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O que € germinacao

Germinagdo é um conjunto de etapas e processos associados
a fase inicial do desenvolvimento de uma estrutura reproduti-
va, S€ja uma semente, um esporo, seja até mesmo uma gema.
De maneira tradicional, o termo & aplicado ao crescimento
do embrido - particularmente do eixo radicular - em semen-
tes maduras de espermatéfitas, embora possa ser estendido a
outros eventos, como o crescimento do tubo polinico (grios

de polen), do rizoide (esporos de pteridéfitas) ou de gemas
(cana-de-agucar).

Semente

Do ponto de vista bioldgico, a semente representa o resulta-
do de uma tendéncia evolutiva a redu¢do do gametéfito, que
passa de organismo individualizado e autotréfico, como nas
briofitas, a “parasito” do esporofito, como nas angiospermas,
nas quais o gametofito feminino, também chamado de saco
embriondrio ou megagametdfito, é resultado do crescimento
de um esporo (megasporo n) retido dentro do megasporangio
(6vulo, 2n). O megagametofito maduro é composto por sete

Endosperma

Semente

Esporéfito
(2n)

iosperma.
Figura 20.1 Ciclo de desenvolvimento de uma angiospe

Victor José Mendes Cardoso

Embrido

Imagem meramente ilustrativa do esp

cé!ulas: na extremidade micropilar ficam a oosfera (gameta fe-
minino haploide) e duas sinérgides, cada qual com um niicleo;
na extremidade oposta ficam outras trés células, denomina-
das antipodas; restando uma grande célula central contendo
dois nicleos, chamados polares (Figura 20.1). J4 o gametdfito
masculino (microgametéfito) maduro, também chamado de
polen, é composto por uma célula vegetativa maior e uma ge-
nerativa menor, cada qual com um nicleo. Apés a polinizacio
- transferéncia do pélen da antera para o estigma (extremi-
dade superior do ovério) -, o grio de pélen “germina’; for-
mando o tubo polinico. Os fatores e mecanismos envolvidos
na germinagdo do pélen no estigma ainda nio sio totalmente
conhecidos, mas estudos in vitro mostram que o crescimento
do tubo polinico é favorecido pela adigio de sacarose, cilcio e
boro ao meio de cultura. O crescimento do tubo envolve tam-
bém a participagio de proteinas, como a PSiP (proteina sinali-
zadora do pdlen), uma enzima. Além disso, em pélen de arroz
(Oryza sativa) mostrou-se que o gene OsAP65, que codifica
uma protease, é essencial para a germinacio e o crescimento
do tubo. Durante o crescimento do gametéfito masculino pelo
tecido do ovdrio, a célula generativa sofre mitose, formando

Tubo polinico

Antipodas

Ncleos polares (n)

Qosfera (n)

Embriogénese

ordfito. Adaptada de Jones et al. (2013).
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duas células espermaticas, cada qual com um nucleo haploide.
No momento da fertilizagdo, quando o tubo polinico atinge
0 saco embriondrio na regiao da micrépila, uma das células
espermadticas se funde com a oosfera, resultando no zigoto
(2n), enquanto a outra se une a célula central, quando se fun-
dem os respectivos nticleos (dois nicleos polares + um nucleo
espermatico), resultando em um tnico niicleo triploide (3n).
Esse nticleo 3n entrard em processo de continua divisdo, sem a
formagio de paredes, originando inicialmente um endosper-
ma nuclear ou cenocitico que resultard em endosperma celu-
lar gracas a formagio de microtibulos radiais, deposicao de
calose e alveolacio (formacdo de pequenas cavidades limita-
das por paredes). As sinérgides e as antipodas sio degradadas
ap6s a fertilizagdo. O processo da dupla fertilizagdo descrito
anteriormente é exclusivo das angiospermas. Nas gimnosper-
mas, apenas um gameta participa da fertilizacao, e, na semen-
te madura, o proprio gametofito feminino servird como reser-
va nutritiva ao embrido, cumprindo um papel semelhante ao
do endosperma.

O desenvolvimento do zigoto, formando o esporofito jo-
vem de segunda geragao (embrido), di-se a custa do espor6-
fito anterior ou planta-mae. Nutrientes oriundos das fontes
na planta sdo descarregados no apoplasto (paredes celulares)
dos tecidos adjacentes ao 6vulo (p. ex., integumentos e cala-
za), ocorrendo entdo o influxo de nutrientes no embrido via
apoplasto e/ou simplasto (protoplasto). O conjunto formado
pelo embrido, pelo tecido de reserva e pelas estruturas que os
envolvem é chamado de semente, 0 qual, dependendo da com-
plexidade das estruturas envolventes, constitui o didsporo ou a
unidade de dispersao. Nas angiospermas, a semente madura é
basicamente constituida por trés estruturas distintas:

o O embrido, que se desenvolve a partir do zigoto diploide

» O endosperma, geralmente triploide

¢ O tegumento ou testa (casca), formado a partir dos inte-
gumentos (geralmente dois) que envolvem o évulo, sendo,
portanto, de origem materna.

A semente madura de uma gimnosperma, exemplificada
pelo pinheiro-do-parana (Araucaria angustifolia), apresenta
organizacio semelhante, exceto pelo fato de que o préprio ga-
metofito feminino serve como reserva nutritiva ao embrido
(Figura 20.2).

As fases de desenvolvimento do embrido (embriogéne-
se) variam conforme os padroes de divisao e diferenciagao

Endosperma

Escutelo
Coleoptilo

Plimula

Coleorriza

Figura 20.2 Secoes transversais de sementes de: uma monocotiledénea (Chloris sp.

(B); e uma gimnosperma (Araucaria angustifolia, Araucariaceae) (C-

Cotilédone --—

Embrido %’

celular caracteristicos dos diferentes taxa. No caso do em.
brido de dicotileddneas, seu desenvolvimento divide-se ey,
diferentes estagios, de acordo com a forma aproximada que
o embrido assume com 0 aumento do nimero de células: |;-
near; globular; trapezoidal; cordiforme; torpedo; e embrizg
maduro. Em monocotiledoneas, o desenvolvimento inicia]
do embrido ¢ similar ao das dicotiledoneas, havendo nas
etapas finais algumas diferen¢as importantes: o par de co-
tilédones reduz-se a um unico cotilédone modificado, de-
nominado escutelo, que atua como tecido condutor entre o
endosperma e 0 embrido. Além disso, os primdrdios da parte
aérea e da raiz sio protegidos por tecidos especializados de-
nominados, respectivamente, coleoptile e coleorriza. O em-
briio maduro em geral é formado pelo eixo embriondrio (ou
eixo hipocétilo-radicula), que apresenta em uma de suas ex-
tremidades o primoérdio caulinar ou plimula, e um ou mais
cotilédones, e na outra extremidade o primérdio radicular.
Este pode ser uma raiz embrionaria (radicula), enquanto o
primérdio caulinar pode ser um caule embrionario formado
por uma gema apical (plimula) inserida no epicitilo (parte
do caule acima da inser¢do dos cotilédones). A parte do eixo
caulinar abaixo dos cotilédones é chamada de hipocotilo (re-
gido de transigio para a radicula).

O endosperma, por sua vez, completa o dzsenvolvimento
geralmente antes do embrido, absorvendo material nutriti-
vo depositado em outras partes do 6vulo. Em dicotiledoneas
(como no caso de sementes de feijio), o endosperma celular
¢é consumido pelo embrido durante as etapas de maturagio
da semente, sendo os principais produtos de armazenamento
(lipidios e proteinas) acumulados nos cofilédones (estruturas
foliares primérias do embriao), que exercem a funcio de nu-
trir o embrido na germinagao. Em monocotileddoneas (como
graos de milho), o endosperma persiste apos a celularizagio,
acumulando principalmente amido e proteinas de reserva, en-
quanto o embrido permanece delgado no interior da semente
(Figura 20.2). O endosperma pode ser classificado como olea-
ginoso (rico em gorduras), corneo (com paredes celulares es-
pessadas, de consisténcia dura), carnoso (rico em reservas ce-
lulésicas, menos compactas), mucilaginoso (com compostos
altamente higroscdpicos) e amilaceo (constituido basicamente
de amido). Nesse ultimo caso, o endosperma apresenta uma
camada mais externa, formada por células menores, chamada
aleurona. Na fase de germinagio da semente, o endosperma é
totalmente consumido.

Tegumento

Megagametoéfito
Embrigo

B c

. Poaceae) (A); uma dicotileddnea (Phaseolus vulgaris, Fabacea)

imagem de Chloris cedida pela Prof. Dra. Vera Lucia Scatena).

O revestimento ou a casca (seed-coat) inicia
vimento com a fecundagio do 6vulo, sendo it Seu desenyo]-
mado a partir de tecido diploide da planta-maeeg amenfe for-
pelos tegumentos (testa e tégmen), b tecid' constituido
feal e, frequentemente, pelo nucelo, De mOd;)s Calaza! e ra-
os termos testa ou tegumento pode generalizado,

A m ser usado :
nar o envoltério das sementeg €Omo um tod; Astpal'ildeSlg-
- A transforma-

torio se dd por intermédio
p‘onséveis pelo crescimento
Iesponsaveis pelo crescimento em
alongamento celular. As principais
nfo da semente sio determinadas
: §40 e dessecamento, O tegumento
a via de troca de matéria entre 0s meios intern

e externo, mas ao longo do desenvolvimento »
suberizar-se ou cutinizar-se

de divisdes celulares periclinais (res
em espessura) e anticlinais (
superficie), bem como por
propriedades do revestime
durante as fases de matura
representa um

pode lignificar-se,
iza ' » aumentando a resisténcia as trocas
de gases, de dgua e de solutos entre a semente e 0 meio.

Desenvolvimento da semente

O desenvolvimento da semente refere-se ao conjunto de mo-
dificacoes pelo qual ela passa durante sua retencao na plan-
ta-mae. MNessa fase, o desenvolvimento é representado por
varia¢oes quantitativas (crescimento) e qualitativas (diferen-
ciagdo), sendo dividido em trés etapas ou fases:

« Embriogénese ou histodiferenciacio
o Maturacio ou armazenamento
o Dessecagao (Figura 20.3).

Fases de desenvolvimento da semente

oz
A

L Histodiferenciagao Dessecagao

< Proteinas de res@

Sintese de DNA

Maturagao

Tolerancia ao dessecamento

Massa de matériM

Massa de matéria seca

Contetido de agua
Expans3o celular

Figura 20.3 Progressio de alguns eventos citolégicos € blot"lurlan;:?:
observados durante a formagio e o desenvolvimen:lto da se S éc;
mostrando as fases de histodiferenciagao, maturagao € de‘i?:eesges-
das sementes. Variagoes quantitativas sao representadas peB adford
?Ura dos poligonos em verde. Adaptada de Kermode (1995) € 8"
1994).
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Histodiferenciagéo e maturacao

A hxstodiferenciaqio ou embriogénese é marcada por inten-
0 Processo de divisdo e diferenciagéo celular, originando os
tecidos do embrizo e o endosperma. Também pode ser cha-
?:ed;cii gzsecgﬁgi\giiﬁo Cell]:l)la.{ - ou seja, na_fase de' histodi-
DR a,t S ms‘e’e.m rido. A suspensio da smte'se' c'le

itotica marca o fim dessa fase e o inicio
da maturago, conforme observado em sementes de tomate.
Ct?rca de 80% dos genes representados no genoma sao trans-
Critos nessa fase e na fase intermedidria, coincidindo com
ima maior porcentagem de eucromatina (complexo protei-
nas-DNA ativo). Essa propor¢éo cai para algo em torno de
40 a2 45% na fase de maturago, quando ocorrem 0 aumento
da condensagio da cromatina e a redugdo do nucleo. Assim,
a .regulagio dos eventos na histodiferenciagao se dd predo-
Minantemente no nivel de transcri¢io, mediado por fatores
de transcri¢do (como LECI, leafy cotyledon 1) e por eventos
epigenéticos (ndo envolvem diretamente transcrigio génica).
As ciltoc'minas (ver Capitulo 10) desempenham importante
papel nessa fase.

A fase de maturagio da semente caracteriza-se pela expan-
sio celular e alocagdo de substancias, notadamente proteinas,
lipidios e/ou carboidratos, para os tecidos de reserva (os coti-
lédones ou o endosperma), resultando no aumento da matéria
seca na semente em desenvolvimento. Por esse motivo, a fase
de maturagdo também é chamada de fase de armazenamen-
to, preenchimento ou enchimento. O crescimento do embrido
nessa fase ocorre por meio do alongamento celular, resultante
da captagdo de dgua e do acimulo de reservas. Em geral, o
final da fase de maturagao, quando a massa de matéria seca da
semente atinge o maximo, representa o ponto de maturidade
fisiologica.

Estudos realizados com sementes de leguminosas mostram
que entre as fases de histodiferenciagao e de maturagao ha uma
etapa intermedidria ou de transicdo (Figura 20.4). Na transi-
¢do, 0 embrido até entdo marcado pela atividade mitdtica tor-
na-se diferenciado e acumulador de reservas, em decorréncia
de mudangas na expressio génica que levam a operacionali-
zagdo de vias de resposta a alicares e horménios. Uma carac-
teristica da fase de transicdo consiste na mudanca acentuada
da relagio entre hexoses (monossacaridios) e sacarose (dissa-
caridio) no embrido. No inicio do desenvolvimento (fase de
divisio celular), ha maior atividade da enzima invertase dcida,
a0 passo que, na fase de maturagdo, aumenta-se a atividade da
sintase da sacarose, de modo que a relacdo hexoses:sacarose ¢
alta na fase de divisio e baixa na de maturagdo. Além da in-
versio na relagao hexose:sacarose, na fase de transi¢do ocorre
a indugio da expressao de genes associados a0 acﬁ'mulo de
reservas, demonstrada pelo aumento nas taxas de .acumulo de

nitrogénio e amido no embrido (Flgl{ff‘ 2_0-4)- Assim, enquan:
to na fase de divisdo 0s fluxos sdo dirigidos para a formacz}o
os celulares (dreno de utiliza¢do), na maturacao
os metabolitos $d0 direcionat.iOS PAIAICOIERSIES de reserva
(dreno de armazenamento). Fmaln}e‘nt_e, c'onSLderando-se que
a demanda energetica na fase de dm.saO ¢ menor que na f'ase
tidade de energia metabdlica disponivel

40, 4 uan % >
dzbr:a;::rfa de n?icleotidios de adenina (ATP, ADP e AMP) é
s

de compost
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Pré-armazenamento
(histodiferenciagao)

Armazenamento

Transigdo (maturagao)

Crescimento

Sacarose

Variagao relativa

Hexose

Nitrogénio

Figura 20.4 Variagao relativa do crescimento e dos niveis de nitrogé-
nio, amido, sacarose e hexoses no embriao de sementes de Vicia fava
nas fases de histodiferenciacao (pré-armazenamento) e maturagao
(armazenamento) Fonte: Weber et al. (2005).

baixa na fase de divisdo e elevada na maturacdo. Em suma, na
fase de transigao, a passagem do crescimento mitdtico para o
crescimento por expansao celular é acompanhada de mudan-
¢as intensas no metabolismo e na distribuicdo de metabdlitos
no embriao. Além disso, em sementes de leguminosas, na fase
de transi¢ao o embrido torna-se verde e fotossinteticamente
ativo, o que assegura suprimento extra de oxigénio ao embriao
em um ambiente hipdxico.

Dessecacao

Ao final da fase de maturagio, ha um acentuado aumento na
taxa de desidratagdo e a ruptura das conexdes troficas da se-
mente com a planta, ocorrendo forte redugio do metabolismo
no embrido. Essa perda progressiva de dgua deve ser controla-
da com precisdo, permitindo a semente sobreviver no estado
desidratado apds a dispersdo. Ao final dessa fase, chamada de
dessecagdo, as sementes em geral atingem o estégio 6timo para
a dispersdo, ou para a coleta e o beneficiamento pelo homem.
Na etapa de dessecagdo, ocorre a ruptura entre 0 metabolismo
direcionado ao desenvolvimento e aquele voltado & germina-
¢ao0. Enquanto a via para o desenvolvimento é predominante-
mente anabdlica e marcada pelo acimulo de energia potencial
nos tecidos de reserva da semente, na germinagao predominam
0s processos catabolicos e a mobilizacdo da energia acumula-
da, retomando-se o crescimento do embrido. A fase de desse-
cagao normalmente é mais acentuada em frutos secos, como
em Phaseolus vulgaris (feijao), mas também pode ser observada
em frutos carnosos, como Cucumis anguria (maxixe). Embora
ndo haja consenso, o critério mais simples para marcar o inicio
da fase de desidratacio ou dessecagao consiste na estabilizacao
da massa de matéria seca, quando o embrido e/ou o endos-
perma param de acumular reservas. Com base nesse critério,
observa-se que o inicio da fase de desidratagdo, em relagio
ao tempo total de desenvolvimento da semente, varia bastante
dependendo da espécie, conforme ilustrado na Figura 20.5,

O processo de desidratagao na fase final da maturagio ¢ ¢,.
racteristico das sementes classificadas como ortodoxas, capa-
zes de serem armazenadas por periodos relativamente longos,
Em algumas espécies, como Hevea brasiliensis (seringueira),
as sementes nio sofrem desidratagdo acentuada ao fina] d,
maturagio, sendo dispersas com contetidos de dgua elevadog
(da ordem de 30 a 40%) e estando, dessa forma, sujeitas a eg-
tresse hidrico e perda da viabilidade. Tais sementes sio deno-
minadas recalcitrantes.

