruturas nuas formadas
sobre folhas modificadas (megasporofilos) e, nessa condigio,
diretamente expostas ao meio ambiente. Sementes como essas
podem ser encontradas ainda hoje nas gimnospermas viven-
tes (do grego gymnos, nu; sperma, semente), como o popular
pinhdo-do-parand (Araucaria angustifolia).

As primeiras plantas produtoras de flores e frutos surgiram
no Cretdceo, periodo correspondente a 135 a 65 milhdes de
anos atras, coincidindo com a extingdo dos dinossauros da
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face da Terra. O nome dessas plantas — angiosperma — advém
justamente do fato de suas sementes serem envoltas por uma
estrutura protetora (do grego, angion, urna), o fruto. Com
o surgimento dos frutos, as sementes antes expostas torna-
ram-se estruturas protegidas e, portanto, com maiores chances
de sucesso. Paralelamente 4 protecdo dos 6vulos, diferencia-
ram-se também a parte masculina e os elementos de atracdo,
constituindo a flor (Figura 19.1). Uma vez a semente formada,
tem inicio 0 amadurecimento do fruto, que pode ser carnoso
e comestivel, ou seco e esclerificado.

Registros fosseis de angiospermas primitivas mostram
que os primeiros frutos eram do tipo seco, constituidos por
um tinico carpelo - frutos apocdrpicos e destituidos, ainda,
de estruturas relacionadas com a dispersdo. Os frutos com
carpelos fundidos - sincdrpicos — apareceram mais tardia-
mente na evolugdo, permitindo que adquirissem maiores
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tamanhos. Os frutos suculentos - drupas e bagas — surgiram
ao final do periodo Cretéceo, ou inicio do Tercidrio, ha cerca
de 70 milhoes de anos. O rapido e intenso incremento na
variedade de frutos carnosos e de sementes teria correspon-
déncia com a diversificagio de mamiferos e aves, os princi-
pais dispersores das angiospermas atuais.

Origem evolutiva do ovario

O ovario é formado pelo carpelo, uma estrutura foliar, tal
como as demais partes da flor, profundamente modificada.
Dito isso, uma questio que se coloca de imediato é: de onde
e como teriam surgidos os primeiros carpelos? Evidéncias su-
gerem que essa parte da flor teria se originado de folhas (me-
gasporofilos) produtoras de évulos de pteridospermas, pteri-
défitas antigas e extintas produtoras de sementes cujas folhas
jovens eram enroladas como nas atuais samambaias e Cycas,
por exemplo. De fato, registros fosseis de folhas com 6vulos da
pteridosperma arbérea Glossopteris sp. mostram 6vulos par-
cialmente envoltos pelo megasporofilo (Figura 19.2). Segundo
se postula, a unido das margens livres dos carpelos primitivos
teria originado o ovdrio, levando a modificagoes acentuadas
em seu sistema vascular (Figura 19.3). Como consequéncia, 0s
6vulos, até entdo expostos, tornaram-se estruturas internas ao
ovario, passando a estabelecer com este interagdes funcionais
inéditas até entao.

Ainda que a natureza foliar das flores tenha sido proposta
em 1790 pelo eminente poeta alemao Johann Wolfgang von
Goethe, também um refinado naturalista, quase dois séculos
se passaram até que fossem oferecidas as primeiras evidéncias
génicas da evolugao dos carpelos. Estas surgiram com a desco-
berta de Coen e Meyerowitz (1991) de trés genes homedticos
(genes-mestres responsaveis pela formagao de 6rgaos) envol-
vidos na identificagdo de carpelos, pétalas, sépalas e estames,
constituindo o chamado modelo ABC, sendo a identificagao
carpelar dada pelo gene C (Agamous; ver Capitulo 18), de
modo que, ainda nos estdgios iniciais da formagao das flores,
um minusculo grupo de células do receptaculo é devidamen-
te identificado pelo gene Agamous, e as divisdes celulares que
se seguemn determinardo a formagdo do ovario. Nos vegetais,
conforme visto nos Capitulos 9 e 10, enquanto as divisdes ce-
lulares sio moduladas por balangos endégenos adequados de
auxinas (AJA) e citocininas, a expansao (crescimento) das pe-
quenas células recém-formadas ¢ mediada por concentragoes
apropriadas de AIA e/ou giberelinas.

Ovulos

Megasporofilo

L

Figura 19.2 Esquema do megasporofilo dobrado recobrindo os 6vu-
los de Glossopteri sp., uma pteridosperma arboérea féssil. Adaptada de
Gifford e Foster (1989).

Desenvolvimento do fruto ou frutificacao

Sob uma perspectiva ontogenética a frutificacdo teria inicig
com a retomada das divisoes € expansoes celulares do ovariq
seguindo-se a polinizacao e a fertilizagao dos dvulos.

Desenvolvimento do fruto

A frutificagdo envolve nao apenas o desenvolvimento do fyy,.
to per se, mas também o das sementes. A rede de interacges
estrutural, fisiolégica, bioquimica e genetica que esses 6rgaos
estabeleceram entre si durante a evolugdo representa ainda
desafios consideraveis a devida compreensdo do desenvolyi.
mento de ambos.

Entre os frutos suculentos, 0 tomate (Solanum lycopersi.
cum syn. Lycopersicon esculentum) tem sido o mais estudado,
constituindo-se, atualmente, como um modelo referencial nas
pesquisas de desenvolvimento e maturagdo para esse tipo de
fruto. Com base nele, Gillaspy et al. (1993) dividiram a forma-
¢do do fruto em trés fases distintas e consecutivas:

o Fase I (tecnicamente, denominada fruit sef): polinizagdo,

fertilizagdo e inicio do desenvolvimento <o fruto propria-
mente dito

o Fase II: retomada das divisdes celulares cio ovirio e inicio
destas no embrido

o Fase III: expansio das células e maturagic do embrido.
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Figura 19.3 A a D. Efeitos da uniso das margens do carpelo sobré 2

fu_séo dos feixes condutores durante a origem do ovario. Adaptada de
Gifford e Foster (1989).

Essa divisdo diz respeito, essencialmente, 3 frutificaca
modo a ndo contemplar o amadurecimento, Na F; :caol, de
sio mostrados os principais eventos represe"tativosgd;af 9.-4
ficagdo e da maturacdo de frutos de tomate durante 2 mr: =
ap0s a antese. ses

Fase | | Polinizacao, fertilizacdo e inicio

do desenvolvimento

polinizacao

Trata-se de um evento-chave no desenvolvimento dos frutos,
tantos OS Carnosos quanto 0s secos. As primeiras evidéncias
experimentais dos efeitos da polinizacio no desenvolvimento
de frutos foram obtidas ha cerca de um século por H. Fitting
na Alemanha, usando polineas vivas e mortas de orquidea e
extratos de ambas. Os efeitos observados eram exatamente
0$ Mesmos, ou seja, um rapido e intenso intumescimento do
ovario, acompanhado pelo murchamento de pétalas, sépalas e
labelo (perianto persistente). Segundo Fitting, essas massas de
grios de polen conteriam algum tipo de substancia estimula-
toria do crescimento do ovério. Apenas em 1933 foi demons-

trada a presenga da auxina em polineas, o hormonio promo-
tor dessas modificacoes.

Certamente, a retomada do desenvolvimento do ovirio de-
pende do sucesso da polinizacdo e da fertilizacdo; na auséncia
dessas, ocorrem o abortamento e a queda da flor. A fertilizagao
no seu primeiro momento depende da compatibilidade gené-
tica entre o palen e a planta polinizada. Com a liberagdo dos

nticleos gaméticos no saco embriondrio, ocorre a formagao do
embriio e do endosperma (tecido de reserva da semente). A
partir de entdo, o embrido e o ovrio passam a se desenvolver
harmoniosa e sincronicamente, por meio de uma rede com-
plexa de sinais génicos, bioquimicos, hormonais e ambientais.
Estudos indicam que, além da auxina, as giberelinas e as cito-
cininas participam do desenvolvimento inicial do ovrio ou

fruit set.
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Er'nbora seja costume atrelar a polinizagdo apenas ao desen-
volvimento do ovario e 4 fertilizagao dos 6vulos, em muitas
Plantas, entretanto, outros eventos marcantes também acon-
tecem, como a mudanca de pigmentac3o da flor, senescéncia
€ morte de periantos persistente (orquideas, cravos etc.) e dos
es'tames. Fala-se nesse caso em sindrome do desenvolvimento
Pos-polinizagdo (Figura 19.5). Tais modificagoes sio bastante
rapidas e causadas pelo etileno. Em orquideas, concentragoes
de etileno tdo baixas como uma parte por bilhdo (1,0 ppb) séo
suficientes para provocar o murchamento das flores. Esse efei-
to do etileno envolve consequéncias prejudiciais no mercado
de flores cortadas.