Do ponto de vista fisiologico, a fase de dessecagio ¢ impor-
tante para o embriao tolerar niveis baixos de agua (cerca de
-150 Mpa) no periodo pos-dispersao e retomar o crescimento
durante a germinagdo. Sementes removidas da planta-mae e
submetidas a secagem antes de completarem seu ciclo de de-
senvolvimento podem germinar se tiverem atingido a con-
dicdo de tolerancia 4 dessecagdo, adquirida gradualmente ao
longo do desenvolvimento e perdida na fase de germinacio.
A tolerancia a dessecagdo pode ser definida como a capaci-
dade do sistema vivo de sobreviver a desidratagdo celular, até

concentragdes de dgua da ordem de 0,1 g por grama de teci-
do (base massa seca) ou menores, por periodo relativamente
prolongado. Sementes de timara encontradas em escavagdes
em Israel germinaram apds cerca de 2 mil anos. No caso da
semente, a desidratagdo pode alcangar algo em torno de 90%

do contetido de dgua inicialmente presente nos tecidos.
Durante essa fase tardia da maturacgdo, a semente vai ad-
quirindo longevidade cada vez maior, que atinge o pico pou-
co antes do estado “seco’, que antecede a etapa da dispersao.
Quando o conteido de dgua na célula cai abaixo de 0,1 g de
dgua por grama de massa seca, o citoplasma passa ao chama-
do “estado vitreo, com viscosidade extremamente elevada
(da ordem de 10" Pa.s™'). Nesse estado, a mobilidade mole-
cular é severamente reduzida, assim como as taxas de difusdo,

19 Oryza sativa (arroz)
2 Hordeum vulgare (cevada)
3 Cucumis melo (meléo)
4 Glycine max (soja)
S& Phaseolus vulgaris (feijao)
O 6 Daucus carota (cenoura)
"g 5 Ricinus communis (mamona)
= 8 Triticum aestivum (trigo)
9 Capsicum annuum (pimentao)
10 Gossypium hirsutum (algodao)
11 Arabidopsis thaliana
12 - Sinapis alba (mostarda)
13 H Brassica oleracea (couve)
| | | | T
20 60 100

Tempo total de desenvolvimento da semente (%)

Figura 20.5 Duragao relativa das fas
zontais rosadas),

verdes), Adaptad

d es de embriogénese (barras hori-
maturacao (barras laranjas) e dessecamento (barras
a de Leprince etal, (2016).

desfavorecendo reagdes quimicas deleté

biose, condi¢do em que as trocas de matéria e energi

semente e 0 meio ocorrem em velocidades extremagla s 5
xas. Ha evidéncias, contudo, da existéncia de “ilha;?s“te b.al.
concentragao de dgua localizadas, POr exemplo, no j € maior
mitocdndria e dos plastidios. Isso indicaria un; meli“tffnor da
lular vitreo ndo homogéneo, com densidade variéveloc‘ntr;ce_
soes suficientemente fluidos para permitir rea;aes‘qz?:mg;

em tecidos com elevado grau de desidratacao e considerados
tolerantes ao dessecamento.

T1as e causando hipo-

Entre os principais eventos fisiologicos e bioquimicos
associados a fase de desidratacio, destacam-se: degradacao
de pigmentos fotossintéticos; mudangas no contetido e‘;na
composicao de aglcares soluveis; condensagio da cromatina;
indugdo de proteinas de choque térmico (HSP); e actimulo de;

proteinas LEA (abundantes nas fases tardias da embriogénese;
Figura 20.6).

Degradacao de pigmentos

Uma das alteragbes mais visiveis associadas a fase final da
maturagio € a degradagio de pigmentos fotossintéticos, par-
ticularmente clorofilas e carotenoides. As razdes fisiologicas
disso ainda ndo sdo claras, acreditando-se que, no caso das
clorciilas, sua retengdo possa ser prejudicial 4 longevidade da
semente, ou, entao, que produtos da quebra da clorofila pos-
sam ser usados como substratos para a sintese de tocoferdis,
agente antioxidante envolvido na longevidade. Em sementes
de Arabidopsis, a degradagdo de clorofila ¢é regulada pelo 4ci-
do abscisico (ABA), por meio do fator de transcri¢ao ABI3
(dcido abscisico 3), uma vez que sementes de mutantes abi3
permanecem verdes ao final da maturagdo. ABI3 ativa a ex-
pressio de genes que codificam enzimas que degradam a clo-
rofila, como NYCI (non-yellow coloring 1) e NOL (non-yellow
coloring 1-like; Figura 20.6). Em sementes, a degradagéo de
carotenoides ¢ regulada por dioxigenases, como a NCED
(9-cis-epoxicarotenoide dioxigenase), também envolvida na
sintese de ABA.

Acucares :
Alteragdes no contetdo e na composicao de a(;ﬂcare:s sl
veis também sio caracteristicas da fase de dessecacao. Um
exemplo consiste no desaparecimento progressivo de hexoses
(glicose e frutose) -, monossacaridios que podem reagir com
aminoacidos e liberar moléculas toxicas, comprometendo 2
longevidade da semente armazenada ~ acompan.hado do lau:
mento de acticares nao redutores (sacarose, a{abmosex & ace
tose e rafinose). Nio se sabe ainda qual a fungdo da sacarose
da rafinose na semente seca, acreditando-se que -elas Poss?g;
contribuir para a formagao do estado vitr‘eo (S?hdo ?:;c::ce_
no citoplasma. A estabilidade dessas matrizes Vitreas : rote-
lulares se daria gragas a interagao entre esses agucares elpmen_
inas LEA, com os filamentos proteicos atuando como €t

to de reforco da matriz amorfa de carboidrat T e
da armadura de ferro no concreto armado. A regt a<;Zri 30
contetido de rafinoses (RFO) ocorre no nivel de trans : nqios
durante a fase final de maturagéo, controlada pelos horm
acido abscisico (ABA) e giberelina (AG).

os, & semelhanga
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Cromatina

Durante a dessecagio, h4 acentuada redugdo dos nicleos e
condensagio da cromatina, fenémeno que nio deve ser provo-
cado pela dessecacdo em si, mas sim controlado pelo fator de
transcricdo ABI3 (Figura 20.6). Embora essa “compacta¢ao”
do DNA nio impeca a transcricdo, a cromatina condensada
pode proteger o genoma contra danos oxidativos ou aqueles
causados pela radiagdo 4 estrutura da dupla-hélice. Estudos
mostram também que modifica¢des na cromatina podem re-

gular os niveis de transcricdo de genes associados a dorméncia
de sementes.

Proteinas de choque térmico

O programa genético na fase de dessecagio envolve também
a indugdo de genes da sintese de HSP (proteinas de choque
térmico), as quais devem desempenhar algum papel protetor
na longevidade da semente. A expressio desses genes é indu-
zida por fatores de choque térmico (HSF), que atuam na via de
sinalizacio de HSP em situacdes de estresse, embora, no caso
das sementes, 0 acimulo de HSP ocorra independentemen-
te do estresse, Na maturacdo, a expressio das HSP é regulada
a montante (“antes” da regido codificadora do DNA, ou seja,
entre essa regido e a extremidade 5’ da fita) por um fator es-
pecifico de sementes (HSFA9 - heat shock transcription fator
9) expresso exclusivamente no final da maturagao. HSFA9 é
também controlada pelos fatores ABI3 (abscisic insensitive 3),
ABI5 e DOGL (delay of germination 1; Figura 20.6).

Proteinas LEA

Finalmente, o acimulo de proteinas LEA (late embriogenesis
abundant) representa um marco do final da maturagdo. Em-
bora essas proteinas aparecam na fase final do desenvolvi-
mento, seus transcritos (RNAm) podem ser detectados 10 a
20 dias antes, indicando que a regulagdo de sua quantidade
ocorra em nivel pés-transcrigao (Figura 20.6). Tais proteinas
podem estar associadas  tolerancia do embrido a dessecacdo,
verificando-se uma coincidéncia entre a aquisi¢ao de toleran-
cia a0 dessecamento durante o desenvolvimento de sementes
e a sintese e 0 aciimulo dessas proteinas. Extremamente hidro-
filicas e termoestaveis, as proteinas LEA poderiam atuar como
sequestradores de ions — como o Fe’, catalisador da produ-
¢do de espécies reativas de oxigénio (ERO) - ?u como agentes
de solvatagio de membranas e outras proteinas, protegendo
os componentes celulares dos danos decorrex.ues.da fz}lta de
agua. Embora a maioria dos genes LEA tenha sido identificada
em sementes ortodoxas, portanto to]erar.xtes ao desseca.'mentO,
essas proteinas, assim como 0 hormémc.) ABA, tambc'eml po-
dem ser encontradas em sementes re'calc1trantes (sensiveis a0
dessecamento). A presenca de protema_s LEA nessas semen-
tes poderia contribuir para aumfntar, amc'ia que em pe-:qfleleo
grau, sua tolerancia a desidratacao e a0 f11'1f>. A traxfscnqazn e
intimeros genes LEA durante o dese:invo vunc.;.fxt:oe ;:;11 Lsn d:
governada por uma l;egz clle fatores de transcricao,
A AB.I & A BISde ento envolve, portanto, alteragdes na
A tolerancia ao dessecamen e
essdo génica em funcdo do estado de hi t«::lcao o tecido.
;xz;’ntese de proteinas LEA, bem como de proteinas de choque

B
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Figura 20,6 Principais eventos e alguns elementos participantes no es-
tabelecimento da longevidade durante as fases de maturagao e desse-
cacao de uma semente dicotileddnea. Caixas verdes representam fato-
res de transcricao ou proteinas cujos mutantes tém longevidade redu-
zida; caixas cinza, fatores cuja participagao na longevidade € indireta ou
carecem de estudos; e caixas rosadas, compostos ou eventos cuja sin-
tese ou ativagao € estabelecida. ABI: ABA insensitive (insensivel ao ABA);
DOG1: delay of germinationi (retardador da germinagao 1); GOLS1:
galactinol syntasel (sintase do galactino I); HSFA9: heat shock factor A9
(fator de choque térmico A9); HSP: heat shock proteins (proteinas de cho-
que térmico); LEA: late embryogenesis abundant (abundantes nas fases
tardias da embriogénese); NOL: NYC1-/ike (semelhantes a NIC1); NYC1:
non yellow coloringi (coloragao nao amarela 1); SNF4b: sucrose non-
fermenting subunit4b (subunidade nao fermentadora da sacarose4b);
SNRK2: sucrose nonfermenting-related kinase2 (cinase nao relacionada a
fermentagao da sacarose 2). Adaptada de Leprince et al. (2016).

térmico, pode ser influenciada pelo ABA, conferindo protegao
ao embrido contra eventuais danos decorrentes da dessecagio.
Esse horménio, quando aplicado exogenamente, restabelece a
tolerdncia a dessecacdo em mutantes deficientes de ABA.

Controle do desenvolvimento

O desenvolvimento da semente representa um evento com-
plexo, com muiltiplos sistemas de regulacio e controle, do qual
dependera a capacidade germinativa da semente em resposta
ao meio. Conforme os fatores enddégenos e/ou externos, ao fi-
nal do desenvolvimento tem-se uma semente ndo dormente ou
quiescente, ou seja, apta a germinar na maior amplitude possi-
vel — respeitando-se os limites impostos por seu gendtipo — de
condi¢des ambientais; ou uma semente dormente, que neces-
sitara de estimulos ambientais especificos para adquirir plena
capacidade de germinacao. Este item tratard principalmente
de fatores e mecanismos que atuam durante o desenvolvi-
mento da semente e sao determinantes para sua competéncia
germinativa. Nesse contexto, serao abordados também alguns
mecanismos relativos 2 inducdo da dorméncia, descrita com
mais detalhes no item “Dorméncia”

Viviparidade

A existéncia do periodo de dessecagido entre as fases de desen-
volvimento e germinagao sugere que a desidratagdo influencia
a transi¢ao do metabolismo celular do modo predominante-
mente anabdlico, caracteristico das fases iniciais do desenvol-
vimento, para o modo catabdlico ou germinativo, tipico da

semente madura. Existem, entretanto, situacoes em que a per-
da de agua nao constitui pré-requisito para o estabelecimen.
to do metabolismo germinativo, como € o caso de embriges
imaturos de vérias espécies, que adquirem a capacidade de
germinar, quando removidos da semente em desenvolvimer,-
to e colocados em dgua ou meio de cultura. Isso sugere que
a competéncia do embriao para germinar € adquirida ja nas
primeiras etapas do desenvolvimento, em geral apés a fase de
histodiferenciacdo, e que fatores maternos e/ou da propria se-
mente controlam o desenvolvimento do embrido e impedem
a germinagao da semente na planta-mae. Assim, concomitan-
temente a aquisicdo da capacidade de germinagdo, a semente
deve criar mecanismos que impegam o crescimento do em-
brido antes da dispersdo. Essa germinagao precoce, conhecida
como viviparidade, acontece quando tais mecanismos restritj-
vos nio estdo presentes ou sao atenuados, permitindo o cres-
cimento ininterrupto do embrido com a semente ainda ligada
a planta. Contudo, quando a agdo desses fatores restritivos da
germinagao perdura ap0s a semente ter atingido sua completa
maturidade, hd uma semente dormente. A compreensao da
cadeia de processos permissivos e restritivos & germinagao
durante o desenvolvimento da semente é de suma imiportan-
cia, particularmente na drea de tecnologia de sementes, Em
muitas variedades de cereais (p. ex., trigo, sorgo ¢ cevada),
a dorméncia comega a diminuir na fase final da maturagio,
antes da coleta. Em outras variedades, entretanto, a redugio
da dorméncia inicia-se logo apds a maturidade fisiologica,

como na cevada, ou mesmo antes, como em certas variedades
de sorgo, sujeitando a semente a anomalia conhecida como

brotamento pré-coleta (em inglés, PHS, pre-harvest sprouting).

Reconhece-se, desse modo, que a dorméncia é necessiria

contra o PHS, embora essa caracteristica seja desvantajosa na

pos-coleta. Ja a auséncia total de dorméncia, exemplificada

pelo fendmeno da viviparidade, embora vantajosa para algu-

mas espécies selvagens, como Rhizophora mangle (mangue),

pode representar sério problema para espécies agricolas por

permitir a germinagdo precoce. Diversos genes associados

a dorméncia e a resisténcia ao PHS tém sido identificados,

sendo alguns associados também a coloragio do tegumento.

Em cevada (Hordeum vulgare) e trigo (Triticum aestivum),

os genes MKK3 (mitogen-activated protein kinase kinase 3) e
ARGONAUTE 9 (um regulador da metilagio do DNA) cau-
sam o brotamento pré-coleta (PHS). Além desses, o gene MFT

(mother of FT and TFL1), expresso no embrido, foi identifica-

do como regulador do PHS em trigo, reprimindo a germina-

¢do precoce.

A viviparidade fornece boas evidéncias sobre o envolvi-
mento de hormoénios vegetais no controle da germinagao da
semente. Estudos com mutantes de milho deficientes e insen-
siveis a0 ABA (ver Capitulo 12) e com inibidores da biossin-
tese de giberelina (AG) demonstram que este tltimo é um re-
gulador positivo da viviparidade. Nio por acaso, a inibigdo da
biossintese de AG simula o efeito da aplicacio de ABA, supri-
mindo a viviparidade. Verifica-se também que o controle des-
se fendmeno parece estar relacionado com a razio AG:ABA, €
ndo com a quantidade absoluta do horménio, sugerindo a¢a0
antagonica desses horménios durante o desenvolvimento do
grao de milho. Alguns experimentos sugerem que embrioes

de Rhizophora mangle sio relativamente i
necessitando de concentragdes relativame
monio para inibir seu crescimento, Qutr
volvimento do ABA n

nsensiveis ag ABA,

nte elevadas do hor-

as evidéncias do

. - . A en-

. >4 a viviparidade vém do fato de que mu-

tantes de milho viviparos contém menos ABA ou sio men
0s

sensiveis a0 horménio que os tipos selvagens, além de es

hormoénio inibir a germinagio precoce de embrides imatur;e
em meio de cultura. Desse modo, a manipulacio da biossin?
tese de ABA pode funcionar como ferramenta para aumentar
a dormeéncia e suprimir o PHS, Como exemplo, 0 aumento da
expressdo de NCED, que codifica uma enzima envolvida na
biossintese de ABA, tem sido usada para suprimir a germina-
¢ao de Arabidopsis. Isso acarreta, por sua vez, a necessidade de
tratamentos especificos, como o uso de antagonistas do ABA,

para recuperar a capacidade germinativa dessas sementes hi-
perdormentes.

Inducao da dorméncia

Como mencionado anteriormente, a viviparidade é resultado
da capacidade de crescimento do embrido adquirida na matu-
ragao. Futretanto, para que a semente cumpra seu papel como
agente disseminador na maioria das espermatdfitas, é neces-
sario prevenir a germinagiao precoce e, a0 mesmo tempo, pre-
parar v ¢mbrido para sobreviver em ambientes desfavoraveis
e para responder a estimulos favoraveis ao crescimento (ger-
minacio). Assim, a indugdo de mecanismos restritivos da ger-
minacio ¢ parte integrante do controle do desenvolvimento e
da maturacao da semente. O ABA sintetizado nos tecidos da
propria semente desempenha papel fundamental mantendo o
metabolismo do embrido no “modo desenvolvimento® até que
0 embrido esteja apto para uma germinagao bem-sucedida da
semente apos a dispersao. Esse hormonio, cujos niveis na se-
mente sdo, em geral, relativamente baixos na histodiferencia-
¢io e altos na maturagdo, atuaria como inibidor da germina-
¢do na etapa de expansao celular, além de promover au‘mento
da sintese de proteinas de reserva. Assim, 0 {f\BA teria fun-
¢do dupla durante o desenvolvimento, induzindo pn?fessos
biossintéticos e, ao mesmo tempo, mantendo 0 embrlao_em
estagio pré-germinativo, por meio da inibi¢do da ma;]um;\;‘
ria responsével pela hidrdlise das reservas. ’Du.rante a fase

ocorre decréscimo acentuado

dessecacdo, em muitos casos, s
e nge teores muito

na concentracdo de ABA endégeno, que ati indu-
baixos na semente madura. O envolvimento do ABA nain L:e
¢ao da dorméncia, bem como no desenvolvimento da semeI:eS
como um todo, também é demonstrado I?"fl.0 .uso & m}lllta?né.
com a capacidade de biossintese ou Sensibll.ldade aot so ;- re-
nio afetadas (como abi3, nced3 e aba2). Tais mutantes ap

imento, baixa

sentam embrides imaturos ao final do dffsenvo(llz';l;lecamre oSS
= ixa tolerancia a0

expressio do gene LEA, baix to em sementes.

baixos niveis de proteinas de armazenamento = eis de ABA
Entretanto, em geral nao ha correlagdo entre 08 mvSirn <o
e 0 grau de dorméncia na semente madura, ma;:BA exdgeno
capacidade de resposta de embrioes isolados a0 no casode
e o grau de dorméncia da semente, lembrando qui;dosperma)
Arabidopsis, a remogio dos envoltorios (testaee Arabidopsis
favorece o crescimento do embrido. Muta_mtes c:ie ficientes em
thaliana e Nicotiana p!umbagi"ffbli“ (fumlflho) ; r sua vez,
ABA sdo incapazes de entrar em dorméncid. AG, po
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apresenta efeito antagbnico ao do ABA, e mutantes deficientes
em AG (como gal) sio incapazes de germinar na auséncia de
g}berelina exdgena. Além disso, sementes de mutantes defi-
clentes em GA?2 oxidases (GA20x), que inativam AG, exibem
reduzido nivel de dorméncia. Com base em estudos realizados
em sementes de Arabidopsis, observou-se que a giberelina de-
grada RGL2 (RGA-like 2), fator de transcricdo que inibe a via
de sinalizagdo desse horménio (ver Capitulo 11). Em baixos
niveis de giberelina, RGL2 promove a biossintese de ABA. O
OPDA (écido 12-oxo-fitodienoico) - precursor do 4cido jas-
monico - age como repressor da germinagao em Arabidopsis,
aumentando a biossintese e a sensibilidade a0 ABA por meio
da proteina MFT (mother of FT and TFLI).

Entre os genes que, até 0 momento, tém sido associados
exclusivamente 2 regulagio da dorméncia e germinagdo em
sementes de Arabidopsis, destacam-se DOGI (delay of germi-
nation 1) e RDOS5 (reduced dormancy 5), estando o primeiro
envolvido na indugio de dorméncia por temperaturas baixas
durante a fase de maturagio. DOGI codifica uma proteina
cuja funcdo é ainda desconhecida, acreditando-se que deva
atuar inibindo o enfraquecimento do endosperma durante a
embebicdo e favorecendo a dorméncia imposta pelos tecidos
que envolvem o embrido. Ha forte correlagio entre os niveis
das proteinas RDO5 e DOGI e a dorméncia em sementes re-
cém-colhidas de Arabidopsis, sendo sua atuagao aparentemen-
te independente do ABA. Além disso, a fungdo de DOGI pa-
rece restringir-se a maturagdo, j4 que sua expressao é bastante
reduzida durante a embebicdo, primeira etapa do processo de
germinacdo. Curiosamente, demonstrou- se que a regido 3’do
gene DOG! contém promotor autonomo para a transcrigao
de RNAm nio codificante antissenso (asDOGI), que reprime
a expressao de DOGI durante a maturagao, atuando, assim,
como regulador negativo da dorméncia.

Além da temperatura, que influencia a expressao de DOGI,
o nitrato é um eficiente regulador da expressio génica durante o
desenvolvimento da semente. Nesse caso, 0 nitrato atuaria redu-
zindo a expressdo de NCED - diminuindo, assim, a biossintese
de ABA - e aumentando a expressio de CYP707A2, gene en-
volvido no catabolismo desse horménio. Desse modo, 0 nitrato
consegue reduzir os niveis de ABA na semente e promovera ger-
minagdo, podendo ser usado durante a embeblgao' para reverter
o estado de hiperdorméncia. O metabolismo do r}ntmto, por sua
vez, também pode estar envolvido na resposta a temperatura,
considerando-se que, em Arabidopsis, temperaturas elevadas
durante o desenvolvimento estao associadas a0 aumento da ex-
pressao dos genes NIA1 (redutase do ni.trato) e NIRI (redutase
do nitrito) em sementes maduras, sugerindo QR ETEE
possa afetar a dorméncia por meio do mf:tabohsmo do nitrato

durante o desenvolvimento da semente (Flgum 20.7). ;
Qs envoltérios parecem desempenhar importante papel no
le do desenvolvimento de algumas .sementes na fase d.e
con'tr_o lar. Envoltérios jovens de Vicia faba (fava) e ervi-
dizd celljl i amido e proteinas, antes de o embriao passar
LB Caes it éredo de armazenamento. Qualquer mu-
2 funcloTgEesin a ftividade armazenadora dos envoltérios
tagdo c.lu'e e o ento do embrido. Essa propriedade dos
imPedlr? 5 crescur;star relacionada com a atividade de en-
envollcricy pa:rece s e sintase da sacarose, e hormonios,
Zimas, cOMO invertase
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especialmente o ABA. Em Arabidopsis e tabaco, ABA sinteti-
zado nos tegumentos - tecido de origem materna - ¢é translo-
cado para o embriao, evitando o abortamento e promovendo
seu crescimento por intermédio da regulagio da importagdo
de metabolitos. O aumento da atividade de invertases asso-
ciadas as paredes do envoltério elevaria a disponibilidade de
hexoses para o embrido, estimulando seu crescimento por
divisdo celular. O ABA controlaria a maturagio pela indug@o
de inibidores da invertase, que reduzem os niveis de hexo-
se, cessando as divisdes celulares e iniciando a etapa de di-
ferenciagao. Além disso, invertases soluveis (INVvc) parecem
desempenhar importante papel no decréscimo na atividade
de dreno da semente em desenvolvimento. Em situagdes de
estresse, com reducio de atividade na fonte, uma maior pro-
dugao de inibidores de INVvc reduz o consumo de sacarose ¢,
consequentemente, a demanda do dreno por esse metabdlito,
tendo como resultado a reducdo no tamanho e/ou no nimero
de sementes. A propria sacarose, cuja concentracdo aumenta
sensivelmente na fase de transi¢ao, parece induzir a expressao
de genes associados a0 armazenamento e a expansao celular,
caracteristicas da fase de maturacéo. Nessa fase, o controle do
metabolismo deixa de ser exercido pela invertase — que conso-
me ATP e eleva a concentragao de hexose — e passa para a sin-
tase da sacarose, que eleva o teor do agucar e economiza ATP.

Em Fabacea, a natureza do tegumento pode influenciar a
capacidade de germinagao da semente, limitando a absorcéo
de 4gua. A permeabilidade do tegumento nessas sementes esta
relacionada com a concentragio de pigmentos, como taninos,
e sementes mais claras em geral sio menos dormentes que as
mais escuras (com maior pigmentacdo). Fatores ambientais,
principalmente a temperatura, podem influenciar o tegumento.

Embriogénese
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Em Chenopodium, por exemplo, a dorméncia depende da espes.
sura do tegumento, que, por sua vez, ¢ afetada pelas condicges
ambientais durante 0 desenvolvimento. Estudos em Arabidopsis
mostram a participagdo do gene ET (flowering locus) na res-
posta a temperatura. Nesse caso, sementes mutantes ft exibem
elevada dorméncia quando maturadas a 16°C ou 22°C. Quan-
do a maturacio se d em temperaturas mais elevadas (22°C), a
proteina FT do fruto reprime a produgdo de ta\lninos. tornando
o tegumento da semente mais fino e permedvel, permitindo
germinagdo mais rapida. Temperaturas mais baixas antes da
floracdo, ao contrario, acarretardo menor produgao de FT, mais
taninos, tegumentos mais espessos € menos permeaveis e, por-
tanto, germinago mais lenta. Quanto ao efeito da luz, baixas
irradiancias durante a fase de maturagao resultam em sementes
com maior grau de dorméncia, enquanto o comprimento do
dia ndo tem efeito, no caso de Arabidopsis. Razdes elevadas ver-
melho-extremo:vermelho (VE:V) também produzem sementes
mais dormentes em comparagao a sementes maturadas em bai-
xas razées VE:V. A Figura 20.7 ilustra a participacio de alguns
fatores na induc@o da dorméncia durante o desenvolvimento da
semente na planta-mae.

Como mencionado anteriormente, a capacidade de germi-
nagio ¢é adquirida antes de a semente completar todo o seu
ciclo de desenvolvimento na planta. Além do ABA, o poten-
cial osmético relativamente baixo (causado por concentragoes
elevadas de solutos) dos tecidos adjacentes ao embrido, impe-
dindo o suprimento adequado de agua a este, ¢ fator inibitério
da germinagdo durante o desenvolvimento, conforme obser-
vado em frutos carnosos como o tomate. O estresse hidrico
causado pelo potencial osmético mais baixo pode aumentar
a concentragdo de ABA no embrido, embora isso nem sempre
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Figura 20.7 Modelo simplificado mostrando as ac6es de alguns fatores endogenos (AG, ABA e taninos) e ambientais (nitrato, luz, frio e calor) sobre

a inducao de dorméncia em sementes de Arabidopsis. Setas continuas indicam regula
gativa (inibi¢ao) pela luz e temperatura baixa. Elementos mediadores das a¢des sao mostrado:
dienoic acid (acido 12-oxofitodienoico); MFT: mother of FT and TFL1 (mae do FT e TFL1);
do nove-cis-epoxicarotenoide); CYP707A2: cytochrome P701 ABA8’ hidroxilase (hidroxil
(semelhante ao repressor do GA 2); DOG1: delay of germination] (retardador da ger
nitrate reductasel (redutase do nitrito 1); NIA2: nitrate reductase2 (redutase do nitrato 2
ao fator de interagao3 com fitocromo 5); ABI3/5: abscisic acid insensitive 3/5 (insensfvel

€40 positiva (promogao) e setas tracejadas, regulagao ne-
s dentro das molduras laranja. OPDA: 12-oxo phyto-
NCED: nine-cis-epoxycarotenoid dioxygenase (dioxigenase
ase do citocromo P701 ABA8'); RGL2: repressor-of-GA-like2
minacao 1); FT: flowering locus T (locus T da floragao); NIA1:
); PIL5: phytochrome-interacting factor3-like5 (semelhante
a0 3cido abscfsico 3/5),

——

ocorra. Outras substancias inibidoras —
loides - no fruto, como as detectadas e
Psychotria (Rubiaceae), também podem r
¢do. Em muitas outras espécies —
tropicais —, € possivel que outras g
compostos do metabolismo secund
de desenvolvimento da semente. Em Myroxylon ]
(cabreuiva), por exemplo, detectou-se 3 presenca df e”“‘fﬂf‘m
no fruto e na semente, podendo essa substa e
da na supressao da germinacio precoce,

Provavelmente a]c,-
algumas espécies de

Testringir a germing-
Particularmente arboreas

Ltlblstancias (especialmente
ario) atuem durante 3 fase

ncia estar envolyj-

Germinacao

Terminologia e tipos

A germinacao inicia-se coma entrada de dgua na semente (em-
bebi¢do) que ativara o metabolismo, culminando no crescimen-

to do eixo embriondrio. De acordo com o critério fisiologico,
- 1 a1 :
a germinacao se completa quando uma parte do embrido, em

geral a raiz primdria (chamada, nesse estagio, radicula), pene-
tra e trespassa os tecidos que o envolvem. Além desse, existem
outros critérios de germinagio, como a curvatura gravitropica
da radicuia ou a emergéncia da plantula através da superficie do
solo (crit¢rio agrondmico ou tecnoldgico).

Se, «fo ponto de vista fisiolégico, a germinagio se encerra

com a protrusdo radicular, em estudos de ecofisiologia, os
atributos da plantula também devem ser levados em conside-
ragao. A plintula é o resultado da germinacio, mas até quando
um individuo jovem pode ser considerado uma plintula ainda
nao estd bem definido. Um critério morfoldgico estabelece o
uso do termo “plantula” até o surgimento do primeiro edfilo
(primeira folha apos os cotilédones), quando entdo a planta
entraria na fase juvenil. Outro critério, este de natureza fisio-
l6gica, considera plantula enquanto essa depender, predomi-
nantemente, das proprias reservas seminais.

No caso das dicotiledoneas, a classificagdo das plantulas em
geral leva em consideragdo o comprimento do hipocatilo (epi-
geas ou hipdgeas), a exposi¢ao dos cotilédones (criptocotiledo-
nar e fanerocotiledonar) e a natureza dos cotilédones (carnosos
ou folidceos). Na germinagao epigea, 0 crescimento do hipo-
cétilo faz com que os cotilédones se elevem acima do solo (p.
ex., feijao), enquanto na hipdgea o hipocdtilo € curto, de modo
que os cotilédones permanecem no solo (p. ex., ervilha). Uma
plantula ¢ criptocotiledonar quando seus cotilédones P‘ffma'
necem envolvidos pelos tegumentos, como €m Virola bicuhy-
ba, e fanerocotiledonar quando esto livres, como em Trema
micrantha (canditva). Finalmente, cotilédones ¢€arnosos,
exemplificados em Hymenaea courbaril (iatObf"»):. apresentam
fungdo principalmente armazenadora de energia, enq.uarltO
cotilédones folidceos, como em Stryphnodendron gdstrmgens
(barbatimdo), sio predominantemente fotossintéticos, fazen-
do o papel de verdadeiras folhas.

Etapas
Embebicao

A embebicio (hidratacio dos tecidos) ¢ U
Co, relacionado basicamente com as propri ;
e as diferencas de potencial hidrico (\[lw) entre a sem

m processo fisi-

dades coloidais
nte

a ; iy
0 lTu?lo externo. No inicio da embe
matricial (

fusdo da 3
disponibil

bi¢do, o componente
V) da semente é o principal responsavel pela di-
'gUa para o seu interior, mas, com o aumento da
1 COmponle?;geo :1:{1 g%}la livre e do metabolismo na seniente,
ico (W1r) aumenta sua participagao no
processo.
sitiilzgl.:e:nffe ‘I’sgnhl/[ Is)ementes secas sdo rm'Jito varié\-reis,
= a e -400 MPa, produzindo gradien-
te de potencial hidrico relativamente elevado entre a semente
€ um solo com, por exemplo, -2 MPa (proximo ao ponto de
murcha permanente de diversas culturas, como a cana-de-acu-
car). Entretanto, para que ocorra a embebicdo, os tecidos que
envolvem o embrido precisam ser permeéveis a dgua. Consi-
derando as estruturas da semente e do fruto, existem sementes
com envoltérios impermedveis (impedem a entrada de agua
1o interior da semente), parcialmente permedveis (reduzem
a velocidade de embebigdo) ou totalmente permedveis (ndo
afetam a velocidade de embebicio).

Com base na cinética de absorcdo de 4gua, as etapas da ger-
minagdo de uma semente nio dormente ou com baixa dor-
meéncia formam uma curva trifésica: na fase I, que constitui a
embebicdo propriamente dita, o teor de 4gua na semente au-
menta rapidamente, seguido de estabilizagdo na fase II, man-
tida até o inicio da germinagao visivel (protrusio radicular),
quando se inicia a fase III, caracterizada por um segundo au-
mento na captagdo de dgua em decorréncia do crescimento da
plantula (ver Figura 20.10 mais adiante).

A rapida entrada de dgua na fase I causa alteragdes na per-
meabilidade das membranas resultadas da mudanca do esta-
do gel (na semente seca) para o estado liquido-cristalino, ca-
racteristico das membranas normalmente hidratadas (Figura
20.8). Essas alteragdes promovem o vazamento de metabélitos
de baixo peso molecular e outros solutos para o meio, sen-
do essa perda reduzida com o retorno a configuracao liqui-
do-cristalina. A pré-umidificagdo e 0 aquecimento da semente
nio hidratada podem reduzir eventuais danos decorrentes da
embebicdo. Alguns carboidratos (especialmente a sacarose)
e fosfolipidios (como o N-acetilfosfatidiletanolamina), cuja
concentragao aumenta durante a embebicdo de sementes de
algoddo, podem estar envolvidos na estabiliza¢do e no reparo
das membranas.

A fase 11, ou fase estaciondria, caracteriza-se pela estabili-
zacio no contetido de dgua e pela ativagao de processos meta-
bélicos necessdrios para o inicio do crescimento do embriao.
A fase II termina com a protrusao da raiz priméria através da

Dessecagao Embebigao rpida

399391 799770 | 70808
L0080 454bEs | 88888
[Fas ( Liquido-cristaline |

v
Saida de solutos

3 s de fase das membrapas durante a dessecacao
Flg:::bze%:,‘;\g‘f: ::r?lente. Adaptada de Oliver etal. (1998).
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testa. A duragdo dessa fase e a quantidade de dgua absorvida
dependem do potencial hidrico do meio, da temperatura e da
presen¢a ou nio de dorméncia. Sementes dormentes podem
conservar-se na fase II durante meses ou anos, até a quebra da
dorméncia. Nessa fase, o embrido ainda é capaz de suportar a
desidratacio, caracteristica perdida na fase III, que marca o ini-
cio do crescimento do eixo embriondrio e a retomada da absor-
30 de dgua. Nas duas primeiras fases, o desenvolvimento se d4
sem divisdo celular, enquanto a fase III esta associada ao cres-
cimento da radicula e ao inicio da divisao celular no embriao.

Crescimento radicular

Em sementes de Arabidopsis, a protrusao radicular (apds cerca
de 32 h do inicio da embebigao) decorrente do alongamento
do eixo embriondrio e traspassamento do endosperma pela
radicula é precedida de uma primeira etapa representada pela
ruptura da testa, que ocorre aproximadamente ap6s 25a 28 h
da embebicao. Nessa primeira etapa, o crescimento das células
corticais da radicula é baixo, e a expansao ocorre inicialmente
nas células epidérmicas, movendo-se progressivamente para
as camadas mais internas. A dire¢do de crescimento do eixo
do embrido é radial, principalmente na epiderme, e se d4 nas
células subjacentes a regido na qual a testa se rompera. Inicial-
mente, esse crescimento radial limita-se a radicula e a regiao
inferior do hipocotilo; mas, na transi¢do para a etapa de pro-
trusdo radicular, o crescimento se expande como uma onda,
ao longo do comprimento do eixo, para as regides superiores
do hipocdtilo. Nessa fase, o crescimento da célula é predomi-
nantemente longitudinal, em particular nas células corticais da
regido mediana do hipocatilo. Esse crescimento longitudinal é
que dara origem a segunda etapa do processo germinativo de
Arabidopsis, ou seja, a ruptura do endosperma e a protrusao
radicular. O topo da radicula, no qual ocorre a indugao da pri-
meira etapa da germinagao e o crescimento comega, € o sitio
de onde se irradia a expressao génica relacionada com a pro-
mogao do crescimento. A segunda etapa da germinagao, por
sua vez, é precedida pela expressdo génica na regiao mediana
do hipocétilo, destacando-se EXPAA3 (EXPA3), codificante
para expansina (ver Capitulo 8), e SUBTILISIN4.11 (SBT4.11),
que codifica uma protease da parede celular. A partir desse
sitio de indug@o, a atividade promotora desses dois genes se
espalha para regides superiores do eixo embriondrio antes da
conclusdo do processo germinativo e da expansao da regido
superior do hipocétilo (Figura 20.9).
O crescimento da radicula pode resultar de:

* Redugio no potencial osmético (¥, ) das células, em decor-
réncia do acimulo de solutos, possivelmente por hidrélise
de polimeros

e Aumento na extensibilidade das paredes celulares, por in-
termédio do rompimento e da reconstitui¢do das ligagoes
entre moléculas de xiloglucano e microfibrilas de celulose

¢ Enfraquecimento, por agao enzimitica, dos tecidos que re-
cobrem o épice radicular.