Flores polinizadas de mirtilo (Vaccinum angustifolium) e
morango (Fragaria sp. cv. Cavalier) podem liberar quatro a
cinco vezes mais etileno que as flores nao polinizadas. A auxi-
na dos grios de pélen estd intimamente ligada ao aumento dos
teores de etileno nas flores polinizadas. Teores aumentados de
auxina estimulam, consideravelmente, a sintese de etileno nas
flores por meio da ativagao das enzimas sintase do ACC (ACS)
e a oxidase do ACC (ACO), conforme mostrado em flores de
Phalaenapsis (Orchidaceae) polinizadas ou tratadas com au-
xina (ver Capitulo 13). Durante a morte celular de periantos
persistentes e dos estames, os nutrientes neles contidos sdo re-

transportados para o ovario em desenvolvimento. A indugio
da queda de frutos de maga recém-formados por meio da apli-
cacio controlada de auxina — raleio — decorre do incremento
na sintese de etileno (ver Capitulo 9). Por sua vez, aplicacoes
tardias dessa auxina, proximas 2 fase de maturacdo, previnem
a queda desses frutos.

Partenocarpia

Entende-se por partenocarpia a formagdo de frutos na ausén-
cia de polinizagio e fertilizacdo, originando, portanto, frutos
sem sementes. Essa intrigante desconexao entre o desenvolvi-
mento do fruto e a polinizagao/fertilizacao faz dos frutos par-
tenocarpicos um excelente material para o estudo da frutifica-
¢do per se, bem como a possibilidade real de se produzir frutos
comerciais sem sementes. A conveniéncia de frutos parteno-
carpicos ¢ facilmente compreensivel, seja do ponto de vista do
consumo in natura, seja para fins industriais — banana, uva,
laranja e melancia sao bons exemplos disso. Sob condicdes d.e
campo, eles dispensam in totum a necessid.ade de agentes poli-
independentemente de quais sejam, assim como de

nizadores, . c
dticas apropriadas na €poca da floracdo, entre

condigdes clim

outras vantagens. '
A partenocarpia pode ser geneticamente controlada ou ar-

tificialmente induzida pela aplicagdo de certos hormonios. Ela

pode ocorrer:

1. Na falta absoluta de polinizacao. S

2. Apés polinizacdo desacompanhada de fertilizacao, por
- conta da morte do pélen ou por graos de polen de espécies

incompativeis. s

3, Apos fertilizagao seguida de abortamento do embrido (co-
: mum em hibridagoes interespecificas).

monal, ovarios nao polinizados,

giberelinas ou mesmo citocini-

tenocarpicos (ver Capitulo 9).

Sob uma perspectiva hor
orém tratados com auxinas,
nas, podem originar frutos par
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Figura 19.5 Sindrome do desenvolvimento pds-polinizacao de uma
flor de Cattleya (Orchidaceae). A. Flor nao polinizada. B. 48 h ap6s a
polinizagdo. C. 2 semanas apds a polinizagéo. Imagens cedidas por Lia
Chaer.

Entretanto, a aplicagio combinada destes é mais efetiva do que
quando feita isoladamente, sugerindo com isso a necessidade
de uma integragao hormonal no estabelecimento e crescimen-
to do fruto. Conhece-se ainda relativamente pouco sobre os
mecanismos hormonais envolvidos na frutificagao.

A base genética da partenocarpia foi demonstrada tantg
para frutos carnosos quanto para 0s Secos, como os de A,
bidopsis thaliana. Yao et al. (2001) observaram, em uma v,_
riedade de maga (Malus domestica), que a partenocarpia er,
conferida por um unico gene mutan_te recgssivo, 110'“610g0
ao gene pistillata (PI) de Arabidopsrs, thaliana, pertencenge
ao grupo B do modelo ABC (ver Capitulo 18). Esses resu]ta.
dos indicam que, nas plantas de maca normais (selvagens),
gene MdPI (dominante) atua como um regulador negativo dy
iniciagdo do fruto na auséncia da polinizacao e fertilizacio,
Esse efeito inibitério no desenvolvimento do fruto parece ser
suprimido pela auxina liberada pelos graos de polen. De ma.
neira similar, Goetz et al. (2006) observaram em plantas par-
tenocarpicas de Arabidopsis thaliana que a formacao de frutos
partenocdrpicos resultava da mutagdo de um gene responsave|
pela codificagio de um dos fatores de transcricio da auxing
(auxin response factor [ARF8] - ver Capitulo 9). Esses estudos
mostram que os genes mutantes mencionados acarretam o de-
sacoplamento entre o desenvolvimento do ovirio e 0s eventos
de polinizagéo e fecundacao.

Além de mutagdes relacionadas com as proteinas ARF
(Goetz et al., 2006), a formagao de frutos sem sementes pode

ser promovida pelo aumento da sintese de ALA ¢/ou gibereli-
na, tanto que plantas de tabaco, berinjela e tomate (solandce-
as) geneticamente modificadas pela introdugio do gene iaaM
(de bactéria), responsavel pela sintese desse hormonio, passa-
ram a produzir frutos partenocarpicos. Como se ve, trata-se

de uma situagdo perfeitamente em linha com os tratamentos
com auxina. Mutantes de tomate para o gene SUN, respon-
savel por alteragdes no formato dos frutos, podem levar ao
estabelecimento da partenocarpia, em virtude de uma possivel
alteracdo nos niveis de auxina.

Afinal, é a auxina, a giberelina ou ambas as responsdveis
pela partenocarpia? Parece que ambas sdo importantes em es-
pécies diferentes. Em algumas espécies, as auxinas sio mais
efetivas que as giberelinas, e vice-versa. Além disso, um desses
fitormonios pode interferir na sintese do outro, conforme ob-

servado no tomate e na ervilha (Sastry e Muir,1963; Ozga et
al., 2003).

Fase Il | Divisao celular, formacao
da semente e do embriao

O crescimento das plantas em geral é promovido, mais in-
tensamente, pelo aumento de tamanho das células que pelo
numero destas. Excetuando-se as espécies partenocdrpicas, as
divisdes celulares sio bloqueadas durante ou apds a abertura
dos botdes florais (antese), e retomadas apés a polinizagio € 2
fertilizagdo. Em ovério fecundado de tomate, as divisoes celu-
lares podem ocorrer durante cerca de 8 dias, um periodo re-
lativamente breve se levado em conta que 0 tamanho maximo
do fruto serd alcancado cerca de 7 semanas depois.

Em anilises histolégicas de frutos de tomate em estagios
bem iniciais da fase II (0,2 cm de tamanho), a atividade mit¢-
tica era mais intensa na parte externa do mesocarpo (Figuras
19.6 A € 19.6 D), diminuindo gradativamente (Figuras 19.6 C
€ 19.6 F), enquanto nas sementes em desenvolvimento a Pro-
liferagéo celular se concentrava mais no tegumento que nos

embrides. Uma elevada frequéncia de célyly
detectada ainda na columela e na placenta
mente se originam os respectivos tecidos

S em divisio foj
das quais provayel-

19.6 A) vasculares (Figura

Além da polinizacio em si, tem sido reiteradamente de

monstrada a importancia das sementes em desenvolviment

no controle da taxa de divisio e expansio celular nos fruto n Oo
numero de ovulos fertilizados exerce um papel imPOrtamz-n

modulagao da taxa de crescimento do fruto. Tanto assim u:
se por alguma razao os ovulos de determinada regidao do f?ut(;
nio se desenvolverem, esta apresentara deformacio conside-
ravel. A disponibilizagiao adequada de agentes polinizadores
que garantam a fecundagdo de um maior nimero de ovulos

resulta na produgao de frutos com maior valor de mercado
Como fﬁrgios com crescimento determinado, o tamanho
final dos frutos € influenciado pelos seguintes fatores:

Numero de células do ovdrio com potencial para se dividir.
Numero de divisdes celulares apos a fertilizacio dos dvulos.
Numero de fertilizagoes bem-sucedidas (nimero de évu-
los).

4. Magnitude da expansio celular.

Q) b

Fase Il | | nsao celular, crescimento

do fruto e maturacao do embrido

Por certo, o tamanho dos frutos afigura-se em um dos atri-
butos mais valorizados pelo ser humano. Entre os 6rgaos

com crescimento definido nas angiospermas, os frutos sao
0s que apresentam os valores mais notorios de expansio
celular. Em frutos de tomate, por exemplo, cerca de dois
tercos do crescimento é dado pelo aumento de tamanho
de suas células, as quais, no mesocarpo e na placenta, elas

s e 4 irdtica (densidade d_e
Figura 19.6 Esquema ilustrativo da atividade mltotlern < stagios mais

s D)e

Pontos) em frutos bem jovens de tomate (A€ assagem
avancados da fase Il (B é- E). As figuras Ce F Tel;ge)sentam 2t
da fase Il para a fase ll. Fonte: Gillaspy et ak (1993
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Podem experimentar incrementos da ordem de 20 vezes do
tam,anho inicial. No entanto, é nos frutos das cucurbitdceas
(ab.obora, melancia, meldo etc.) que se encontram os valores
mais formidéveis de expansio celular. Em melancia (Citru-
lus vulgaris), por exemplo, as células podem aumentar cerca
de 350 mil vezes de tamanho, tornando-se, as vezes, visiveis
a olho nu. Frutos maduros de abébora com até 1.190 kg j&
foram produzidos.