No caso de Arabidopsis, a resisténcia exercida pelos en-
voltérios (testa e endosperma) é o principal fator limitante
do inicio do crescimento do eixo embriondrio. A capacida-
de de o embrido superar ou nio essa resisténcia depende da

comunicagio quimica entre ele e 0 endosperma, mediada por
horménios (GA e ABA), e de alteragdes na expressdo génica,
que, por sua vez, respondem a estimulos ambientais (Figur,
20.9). O inicio da degradagio de reservas requer provave|-
mente o movimento de GA do embrido para o endosperma,
nio ocorrendo de maneira autonoma.

Além do enfraquecimento dos envoltorios, a germinagio
depende do potencial de crescimento do embrido. Durante 3
embebicio, as células do embrido se expandem em um proces-
so que envolve a0 mesmo tempoa entrada de dgua doapoplasto
e 0 enfraquecimento das paredes celulares, o qual, por sua vez,
esta ligado a quebra de polissacaridios pela agdo de proteinas
CWRP (em inglés, cell wall remodeling proteins, ou protej-
nas remodeladoras da parede, como expansinas e glucanases),
sintetizadas no 4pice do primérdio radicular (Figura 20.9),

Estimulos ambientais
(luz, agua, temperatura, minerais etc)

Balango hormonal

AG
+—>
ABA ,

Programa de germinagéo

GEslABATREEE . .
l DORM
Fatores responsivos : . 3
ao ABA <4— Hipocdtilo/radicula

Figura 20.9 Esquema simplificado ilustrando as etapas da comutagao
dp me_tabolismo germinativo em sementes de Arabidopsis. Sinais am-
bientais sao percebidos em tecidos do embrido e endosperma, cau-
sando alteragbes no balango hormonal e na expressio génica, as quais
colocardo o programa de germinagao no modo“ligado” ou“desligado”
No modo “ligado’; ocorrera a indugéo de genes relacionados com O
afrouxamento da parede celular, na regido apical da radicula. Adapta-
da de Bassel (2016) e Chahtane et al. (2016).

Em sementes de tomate, a maior atividade de enzi
endo-beta-mananase, expansinas, beta-
lacturonase ou pectinase, quitinase e ar
envolvida na hidrolise parcial das paredes celulares do enq
perma durantfe a germinacao. Nessa espécie, endo-beta-mar?zsn-
nase € expansinas sao explressas especificamente na regiao do
endosperma que cobre o dpice radicular. No caso das enzim
PO]igalacturonase € quitinase, a transcricdo ocorre tanto :(:
endosperma quanto na extremidade da radicula. Por sua vez

sementes dormentes de tomate nio $30 capazes de produzir
enzimas que degradam a parede celular.

mas como
l,:'i-glucanase, poliga-
abinosidase pode estar

Metabolismo da semente germinante

Durante a embebicio, ocorre a reativacao do metabolis

A oG,
intermédio de subst P

ancias e estruturas preservadas apds a fase
de dessecacao. O aumento na atividade respiratoria pode ser

detectado poucos minutos apés o inicio da embebicio e, muitas
vezes, 0 padrao de consumo de oxigénio assemelha-se ao da en-
trada de dgua, exibindo trés fases. Esse padrio de consumo de
oxigénio apresenta uma fase de aumento répido, com duracio
varidvel dependendo da semente; uma fase estaciondria, com
aumento lento ou consumo de oxigénio estabilizado (algumas
sementes, como a cevada, 2 mamona e o arroz, ndo apresentam
essa fase); e uma terceira fase caracterizada por novo aumento
na taxa respiratoria, associado a protrusao radicular. Pode ainda
ser observada uma quarta fase em plantulas mantidas no escu-
ro, na qual a respiragao diminui em consequéncia da exaustao
das reservas cotiledonares. O aumento da resisténcia a difusio
de oxigénio através dos envoltorios, como observado em Bra-
chiaria decumbens (capim-braquidria) e B. brizantha (braquia-
rio), também determina a estabilizagdo no consumo desse gis,
além de acelerar a produgdo de etanol, afetando negativamente
a qualidade fisiologica da semente. Essa hipétese é corrobora-
da por experimentos nos quais a remogio do tegumento causa
uma reducio da fase estaciondria.

A curva de ATP durante a germinagao também exibe aspec-
to trifisico: um rapido aumento durante as primeiras horas' de
embebigio, provavelmente por sintese de novo via f.osfonla-
¢do oxidativa; uma fase estacionaria, com taxas equwe}l:l:nt;s
de produgdo e consumo; € um novo aumento no conteu of e
ATP, associado ao crescimento do embriao. Apesar dea fosfo-
rilagao oxidativa ser considerada a principal fonte d; ll;'.l"lz_wng
inicio do processo germinativo, no def:orrer. da' en]1 ee nltce i
embrido é exposto a anaerobiose parcr;fl. l?rm?lpa mente et

i isténcia a difusdo de oxigenio

sementes grandes, a maior resistencia a ¢ o e
no meio liquido dificulta a penetracao do gas nos le Mne
internos, ocorrendo a ativagio da ferrfu?ntaqao a Cc)o) e
estabelecimento de quocientes respiratorios (CO.Z/ o

: ix as mitocondrias s€
que 1. A medida que o embrido cresce € S
tornam mais ativas, hd maior disl:»oniblhdadecl e (:éogrrendo
quocientes respiratorios menores sa0 obse{Va _05: ST
um aumento no suprimento de ATP gragas a ativag
de Krebs e da via oxidase do citocromo.

Durante a fase I da embebigdo, a respiras te sacarose
¢as 4 disponibilidade de agucares, pI'IElClPalme_'; cipais subs-
rafinose e estaquiose, j4 que a mobilizeu;ao’d.as pri [r’re e
tancias de reserva — amido, proteinas e lipidios - 0CO e
inicio do crescimento do embrio, na fase III da germl

30 6 mantida gra-
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f::;fe 0s processo.s l-igados areativacio do metabolismo disp.a-
0 pela embebigio, destacam-se a sintese de mitocondria,
0 reparo de DNA, a traducio e/ou a degradacio de RNAm
armazenados, a transcricdo e a traduciao de RNAm novo e a
mobilizacio de reservas, os quais sdo acompanhados pelo au-
mento da producio de espécies reativas de oxigénio (ERO),
Principalmente peréxido de hidrogénio. A producio de ERO
durante a embebicio contribui para a mobiliza¢do de reservas
por intermédio de oxidagao seletiva de proteinas e RNAm, e
pela ativagao de proteinas remodeladoras da parede. Por sua
vez, a regulacio da concentragio de ERO pela maquinaria an-
tioxidante da célula é fundamental para assegurar o balango
adequado entre processos oxidativos sinalizadores que favore-
cem a germinagao e processos oxidativos danosos que impe-
dem ou retardam a germinagio.

Em Arabidopsis, na fase I ndo se observa a transcri¢ao de
genes que codificam proteinas ribossomicas (proteinas-r),
sendo as reagdes catalizadas por enzimas preservadas na se-
mente e ativadas pela hidratagio. Esgotamento de substrato e
substitui¢do do sistema mitocondrial originalmente presente
na semente seca por outro, estrutural e funcionalmente mais
eficiente, poderiam ser fatores responséveis pela fase esta-
ciondria. A sintese proteica de novo inicia-se logo ap6s a hi-
dratacdo, a partir de substratos (enzimas, RNAt, ribossomos,
RNAm etc.) presentes na semente madura e reativados com
a embebicdo. Nessa fase, existe grande quantidade de RNAm
conservado, porém apenas parte dela serd transcrita e tra-
duzida em proteinas. De fato, entre as proteinas sintetizadas
de novo, aquelas envolvidas na tradugdo de RNAm (10% do
total) sdo sintetizadas somente a partir de 8 h de embebicio,
indicando que a maquinaria traducional armazenada jd estd
em atividade nas primeiras horas de embebicao, ainda que a
quantidade de proteinas sintetizadas nesse periodo (0 a 8 h)
seja relativamente baixa (Figura 20.10).

A baixa atividade traducional nas primeiras horas de em-
bebicio poderia representar um mecanismo de prote¢do ao
embrido nas primeiras etapas da germinacao, ou seja, se 0 am-
biente for eventualmente desfavordvel 2 germinagao e ao esta-
belecimento da plantula, o programa metabdlico da fase final
da maturacio poderia ser estendido, suspendendo-se assim a
retomada plena do metabolismo germinativo e mantendo a
dorméncia da semente. : S

Entre as proteinas sintetizadas nas primeiras 8 hapés o ini-
cio da embebicdo, destacam-se as proteinas LEA e RAB13 (dei-
drina), ambas envolvidas na tolerénc.ia ao d_essec.amento, que
permitem que 0 embrido suporte desidratacdo ate a pro?rusao
radicular. Outras proteinas observadas nessa fase foram: CRA
(cruciferina), uma proteina de arma?enamento; ROCI, urfla
isomerase da familia das ciclofilinas, importante em mecanis-
mos de reparo e remodelagem; e SBT1.7, uma p;f)tfase er:;rotl-
vida na produgdo de mucilagem‘ dural:lte a embebicao, produl 0

ilia na manutencdo da integridade do DNA:. Curlos.a-
e itas das proteinas observadas na fase I estao associa-
men‘te, s 30 da semente (Figura 20.10).
das A fase de maturagao < et S i U
A fase II, intermedidria, periodo durante 0 q : P
tagem de hidratagdo da semente pel_-m:;nece mais ?eudl:el:gs
constante, caracteriza-se pela ativagao de uma sex p

sos metabolicos relacionados com & produgdo de energia e
ces




370 FisiologiaVegetal

mobilizacdo de reservas. Nessa fase, hd um acentuado aumen-
to na expressio de proteinas-r e na atividade ribossomica, fa-
cilitando a sintese de novo de proteinas necessdrias a germina-
¢a0. Na fase I, que em Arabidapsis corresponde ao periodo de
8 a 32 h ap6s o inicio da embebigao, destacam-se as proteinas:

o KAT2 (3-cetoacil-CoA tiolase) ligada & oxidagio de dcidos
graxos
MDARG6 (monodeidroascorbato redutase), antioxidante
CAT?2 (catalase), ligada 2 quebra do peréxido de hidrogénio
HSP (proteinas de choque térmico), ligadas & protegdo da
conformagio proteica
GLN1.3 (glutamina sintetase), ligada a assimilagao e a re-
mobiliza¢ao de nitrogénio inorganico
MST1 (mercaptopiruvato sulfurtransferase 1), envolvida
em mecanismos de detoxificagao
TPP2 (tripeptidil peptidase), uma protease
PABI, uma subunidade do proteossomo 208, ligada a de-
gradacao de proteinas de reserva
ATMSI (cobalamina-independente Met sintase), envolvida
na sintese de metionina
PYK10, proteina do catabolismo de glicosinolatos, cuja de-
gradacdo deve representar importante fonte de enxofre e
nitrogénio.

Na fase III, o estabelecimento da plantula é preparado gra-
¢as a tradugdo de componentes do citoesqueleto, como as pro-
tefnas ACT2 (actina 2) e TUB3 (tubulina 3). Entretanto, pro-
teinas envolvidas na reorganizagao do citoesqueleto podem

.""—-.
‘*w.‘-l/)
r' s

Programa de
maturagao tolerancia
ao dessecamento

Mecanismos antioxidantes
Remodelagem/reparo Sfrasicantas

Deloxificagao
CRA MDARG
LEA1 CAT2
RAB18 MST1
ROC1 KAT2

Absor¢ao de agua

ser detectadas j4 na fase II, indicando que esse evento é ne.
cessdrio para manter as altas taxas de alongamento celular que
precedem a protrusao radicular (Figura 20.10). A sintese de
DNA ocorre apenas na fase de crescimento do eixo embrio-
nério, quando se iniciam as divisdes mitdticas. O aumento ng
contetido de DNA, ap6s o inicio da embebigao, resulta, prova-
velmente, do reparo e da reidratagdo de moléculas preexisten-
tes, bem como da sintese de DNA mitocondrial.

Controle

Em algumas sementes, COmo Nicotiana e Arabidopsis, a ruptu-
ra da testa e a do endosperma sdo eventos distintos e tempo-
ralmente separados. Enquanto o primeiro é consequéncia do
intumescimento da semente decorrente da embebicio (mais
especificamente, de entrada extra de dgua ao final da fase 2),
o segundo decorre da degradacdo enzimdtica do endosperma
micropilar (parte do endosperma que cobre o topo da radi-
cula), provocando um “buraco” no tecido, através do qual a
radicula emerge (Figura 20.11).

Pesquisas realizadas em plantas-modelo, como Arabidopsis,
tomate e tabaco, mostram que o controle da ger:ninagio ocor-
re por meio de interagdes entre 0 embrido ¢ ¢ Lecido que o
envolve (endosperma e tegumento). Essa int <¢ic cntre o
eixo embriondrio e os tecidos de reserva enve's > hormonios
vegetais, sendo a indugio da sintese de alfa-anuizse pelo dci-
do giberélico (GA,) no endosperma de cevaca um cxemplo
desse mecanismo. Estudos baseados na distribuicio de trans-
portadores de ABA mostram que esse hormoénio ¢ produzido

Fase | Fase |l Fase Il

Conformagao proteica; metabolismo
Mobilizacdo de N/S

Estabelecimento
da plantula
GLN1.3 ACT2
TPP2 TUB3
PAB1
ATMS1

Sintese proteica a partir de RNAm novo

Sintese proteica a partir de RNAm preexistente

Reparo de mitocdndrias

Sintese de mitocdndrias

Respiragéo
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Horas
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Figura 20.10 Padrao de variagao do .conte}'ldo fie agua (linha preta), tradugao de RNAm (linha tracejada verde) e alguns eventos fisiol6gicos €
metabélicos (linhas vermelhas) associados as trés fases da captagao de dgua pela semente durante a germinagao. As siglas em colunas coloridas
representam grupos de proteinas sintetizadas de novo nas diferentes fases de embebi¢io, com a descricdo das respectivas fungées. Fonte: Bewley

(1997) e Galland et al. (2013).

Capitulo 20 + Germinagao 371

Semente P i
dormente
| t Temperatura ]

1

Pos-maturagao PIL5

4

—

v
Semente
quiescente

CRU TR
DELLA OPDA
Rompimento ABI3/4/5 ) <

da lesta 1r

i germinada
ES

L - .
S .

|

Rompimento do endosperma

Beta-Glu |
\ . . ..
> Etlleno] [ Citocinina J

J

Figura 20.11 Agao de fatores ambientais, hormaénios e fatores de transcricdo durante a transigao do estado de dorrpéncia de‘sementes dg tapaco,
para a germinacao. Agoes regulatorias positivas (favordveis a germinagao: —) sdo indicadas por linhas verdes, e agdes negativas (repressac a ger-
minacao: 4) por linhas vermelhas. ABA: acido abscisico; AG: giberelina ativa; BRA: bra§sinosterqldes; Beta-Glu l: ‘bgta-1,3-gliucana‘se' classel; EREBPi
ethylene responsive element binding proteins (proteinas de ligagao a elemento sensivel ao etu!enc_:); Hzoz_: peroxufjo de hlfirogenlo;_SPT: sfpatula:
DAG1: dof affecting germination 1 (dof influenciadores da germinagéo 1); SOM: somnus; GA3ox: gibberellin A3 oxidase (oxidase da g:’ber_r_?lln_ar\Fll\j):
GAZ2o0x: gibberellin A2 oxidase (oxidase da giberelina A2); PILS: PIF3-like 5 (semelhantg a PIF5: PIF3); MFT: mother of FT and T!fLI (mae de j ABA):
OPDA: acido 12-oxofitodienoico; MYB96: MYB domain protein 96 (proteina de dominio MYB96: MYB); ABA1: requlador da via de resposta do 3
ABI4-5: abscisic acid insensitive 4/5 (insensivel ao cido abscisico 4/5). Adaptada de Kucera etal. (2005).

o Indugcio de genes que codificam enzimas que reduzem a re-
sisténcia mecanica dos envoltdrios ao crescimento do em-
brido e mobilizam nutrientes para o embriao
Efeito direto sobre o potencial de crescimento do embriao,
mais propriamente a capacidade da célula de gerar p_ot?n-
cial de pressao intracelular suficiente para vencer a resisten-
cia da parede e se expandir.

Em sementes de Arabidopsis, a indugdo precoce de genes
ligados 4 biossintese de AG na radicula g2 presenca de genes
capazes de responder a giberelina em tecndo§ nao pfodutore.s
desse horménio sugerem que a AG embrionica se difunde, ).é
imeiras etapas da embebicio, para o endosperma mi-
tornando-o competente para 0 rompimento durante

no endosperma e transportado para o embrido, embora este
também o produza, enquanto a giberelina é sintetizada no em-
brido de sementes germinantes de Arabidopsis e transportada

para o endosperma.

Giberelina e ABA

Por meio do uso de linhagen
cagdao de hormonios ou seus inibidores, o s
sobre o papel dos horménios no controle da germinag

centra-se na AG, no ABA e o no etileno. A giberfelina eshm\’Jla
entes, agindo também

de inibidores da bios- nas pr

s mutantes, assim como da apli-
a maioria dos estudos

a germinacio de sementes ndo dorm

na liberacio da dorméncia. A presensa

okl iri ies opilar. :
sintese de giberelina impede a germinagao de varlai1 eif::;nk; Zreti:tpa ;inal da germinagdo (protrusao radicular). O aumento
eficientes nesse nO
processo que ocorre em mutantes d

: : . e de ruptura da testa se da
de AG, ou quando © embrido € de giberelinas atwas::l cluranr:S :«a Zaz e GAS; e
4 aplicagao de o da ex
'f‘Pt;nas quando ha aplicacao te Gib;relinas promovem a ger- gragas a0 au;n‘;r;t(radicmr; BRI s
hiiace do restant s Semeg' dores entre fatores ambientais,  tantonoemorl
minagio atuando como mediadores

jféri tonoteorde AG
- —ropilar e periférico), causando aumen
gomoll fatores internos restritivos da ger- ™M@ (micropilar g'aquecimento e S
mo luz e temperat:ra, e Sdo propostos dois mecanis- e
minagao, como o endosperma. AR
30:
le da germinag

mos para explicar o papel da AG no contro

necessario ao en
degradagdo do endosperma,
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do embrido, como em Lepidium sativum, no qual o enfraque-
cimento do endosperma requer que este esteja em contato
com o embrido por pelo menos 2 h, para que o sinal quimico
se mova para o endosperma e desencadeie a germinagao. Por
sua vez, sementes cuja germinagao nao sofre interferéncia por
parte das estruturas que envolvem o embrido, como € o caso
da soja, ndo dependem da sintese de GA para germinar.