A expansdo celular dos frutos é modulada, notadamen-
te, por fatores genéticos e hormonais. Entre os primeiros,
destaca-se a duplicagio repetitiva (endorreduplicagio) das
crométides (filamentos cromossémicos), com a consequente
elevacio do teor de DNA nuclear e o aumento do tamanho
das células. Medidas dos teores de DNA em frutos de tomate
mostraram que os nucleos podem alcangar valores tao eleva-
dos como 256 C (C representa o nivel de DNA das células ha-
ploides). Vale destacar que a endorreduplicagdo acontece tam-
bém nos embrides, especialmente nas células do suspensor, no
endosperma e nos cotilédones. Simultaneamente ao aumento
de tamanho, esse processo genético tem sido frequentemente
relacionado com a elevagido da atividade celular e a tolerancia
as variagdes ambientais, por exemplo.

As espécies domesticadas de plantas modernas compar-
tilham entre si a producio de frutos maiores que os das
respectivas espécies selvagens progenitoras. Isso resulta da
atividade humana voltada ao melhoramento e a sele¢ao. Os
frutos de tomate sio bons exemplos disso. Enquanto os sel-
vagens sio arredondados e pequenos (cerca de 1 cm), pe-
sando alguns poucos gramas e constituidos por dois carpelos
(bicarpelares) e dois [6culos ou compartimentos (biloculares),
as variedades domesticadas sio em geral achatadas, multi-
carpelares e multiloculares, podendo alcangar 15 cm de di-
ametro e pesar até 1 kg (Figura 19.8 A). A questdo que se
coloca, pois, é saber quais tipos de genes contribuiram para
mudangas tdo eloquentes.

Segundo Tanksley (2004), o tamanho dos frutos de to-
mate selvagem é controlado pela agdo cooperativa de pelo
menos seis genes dominantes (heranga quantitativa), de
modo que mutagdes recessivas destes resultam em mudan-
cas formidéveis de formato e tamanho, este ultimo flecor-
rente, particularmente, do aumento do numero de léculos.
Portanto, nas espécies selvagens, o crescimento reduzido
dos frutos é conferido por um controle negativo exefcido
pelos genes dominantes (bilocular e bicarpelar)'. Na Figura

19.7, sio indicados os principais genes envolvidos no de-
senvolvimento desses frutos, como o gene fw2.2, um dos
ros reconhecidos no controle do tamanho dos frutos
trole da divisdo celular, ainda que nio se
saiba ao certo se de forma direta ou in'di'reta. Nesses .fruto's,
as divisoes celulares alcangam o seu maximo no 40¢ dia 35.05
a polinizagao, decrescendo, gradativamente, até o 1802 dia,

primei
e que atua no con

quando entdo cessam.

A expansao celular,
dia, interrompendo a0
to adquire O tamanho

por sua vez, tem inicio por volta do 92
redor do 422 dia, ocasido em que o fru-
méximo (Figura 19.7). Os genes sun e
ovate $30 responsaveis pelo controle do alongamerftci do fruto,

do o ultimo 0 principal responsdvel pela transicao do for-
:g:to arredondado para 0 alongado (Figura 19.8 E), enquanto
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Figura 19.7 Relagoes entre as atividades de alguns genes envolvidos na determinagao do tamanho e da forma de frutos de tomate, bem como no
indice mitdtico (- ---), na expansao celular e no incremento de massa fresca durante 42 dias apds a polinizagao. Fonte: Tanksley (2004).

os genes fasciate e locule number controlam o nimero de locu-
los (aumento de tamanho) e o formato achatado (Figura 19.8
C). Na Figura 19.8, é mostrada a ampla variagdo de tamanho e
forma dos frutos de tomate.

No que tange aos hormonios, pode-se dizer que nio sio
ainda suficientemente claros os mecanismos de interacio e
controle que exercem na frutificagao, de modo geral. Os niveis
enddgenos de auxina, giberelina e citocinina experimentam
aumentos substanciais apos a polinizagao (Figura 19.9), uma
situacdo, alids, jd anteriormente assinalada também para os
frutos partenocarpicos. Nos frutos com sementes, os maiores
niveis de auxina sdo coincidentes com o periodo de desen-
volvimento dos ovulos fertilizados, enquanto o de gibereli-
na se dé no ovirio polinizado e durante a fase de expansao.
Conforme apontado anteriormente, as sinteses de ambos
nos frutos suculentos e secos influenciam-se mutuamente.
Em Arabidopsis thaliana, as evidéncias indicam que a auxi-
na sintetizada nos 6vulos fertilizados é transportada para o
pericarpo, onde ativa a biossintese de giberelina, a qual, por
sua vez, d4 inicio ao desenvolvimento do fruto propriamente
dito (Zhao, 2010).

Como mostra a Figura 19.9, os valores desses trés hor-
monios, assim como dos demais, variam conforme a fase de
desenvolvimento, indicando a ocorréncia de interagdes en-
tre eles, imprescindiveis a sincronizagdo das trocas de sinais
entre a(s) semente(s) em desenvolvimento e os tecidos dos
frutos que as envolvem. Como mostrado ainda na Figura

19.9, em um primeiro momento, os maiores niveis desses
trés horménios coincidem com a fase de divisio celular. E
bem conhecido o papel conjunto das citocininas e das auxi-
nas (sinergismo) nesse importante evento celular. Cessadas
as divisoes, as células recém-formadas encontram-se aptas a
sofrer expansio causada pelo afrouxamento das paredes ce-
lulares, um processo modulado pela auxina e pela giberelina
(ver Capitulo 9). Durante a fase de expansao celular, ou mais
propriamente dita, do crescimento do fruto, uma quantida-
de expressiva de substancias organicas ¢ acumulada, muitas
das quais desdobradas, enzimaticamente, durante o estigio
de amadurecimento, conforme acontece, por exemplo, com
0 amido e os dcidos orgéinicos.

E interessante assinalar que, enquanto os niveis de auxina,
giberelina e citocinina aumentam no estagio de fruit set, 05
de dcido abscisico (ABA) sdo praticamente ausentes, jd qué
inibitdrios da divisao celular (Figura 19.9). Consistentemente
com isso, verificou-se que tal fendmeno coincidia, por um lado,
com a reducao da atividade de genes envolvidos na sintese desse
horménio e, por outro, com a elevacio da atividade de genes ré-
lacionados com a sua degradagio. No entanto, a sintese de ABA
aumenta a medida que o embrido se desenvolve, inibindo com
iss0 @ germinagdo precoce das sementes. Como se sabe, 0 ABA
pode retardar ou inibir eventos celulares e bioquimicos, como
divisdo celular, sintese proteica, taxa respiratéria, metabolismo
de agticares etc, Tanto assim que sementes de plantas mutantes
defectivas para a producio de ABA podem germinar ainda n°
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Figura 19.8 Imagens ilustrativas da ampla variacao de tamanho e forma em frutos de tomate causada por n'{u'taQQes: A, Fruto pequeno dfe Lyco-
persicon pimpenellifolium, uma espécie selvagem (& esquerda), e fruto gigante obtido por {nelhoramenyo genetlco'(a. dlfeﬂﬂ?. B. Diferentes formas,
tamanho e cor. C. Corte transversal de um fruto multilocular mutante para o gene fasciated. D. Conjunto de minifrutos isolados (apocarpicos)

originados de carpelos ndo fundidos. E.

réncia de pimentao. G. Fenotipos causados por mutacao do gene ovate. A forma quadran

do gene fs8.1. Fonte: Tanksley (2004).

interior do fruto - viviparidade -, conforme mostrado em fru-
tos de tomate (ver Capitulo 12).

Maturacao

Uma vez cessados o crescimento do frutoeo amadurecimento
das sementes (frutificagdo), tem inicio a maturagdo. Trata-se
de um processo de desenvolvimento complle?to e altarlnfante
coordenado, tangido por mudangas ﬁsiologlcas, genetlcas-,
bioquimicas e estruturais dramaticas, as quais, nos frutos su
culentos, sio manifestadas pelas seguintes mudangas:

1. Coloragio, promovida pela sintese de carotenondes- (ar;lt::
rela e vermelha) e/ou flavonoides (avermelhada), simu
neamente com a degradacéo da clorofila. ks

. Textura (amolecimento), provocada por alteragod
componentes da parede celular.

3. Sabor, decorrente de mudangas pro’
acucares, acidos organicos € substancias

4, Aroma, em virtude da produgdo de subs 0

ocesso de maturaga® e

sistindo, basicamen-
atacdo das

fundas nos tipos de
tanicas.
tancias volateis.

Nos frutos secos, por sua vez, O Pr
bem distinto daquele dos suculentos, cort B
te, na lignificagdo das paredes celulares e na

Fenétipo alongado causado pelos genes mutantes sun e ovate. F. Fruto de forma quadrangular com apa-

gular do fruto da direita seria decorrente da presenca

células. Dependendo da forma com que os frutos carnosos
amadurecem, classificam-se em duas categorias: climatéri-
cos e ndo climatéricos (do grego klimakterikds, que significa
periodo de transformagdes profundas da vida.). Na Tabela
19.1, sdo apresentados alguns exemplos desses tipos de‘fruto,
podendo-se notar que ambos ocorrem em d.iferentes géneros
e espécies de dicotiledéneas e monocotileddneas, sugermdo,
com isso, uma origem evolutiva independente em diferentes
momentos da evolugao. : :

Nos frutos climatéricos, 0 amadurecimento e_ ?rotagom-
sado, essencialmente, por incrementos substancnlals e passa-
geiros (picos) na sintese de etileno e na Eax.a resplra-téna (Fi-
gura 19.10). Dai se chamar esse ﬁt’?rmonul, gener:ca{nsnte,
de “horménio do amadurecime.nto ou c‘la ‘senescéncia’. ItIa
Figura 19.11, ¢ mostrado o efeito do etll_eno na manfraqfa_u?
parcial de um fruto de tomate; a metade nao amadur;cxc}a ol
causada por tratamento com lons de prata, uma substancia
am(l)?fl:t:;z: ;150 climateéricos, diferentfamente,.caracterizam-se

or baixas concentragdes, tanto de etileno -(Flguras 19.12 A.a
I();) quanto das taxas respiratorias. A despeito de ambos os ti-

os de frutos compartilharem 0s mesmos ev;entos de an:?t;r:;
¢do (mudangas de cor, textura, sabor e aroma), 0S mecanis
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. Fase I:
Crescimento:

Inicio do
desenvolvimento

2 s - fi
Estagios: Antese  Fertilizagdo 0,8cm 1cm 15cm 2cm maximo  (inicio) Devez Laranja  firme
Fase |l Fase Il ;
Divis@o celular Divis&o celular Maturagéo
Fitosterois Carotenoides

Isoprendides:

Auxinas

Giberelinas

Citocininas

Acido
abscisico

Etileno

Figura 19.9 Variagdes nos niveis enddgenos de auxinas, giberelinas, citocininas, cido abscisico e etileno (losangos brancos) durante o desen-
volvimento de frutos de tomate. As cores amarela, verde e vermelha indicam os estagios de pré-fertilizacdo, crescimento e aradurecimento,

Tamanho Devez

Vermelho Ver

respectivamente. Adaptada de Gillaspy et al. (1993).

Tabela 19.1 Exemplos de frutos climatéricos e nao climatéricos comumente utilizados na alime

Nome cientifico

Actinia deliciosa
Anacardium occidentale
Ananas comosus
Annona squamosa
Artocarpus heterophyllus
Averrhoa carambola
Carica papaya
Citrus aurantifolia
Citrus sinensis
Diospyros kaki
Eugenia uniflora
Ficus carica
Fragaria (hibrido)
Litchi chinensis
Malus domestica
Mangifera indica
Musa sp.
Passiflora edulis f. flavicarpa
Persea americana
Prunus persica
Prunus domestica
Prunus sp.
Psidium guajava
Pyrus communis
Solanum lycopersicum
Vitis vinifera
CL: climatérico; NC: nao climatérico.

Nome(s) comum(ns)
Quiui, quivi (kiwi, kiwi fruit)

Caju (cashew)

Abacaxi (pineapple)

Fruta-do-conde, pinha, ata (sugar-apple)
Jaca (jack fruit)

Carambola (carambola)

Mamao (papaya)

Lima, lima-da-asia, limao-galego (lime)
Laranja (orange)

Caqui (oriental persimmon)

Pitanga (surinam cherry)

Figo (fig)

Moranguinho (strawberry)

Lichia (lychee)

Maga (apple)

Manga (mango)

Banana (banana)

Maracuji-amarelo (yellow passion fruit)
Abacate (avocado)

Péssego (peach)

Ameixa (plum)

Cereja (cherry)

Goiaba (guava)

Pera (pear)

Tomate (tomato)

Uva (grape)

ntagao humana

Actinidcea
Anacardiacea
Bromeliacea
Anonacea
Moracea
Oxaliddcea
Caricacea
Rutécea
Rutacea
Ebenacea
Mirtacea
Morécea
Rosacea
Sapindacea
Rosdcea
Anacardidcea
Musacea
Passifloracea
Laurdcea
Rosdcea
Rosécea
Rosacea
Mirtacea
Rosécea
Solanacea
Vitacea
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ntroladores do amadurecimento d S
czs sio bem menos conhecidos, A \?iztin(ljtoilpa? climatéri-  defectivos para a sintese de ABA amadurecem normalmen-
zoncentr agoes de ABA durante a matura ao:j oo qisdo das te. Contudo, para embagar um pouco mais a compreensio da
i tam sido Considomad’ respongével ;ssles frut(:ls, €$S¢  maturacio dos frutos ndo climatéricos, tem sido observado

€lo amadureci- ; 2

i ue muitos deles pare d déncia d
ento deles (Figura 19.13). No entanto, um qu parecem apresentar certa dependéncia do
Elvo entre frutos climatérico (tomate)le ;1510 Cf:;“a(tlzrf::;g:@- etileno para amadurecerem. Diante desse cendrio hormonal,
Pl-  as evidéncias disponiveis sio ainda i : -
n0) mostrou que os teores de ABA em ambos eram RIS ncias disponiveis sao ainda insuficientes para um en

: g x 5 tendimento mai i 3 a0 cli-
¢ que, igualmente, decresciam 2 medida O Is consistente da maturagio de frutos nao cli

‘ - matéricos.
ndo obstante o nivel de etileno aumentar nos de tomate (Lang

et al., 2014). Apesar da presenca e do envolvimento presumi-
vel do ABA na maturagédo dos frutos climatéricos (tomate) e
nio climatéricos, vale destacar que frutos de tomate mutantes
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Figura 19.10 Pulsos da sintese de etileno e da taxa respiratoria em Figura 19.11 Acdo localizada do etileno no amadurecimento de um
frutos de banana durante 12 dias apds a coleta. Imagem gentilmente  fruto de tomate. A metade ainda verde foi tratada com tiossulfato de

cedida pelo Dr. Eduardo Purgatto (Faculdade de Ciéncias Farmacéuti- prata - Ag(S,0,), - que impede as células de responderem ao hor-
cas da USP). madnio.
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marcado por niveis elevados desse hormoénio e atua nos frytg,

( Frutos climatéricos J em maturacao (Figura 19.1 4).

lTomate. banana, caqui, mamao etc.
Regulagdo génica da sintese de etileno

e transicao para a maturagao

ABA? Conforme mostrado na Figura 13.3 (ver Capitulo 13), a sinte.
se de etileno tem como precursor bioquimico o aminoacidg
metionina, do qual é formada a S-adenosilmetionina (SAM),
que sob a agdo da enzima sintase do ACC (ACS), é transfor-
mada no 4cido 1-aminociclopropano carboxilico (ACC), o
Figura 19.13 Esquema representativo dos teores de etileno e ABA no qual é transformado em etileno pela a¢do da enzima oxidase
amadurecimento de frutos climatéricos e nao climatéricos, respecti-  do ACC (ACO). Nos frutos de tomate, esse processo ¢ contro-
Lt lado por quatro genes, pelo menos trés dos quais relacionadog
com a sintese de ACC (LeACS) e um com a oxida¢io deste
(LeACO; Figura 19.14).

Nos frutos climatéricos, o efeito do etileno varia substan-
cialmente com o estdgio de desenvolvimento. A efetiva res-
ponsividade a ele ocorre apos os frutos terem alcangado o

Etileno

TUva. citrus, moranguinho, kiwi etc.

ﬁ:rutos ndo climatéricos ]

Nos frutos climatéricos, a percepgao do etileno por recepto-
res especificos (ver Capitulo 13) representa uma condigao es-
sencial para a maturagao. Certamente, a natureza gasosa desse
hormoénio permite que a maturagio dos frutos climatéricos se
dé de forma rapida e integrada. Quanto ao pico respiratdrio (ver tamanho méximo (mature green). Antes desse estigio, atua o
Figura 19.10), ele exerce um papel importante na liberagdo da sistema 1, cujo nivel reduzido de etileno ¢ mantido por retroa-

energia, imprescindivel a realiza¢ao dos muitos e variados even- limentagao negativa, em que a presenca desse hormaonio inibe
tos que ocorrem, como a quebra de substincias acumuladasno @ propria sintese, processo liderado pelos genes LeACSIA e
fruto verde (amido, 4cidos organicos, clorofila, compostos feno- LeACS6. E interessante assinalar que, embora a aplicacdo de
licos etc.) e a biossintese de novas substincias (pigmentos, aro- etileno em frutos imaturos (sistema 1) de tomate e banana
ma, acticares, lipidios etc.). A despeito da importancia eloquen-  ndo estimule 0 amadurecimento, a maturic lade fisioldgica des-

te do etileno na maturacio dos frutos climatéricos, ha indicios  tes, no entanto, ¢ acelerada, reduzindo assim o tempo para a
do envolvimento de outros horménios, como o 4cido abscisico, ~ maturagdo. Isso leva a entender, por exemplo, por que cachos
0 4cido indolil acético, as giberelinas e as citocininas. dessas duas frutas, quando expostos aos gases ctileno, aceti-

A agio modulatéria do etileno na coordenagao do amadu-  leno ou propileno, apesar das diferengas de desenvolvimento
recimento envolve a participacio de dois sistemas distintos,  entre os frutos, amadurecem simultaneamente. Essa técnica ¢
mas integrados, denominados sistema 1 e sistema 2. Enquan-  muito utilizada na pés-coleta de frutos climatéricos; possivel-

to o primeiro é protagonizado por baixos teores de etileno e mente, a banana ou o caqui comprados no mercado tenham
atua nos frutos ainda verdes, o segundo, contrariamente, é  sido assim tratados.