Sabe-se que GA atua na degradagdo de proteinas DELLA
(RGL2 e RGL3, em Arabidopsis) (ver Capitulo 11), as quais
inibem a germinagdo por meio de trés vias: estimulo da bios-
sintese de ABA, via ABA1; estimulo de elementos da via si-
nalizadora do ABA (ABIS5); e inibi¢do da expressao génica de
proteinas de remodelagio da parede celular. DELLA também
pode regular positivamente a expressio de oxilipinas, como
o 4cido 12 oxo-fitodienoico (OPDA), precursor do dcido jas-
ménico. O OPDA, por sua vez, também estimula a produgio
de ABA por meio dos fatores MFT (mother of FT and TFL1) e
ABAL1 (ver Figura 20.11).

Se, no final da etapa de maturagao da semente, o programa
metabdlico é voltado para a inativagao do ABA, na germinagao
0 programa volta-se para a sintese de novo de AG, por inter-
médio da ativagdo de GA30x1/2, que, como mencionado an-
teriormente, desempenha papel-chave no controle do proces-
so germinativo, e cujos transcritos sao encontrados apenas no
embrido de sementes em germinagao. A indugdo de GA3ox ¢é
sensivel a vérios fatores ambientais, principalmente luz e tem-
peratura. A estratificagdo (exposi¢do de sementes embebidas a
temperaturas da ordem de 5 a 7°C) tem efeito positivo sobre
a expressdo de GA3ox, provavelmente por intermédio do fator
spatula (SPT), que codifica uma proteina repressora de GA3ox.
Temperaturas elevadas (na faixa de 22 a 32°C), por sua vez, ini-
bem a germinagdo de Arabidopsis, regulando negativamente
a expressao de GA3ox, reduzindo assim a biossintese de gibe-
relina. A complexa cadeia regulatéria da sintese de AG conta
ainda com a acdo dos fatores ABI3 (ABA-insensitive 3), ABI5
(ABA-insensitive 5) — pertencentes a via sinalizadora do ABA
- e DELLA, que também regulam negativamente GA3ox por
meio da ativacao de somnus (SOM) (ver Figura 20.11).

Os estudos em Arabidopsis sugerem que a resposta da se-
mente a giberelina seja determinada pela quantidade de 4ci-
do abscisico (ABA) produzido na semente durante o desen-
volvimento e/ou pelo grau de dorméncia imposto pelo ABA,
bem como pela quantidade de ABA produzida durante a
embebi¢do, particularmente em sementes dormentes. ABA e
GA atuam, portanto, de modo inverso no controle da sintese
das enzimas envolvidas na degradagio de paredes celulares
do endosperma: enquanto o primeiro hormoénio inibe - ou
nao causa efeito — sobre a expressao dos genes, o segundo
promove a expressao. Experimentos realizados com sementes
de tomate e café, cuja germinagao ¢ inibida pelo ABA, mos-
tram que o efeito do ABA se dé por intermédio da inibicdo de
endo-beta-mananases, enzimas envolvidas na hidrélise de ga-
lactomananos (carboidratos de reserva presentes nas paredes
celulares do endosperma). No café (Silva et al., 2004), o con-
trole que o ABA exerce sobre a germinacao parece envolver
indiretamente a inibicao do potencial de crescimento do em-
brido. Em espécies do género Vellozia, o0 ABA também parece
desempenhar importante papel no controle da germinagio,

I el

intermediando a agdo da luz e da temperatura (Vieira et gl ,
2016). O ABA também atua restringindo a disponibilidade
de metabdlitos. O fator de transcri¢do MYB96 (myeloblasto-
sis domain protein96) - que participa da via da sinalizagdo do
ABA - regula positivamente tanto a expressdo de genes da
biossintese de ABA quanto de ABI4, que inibe o catabolismg
de lipidios no embriao, reduzindo assim a disponibilidade de
energia para o crescimento da plantula e produzindo actimulo
de triacilgliceréis nos tecidos embrionarios.

Etileno

A aplicacio de etileno estimula a germinagdo de algumas se-
mentes, como em Cucumis anguria (Cucurbitaceae), muitas
vezes em interacdo com a luz e outros horménios, como o
ABA, a cinetina e o acido giberélico. O etileno parece contra-
por-se ao efeito inibitério do ABA na germinagao por interfe-
réncia na cadeia de transducao de sinais do ABA. Isoladamen-
te, o etileno nao é capaz de quebrar a dorméncia de semen-
tes de algumas espécies, embora estimule a germinagao de
sementes nio dormentes. E o caso de algumas sementes que
requerem luz para germinar e cuja germinagac < inibida apés

tratamento com inibidores da biossintese ou 2cio do etileno,
embora o tratamento com etileno nao promova 4 germinagao
no escuro. Sementes germinantes com bons 1 es de vigor
podem liberar quantidades relativamente elevacas desse gds, e
a quantidade emanada de sementes dormentes (ciide a ser me-
nor que de sementes quiescentes, como ocorre et amendoim.,
Em sementes embebidas de Amaranthus caudatus (amaranto)

e Cucumis anguria, o etileno é detectado antes da protrusao
da radicula, havendo um pico de produgio associado a ger-
minagdo visivel. Na semente, o sitio de produgao de etileno
localiza-se quase exclusivamente no eixo embriondrio, parti-
cularmente nas zonas de elongagao e diferenciagao celular na
radicula. Primariamente, o etileno parece agir na promogao
do crescimento radial do hipocétilo e no aumento da taxa de
respiragao. Assim como as giberelinas, acredita-se que o etile-
no possa também estimular a sintese de enzimas na regiao do
dpice da radicula relacionadas com a degradagao do endos-
perma, entre elas a endo-beta-mananase e a beta-1,3-glucana-
se. O etileno esta associado ainda a0 aumento da respiragao e
a redugdo do potencial hidrico na semente.

Citocininas e auxinas

A germinagdo também pode ser promovida pela aplicagdo de
citocininas, como em Rumex obtusifolius (lingua-de-vaca),
porém os efeitos do horménio endodgeno nesse processo ainda
sdo pouco conhecidos, acreditando-se que ele possa estar en-
volvido em processos antioxidativos. Assim como em diversos
outros fendmenos, a agdo das citocininas no controle da ger-
minacao e dorméncia parece envolver a interagdo com outros
horménios, como a inibi¢do do ABA e o estimulo do etileno.
O papel das auxinas na indugio da germinagdo € controver-
s0, sendo sua a¢do mais diretamente relacionada com o alon-
gamento do hipocétilo e o crescimento da plantula. O uso de
inibidores de transporte de auxinas (TIBA, acido 2,3,5-triio-
dobenzoico) afeta negativamente a velocidade de germinagaos
sugerindo a necessidade do transporte de auxinas para a ger-
minagdo. A expressdo da proteina transportadora de auxina

AUXI (auxin resistan tI) no épice da raq
para a protrusao radicular, mas desempe
na velocidade de germinagio por inter
genes CYCD (ciclinas tipo D), conhecj
germinacao regulando a divisio celular,

icula nio é essencial
nha pape| importante
médio da ativacio de
dos por Participar da

Brassinosteroides e acido jasménico

A ac@o dos brassinosteroides (BR) na germinacio ainda nj

estd bem esclarecida, mas pesquisas recentes cofn A?';rll;'a o
sugerem que essa classe de horménios estimule a germ;na 3

e antagonize o efeito do ABA na manutengio da dorméng?:
possivelmente promovendo a sintese de giberelina Estudo;
realizados em sementes de tabaco sugerem que AG elBR agem
em paralelo na promocio do alongamento celular e na gergmi-
nag@o, ambos se contrapondo ao efeito inibitério do ABA (ver
Figura 20.11). O papel de BR na inducio de etileno em Ara-
bidopsis deve estar relacionado com a estabilizagdo da enzima
ACS (ACC sintase), envolvida na biossintese do 4cido 1-ami-

dopsis

nociclopropano-1-carboxilico, precursor do etileno. Estudos
em Arabidopsis indicam que BR regulam a dorméncia, nio s6
se opondo a0 ABA, mas também aumentando a producio de
etileno, © que deve ocorrer em sementes de monocotiledéneas.

Acido jasmonico, uma substancia isolada de vérias partes
da p.anta (incluindo sementes imaturas), inibe a germinagio
de sumentes, mas também pode contribuir para a quebra de
dorinéncia, como observado em Acer spp. e trigo (ver Capitu-
lo 14). Nesse caso, sementes livres do pericarpo e tratadas com

o hormonio requerem tempo menor de estratificagéo (trata-
mento de frio) para adquirir a capacidade de germinar. O pa-
pel do metiljasmonato na redugio da dorméncia de sementes
de trigo parece estar relacionado com mudangas no conteu-
do de ABA no embrido e na expressio de genes (NCEDI e
ABA8OH ) envolvidos na biossintese de ABA.

Interacoes entre hormonios e ERO

A rede de interagdes entre os hormonios ABA-AGs-C,H, no
controle da germinagao é complexa, destacando-se as intera-
¢Oes antagonicas entre o ABA e as giberelinas, o etileno e 0s
brassinosteroides, e 0s jasmonatos e as auxinas. Associado a
esse fato, vem merecendo cada vez mais atendo 0 papel.das
espécies reativados do oxigénio (ERO) como agentes sind-
lizadores e reguladores da germinagao, por meio das .redes
hormonais, especialmente ABA e AG, mas também 0 e‘tllenﬁo.
Horménios com papel mais ativo no processo de %ermlna;zg
(AG e etileno) agem positivamente sob.re a pmfluqao de Et a-,
particularmente H,0,, ¢ também s30 influenciados P};)'Sls;‘i,n _
mente por essa molécula. Ja em relacio ao ABA, sua bio 2
tese e agdo sao afetadas negativamente pelo H,0,» .qug, P .
sua vez, também ¢ inibido pelo ABA. O H,0, contrlbmrf;li‘o
o enfraquecimento do endosperma esflmulando = Po:i =
da oxidagio proteica, da ativagao de cinases € das;J I?HZO 5
no potencial redox — a expressao de hidrolases (Ta eda e‘m;i-

Esta secdo tratou de alguns aspectos do cc:zntroleh ?v;génios
nagio, principalmente por intermédio da agdo de ::larmente
vegetais. Além disso, trabalhos com mutantes (partic ja devem
Arabidopsis) mostram que a germinagao ¢ dor@énaa nforme
estar submetidas a um complexo controle genético, €O
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mostra o grande niimero de loci identificados até o presen-
te momento. Esses genes, por sua vez, determinam toda uma
Sana de caracteres da semente, desde morfoldgicos até fisio-
16gicos, que afetardo sua resposta aos diversos fatores do meio.

Fatores que influenciam a germinacao

Condi¢des ambientais que propiciam uma germinagio
bem-sucedida, em geral, refletem as condi¢des que a plantula
normalmente encontra em seu ambiente natural. Se tais condi-
¢Oes permitirem que a planta jovem cresca e se reproduza, isso
assegurard o sucesso do gendtipo; portanto, a sobrevivéncia em
determinado ambiente passa pela capacidade de resposta da se-
mente aos diferentes sinais do meio. Nesta se¢io, sera discutido
como as sementes respondem a alguns fatores ambientais (luz,
temperatura, potencial da dgua, fatores quimicos, gases e fato-
res bidticos) e a fatores endégenos (morfologia e viabilidade). A
dorméncia seré tratada em um item 2 parte.

Luz

A luz é percebida pela semente por meio do pigmento fitocro-
mo, uma cromoproteina vegetal que absorve luz vermelha (V),
vermelho-extremo (VE) e azul. Esse pigmento é encontrado
na forma Fv, com absor¢do méxima em V (660 nm), e na for-
ma Fve, considerada ativa, com pico de absor¢ao no VE (730
nm). Em Arabidopsis, foram identificados cinco genes codi-
ficadores da apoproteina, destacando-se PHYA, responsével
pelo fitocromo A — mais sensivel 2 degradacao pela luz —, e
PHYB, que codifica o fitocromo B, um tipo fotoestével. Com-
primentos de onda ricos em VE tendem a inibir a germinacao,
em virtude da fotoconversio do Fve para a forma Fv. Do mes-
mo modo, a agio da cobertura vegetal e/ou dos tecidos que
envolvem a semente durante sua maturagao na planta-mae
pode fazer com que o fotoequilibrio ou estado fotoestaciond-
rio do fitocromo (relagio Fve:fitocromo total) no embrido seja
baixo ao final de seu desenvolvimento. Portanto, uma semente
amadurecida em um ambiente rico em VE (como sob dossel,
cuja razio V:VE tende a ser baixa) pode ter sua germinacao
inibida e apresentar maior dorméncia.

De modo geral, as sementes podem ser divididas em trés
grupos, dependendo da resposta germinativa a luz branca:

« Sementes afotobldsticas, cuja germinagao é indiferente a luz
(como o feijao e a maioria das hortalicas)

« Sementes fotobldsticas, que apresentam maior germinabili-
dade efou velocidade de germinacdo em luz que em escu-
ro, como Cecropia glaziovii (embatiba), Plantago tomentosa
(tanchagem) e Hyptis suaveolens

Sementes fotobldsticas negativas que germir-lam melhor em
escuro que em luz, como Sida rhombifolia (guanxuma),
Catharanthus roseus (vinca) e Ricinus comunis (mamona).

0O fotoblastismo nao ¢ um caractere absoluto, mas depende
de intimeros fatores, como: condicoes de maturaqfio; tempo de
armazenamento; integridade dos tegumento.s; mfrato; poten-
cial hidrico do meio; € temperatm:a de gem_lmag.ao. S?mentes
maiores ou de espécies em estagios sucessionais mais avan-

er indiferentes ou ter a germinacdo inibida

tendem 2 §
;1‘11: :uz branca, enquanto as sementes pequenas ou de plantas
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térmico), das condides de maturagdo e pés-dispersdo, bem
como das condicées do ensaio de germinagdo. Assim, uma
mesma espécie pode apresentar os trés tipos de resposta 3 |z
(RFB, REMB e RAI), como observado em certas variedades de
Lactuca sativa (alface): quando a semente € previamente trata-
da com temperatura alta, a resposta muda de RFB para REMB;
a0 passo que exposi¢oes prolongadas a irradiancias acima de
100 pmol.m2.seg™ inibem a germinagao.

A constata¢ao de que o efeito promotor de periodo curto
de luz vermelha (V) sobre a germinagao no escuro de semen-
tes fotobldsticas de alface podia ser revertido por breve expo-
sicdo ao vermelho-extremo (VE) levou & descoberta da fo-
torreversibilidade do fitocromo. Essa resposta, caracterizada
como RBE é regulada pelo fitocromo B. O fitocromo A, por
sua vez, induz a germinagdo sob VE continuo (reagdo de alta
irradiancia, RAI) ou sob irradiancias muito baixas (RFMB).
Sementes de Arabidopsis embebidas no escuro, e cujo fitocro-
mo foi ativado por V, podem ter a germinagdo inibida por VE
aplicado no inicio da embebigao, gracas a reversao do fito-
cromo B da forma ativa Fve para a inativa Fv. Entretanto, um
segundo pulso de VE aplicado 48 h apds o primeiro induzira
a germinagdo por intermédio da ativagio do fitocromo A,
Assim, no inicio da embebigao, a resposta da scmente 4 luz
é controlada principalmente pelo fitocromo B, localizado no

pioneiras necessitam de luz para germinar. A luz filtrada pelo
dossel, rica em vermelho-extremo, atua inibindo a germina-
¢do especialmente de espécies consideradas pioneiras (Tabela
20.2). Nesses casos, a luz pode atuar como sinal que permite
a semente detectar clareiras ou aberturas no dossel, como no
caso das embaubas.

Os efeitos da luz na germinagio podem ser agrupados em
trés categorias principais:

o Efeitos de exposi¢do curta: a germinagio é estimulada
ou inibida em uma densidade minima de fluxo de fétons
(fluéncia) em torno de 1 pmol.m™, ocorrendo a saturag¢ao
da resposta em fluéncias relativamente baixas (ao redor de
100 wmol.m2). Portanto, respostas desse tipo sdo classifica-
das como de baixa fluéncia (RBF)

» Efeitos de exposic¢ao curtissima: a resposta das sementes sa-
tura (ou seja, atinge seu maximo) em fluéncias da ordem
de 0,1 pmol.m, motivo pelo qual esse tipo de resposta é
conhecido como de fluéncia muito baixa (RFMB)

» Efeitos de exposi¢ao longa: nesse caso, a resposta da semen-
te requer exposi¢oes prolongadas e altas irradidncias (ener-
gia ou fotons por unidade de drea por unidade de tempo),
sendo, portanto, classificada como resposta de alta irradian-
cia (RAI). Além da irradiancia, a RAI depende da compo-
si¢do espectral da luz.

endosperma. A luz vermelha ativa o fitocromo B, que causa-
A resposta a irradiancia depende, entre outros fatores, rd a inativa¢do do fator PIL5 (phytochrome-interaciing fator
do lote de sementes, de pré-tratamentos (p. ex., tratamento  3-like 5) e, consequentemente, reduzird os niveis de ABA no

Tabela 20.1 A¢ao de giberelinas (AG) e dcido abscisico (ABA) na expressao de genes detectados antes da protrusao da radicula, em sementes de
tomate embebidas. Também se apresenta o tecido no qual o gene é expresso, sendo o endosperma apical a regido do endosperma que recobre
o apice radicular.

Enzima codificadal ||| do da sementenoqual ocorre aexpressa . cEHE |
Endo-beta-mananase Endosperma apical, endosperma lateral, embrido Sem efeito Promove

Celulase Endosperma, apice radicular Sem efeito Promove
Poligalacturonase Endosperma apical, apice radicular Sem efeito -

Arabinosidade Endosperma apical, endosperma lateral Sem efeito Promove
Beta-1,3-glucanase Endosperma apical Inibe Promove
Expansina Endosperma apical Sem efeito Promove
Quitinase Endosperma apical, pice radicular Sem efeito Promove
H*-ATPase vacuolar Endosperma apical, dpice radicular Inibe Promove

Adaptada de Bradford et al. (2000).