Autocatalise

Sistema 1 e Sistema 2
[ Niveis baixos de etileno ] [ Niveis altos de etileno
i | Sensibilidade
i ao etileno (LeACO) Z S

| ]

Autocatalise

|LeAcsa [:Le e

LeACS1A

{

E— 3 ani
Redug&o de expressao génica desencadeada pelo sistema 2

Figura 19.14 Modelo de sintese de etileno por retroalimentagio negativa e
duros (sistema 2), levando-se em conta a participacao de genes LeACS envo
responsaveis pela codificacao da enzima oxidase do ACC (ACO).

positiva na transicao de frutos de tomate verdes (sistema 1) para M3
Ividos na codificagao da enzima sintase do ACC (ACS) e genes LeACO

O inicio da transicao para o amadurecimento tem i
cipagao do gene LeACS4 (ver Figura 19.14). H4 atua;‘ s
indicios de que o gene NOR (NON-RIPENING,) se C;:lt;inte,
re no principal responsavel pelo inicio da sintese de et}l "
tanto assim que frutos de tomate portadores da muta il o
ou rin (ripening inhibitor) simplesmente nig ama;l:iro =
(Figura 19.15). De maneira oposta, os niveis elevados di:cetl'n
leno do sistema 2 envolvem os genes LeACS2 e e o

o CO, cuj
atividades codificantes sio m a3

. ] nt antidas por intermédio da re-
troalimentagao positiva (ver Figura 19.13). Na Figura 19.13

observa-se que os teores elevados de etileno do sistema 2
exercem um efeito inibitério sobre o sistema 1, reduzindo as
atividades de LeACSIA e LeACS6 (retroalimentacao negati-
ya). Esses resultados mostram que a producio de etileno que
acompanha a maturagio de tomate coincide com uma mu-
danga substancial na regulagdo de sua prépria sintese, pas-
sando de um processo autoinibitério (sistema 1) para outro
autoestimulatorio (sistema 2).

Uma vez iniciada a produgao de etileno nos frutos climaté-
ricos, ¢ desencadeada uma colossal cascata génica e de eventos

fisiologicos indispensdveis as mudangas drésticas de colora-
¢do, amaciamento, sabor e aroma.

Além da necessidade de teores mais elevados de etileno
para a maturagdo de frutos climatéricos, esse evento fisio-

logico depende de mudangas importantes na capacidade de
percepgio (sensibilidade) desse hormoénio, facultada pela
presenga de receptores. Na auséncia do etileno, os receptores
suprimem a resposta, fazendo com que os frutos se tornem
insensiveis (ndo responsivos), enquanto na sua presenca a su-
pressio ¢ removida pela ligagdo entre ambos. Never ripe (Nr)
foi um dos primeiros mutantes conhecidos para receptor de
etileno (ETR) na maturagao de frutos de tomate, conferindo,
nesse caso, insensibilidade a maturagio. O mutante Nr néo
amadurece, mesmo que exposto ao etileno, apresentando um
fenétipo semelhante ao dos frutos rin, mostrados na Figura
19.15. Sao conhecidos sete genes para receptores de etileno
em tomate, sendo a expressao de trés deles (LeETR3, LeETR4,
LeETR6) aumentada, significantemente, tdo logo tem inicio a
maturagao.

: m - uma
Figura 19.15 Frutos verdes e maduros do tomate MicroTo

i elo
Variedade ana - produzidos por uma planta ngrmal (azz?;or)lezgum
Mutante rin (acima). Note que o fruto mutante ndo ap.re-:; |magens ce-
dos atributos de maturagao esperados para essa esp< de Agricultura
didas pelo Dr. Lazaro Eustaquio P. Peres (Escola Superior

“Luiz de Queiroz”~ USP).
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Mudanca de cor

gaﬂ‘ljl(l)cia;iz: :sa cc:rI:;aS\Qio da casca (epicarp'o ou pele? eda po!-

-0 0s configura-se no sintoma visual mais
notorio da maturagao. Para os animais frugivoros, ela sinaliza
que o fruto se tornou comestivel, passando a atuar na disper-
sdo .das sementes. Do ponto de vista comercial, a mudanga de
cor indica a época mais propicia 2 coleta, a qual se refletird na
qualidade e na duragio do fruto na prateleira.

A coloragio avermelhada ou amarelada dos frutos carnosos
maduros resulta de dois eventos distintos e geralmente opos-
tos, conduzidos por cadeias génicas especificas: quebra da clo-
rofila acompanhada da sintese e da acumulagio de pigmentos
como antacianinas e carotenoides.

Degradagao da clorofila

Na Figura 19.16, é apresentado, de forma simplificada, um
esquema da degradagdo da clorofila. Ela vale para quaisquer
orgaos clorofilados. O processo inicia-se pela remo¢ao da lon-
ga cauda fitol (C, H,,) pela enzima clorofilase, originando a
clorofilida. Esta, com a remogdo do dtomo de magnésio, ori-
gina a feoforbida (ainda verde). No terceiro passo, a enzima
feoforbida-oxigenase rompe o anel porfirinico, gerando cata-
bdlitos incolores. Alguns desses catabdlitos sdo fluorescentes
(FCC), outros ndo (NCC).

Antocianinas

Sio flavonoides coloridos, ou seja, uma classe de metabdlitos
secundarios bastante comum nos vegetais. As antocianinas sao
pigmentos hidrossoltiveis que se acumulam nos vactiolos das cé-
lulas de frutos maduros, como acai, acerola, amora, berinjela,
jabuticaba, morango, maga, mirtilo, péssego, pitanga, uva etc,
conferindo-lhes coloragio vermelha, alaranjada, purpura, roxa
e azul. O grau de metilagdo (CH,) e hidroxila¢ao (OH) desses
pigmentos influencia a sua colora¢io. Incrementos no nimero
de grupos hidroxila tornam a coloragdo azulada, enquanto o
de grupos metila aumenta a intensidade do vermelho. Além da
atracio de animais frugivoros, as antocianinas desempenham
uma importante fungio antioxidante, contribuindo para a re-
dugio de radicais livres. Quanto mais escuros forem esses fru-
tos, maior serd a atividade antioxidante.

S30 conhecidos doze tipos de antocianinas, cujas denomi-
nagoes costumam derivar do nome da planta de onde forar-n
isoladas, como cianidina, pelargonidina, petunidina, delfini-
dina e malvinidina (Figura 19.17). A maior concentragio de
antocianina nos frutos é encontrada no pericarpo (“pele”),
seguido pela polpa. A cianidina ¢ a forma mais comumen-
e encontrada nos frutos, estando presente em mals.de §2%
destes, embora no morango 92% dos pigmento_s tcltals sejam
representados pela pelargonidina. A colora.qa? ?reta da
casca de certos frutos resulta, em geral, da efust-emfxa de.teO-
res elevados de antocianina ou de sua ocorrencia simultanea

la.
cor: kcnligggifjltese das antocianinas é bem conh'ecid.a. IN.Ia Figu-
ra 19.18, mostrada, resumida.mente, aisuaivia bxossm;itixca,
incluindo os genes €as respectivas enzimas por eles codi cuai,-
das. Virios fatores externos — como luz (r.lot:;dan.lenteé a ul-
travioleta), baixas temperaturas, deficiéncia de nitrogénio e
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Figura 19.16 Degradacao enzimatica da molécula de clorofila. Adaptada de Matile et al. (1996).

déficit hidrico - e internos — como etileno, teor de sacarose
etc. — interferem na sintese das antocianinas, sugerindo que
a expressio dos genes responsaveis seja coordenada por vé-
rias proteinas reguladoras da transcricio do DNA em RNA,
os chamados fatores de transcrigdo, estes codificados por ge-
nes especificos. Estudos tém demonstrado que os genes Myb
podem ser ativados por fatores to distintos como luz, etileno
e sacarose. N30 a toa, a diminui¢io da expressdao de Myb leva,
em geral, a uma reducao na presenca de antocianinas. As cen-
tenas de genes Myb codificantes para fatores de transcrigao se-
riam, em principio, fortes candidatos a reguladores dos genes
envolvidos diretamente na sintese de antocianinas, apontados
na Figura 19.18.

Carotenoides

Contrariamente as antocianinas, os carotenoides sio pigmen-
tos lipossoliiveis com coloragao que varia do amarelo ao verme-
lho, comumente contidos em cromoplastos de frutos maduros
como tomate, goiaba, melancia, mamao e pimentéo. Nesses
frutos, os cromoplastos se originam da conversio controlada
de cloroplastos - degradagio da clorofila (ver Figura 19.16),
membranas tilacoides, perda da capacidade fotossintética etc:
- e da sintese e acumulacio de licopeno. Com exce¢ao do li-
copeno, os frutos verdes e maduros de tomate tém os mesmos
ca’rotenoides presentes nas folhas, ou seja, betacaroteno, lu-
teina e violaxantina. Tal qual nas folhas (ver Capitulo 5), RS
frutos ainda verdes, esses carotenoides podem atuar tanto 1
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Figura 19.17 Estrutura bésica de uma antocianina (A) e dp ar_lel B da
molécula com diferentes graus de metilagao (CH,) e hidroxilacao (OH).
A maior presenca de hidroxilas confere uma coloragao de tons azula-
dos (pH alcalino), enquanto a de grupos metila, de tons avermelhados

(pH acido).

absor¢io da luz azul (pigmentos acessérios) quanto na foto-
protecio do aparato fotossintético, dissipando o excesso de
energia gerado pela clorofila na forma de calor. Além fleSO,
os carotenoides atuam como moléculas precursoras da sintese
de giberelinas e acido abscisico (ver Capitulos 5, 11 € 12). Nas
dietas animal e humana, o betacaroteno atua como prec':ursor
da vitamina A, cuja deficiéncia pode levar a xeroftaln.ua, ce-
gueira e até mesmo morte prematura. A sintese de l:copego
durante a maturagio de tomate pode resultar em aumentos da
ordem de 500 vezes, contra apenas 52 10% de betacar.oFeflci.se

A biossintese de licopeno em frutos de tomate mlc;; ;
pelo aumento da expressao de genes nucleares como O i i ;
codificante da enzima fitoeno sintase (PSYfSlL que Clz'lt?) lino
Producio de fitoeno, o precursor da biossintese de lcnti’la‘
(Figura 19.19). A atividade desse gene é forter_nente Cfi o
da pelo etileno, indicando com isso uma relacdo estr;n aame ;i
esse horménio e a diferenciagao dos cromoplastoj L(l)l‘ o
Maturagio. Contudo, convém registrar que © etlbeelzaciclase.
me o gene Lcy codificante da enzima licopeno pe
que atua na conversio do licopeno em betacaroten
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PAL | Fenilanina aménia liase

Coumaroil - Co-A

CHS | Chalcona sintase

CHI | Chalcona isomerase

Flavononas

F3H | Flavonona hidroxilase

Dihidroflavonéis

DFR | Dihidroflavona hidroxilase

Proantocianidina

LDOX | Antocianidina sintase

Antocianidinas

UFGT | UDP-glicose: flavonoide glicociltransferase

Antocianinas

Figura 19.18 Via biossintética de antocianina em frutos, flores e fo-
lhas, indicando os genes envolvidos diretamente (em verde) e as res-
pectivas enzimas (em vermelho).

19.19), exercendo, dessa forma, um efeito oposto ao da sintese
de licopeno. No mutante rin, a cor amarelada do fruto resulta
da presenga de carotenoides, com excegio do licopeno (ver
Figura 19.15), o que também pode ser observado na Figura
19.11, em uma faixa entre a parte verde e a madura do fruto.

Amolecimento dos frutos

Quando os frutos carnosos alcangam o estagio “de vez’, é de-
sencadeado junto aos demais eventos de maturagao o proces-
so de amolecimento. De um ponto de vista pratico, o ama-
ciamento representa nao apenas 0 estagio favorével ao con-
sumo por animais frugivoros, mas também um importante
parametro de valor na cadeia comercial, podendo influenciar,
por exemplo, a frequéncia de coletas, a duragdo dos frutos nos
pontos de vendas, a deterioragdo por microrganismos, a logis-
tica de transporte € armazenamento etc.

O amolecimento dos frutos resulta, em ultima andlise, da
digestdo enzimatica dos principais con.nponentes das paredes
celulares como pectina, celulose e hemicelulose, fazefldo com
que estas se tornem menos rigidas, mais hidratadas intumes-
cidas. Estruturalmente, as microfibrilas de celulose e as hemi-
celuloses encontram-se mergulhadas em uma matriz de pec-
tina (ver Capitulo 8), que faz parte também da lamela 'm'edza
(30 nandmetros de espessura) na forma de pectato 'de calcio, a
qual atua como uma espécie de cimento entre as células vege-

i 0-as juntas.
tal;%?::’::z:]sdas eniimas que participam da hidrolise 'da parede
celular, cada uma delas codificada por genes especificos. As_-

- sor exemplo, a hidrdlise das pectinas (qo grego pektos =
S ida por pectinases (betapoligalacturonases —
geliﬁcar)econdum apo el R e
PG) e esterases da metilpectina 3




354 Fisiologia Vegetal

P GGDP

PO
\/\\‘/\/‘ﬁ »-"\/’\1/\/\1-/

PSY1 l

Fitoeno-sintase

2 x
/Jx/\/lg/\/!\’\/k/\f\r\,-}/\/ﬁx\/\i/ Fitoeno

Pds

(Fitoeno—dessaturase J

/‘Lu/\:’LV\/La./\/LV-V\I/\/\‘/\/\TM-T/ Fitoflueno

l

{ A AN ..~ Zetacaroteno
/LQ/\/\/\/LQ \./Lm T rvr\/\(

[Zetacaroteno-dessaturase]
Zds

/Lv/\/Lg/va“x)Nyf(/\\r‘\\/\T/‘/‘§r\/\T/ Neurosporeno

/L“/\/lv\/’\ng.)\/x/\rx/\r\,« (\A ]/ Licopeno

|

Figura 19.19 Principais passos da biossintese de carotenoides, in-
cluindo enzimas e os respectivos genes codificantes, a partir da con-
densacao de duas moléculas de geranilgeranil difosfato (GGDP), com
20 carbonos cada uma, pela enzima fitoeno sintase codificada pelo
gene Psy], e as reacoes de dessaturagao relacionadas com a forma-
¢ao de licopeno e demais carotenoides ciclicos. Adaptada de Bramley
(2002).

[ Licopeno-betaciclase ]

Betacaroteno

celulases (beta-1 a 4 glucanases); e a das hemiceluloses, como
os xiloglucanos, por enzimas como as xiloglucano transglico-
silase hidrolases (XTH), betagalactosidase e betaglicosidade.
As expansinas atuam na quebra das ligaces entre as micro-
fibrilas de hemiceluloses e de celulose. Estudos tém mostra-
do em frutos de tomate que a auséncia de expressio de genes
codificantes para as enzimas poligalacturonase, betagalactosi-
dase e expansinas leva a uma redu¢io no amolecimento; nio
a toa, frutos climatéricos de tomate deficientes para sintese
de etileno, como os mutantes rin, ndo perdem a consisténcia
fisica (ver Figura 19.15). De modo oposto, é comum frutas
climatéricas muito maduras perderem o sabor (popularmente
chamadas de “frutas passadas”), cuja causa consiste na perda
da ligagao fisica entre as células causada pela digestao das pec-
tinas da lamela média, fazendo com que, quando mastigadas,
elas deslizem entre si, dificultando o rompimento e a libera¢do
dos contetidos adocicados.

Por certo, 0 amolecimento dos frutos depende do grau de
atividade dessas enzimas, conforme se observa, por exem-
plo, em frutos de abacate, em que a atividade da celulase se
mostrou 160 e 770 vezes superior as de péssego e tomate,

respectivamente. Em termos ﬂsi?légicos: a perda de firmezg
pelos frutos representa um notdvel parimetro de ciisting:é0
entre frutos climatéricos e ndo climatéricos. Enquanto o
primeiros a produgdo de etileno leva a uma rdpida e inteng,
diminuicdo da firmeza, nos ultimos a baixa concentragig o,
mesmo a auséncia desse hormonio resulta em um processg de
amolecimento mais sutil e lento (ver Figura 19.12 D). Estudgs
comparativos com frutos de ameixa (Prunus salicina) clima-
téricos e ndo climatéricos (mutante natural) mostraram que,
apesar de esses ultimos nao produzirem etileno, apresentavam,
uma diminuigdo da firmeza quando tratados com tal hormg.
nio, ainda que esta fosse mais lenta que nos primeiros (Minas
et al., 2015). Segundo esses autores, a baixa efetividade do et;-
leno no amaciamento/maturagao dos frutos nao climatéricos
poderia ser consequéncia da baixa sensibilidade (disponibil;-
dade de receptores) a esse hormonio.

Sabor-aroma

Sabor e aroma sdo atributos importantes dos frutos. A me-
dida que a maturagdo progride, aumentim os teores de
acticares soliveis e substancias aromdticas, e diminuem
os daqueles causadores da acidez (dcida:
bores amargos (alfatomatina), substancizs adsiringentes
(taninos) etc., contribuindo, ao final, pac: o incremento
da palatibilidade. As substancias responsiveis por sabores
e sensagoes desagradaveis ao paladar prescates nos frutos
imaturos tanto desestimulam o interesse de animais frugi-
voros quanto os protegem do ataque de microrganismos. A
quase auséncia destas ultimas substincias nos frutos ma-
duros estd relacionada com o aumento da suscetibilidade
as bactérias e fungos.

Embora os aglcares e os dcidos organicos (citrico, malico
etc.) sejam absolutamente essenciais a sensagio de sabor, sio
as substancias voldteis, no entanto, que determinam o sabor
unico de cada fruta. Apesar disso, paradoxalmente, sio tam-
bém as menos estudadas no processo de maturagio.

Em tomate, foram identificadas mais de quatro centenas
de substancias volateis diferentes, entre as quais 20 a 30 des-
tacavam-se pela maior presenca e capacidade de influenciar
positivamente o sistema olfatério. Em frutos de maga, foram
encontradas mais de 300 substancias voldteis. Essas substan-
cias constituem um grupo diverso de compostos derivado de
moléculas tdo distintas como aminoécidos, lipidios e carote-
noides. Na Figura 19.20, ¢ apresentado um esquema da bios-
sintese a partir de lipidios, envolvendo a produgio de hexenal
e hexanol (volateis). Em frutos de tomate, conhecem-se cinco
genes envolvidos nessa via (Tomlox A a Tomlox E), codifican-
tes para a enzima lipo-oxigenase. Plantas de tomate transgéni-
cas com baixa expressdo do gene Tomlox C apresentam baixos
teores de hexanal, hexenal e hexenol (Chen et al., 2004).