Espécie Germinacao i i R M

Tabela 20.2 Capacidade relativa de germinacao de algumas espécies pioneiras em diferentes condigGes de luz.

rmelho-ex ob
Carica papaya Nao germinou Alta Nao germinou Muito baixa
Cecropia obtusifolia Nao germinou Alta N&o germinou Muito baixa
Ficus insipide Nao germinou Alta Média Baixa
Piper auritum Nao germinou Alta Nao germinou Muito baixa
Croton floribundus Alta* Alta* - Muito baixa
Miconia chamiriois Nao germinou Alta Alta** Alta
Solanum gracilliamun Nao germinou Muito baixa Nao germinou** N30 germinou

*Regime de temperatura alternante de 20 a 30°C.
**lluminacgdo rica em VE (baixa razao V:VE).
Adaptada de Vazquez-Yanes et al. (2000) e Valio e Scarpa (2001).

endosperma. Ao mesmo tem
A (localizado no embriio) e inj
sao da GA3ox no embriéc)) eo labuen:)efll;s, e
a germinacao (Figura 20.12), A
a luz vermelha converters o
siderada inativa para esse tipo ‘
PIL5 podera agir livrementep esctliemﬁul:;:gmox’ s i
' ) 0 a sintese de ABA
no endosperma (ver Figuras 20.1] e 20.12)
A, mesmo na forma Fy, seguird inibindo PILS e ortant
liberando a sintese de AG no embriio. Nesse caS(; Entr tn 2
to, 0 ABA do endosperma penetra no embr ol
efeito promotor do fitocromo A sobre a gibe
germinacio (Figura 20.12).

Contudo, quando o VE é aplicado tardiamente durante a
embebigao no escuro (48 h apds a primeira aplicacio), ha um
enfraquecimento da resposta ao ABA endospérmico, o qual
é incapaz de inibir a agdo da giberelina no embrido, ocorren-
do, portanto, a germinagio (Figura 20.12). Essa germinagao

PO, 0 vermelho ativy fitocromo

pres-
nto de AG, a qual induz
aplicacio de VE logo apés
tocromo B na formg Ev (con-

. J4 o fitocromo

id0 e sobrepuja o
relina, inibindo a

Fvg — Fveg — PIL5

%
N\

uladada germinacéo, na

Figura 20.12 Modelo da sinalizacao fOto"egn dosperma estd despro-

planta modelo Arabidopsis. A espessura d(.) S A. Sem
porcional, para efeito de apresentaga0o grafica. A. e
das em escuro e submetidas a um pulso deluz vermulso ]
a germinacao. B. Sementes submetidas a U_m_p inibindo-
Iho-extrema nas primeiras horas de embeblﬁi:jo' erme
minagao. C. Sementes submetidas a um pulso de \; a0. A
apés 48 h de embebicao, com promogao da germinagao.
DeWittetal. (2016),

entes embebi-
induzindo-se
de luz verme-
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dePel_ldente unicamente do fitocromo A é do tipo “explosiva’;
U seja, 0 embrido traspassa a testa sem que ela sofra ruptura
Previa, ji que no endosperma ainda predomina a inativagao
dependente do VE. O mecanismo que leva ao enfraqueci-
mento - dependente do tempo de embebigio — da resposta do
embrido ao ABA do endosperma é ainda desconhecido, mas
observa-se que a expressao dos fatores NCED6/9 e ABI3/5,
relacionados com a biossintese de ABA, diminui com o tempo
de embebi¢io apos o primeiro pulso de VE.

A percepgio da luz pela semente ¢, portanto, determinada
pela dinimica do fitocromo que, por sua vez, é influenciada
pela intensidade e qualidade da luz. Diversos componentes do
meio e da prépria semente “filtram” a luz que atinge o em-
brido, alterando a irradiancia e a proporgio dos comprimen-
tos de onda percebidos pelo fitocromo, conforme ilustrado
na Figura 20.13. Como exemplo, na faixa de 400 a 800 nm,
a luz que alcanga a profundidade de 3 mm em um substrato
de areia umida é mais rica em comprimentos de onda lon-
£0s que curtos, ou seja, contém mais vermelho-extremo que
vermelho. A mesma tendéncia é observada em tegumentos de
algumas sementes, como maxixe (Cucumis anguria). Mesmo
a serapilheira (camada superficial de material organico em
decomposicio, especialmente vegetal, em solos de florestas)
pode modificar a propor¢io de vermelho e vermelho-extre-
mo, além, é claro, de reduzir a irradiancia sobre o solo.

Em resumo, quando a resposta é mediada pelo fitocromo
B, a luz branca ou vermelha inibe a sintese de ABA no endos-
perma, enquanto vermelho-extremo e escuro a promovem.
Contudo, quando a a¢do é mediada pelo fitocromo A, tanto
o vermelho quanto o vermelho-extremo inibem a sintese de
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ABA e estimulam a de AG no embrido, promovendo a germi-
nagdo. De acordo com o modelo proposto — com base em es-
tudos realizados com Arabidopsis —, o fitocromo ativado pela
luz vermelha (Fve) penetra no nicleo e inibe o fator PIL5, que
regula negativamente a germinagao por meio de uma via que
envolve também a participagio dos fatores SOM (somnus) e
ABI3/4/5 (abscisic acid insensitive 3/4/5), além de proteinas
participantes da cadeia sinalizadora do ABA expressas no em-
brido e no endosperma micropilar. No escuro, PIL5 estimula
a expressio do repressor DELLA e, indiretamente, aumenta a
expressao de GA2ox (que inativa AG) e de genes da biossintese
de ABA. Assim, a participac¢ao da luz por meio de PIL5 e SOM
assegura que a sintese de AG seja suficientemente alta para
reverter o bloqueio a germinagdo imposto pelas proteinas
DELLA (p. ex., GAI, RGL2 e RGA). O vermelho-extremo ini-
be a germinacao por meio do estimulo, via DELLA e NCED1,
da biossintese de ABA e do fator de resposta ao ABA, ABI3.
No escuro, o fitocromo B permanece na forma inativa (Fv)
no citosol, de modo que o ABA endospérmico (estimulado
por PIL5) se opde a sinalizagdo pelo phyA por intermédio do
fator de transcri¢do ABIS que, com o PILS, atua sobre vérios
genes do embrido que regulam negativamente a germinagao
(ver Figuras 20.11 e 20.12).

A luz azul é absorvida principalmente por criptocro-
mo (CRY1) e fototropinas (PHOT). CRY1 reprime o fator
ABASOH-1, que regula negativamente a sintese de ABA, e
estimula NCED], participante da via biossintética desse hor-
monio, causando assim o bloqueio da germinagio dependente
do ABA.

Temperatura

As flutuagdes térmicas as quais as sementes sdo continuamente
expostas constituem sinal importante do ambiente no controle
das diferentes etapas do desenvolvimento das plantas. Na se-
mente, a temperatura atua tanto na indugdo e quebra da dor-
meéncia quanto no crescimento embriondrio. A a¢do da tempe-
ratura pode ocorrer ja na fase de desenvolvimento, como em
Amaranthus retroflexus (caruru), quando temperaturas mais
elevadas na maturacido da semente na planta-mée podem pro-
mover aumento na capacidade de germinagao. Em algumas es-
pécies de climas temperados, temperaturas elevadas na matura-
¢do também podem induzir dorméncia na semente.

A germinacdo da semente nio dormente ¢ balizada pelas
chamadas temperaturas cardeais, ou seja, as temperaturas ma-
xima (T_, ), minima (T _ ) e étima (Tom) para que a germina-
¢ao ocorra. As temperaturas cardeais sdo parametros fisiol6-
gicos caracteristicos de cada semente ou populagdo. A tempe-
ratura (ou faixa térmica) 6tima é aquela que resulta no maior
numero de sementes germinadas em menor tempo, ou seja, a
que produz maior germinabilidade (capacidade de germina-
¢do, expressa em porcentagem) e velocidade de germinagido
(Figura 20.14).

Em geral, a velocidade de germinagdo é mais sensivel as
variacGes de temperatura que a germinabilidade, sendo assim
usada para a defini¢io do intervalo infraétimoentre T e T _,
no qual a velocidade aumenta com a temperatura, e do inter-
valo supraétimo entre T e T ,, no quala velocidade diminui

(Figura 20.14). Em estudos sobre a dependéncia térmica da
germinagao, também sdo consideradas as temPeraturas minirma
(T,) e méxima (T.) tedricas de germinagdo, cujos valores sio es-
timados a partir de técnicas estatisticas. Em geral, usa-se o ajus-
te linear que melhor descreve a relagdo entre velocidade de ger-
minagio (1/t, sendo t 0 tempo necessdrio para a germinacio) e
temperatura, tanto nos intervalos infra quanto supradtimo. A
partir das equagoes geradas por tais ajustes, pode-se estimar Tb
e T, de modo que, para fins praticos, T, (temperatura minima
teécrica) pode ser considerada equivalentea T (temperatura
minima experimental de germinagéo), assim como T_pode
ser equivalentea T . (Figura 20.14). Os parametros T, e T sdo
utilizados em modelos que descrevem a resposta da semente
em relagio a temperatura, os quais buscam prever o compor-
tamento germinativo de espécies e/ou lotes de sementes em
diferentes cendrios de temperatura ambiental. Por exemplo,
a diferenca entre T, e a temperatura real de germinacéo (T)
permite a determinagio do chamado “tempo térmico” de ger-
minagdo (6, medido em graus.dia ou graus.hora). A partir
dos parametros Tb e 0_, pode-se entdo estimar ¢ tempo real
de germinagéo (t.) em uma temperatura infradtima qualquer
(T), de acordo com a expressao:

8, = (TTb)t, = t, = 6/(T-Th)

Mais que simples ferramentas estatisticas, T . ¢ 6_ também
podem refletir caracteristicas fisiologicas individuais da se-
mente, ja que esses parametros variam dentro das sementes
de uma populagdo. Assim, Tb e Tc podem variar conforme
a capacidade de germinagdo e/ou grau de dorméncia da se-
mente, ou seja, o estado fisiolégico da semente determinara
o tamanho (amplitude) da “janela térmica” (diferenca entre
Tb e Tc de germinagao de determinada populagdo. Os histo-
gramas pequenos no alto da Figura 20.14 mostram como as
temperaturas minima, 6tima e maxima de germinagao podem
variar entre as espécies, exemplificadas por culturas agrico-
las e drvores. Em geral, sob condi¢des naturais, a semente esta
exposta a um ambiente no qual a temperatura exibe variagao
ciclica. Essa flutuagio tem sido considerada, assim como a
luz, importante fator ecoldgico para a percepgio do microam-
biente pela semente. A amplitude térmica (diferenca entre as
temperaturas maxima e minima), por exemplo, pode sinalizar
a semente enterrada a distincia dela em relagao a superficie
do solo, jé que a amplitude térmica tende a diminuir com o
aumento da profundidade.

Na germinacdo de sementes, os efeitos da temperatura es-
tao relacionados principalmente com dois processos:

» Transconformacio de macromoléculas, especialmente pro-
teinas

* Regulacdo da expressio génica.

A transconformacio - mudanca na configuragio espacial
da estrutura molecular - pode significar, em se tratando de
uma enzima, uma alteracio em sua capacidade de catdlise
€, portanto, na velocidade das reagdes quimicas na célula. O
modo como as enzimas respondem 2 temperatura pode ser
quantitativamente descrito pela equacio:

E. —FE — X

ativo Inativo

e ——
Em que:
o E . = forma ativa da enzima
e E_ .. =formainativa da enzima

X = estado totalmente desnaturado da enzima

A transica
GdoentreE e E ... 2Presenta energia de ativacio

(Ea = barreira energética a ser transposta para que a reacio
0corra) menor que a transicio E =X é termodependente
€ apresenta uma constante de equilibrio (K ) determinada por
mudangas no sitio ativo da enzima. Isso significa que a relacio
entre velocidade de germinacio e temperatura pode ser expli-
cada em termos da distribuicio das formas ativa e inativa, bem
como das taxas de desnaturagio (transicado . — X), das en-
zimas envolvidas no processo global de ger;lr;ti;ac;io. Na faixa
térmica infradtima - na qual a velocidade (V) aumenta com a
temperatura (T) -, a elevacdo de T favorece o estado ativo de
enzimas envolvidas em processos parciais promotores da ger-
minacdo. No intervalo supradtimo, o aumento de T favorece a
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desnaturagdio enzimética e, 20 mesmo tempo, promove proces-
$0s parciais antagénicos 4 germinagdo, diminuindo V.

Mais que a natureza fisica dos efeitos da temperatura, bus-
ca-se atualmente compreender os mecanismos moleculares e
fisiolgicos associados 4 tolerancia das sementes ao estresse
térmico, visando-se a entender ndo s6 a distribuicio das es-
pécies no ambiente natural, mas também a criar variedades
mais resistentes em um cendrio de grandes mudangas climati-
cas. Flutuagdes térmicas acentuadas (temperaturas baixas ou
altas) podem ativar ou reprimir genes especificos, alterando
0 programa morfogenético da semente. Assim, por exem-
plo, temperaturas altas ou baixas podem levar & expressio de
proteinas especificas (HSP) provavelmente relacionadas com
mecanismos de prote¢do da célula em condicges térmicas des-
favoréveis que envolvem, por exemplo, a estabilizagdo da es-
trutura tridimensional de proteinas. No caso de arroz (Oryza
sativa), além das HSP, genes relacionados com a produgio de
antioxidantes e proteinas LEA sdo expressos diferencialmente
em plantulas mantidas em temperaturas elevadas. Em alface,
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o efeito inibitorio de altas temperaturas (aprox. 35°C) sobre a
germinagdo é mediado por complexas alteragdes no metabo-
lismo e na sinalizagdo hormonal. Observou-se, por exemplo,
0 aumento na expressio do gene LsNCED4 (que codifica uma
9-cis-epoxicarotenoide dioxigenase envolvida na biossinte-
se de ABA) em gendtipos mais sensiveis a temperatura alta,
sugerindo que a expressao desse gene determine o limite tér-
mico superior (T , ) da germinagao de alface. Além disso, a
expressdo de LsGA30x (gene envolvido na produgio de gibe-
relinas ativas) é inibida em sementes termossensiveis e pro-
movida em genétipos termotolerantes embebidos a 35°C, in-
dicando a participagao da giberelina. A expressio diferencial
do gene ERFI (ethylene response factor 1) em linhagens ter-
motolerantes de Arabidopsis tratadas em temperaturas eleva-
das (30°C) sugere que esse fator da via de transducao de sinais
do etileno também aumente o limite térmico superior (T . ),
estimulando a biossintese de giberelinas, as quais antagoni-
zam o efeito inibitério do ABA sobre a germinagao. Quanto
ao estresse provocado por temperaturas baixas, a presenga de
icidos graxos insaturados e o aumento de atividade antioxi-
dante, além da expressdo diferencial de determinados genes,
parecem constituir importantes mecanismos de resisténcia ao
frio, em plantas. Pesquisas recentes também mostram que o
gene DOGI (delay of germination 1), expresso principalmente
durante a fase de maturagdo, regula o enfraquecimento ter-
modependente do endosperma de sementes de Arabidopsis,
interferindo no metabolismo de giberelinas.

Potencial da agua

A dgua é o principal fator para o inicio da germinagao, con-
siderando-se que o embrido nao cresce a menos que haja en-
trada suficiente de dgua nos tecidos para promover pressio de
turgescéncia a expansao celular (ver Capitulo 1). Além disso,
como mencionado anteriormente, a retomada do metabolismo
na semente depende do aumento da hidratagdo dos tecidos. O
aumento do volume da célula — condi¢ao necessdria para que a
germinagao ocorra — ¢ governado basicamente pela parede ce-
lular e pela capacidade de hidratagao dos tecidos. Assim, para o
crescimento do embrido, ndo basta o afrouxamento da parede,
mas também que a célula consiga absorver dgua suficiente para
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que a turgescéncia gerada pela embebicdo supere a resisténcia
da parede e aconteca 0 alongamento celular.
A dependéncia da germinagdo em relacdo ao potencial da
agua (V) é similar ao efeito da redugdo da temperatura na
faixa infradtima. A embebigdo depende da diferenca entre ¢
V. do meio € 0 Y. da semente, ou s¢ja, quanto mais negati-
vo o V. da semente em relagio ao ¥, do meio, maior serd a
embebigio. Portanto, assim como a temperatura, a diminuicao
do ¥ no meio provoca redugio na velocidade de germinacao
ou mesmo na germinabilidade. A Figura 20.15 ilustra a relagao
entre velocidade de germinagao (V) de sementes de Eucalyptus
grandis (eucalipto) eo potencial de dgua. A velocidade é definida
como o inverso do tempo (t) necessario para a germinagao de
determinado nimero de sementes, expresso em porcentagem,
No exemplo, sdo mostrados os valores de V correspondentes as
porcentagens de 5, 10, 20, 40, 60 e 80%. Observa-se que V dimi-
nui conforme o ¥, se torna mais negativo (circulos, na Figura
20.15 A), sendo as taxas de redugio — determinadas a partir da
inclinacio das linhas de tendéncia — praticamente idénticas para
as diferentes fracdes percentuais, ou seja, as retas que descrevem
a relagao entre V e ¥_ sdo quase paralelas. A projes
uma das linhas de tendéncia no eixo X (¥ do n
te estimar os potenciais hidricos limitrofes para a ger
denominados ¥_ base (Wb). Nota-se que Yb vari. forme a
fragdo percentual considerada para o calculo da velocidade; as
sementes que germinam mais rapidamente (no caso, aquelas
pertencentes a fragao 5%, ou seja, as primeiras 5% Gue germina-
ram) apresentam Wb mais negativo que as de germinagio mais
tardia (p. ex., as sementes de fragdo 60%, cuja germinagao ocorre
somente apds quase 60% das sementes da amostra experimen-
tal terem germinado). Portanto, Wb é indicador da sensibilida-
de da semente ao potencial hidrico do meio, e as sementes de
uma populagio apresentam diferentes graus de sensibilidade ao
W . Esse aspecto € ilustrado na Figura 20.15 B, mostrando que,
quanto maior a diferenca entre ¥ do meio (o nivel de dgua no
tambor) e ¥b, maior a “pressio” ou velocidade de germinagao,
podendo-se observar ainda que, se o ‘I’m do meio for menor que
Wb, a semente simplesmente ndo germinard, pois os tecidos do
embrido nao desenvolverao pressao de turgescéncia intracelular
suficiente para vencer a resisténcia da parede, ou seja, nao havera
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Figura 2'0.1 5 A. Dependéncia da'v_elocidade de qerm_inaqéo (V) de sementes de Eucalyptus grandis em relagao ao potencial de dgua. V calculada
como o inverso dg tempo necessario para a germinagao de 5%, 10%, 20%, 40%, 60% e 80% das sementes. A titulo de ilustragdo, sdo apresentados
os potenciais hidricos minimos teéricos (¥b) de germinacao para as porcentagens 5, 20 e 60. B. Analogia hidréulica simulando o efeito dos poten-

ciais de -0,2 (seta larga verde) e 0,7 MPa (seta larga vermelha) sobre a germinagao. Quanto m
(¥, do meio) e os canos de saida (os Yb 5%, 20% e 60%), maior a intensidade ou
germinagao). Quando o nivel de 4gua é menor que ¥b, ndo ha germinacao. Ada

aior a diferenca entre os niveis de 4gua no tanque
pressao do fluxo de d4gua (o que corresponderia a velocidade de
ptada de Bradford (2002).

crescimento. Por sua vez, quanto mais 0¥ do mej

Wb, mais rapida tenderd a sera germinat;ﬁo'" €10 exceder o
Mais que indicar a sensibilidade dq serr;ente ao est {

drico, o pardmetro Wb reflete a heterogeneidade ﬁsiolr'es-se hi-

populacdo, bem como a capacidade de b oOgica na

te a fatores do ambiente fisico. Assim, por exemplo ;fmen_

variar conforme a temperatura (tanto P!, ¥'b pode

Na maturagao quanto

riar ! Fatur na
Eo%-chspersao e/ou germinacio) e o grau de dorméncia, Nesse
ultimo caso, a reducio da dorméncia estd associada 3 diminui-

an de Wb, ou seja, quanto menor o grau de dorméncia, menores
mais negativos) os val 4 ém di ;
também iue v 8 se cor:)erlzsciccl);g cb(;n? l:]:; C_hSSfL gemonstrou-se
ras limitrofes superiores (T . ) de s t'e e
mie) (€ germinacdo, sugerindo que a
resposta da semente aos estresses hidrico e térmico envolve vias
comuns de sinalizacao. Portanto, sio multiplos os determinan-
tes fisioldgicos do Wb na semente, podendo-se destacar aqueles
que influenciam a resisténcia dos envoltdrios ao crescimento do
embrido e o potencial de crescimento deste, como a atividade de
hidrolases da parede celular.
O fato de o W do meio estar abaixo do Wb, ainda que impe-
¢a a conclusao do processo germinativo (protrusio da radicula
através da testa), ndo significa que, nessas condigées, nio haja

algum progresso metabdlico em diregao a germinagdo. Osmo-
coadicionamento (priming) consiste em embeber previamen-
te as sementes em uma solugdo (como de polietilenoglicol ou
manitol) cujo potencial osmotico impega a germinagao. Apos
esse (ratamento, as sementes sdo desidratadas e embebidas

novamente em um potencial de dgua que permita a germina-
¢io (¥_> Wb), a qual ocorrerd mais rapida e uniformemente
em coh\paraqéo a sementes colocadas diretamente para ger-
minar, sem qualquer tratamento prévio. Além disso, sementes
tratadas podem ser menos sensiveis & temperatura e hipoxia.
Por sua vez, sementes osmocondicionadas apresentam menor
longevidade no armazenamento, 0 que representa o principal
desafio desse tratamento. Portanto, mesmo quando ¥ < Vb,
as sementes sdo capazes de iniciar 0 metabolismo germinati.vo
e reter esse avanc¢o durante a secagem € reidratagdo. O efeito
do osmocondicionamento é associado a alteragdes na expres-
530 génica e a diversos outros processos celulares: entre e?les a
sintese de RNA e proteinas, 0 aumento da produgiode etlllt?no
e 0 aumento da atividade das enzimas catalasF e superoxido
dismutase, reduzindo, assim, processos oxidativos.

Fatores quimicos

Substancias organicas (aleloqui
podem influenciar a germinagao g minagao.
do em excesso, os ions alteram ou edin 8 L (c:mo
Por exemplo, em solugdes salinas_, _al.gumas‘ slemenl:zspam1 :
o rabanete) podem adquirir sensibilidade t-a uz(;eqas P
inibir a germinagao. Normalmente, pelo aFZ s de fons, sua
tes se apresentarem relativamente be“_‘ s aao chega a ser
dependéncia de minerais para 2 germmaqa‘t) I3do de reservas
muito grande, de acordo, é claro, com olconis ue, além de
na semente madura. Uma excegdo € 0 mn:ato';) e£n inume-
largamente usado como promotor da germlna‘Fluz e a tempe-
ras espécies, parece atuar, em conjunto com a

om a tempera-

: sm disso, €
ratura, como sinal do ambiente. Além diss ,;1 S A
tura, a sinalizagdo pelo nitrato na planta-m

micos) e inorganicas (ions)
de sementes no solo. Quan-
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desenvolvimento pode influenciar o desempenho germinativo
da semente madura. Assim, a adi¢do de nutrientes minerais
(particularmente o nitrogénio) 4 planta-mde pode resultar
f’m uma progénie com menor grau de dorméncia. O nitrato
indica a presenca de clareiras em uma floresta, ja que, nesses
microambientes, a disponibilidade do fon tende a ser maior
em virtude da menor absor¢ao por sistemas radiculares. O ni-
trato ndo s promove a germinagéo propriamente dita, como
também pode interromper a dorméncia, como observado em
sementes de Brachiaria brizantha — graminea de origem afri-
cana extensivamente usada como forrageira no Brasil — e de
Panicum maximum (capim-colonido). Em geral, a resposta da
semente ao nitrato depende da luz e/ou da temperatura, sendo
comum em sementes fotossensiveis de Plantago lanceolata e
Sinapis arvensis (mostarda) a substituicio da necessidade de
luz pelo ion, enquanto em Sisymbrium officinale os efeitos da
luz e do nitrato sdo sinérgicos. O aumento da sensibilidade das
sementes ao fitocromo Fve pelo nitrato se d4 por meio de um
receptor proteico na membrana que aumenta a afinidade des-
sa proteina pelo fitocromo. A ligagao receptor-fitocromo, por
sua vez, desencadeara uma série de rea¢es em cascata, levan-
do ao crescimento do embrido. Em sementes de Arabidopsis,
o nitrato promove a germinagdo e reduz a dorméncia, acele-
rando o decréscimo de ABA via indugdo do gene CYP707A2,
relacionado com o catabolismo desse horménio, e inibigdo de
NCED (envolvido na biossintese de ABA).

Substincias organicas (como fenilpropanoides e deriva-
dos do 4cido benzoico) liberadas por material vegetal vivo ou
morto também podem influenciar a germinagdo no ambiente
natural. A maior parte dessas substancias (coletivamente de-
nominadas alelopaticas) atua inibindo a germinagéo, embora
outras possam promové-la, como o estrigol, substancia encon-
trada no exsudato de raizes de Sorghum bicolor e que induz
a germinagdo de uma angiosperma parasita, Striga asiatica.
S3o intimeras as espécies que produzem substancias poten-
cialmente alelopaticas, como Sorghum halepense (capim-mas-
sambard), Cyperus rotundus (tiririca), Brachiaria decumbens e
Ocotea odorifera (canela-sassafrés), entretanto ainda sao pou-
cas as evidéncias que demonstrem seu efeito sobre a germina-
¢a0 em condi¢des naturais. '

Em 2004, purificou-se, a partir da fumaga proveniente da
combustio de material vegetal, o 3-metil-2 H-furo [2.3:(:]
pirano-2-um. Posteriormente, varios andlogos _dessa subst'fuf—
cia foram encontrados e coletivamente denominados carrici-
nas (karrikins), 0s quais desempenham importante papfl no
controle da germinagao, afetando diretame.:nte a e.xpressao de
genes da biossintese de hormdnios vegetais, particularmente
AG, ABA e auxinas. 3

Herbicidas e pesticidas aplicados a0 sol'o 'podem e:v;tunular
ou mesmo inibir a germinagao. 024-D (acnd:o 2.,4-d1clorofe-
noxiacético), por exemplo, aumenta a d(_)rmencxa de C'.‘hen?-
podium album, enquanto o glifosato es'tlmula a germmz_lqao
de Amaranthus retroflexus. O P.H também pode u}ﬂuen?a; a
germinacao de sementes, principalmente em ensaios c:ie al Oo-

ratério, nos quais se recomenda o uso de pHﬁna faixa de 6,0 a
7.5 — o que pode ser obtido por uso de tampoes.

’ Relativamente poucos estudos tratam do efextr .de atmo;—
feras enriquecidas com CO, durante o desenvolvimento da
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semente na planta-mae, sobre o comportamento da progénie.
Os dados disponiveis mostram que o aumento das concen-
tragoes de CO, afetam a germinagio, embora esse efeito seja
altamente espécie-especifico. De modo geral, a germinagao e
a massa da semente respondem positivamente a atmosferas
enriquecidas com CO, durante o desenvolvimento, indicando
que um eventual efeito do CO, sobre a capacidade germinati-
va estd associado ao aumento da massa da semente.

Fatores bioticos

No ambiente natural, as sementes sofrem a influéncia de ou-
tras plantas e animais, que interagem continuamente com 0s
fatores fisicos, modificando o microambiente em torno da se-
mente. Como exemplos dessas a¢des, podem ser destacadas:

¢ Deplecdo de dgua e ions da rizosfera, pela acdo do sistema
radicial

e Liberagdo de substincias voldteis (como o octiltiocianato)
por fungos presentes no solo, que estimulam a germinagao

o Acdo de larvas de insetos que penetram na semente, po-
dendo causar danos ao tegumento e/ou ao embrido, neste
ultimo caso inviabilizando a semente

¢ Deslocamento de frutos e sementes — como a mamona e
a copaiba (Copaifera langsdorffii) — por formigas, que, ao
transportarem o material vegetal para seus ninhos, podem
levar a semente a microambientes mais propicios & sua ger-
minagao e/ou conservagao

* Remogdo do arilo (excrescéncia que se forma sobre a su-
perficie do tegumento de algumas sementes) por formigas,
por exemplo, promove a germinagao de sementes, como em
Calathea sp. (Marantaceae)

¢ Microrganismos do solo, como Azotobacter chroococcum,
que inibem ou reduzem a germinagao.

Interagoes entre sementes e fatores bidticos podem ser bas-
tante complexas, como no caso de orquideas e micorrizas. Nes-
se caso, a semente nao apresenta praticamente nenhuma subs-
tancia de reserva, e sua germinagao depende da associagio da
semente com o fungo micorrizico. Tendo penetrado na semente
ou no protocormo, o fungo absorve matéria organica (como a
celulose) do meio externo, transformando-a em agticares sim-
ples, os quais sdo transportados para o interior das células do
embrido por meio das hifas da micorriza. Ao digerir enzimati-
camente as hifas, o embrido da orquidea obtém os produtos que
serao utilizados na sua germinagao e crescimento, a0 passo que
o fungo vai invadindo novas células de seu hospedeiro.

Pode-se também considerar uma influéncia biética o efeito,
sobre a germinagdo, do posicionamento da semente no 6rgio
ou em diferentes partes da planta-mae, particularmente em
relagao 2 maior ou menor distincia da fonte de nutrientes, o
que afetaria a disponibilidade de energia para o embrido. Em
Bidens pilosa (picao-preto), por exemplo, a disposicdo do aqu-
énio no capitulo produz dimorfismo morfolégico (os aquénios
centrais sao maiores que os periféricos) e fisiolégico no fruto,
enquanto em Commelina virginica (trapoeraba) o comporta-
mento germinativo de sementes de flores casmogémicas aére-
as difere daquele de sementes de flores cleistogamicas subter-
raneas. O heteromorfismo (literalmente, variacio da forma)
das sementes resulta do fato de que seu desenvolvimento é

afetado por fatores genéticos, fisiologicos e ambientais, nio se
processando de maneira uniforme dentro de uma populagio,
ainda que as plantas cressam no mesmo ambiente.

Quanto ao tamanho, em muitos casos sao descritas corre-
lagdes positivas entre a massa da semente e a capacidade de
germinagdo, vigor e/ou sobrevivéncia das plantulas, mas issg
estd longe de constituir regra geral. Ha espécies, como Hyptis
suaveolens, nas quais sementes grandes apresentam germina-
bilidade mais elevada que sementes pequenas; espécies cuja
germinacio de sementes pequenas tende a ser maior (p. ex,
Rumex crispus); e espécies cuja capacidade de germinagio é
independente do tamanho da semente (como o milho). Em
sementes grandes de algumas espécies, um alto investimento
metabdlico na produgdo de envoltérios faz com que o desen-
volvimento posterior da plantula ocorra em taxas menores,
produzindo correlagdo negativa entre massa da semente e taxa
de crescimento relativo.

Viabilidade

A capacidade de a semente reter seu potencial germinativo
¢ denominada viabilidade, enquanto longevidade ref

re-se ao

tempo durante o qual a viabilidade ¢ mantida. Ex: termos eco-
légicos, a viabilidade tem papel extremamente iinportante em
espécies colonizadoras ou pioneiras, dispersas erm ambientes
sujeitos a amplas oscilagoes em termos de umidade e tempe-
ratura. Associada a outros mecanismos, como a dorinéncia, a

viabilidade pode garantir o potencial germinativo (e, portan-
to, a sobrevivéncia da progénie) ao longo do tempo.
Condigoes ambientais durante o desenvolvimento da plan-
ta-mée podem influenciar a longevidade da semente, mostran-
do que essa caracteristica exibe alta plasticidade. Em um expe-
rimento (LePrince et al., 2016), plantas parentais de Plantago
cunninghamii cresceram em condi¢des subdtimas (frio-seco
ou quente-umido) e foram, entao, transferidas para ambiente
otimo. Quando a transferéncia das plantas é feita ap6s a flo-
ragdo, as previamente mantidas em ambiente quente-umido
produzem sementes com longevidade duas vezes menor em
comparagdo aquelas mantidas em ambiente frio e seco. A
longevidade também pode se correlacionar negativamente
com o nivel de dorméncia, como em Arabidopsis, ou com a
presenca de endosperma; nesse caso, sementes endospérmicas
(p- ex,, milho) sdo menos longevas que as nio endospérmicas
(. ex,, feijao). Outra questdo refere-se a maquinaria molecular
que transmite estimulos recebidos pela planta-mae a progénie,
regulando a expressdo génica e vias bioquimicas relacionadas
com a longevidade de sementes secas. Um forte candidato a esse
papel, em Arabidopsis, é o gene DOGI (delay of. germination 1),
que converte o sinal térmico durante a maturagio da semente
na planta-mae em quantidade de proteina DOG1 na semente
recém-amadurecida. Mutantes dogl-1 exibem baixa longevida-
de e baixa expressdo dos genes para as proteinas LEA e HSP.
Enquanto sementes de algumas espécies sofrem acentuada
desidratacio e adquirem tolerancia ao dessecamento na fase
de maturagio, outras nio apresentam tais caracteristicas (ou
4s apresentam em grau bem menor), sendo dispersas com
contetdos de dgua relativamente elevados. As primeiras sdo co-
nhecidas como ortodoxas, por se comportarem de modo rela-
tivamente previsivel durante o armazenamento, apresentando

maior longevidade quando armaze
umidade e temperatura baixas, Sey
condi¢des controladas pode ser pr.

nadas em ambientes com
periodo de viabilidade em
Visto, com maior oy me-
0S matemdticos baseados
acteristicos da espécie ou
€§S€ grupo as sementes dag
odugio de grios, e sementes
Or sua vez, sementes que nio
tagao rapida durante o desenvol-
das como recalcitrantes, por apresenta-
rem comportamento imprevisivel durante o armazenamento.

Sﬁc‘) sensiveis a dessecagdo e conservam o metabolismo ativo
apos a dispersio e durante o armazenamento, diferentemente
das sementes ortodoxas. Assim, enquanto sementes ortodoxas
tém a longevidade prolongada com niveis de ¥ interno da
ordem de -350 MPa, sementes recalcitrantes deixam de ser
viaveis com ‘I’c na faixa de -1,5 a =5,0 MPa. De modo geral,
sementes recalcitrantes mantém niveis elevados de hidratagio
e atividade metabdlica durante toda a fase de maturagio e,
apos a dispersao, parecem comutar precocemente seu meta-
bolismo para 0 “modo” germinagao. Essa mobilizacio precoce
de metabdlitos e a ativagio da maquinaria metabélica devem
provocar uma demanda crescente por dgua, levando eventual-

e
nor precisio, de acordo com model

em alguns poucos parimetros car
no lote de sementes. Incluem-se p
principais culturas destinadas 3 pr
de espécies pioneiras em geral, P
passam pela fase de desidra
vimento sao classificad

mente o embrido a condicao de estresse hidrico.

O padrao recalcitrante é relativamente comum em espécies
niao pioneiras de florestas tropicais. Tem-se observado tam-
bém que espécies recalcitrantes parecem investir mais no acd-

mulo de energia potencial (reservas) que nos envoltérios, de
modo a produzir sementes de maior tamanho e tegumentos
permedveis a dgua. Entre os métodos pesquisados visando a
conservacio ex sifu de sementes recalcitrantes, estao a cultu-
ra de embrides in vitro e a criopreservagio (p. ex., armazena-
mento em nitrogénio liquido). Nem todas as espécies sao tipi-
camente recalcitrantes ou ortodoxas, verificando-se a existén-
cia de comportamentos intermedidrios, com variados graus
de sensibilidade ao dessecamento, resposta a armazenagem
“4mida” e tolerancia ao resfriamento. Existem, por exemplo,
sementes que toleram desidratagido (-90 a -250 nMPa), mas
se tornam sensiveis ao frio nessas condigoes.

Entre os fatores que contribuem para a redugdo da }ong_e~
vidade de uma semente, incluem-se: aumento na peroxu.ia(;ao
de lipidios (oxidagao de 4cidos graxos pela enzima peroxidase,

as custas de perdxido de hidrogénio) e acimulo de radicais

livres, como O~ e OH; deterioragao da membral}a e rtfduqao
na atividade de enzimas responséveis pela detoxificagdo. Em
sementes como girassol e arroz, por exemplo, obse;va-:e rs.;
dugido na atividade da enzima transferas? <§a gluta lokr;st,r 305
cataliza a conjugagao da glutationa com m.um'e'::;os-suS e
citotéxicos, como os produtos de processos oxi ativo o
dos por radicais hidroxilicos. Um exemplo desses P

- OXi ipidi as.
sdo os peréxidos de lipidios de membran?