Sabe-se que a sintese da maioria dos compostos volateis
produzidos pelo tomate aumenta até o final da maturagdo,
sendo mediada por sinais de desenvolvimento e por etile-
no (Griffths et al. 1999), sugerindo com isso tratar-se de um
processo altamente regulado e dependente da participaga0

temporal de genes codificadores para as diferentes enzimas
responsaveis,

1111C0S), sa-
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Figura 19.20 Via biossintética simplificada de substancias volateis que conferem aroma. Fi: fator de isomerizagao; Tomlox: genes codificantes para

lipo-oxigenases. Adaptada de Hatanaka (1993).

Acucares

Os frutos acumulam amido (um polimero de glicose insc‘)h'x-
vel) até a fase final de crescimento, em quantidades que variam
de espécie para espécie. Cerca de 20 a 25% do peso fresco da
polpa da banana-verde é dado pelo amido, e apenas 122% por
aclcares soluveis, dos quais apenas 0,2% é represeptafi(? pela
sacarose. Na maturagio, tem inicio a conversio enzimdtica do
amido em acticares soltveis, como glicose, ’frufos.e e sacarose.
Além do adocamento em si, 0s acucares SOIU\:’C!S liberados s]ao
utilizados na respiragao, contribuindo também para 0 amole-
cimento e a composigao nutricional dos frutos. ; :

Estudos com a maturagdo de banana (Musa acuminata

Nanicdo) evidenciaram uma coincidéncia temporal _er,“fe g:
picos de etileno e respiratorio (ver Figtfra 19-10)'3 0"l‘i‘;i‘°um
degradacio do amido e sintese dos agucares soluve:; d% i
19.21). Diferentes enzimas participam do processo ce @ sqéo
mento dos frutos. Na banana, ele tem inicio corm @ exlferf:mi-
dos genes codificantes para as enzimas alfa-amﬂ;ls‘.:: 96 s
lase. Evidéncias experimentais indicam gu'e.a “l g i
grios de amido de frutos ainda verdes se inicia [;T(jer i
das alfa-amilases, que, a0 romperem as hgaqoest 2 das betami-
tulo 8), geram substratos para a agao subse‘l‘*‘*e;1 e‘lases- it
lases e outras amilases, como glicosidases € fosforl e
a banana um fruto climatérico, quando tr.atado Co! e
ocorrem incrementos na sintese dessas amilases (ell:l; i
do amido, enquanto tratamentos com 1-MCP

propano), um inibidor da agao etilénica, reduzem, drastica-
mente, a presenqa dessa enzima e a digestdo do amido.

Duas enzimas tomam parte na sintese de sacarose (glicose
+ frutose): a sacarose-fosfato-sintase (SPS) e a sacarose-sin-
tase. Em frutos de banana, a primeira tem se mostrado mais
importante. Quando o gene da enzima SPS ¢ aEivado, oda SS.é
desligado. As invertases e a sacarose-sintase sdo as -duas enzi-
mas mais atuantes na clivagem da sacarose. Esta tltima, como
ja mencionado, atua também na sintese de sacarose. Portafntc_J,
as invertases figuram como 0s principais agentes responsaveis
pela manutencdo das concentracdes de glicose e frutose em
frutos de tomate maduro, os quais sao pobres de sacarose.

Em frutos nio climatéricos, diferentemente dos clupate.n-
cos, os teores de amido sao muito bai:‘cos, ou mesmo lllleXIS-
tentes. Na laranja, por exemplo, a maior parte dos agucares
adogantes é transportada de outras partes da pla_nta, sendf)
irrelevante a sintese local destes dure'mte a maturagdo. Umg si-
tuacdo parecida pode ocorrer também em frutos chmaténclos
como 0 maméo, cujo teor de sacaro’se na polpa ?ermanelce e ;
vado e constante desde a antese ate a maturagdo comp eta..
« -5 da hidrolise da sacarose acumulada gopcnde c?m 0 pico
i torio. Nesse fruto, portanto, a palatibilidade é alcanca-
zi%::encialmente, gragas degrfldaqéo das [‘Jﬂar::ldes*cehﬂares
¢ a consequente liberagdo dos agticares acumulados.

Comunica¢do pessoal da Dra. Aline A. Cavalari Corete, em 2018.
* Com
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Figura 19.21 Degradacao de amido e sintese de aclicares (sacarose
+ frutose + glicose) em frutos de banana, variedade Nanicio, durante
16 dias ap0os a coleta. Fonte: Dra. Beatriz R. Cordenunsi (Faculdade de
Ciéncias Farmacéuticas da USP).

Acidos organicos

A maior ou menor presenga de dcidos orgéinicos nos vacuo-
los exerce profunda influéncia sobre a acidez dos frutos. Em
bananas da variedade nanica no estigio “de vez”, foram en-
contrados aproximadamente 35 tipos diferentes de acidos or-
génicos, dos quais dois tinham papel relevante na variacao de
pH: os 4cidos malico e citrico. No abacaxi e nos frutos citricos,

a presenca de ambos € altamente determinante dos elevados
valores de acidez.

- Em frutos de abacaxi da variedade Smooth Cayenne, o

dcido citrico é o mais abundante, e 0 maior grau de acidez
coincide com a maior atividade da enzima sintase do é4cido
citrico. Entre a 6* e a 15® semana apds o florescimento, a acidez
aumentava de 1,4 mEq/100 m{ para 9 mEq/100 m/, decaindo
para 6 mEg/100 m{ nas 2 semanas anteriores i coleta. Esse
declinio coincidia com a elevacio da atividade da enzima aco-
nitase, que atua sobre o dcido citrico (Saradhuldhat e Paull,
2007). Nos frutos citricos, o cido que leva esse nome repre-
senta, isoladamente, 90% do total dos acidos orgéanicos. Estu-
dos comparativos de frutas citricas 4cidas e nio dcidas mos-
traram que, nestas ultimas, o teor de dcido citrico era inferior
a0 de dcido malico, como na lima-da-pérsia.

Na maturacéo de Citrus clementina (uma tangerina), obser-
vou-se que a diminui¢do dos teores de cido citrico pela a¢do
da aconitase se encerrava com a transformagio de 4cido gluta-
mico em dcido gama-aminobutirico (GABA), em que prétons
eram consumidos (H*), o que, segundo Cercds et al. (2006),
explicaria a conspicua reducio nos niveis de 4cido citrico e da
acidez do citoplasma.

Acido glutdmico + H* — GABA + CO,

Deiscéncia de frutos secos

A deiscéncia (abertura) dos frutos secos ou esclerificados —
que equivale a maturacio dos frutos carnosos — é uma estraté-
gia de dispersio de sementes adotada por muitas espécies de
plantas. Em sintese, seria possivel dizer que a deiscéncia resul-
ta de tensaes fisicas que se formam entre camadas de células

com paredes espessadas e finas, ambas altamente especializg.
das e topograficamente posicionadas.

Dada a importancia dos frutos secos na producio de grios
pelo homem (p. ex., cereais), sua compreensdo tem despertad,
interesse crescente na drea de melhoramento vegetal. Paradq.
xalmente, todavia, os avangos no entendimento da deiscéncia
tém sido alcancados com uma planta sem nenhuma impor-
tincia comercial, a Arabidopsis thaliana, pertencente a famj.
lia Brassicdcea (Crucifera). Nessa familia de plantas (repolho,
couve, brécolis, agrido, ricula etc.), o ovario € constituido por
dois carpelos fusionados (valvas). Na Figura 19.22, sio mostra-
das as caracteristicas externas e histoldgicas desse tipo de fruto
(Ferrandiz, 2002). Apds a maturagao, a medida que as célulag
desidratam, ocorre a separagao longitudinal das valvas em umga
érea bem definida e restrita, a chamada zona de deiscéncia (ZD),
que se localiza entre as bordas das valvas e o replum. Dela to-
mam parte a camada de separagao (CS), compreendida entre o
feixe vascular do replum e a camada de células lignificadas (CL)
das bordas das valvas, a qual percorre toda a margem interna,
Durante a dessecacio do fruto, a camada epidérmica (ena) se
desintegra (valva esquerda; Figura 19.22 C), as valvas se des-
conectam do replum e o fruto se abre. A cama:la
(CS) atua, assim, como uma superficie de fratu:

Os tecidos envolvidos na abertura sio estabzlecidos em es-
tdgios bem precoces da formagao do ovdrio. I20s virios genes
a eles associados, serdo relatados apenas trés. As especificacdes
da ZD e das margens das valvas sao intensamente influencia-
das pelos genes: SHATTERPROOF (SHP) - shatter, do inglés:
romper -, afetando especialmente a camada de separagio;
FRUITIFULL (FUL), que participa ativamente da formagio
das valvas, atuando de maneira completar a dos genes SHP;
e INDEHISCENT (IND), que estdo envolvidos na lignificagdo
das células da ZD e das valvas. E interessante salientar que
frutos mutantes para qualquer um desses genes nio abrem as
valvas, mesmo quando desidratados.