Dormeéncia

Uma semente nio dormente é aquela Capaﬁ' detegtgs?czazor::
maior amplitude possivel de fatores do am ler'xti o. Algumas
siderando-se os limites impostos pelo seu gezo }:)l;)Cadas em
sementes, porém, nio germinam mesmo quando ¢
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meio com disponibilidade de dgua, temperatura adequada e
condicdes atmosféricas normais, sendo chamadas de sementes
dormentes. Uma defini¢do proposta por Baskin e Baskin (2004)
considera dormente a semente incapaz de germinar em deter-
minado intervalo de tempo, quando exposta a condi¢des am-
bientais que normalmente permitiriam a germinagdo se essa se-
mente nao estivesse dormente. Uma defini¢io bastante abran-
gente de dorméncia foi proposta por Labouriau (1983), segundo
aqual se trata de uma alteragdo restritiva das condicoes exigidas
para a germinacao, induzida na semente apés exposicio a de-
terminadas condi¢es ambientais durante a maturagio ou aps
a dispersio, alteragéo esta que s6 pode ser removida por trata-
mentos especificos, chamados de pés-matura¢do ou quebra de
dorméncia, também de caréter indutivo. Em suma, dorméncia
poderia ser definida como uma caracteristica da semente que
determina as condi¢des requeridas para a germinagio.

Portanto, a diferenga basica entre semente dormente e nio
dormente é que na primeira existe algum tipo de bloqueio in-
terno a germinagdo que limita a capacidade da semente em
responder com plena potencialidade as condi¢ées ambientais,
enquanto na segunda a germinagao é limitada pela auséncia
ou insuficiéncia de um ou mais fatores externos necessarios
para que esse processo ocorra.

Um modelo das relagdes entre indugao e quebra de dor-
meéncia fisioldgica (ver adiante), baseado em estudos realiza-
dos com Arabidopsis, é apresentado na Figura 20.16. A indu-
¢io da dorméncia ocorre durante a maturagao da semente,
quando ¢ influenciada pelos fatores ambientais experimen-
tados pela planta-mae (principalmente luz, temperatura e ni-
trato). A dorméncia é basicamente um mecanismo repressivo,
impedindo ndo apenas a germinagao precoce (antes da disper-
$30), mas também evitando que sementes dispersas germinem
rapido demais no ambiente natural. Essa maior distribuicao
dos tempos de germinagdo tem sentido ecoldgico, ndo ape-
nas evitando eventual competi¢do dentro da progénie, mas
também reduzindo a mortalidade das plantulas causada por
flutuagdes ambientais (estiagens ou mudancas de temperatu-
ra), considerando-se que a plantula é muito mais sensivel a
estresses que a semente. Como mencionado anteriormen,te., a
inducdo da dorméncia tem a participagao do acido absc151fo
(ABA) e de genes especificos, como DOGI e ABI3, este 111-
timo pertencente 4 via de sinalizagdo do ABA.. A expressao
desses genes ¢é controlada por mecanismos ep.tgeneucos, q.ue
envolvem remodelagem da cromatina por meio de mecanis-
mos como a metilagdo de histonas (proteinas associad‘as a0
DNA) e do préprio DNA. Os efeitos inibitérios da rr}enlaq;{o
resultam da ligagdo de grupos metila (CH,) ao matenal-gen&
tico. A Figura 20.16 jlustra o caso de uma semerzte <.:olh1da giu
dispersa com nivel relativamente alto de dormeéncia, que di-
minui gradualmente durante o armazen-amento aseco, em u(rln
processo conhecido como pés-maturagao. Es‘sa dlmmullqao. a
dormeéncia é acompanhada do aumen.tc_t do mterv_aio térmico
dentro do qual a germinacao é permitida (ou .se]a, aun.lento

; T . eT ), bem como de maior capacidade
do intervalo entre T € L o Bl sice Ao e (e
de resposta da semente a0 potencial hidrico do

torna mais negativo)- 3
Agua e temperatura sao
natureza das reagoes que ocor

fatores criticos que determinam a
rem durante a pés-maturagao.
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Figura 20.16 Modelo mostrando a variagao do grau de dorméncia durante a maturacao e a pds-maturagio de sementes de Arabidopsis, em
funcdo da variagao da sensibilidade a giberelina (GA) e ao écido abscisico (ABA), da expressao da proteina DOG1. A intensidade de coloracao
e/ou altura das barras relaciona-se com a quantidade/intensidade do fator ou evento. Fatores ambientais, atuando por intermédio de alteracdes
na expressao génica e na sintese e/ou sensibilidade a horménios, modificam parametros fisiol6gicos da semente, representados por Wb (poten-
cial hidrico minimo de germinacao), T, (temperatura minima de germinagao) e T_. (temperatura maxima de germinagao), alterando a capaci-

dade de a semente responder a temperatura indicada pela amplitude (triangulo roxo) ou ao intervalo térmico (barras verdes) de germinagio.
Adaptada de Née et al. (2017).

Em sementes de Arabidopsis, por exemplo, as reagdes catali-
ticas s6 ocorrem a partir de 0,06 g H,0 por grama de matéria
seca. Abaixo desse limiar (p. ex., armazenamento em laboratd- semente por um ou outro programa de desenvolvimento (ger-
ri0), as reacoes sdo de natureza ndo enzimética (como proces-  minagio ou dorméncia) desencadeara a traducio seletiva de

sos oxidativos). Espécies reativas de oxigénio sao produzidas  RNAm, dando continuidade ao processo.
durante o armazenamento a seco de sementes ortodoxas, cau-

sando reagoes oxidativas envolvendo moléculas de lipidios,
proteinas e RNAm. Embora “passivas’, tais rea¢des oxidativas
parecem direcionadas a grupos especificos de macromolécu-
las relacionadas com o controle da dorméncia; essa oxidagio
seletiva de proteinas e RNA que ocorre durante o armazena-
mento surtird efeito a partir do inicio da embebi¢ao, ativando
, ou mantendo reprimido o programa metabdlico de germina-
¢a0. Nas primeiras horas de embebic¢ao, observa-se, por exem-
plo, que a identidade das moléculas de RNAm que formam
polissomos apresenta diferengas entre sementes dormentes e
! ndo dormentes. Além disso, proteinas sintetizadas nesse pe-
| riodo estdo relacionadas com a fase de maturacio, sendo o
' programa germinativo propriamente dito ativado posterior-
mente, entre 8 e 24 h de embebigio, sugerindo que, mesmo
com o inicio da entrada de 4gua na semente, ainda hi tempo

de a semente “se arrepender” e manter-se no modo dormén-
cia. Decorridas as primeiras horas de embebicio, a “op¢io” da

Condigdes ambientais especificas — como temperatura, luz
e nitrato — podem induzir tanto o estabelecimento quanto a
quebra (interrup¢io) da dorméncia, interferindo na expres-
sao génica e nas reagoes mediadas por hormonios vegetais.
Enquanto o ABA é necessario para a indugio da dorméncia
durante a fase de maturagio da semente, a giberelina é im-
prescindivel para a inicializagio do programa metabélico de
germinacao, sendo o balanco entre esses dois horménios de-
terminante da capacidade germinativa da semente. Assim, a
pos-maturagao ¢é relacionada com a diminuigio da sensibili-
dade a0 ABA e com 0 aumento da sensibilidade ao AG, o que
significa alteragdes nas vias de sinalizacdo desses hormonios.
No caso, um maior valor da relagio AG:ABA favoreceria a ca-
deia de transdugio de sinais disparada pela giberelina, cau-
sando amplia¢do da janela térmica e/ou reducdo do Wb. Por
sua vez, no caso da indu¢do da dorméncia, um aumento da

sintese e na sensibilidade do tecidg a0 ABA
maior degradacio do AG, potencializaria g
dugdo de sinais pelo ABA que elevariam
reduziriam a amplitude térmica de germi
desse modo, que a germinacio ocorra ap
ambientais muito restritas oy simplesme
do a germinagao em qualquer condigio (
proteina DOGI, cuja quantidade se cor
veis de dorméncia em sementes de Arg

» 88s0ciado a umga
§ reacdes de trans-
0s valores de Wb e
nacio, permitindo,
€nas em condigges
nte impossibilitan-
ver Figura 20.16). A
relaciona com os nj-

bidopsis, de
2 , deve perder
sua atividade durante o armazenamento. A reestruturazﬁo da

cromatina associada a agio de agentes modificadores que in-
fluenciam a acetilagio, a metilacio oua ubiquitinago (ligacio
de molécula de ubiquitina) de histonas (proteinas associadas
aos dcidos nucleicos, na cromatina) pode reprimir ou ativar

a transcricao de genes relacionados com a dorméncia de se-
mentes, como DOGI, sugerindo que a transcricdo desses ge-
nes seja regulada por alteragdes na cromatina.
Diferentemente do armazenamento em laboratdrio, as se-
mentes incorporadas ao chamado banco de sementes do solo
(sementes dispersas no ambiente natural e que se acumulam

no solo) sujeitam-se as variagdes de umidade no ambiente,
aliernando assim estados de maior ou menor hidratagéo. Por-
tanto, nessas sementes ocorrem reagdes metabdlicas, incluin-
do transcrigdo e tradugdo de RNAm, que nio acontecem em
scmentes armazenadas a seco. A dorméncia e a expressio de
genes relacionados com a dorméncia sao altamente sensiveis
ao ambiente, e alteragdes na percepgao e capacidade de res-

posta a temperatura, luz e nitrato podem redundar em mu-
dancas moleculares e fisiolégicas (como sensibilidade a hor-
monios), as quais determinardo a capacidade germinativa da
semente. Desse modo, a semente incorporada ao solo percebe,
por exemplo, a variagdo térmica e ajusta seu nivel de dormén-
cia, tornando-se mais ou menos apta a germinar em deter-
minado intervalo térmico e/ou condigio de luz. Em muitos
casos, esse ajuste estd relacionado com variagdes sazonais, ou
seja, dependendo da estagao do ano, a semfente apresentz'ira
maior ou menor grau de dorméncia, respectivamente, no in-
verno e no verio. Na fase de dorméncia mais profunda, a se-
mente mostra baixa sensibilidade a fatores ambientais, sendo
incapaz de germinar. Na fase de menor dormélncia, a semente
torna-se mais sensivel a luz, temperatura € mtrz'tto,' podendo
germinar se 0s niveis desses fatores forem favo’ra\fexs. Cf;onts;
do, se as condigdes ambientais nao forem favorav?m na ase]

baixa dorméncia, entdo o programa de desenvolvimento V(? ;a
20 modo “dorméncia profunda’, em um processo conhecido

como dorméncia ciclica (Figura 20.17). Esse tipo de dormén-

= i éncia secun-
cia induzido apds a dispersao ¢ denominado dormenc

ddria, em oposigao a dorméncia primdria, estabelecida ao final
da maturagio da semente. :
A Figura 20.17 ilustra algumas vart
a dorméncia ciclica em um banco dese éncia aumenta
n0 solo, em clima de regido temperada. A d.ormen o aumen-
com o decréscimo da temperatura, coincidindo com o
to dos niveis de ABA e a exP"eSS?o d_e geneﬁsd;:)nz decresce
ABI3 (regulador positivo da sinalizagdo do ﬁca;n mais ele-
na primavera/verio, quando as tempeﬁ.“uras hada de de-
vadas. Essa fase de dorméncia reduzida € acompantx do pela
créscimo do ABA, aumento da sintese de AG (indica

aveis relacionadas com
mentes de Arabidopsis
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Figura 20.17 Padrdes de variagao sazonal da dormeéncia, de variaveis
fisiologicas e da expressao génica em sementes de Arabidopsis no
solo, em local de clima temperado. A espessura ou a intensidade de
coloragdo das barras relacionam-se com a quantidade do fator. ABI3/4:
reguladores positivos da via de sinalizagao do ABA; DELLA: regulador
negativo da via de sinalizagao da giberelina; ABI2: requlador negativo
da via de sinalizagao do ABA; CYP707A2: regulador positivo do cata-
bolismo do ABA; GA3ox2: regulador positivo da sintese de giberelina
ativa. Adaptada de Finch-Savage e Footitt (2017).

expressio de GA30x2), maior sensibilidade ao nitrato e a luz,
e expressio de genes relacionados com a repressao da via de
sinalizagdo (ABI2) e catabolismo (CYP707A2) do ABA. Por
sua vez, no verio ha também aumento da presenga de DELLA
(regulador negativo da via de sinalizacdo de AG) e ABI4 (re-
gulador positivo do ABA). Assim, enquanto a dorméncia pro-
funda (no inverno) é promovida pelo ABA, a dorméncia nao
profunda (primavera/verao) ¢ determinada pela repressao da
via de sinalizacdo de AG, facilmente revertida por exposicao a
luz, por exemplo. Se nesse periodo em que a semente apresen-
ta maior capacidade de germina¢ao (germinabilidade) as con-
dioes ambientais forem insuficientes, a dorméncia residufll
(indicada pela expressao de ABI4) revertera em dorméncia
profunda, iniciando um novo ciclo.

Classificagdo da dorméncia

Além da classificagio quanto a origem (primdria ou sef:undé-
ria), a dorméncia pode ser dividida nas classes a seguir, com
base nos mecanismos envolvidos.

Dormeéncia fisiologica
Trata-se da modalidade mais estudada de dorméncia, gra-
¢as, principalmente, 3 sua ocorréncia em sementes da .plan-
ta modelo Arabidopsis thaliana. E causaqa por mecanismos
inibitorios envolvendo processos metabfﬁlufos e-o cox;trole do
desenvolvimento na semente. Na d?rmencm: fisioldgica (DE),
operam diversos mecanismos locahzados‘ ndo s6 no embriao
ropriamente dito, como também nos tecidos e nas estruturas
gdjacentes. especialmente 0 endosperma. Pesquisas recentes
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sugerem que diversas modalidades de DF resultam da intera-
¢ao entre o potencial de crescimento do embriao e as restrigdes
impostas pelos tecidos que o envolvem. Alteragdes nesse poten-
cial podem envolver mudangas na sensibilidade de tecidos do
embrido a substéncias inibidoras e/ou a atividade de enzimas
capazes de hidrolisar as paredes celulares do endosperma.

Na DE costuma-se distinguir dois niveis principais: ndo
profundo ou de curta duragao e profundo. No primeiro, o em-
brido cresce e produz plantulas normais quando isolado do
restante da semente, enquanto no segundo embrido nio se
desenvolve, mesmo quando isolado. A dorméncia profunda,
frequentemente encontrada em espécies arbéreas de regides
temperadas, nio responde a tratamento com AG e pode ser
quebrada por longos periodos de estratificagao (exposi¢ao a
temperaturas baixas). No nivel nao profundo, a semente res-
ponde ao AG e a tratamentos de escarificagao, armazenamen-
to a seco e estratificacio.

Muitas vezes, a dorméncia relacionada com a luz é trata-
da como um tipo particular, jé que a ndo germinagao resulta
inicialmente de uma condi¢ao ambiental inadequada ao cres-
cimento do embrido. Entretanto, como a luz, através do fito-
cromo, pode causar alteracoes no requerimento de condi¢des
ambientais especificas pela semente, esse fator pode ser res-
ponsavel por um tipo de dorméncia fisiologica. Um exemplo
do controle da dorméncia pela luz é verificado em sementes
de algumas plantas daninhas que, uma vez enterradas, perma-
necem dormentes até receberem um breve estimulo luminoso,
quando entdo perdem a dormeéncia e germinam em condigoes
adequadas de dgua e temperatura. Sementes de Datura ferox,
uma daninha de climas temperados e subtropicais da América
do Sul, sao produzidas no verio e no outono e permanecem
dormentes quando deixadas sobre a superficie ou enterradas,
mas adquirem a capacidade de germinar quando sementes
enterradas sdo expostas a luz, o que normalmente ocorre no
cultivo do solo. Assim, o soterramento induz na semente uma
maior sensibilidade a irradidncias muito baixas, percebidas
pelo fitocromo A. Em espécies tropicais pioneiras, é comum a
ocorréncia de dorméncia causada pela luz, como em Cecropia
glaziovii, Piper arietinum e Miconia cinnamomifolia, em virtu-
de de baixas razdes V:VE no meio.

Dorméncia morfologica

Refere-se a semente dispersa com o embrido nao diferen-
ciado (estagio de pré-embriao) ou nio completamente de-
senvolvido (estdgio de “torpedo” ou linear). Desse modo,
o embrido devera passar por um periodo de maturagio
pOs-dispersdo, até a semente estar apta a germinar. Em es-
pécies tropicais, esse crescimento do embrido € praticamente
continuo no ambiente natural, ficando muitas vezes dificil
separar os processos de quebra da dorméncia e de germina-
¢do propriamente dita. Esse desenvolvimento pos-dispersao
é afetado pelas condi¢oes ambientais, principalmente tempe-
ratura, umidade e luz.

Heracleum sphondyllum (uma espécie europeia), por exem-
plo, requer um periodo de baixas temperaturas, enquanto
Elaeis guineenses (dendezeiro, palmeira origindria da Afri-
ca) necessita de temperaturas na faixa de 35 a 40°C. Outros

exemplos de espécies com esse tipo de dorméncia sio Virola
surinamensis (drvore da regido tropical das Américas) e Ilex
paraguariensis (erva-mate da regiao Sul do Brasil).

Dorméncia morfofisiologica

Nessa modalidade, a semente apresenta ambas as classes de
dorméncia mencionadas anteriormente. O embrido deve al-
cangar determinado tamanho critico, e a DF deve ser quebra-
da por estratificagio ou outro tratamento. Em algumas espé-
cies, a DF precisa ser quebrada antes de o embrido retomar
seu desenvolvimento, enquanto em outras ambos 0s processos
(quebra de dorméncia fisiologica e crescimento do embriio)
ocorrem ao mesmo tempo. Sementes de Annona crassiflora
(Rizzini, 1973) provavelmente se enquadram nessa categoria.

Dorméncia fisica

Este tipo de dorméncia é causado pela impermeabilidade dos
envoltérios da semente e/ou do fruto, restringindo total ou
parcialmente a difusao de d4gua ao embrido. E possivel que te-
gumentos e envoltorios da semente também possam restringir

a difusao de oxigénio para o interior da semente, como deve
ser o caso de sementes de Serenoa repens (uma palmeira) e
Brachiaria brizantha (capim-braquiarao). Em Fabaceae, a re-

sisténcia a entrada de dgua é conferida pela testa, que apre-
senta uma camada de células pali¢