de separagio

Armazenagem de frutos

Uma vez completada a maturagio dos frutos carnosos, tem
inicio, naturalmente, um processo de degradagio, com rapida
perda de suas propriedades fisico-quimicas especificas. A des-
peito da inexorabilidade da perda de atributos importantes,
como firmeza, cor, sabor, valor nutricional etc., esses proces-
s0s podem ser minimizados por meio do uso de técnicas ade-
quadas de pés-coleta, prolongando-se a vida titil dos frutos.
Adicionalmente, tem-se a minimizacio de outros parametros
importantes, como a perda de peso decorrente da diminuigao
da taxa transpiratdria, de distirbios fisioldgicos, como escal-
daduras e degenerescéncias, e de podriddes provocadas por
microrganismos, estas decorrentes de perdas das proprieda-
des fungistéticas do fruto saudavel. O controle da taxa respira-
toria por meio do abaixamento da temperatura e da produgao
de etileno tem sido o procedimento pelo qual se procura re-
tardar os efeitos deletérios anteriormente apontados. Em fru-
tos de mag, observou-se que a diminuigio da temperatura de
25°C para 5% resultava em uma reducio da taxa respiratoria
em mais de quatro vezes, e com ela 0 consumo de acuicares.
Além do resfriamento, a taxa respiratdria pode ser diminuida

Replum Qvario

Zona de

Entreno

Figura 1%

.22 Deiscencia de fruto seco. A. Micrografia eletronica de varredura de ovério recém-polinizado de Arabidopsis thaliana. B- Secgdo trans-

versal d= fruio imaturo. €. Detalhes histoldgicos da porgao assinalada na figura B (retangulo). As paredes celulares lignificadas fo_ran_1 destacadas
em cor 1052, = a superficie de fratura, por meio de uma linha azul. ZD: zona de deiscéncia; CS: camada de separagao; CL: células lignificadas; ena:

células
Fonte: Ferrar

diz (2002).

também por meio da redugao dos teores de oxigénio e aumen-
to nos de gas carbonico. Frutos tropicais podem apresentar
sérios distirbios, mesmo quando armazenados a temperatu-
ras superiores a0 ponto de congelamento. Degenerescéncias
em frutos de banana e manga ocorrem sob temperaturas de
10 a 13°C, enquanto, em mamao e abacaxi, em temperaturas
levemente inferiores a 8°C.

O controle simultaneo de baixas temperaturas e das con-
centracdes adequadas de CO, e O, mostrou que magas arma-
zenadas sob condicdes de baixa temperatura em uma atmos-
fera artificial constituida de 10% de COZ,HIO% c-ie 0, e 80% lde
N apresentavam um tempo de conservagao maior que aquelas
acondicionadas sob ar atmosférico normal (0,0’369'6 de CO,,
20,95% de O, e 78,08% de N; Tabela 19.2). Essa técnica passoltf
a ser denominada atmosfera controlada (AC), POdefldo e""’(l’
ver o controle da concentragdo de etileno € da umidade ;e a-
tiva do ar, a qual causa desidratagao dos frutos armazenados.

teores de gés carbonico € de

Tabela 19.2 Faixas de temperatura, e conservacao de

oxigénio, tidos como os mais eﬁcien_tes no =
quatro variedades de magas produzidas no ]

Temperatura Concentragoes
(@) (%)

lhe o o lo

periodo
(meses)

Cultivar

3
Gala 0al 0al 1a2 1522 58 526
Golden 0a05 0f  3aal 2B
Delicious

9 6a’l
Fuji 1a15 0al 0al 1s2? ;a9 5a7

a
GrannySmith 0205 O B2

AC: atmosfera controlada.
Fonte: Argenta (2002).

2xternas da camada subepidérmica com paredes finas e alongadas; enb: células lignificadas da camada mais interna da subepiderme.

Agradecimentos

Ao Dr. J. R. Pirani, pela ajuda na édrea taxonomica, e a bidloga
Lia Chaer, por algumas das ilustracdes.

Referéncias bibliograficas

Argenta LC. Fisiologia pés-colheita: maturacao, colheit'a earmazena-
gem dos frutos. In: A cultura da macieira. Floriandpolis: Epagri;
2002. p. 691-732. : _

Bramley PM. Regulation of carotenoid formation during tomato
fruit ripening and development. ] Exp Botany. 2002;53(n. espe-
cial):2107-13. ke

Coen ES, Meyorowitz EM. The war of the whorls: genetic interac-
tions controlling flower development. Nature. 1991;3'53:31-7.

Cercés M, Soler G, Iglesias DJ, Gadea J, Forment J, Talén M (?lobal
analysis of gene expression during dewelopment~ a{ld ripening of
citrus fruit flesh. A proposed mechanism for citric acid utiliza-

ion. Pl Molec Biol. 2006;62:513-27. : .
Ch:r?r(l} Hackett R, Walker D, Taylor A, Lin Z, Grierson D. Iden-
tiﬁca'tion of a specific isoform of tomato lipoxygenase (Tomlox
C) involved in the generation of fatty acid-derived flavor com-
_ Plant Physiol. 2004;136:2641-51. ‘ . :
FerrP:r:l;igsC. Regula)t(ison of fruit dehiscence in Arabidopsis. ] Exp
. 2002;53(n. especial):2031-8.
Bo;a:n lflesbitt TC, Frary A, Grandillo S, Knaap E, Cong B, et al. Fw
Fra;yz. :\ quantitative trait locus key to the evolution of tomato fruit
iz, Science. 2000;289:85-8.

Gifford EM, Foster AS. Morphology and evolution of vascular p PR

. WH. Freeman and Company; 1989.

G'uised‘g el‘;e:?lr)tvid H, Gruissem W. Fruits: a developmental per-
l §| EZtiv;. Plant Cell. 1993;5:1439-51. 1 Hurit
G‘o\?annoni JJ. Genetic regulation of fruit development and ripening.

i .
4;16:5170-80. :
o Cill;riz:r(l)-Smith A, Johnson SD, Koltt!n.ov' AM. Auxin re-
Gocniibs 8 is a negative regulator of fruit initiation in Arabi-

e factor
::l%;rsliss. Plant Cell. 2006;18:1873-86.




i

f

i

|

:

" Y
f
i

358 Fisiologia Vegetal

Griffiths A, Barry C, Alpuche-Solis AG, Grierson D. Ethylene and
developmental signals regulate expression of lipoxygenase genes
during tomato fruit ripening. ] Exp Botany. 1999;50:739-98.

Hatanaka A. The biogeneration of green odour by green leaves. Phy-
tochemistry. 1993;34:1201-18.

Klee HJ. Control of ethylene-mediated processes in tomato at the
level of receptors. ] Exp Botany. 2002;53(n. especial):2057-63.
Koch JL, Nevins DJ. Tomato fruit cell wall: 1. Use of purified tomato
polygalacturonase and pectinmethylesterase identify develop-

ment changes in pectins. Plant Physiol. 1989;91:816-22.

Lang P, Yuan B, Guo Y. The role of abscisic acid in fruit ripening and
response to abiotic stress. ] Exp Botany. 2014;4577-88.

Matile P, Hértensteiner S, Thomas H, Kriuter B. Chlorophyll bread-
own in senescent leaves. Plant Physiol. 1996;112:1403-9.

Minas IS, Forcada CEDangl GS, Gradizel TM, Dandekar AM, Cro-
sosto CH. Discovery of non-climateric and suppressed climacteric
bud sport mutation s originating from a climacteric Japanese cul-
tivar (Prunus salicina Lindl). Front Plant Sci. 2015;6:316.

Nishiyama K, Guis M, Rose JKC, Kubo Y, Bennett A, Wangjin L, et al.
Ethylene regulation of fruit softening and cell wall disassembly in
charentais melon. ] Exp Botany. 2007;58:1281-90.

Ozga JA, Yu J, Reinecke DM. Pollination, development, an

regulation of gibberellin 3b-hidroxylase gene express;i
fruit and seeds. P1 Physiol. 2003;131:1137-46.

Périn C, Gomez-Jimenez M, Hagen L, Dogmont C, Pech 1.
Latché A, et al. Molecular and genetic characterizatiop of
non-climacteric phenotype in mellon reveals two oc; confe a
ring altered ethylene response in fruit. Plant Physiol, 200;"
129:300-9. ;

Saradhuldhat P, Paull RE. Pineapple organic acid metabolis, and
accumulation during fruit development. Scientia Horticulturge
2007;112:297-303. .

Sastry KKS, Muir RM. Gibberellin: effect on difusible auxin in fruit
development. Science. 1963;140:494-5.

Tanksley SD. The genetic, developmental, and molecular bases of fruit
size and shape variation in tomato. Plant Cell. 2004;16:518]-9.
Yao J-L, Dong Y-H, Morris BAM. Parthenocarpic fruit pro-
duction conferred by transposon insertion mutation in
MADS-box transcription factor. Proc Natl Acad Sci USA. 2001;

98:1306-11.

Zhao YD. Auxin biosynthesis and its role in plant development, Anp

Rev Pl Biol. 2010;61:49-64.

d specific
on in pea




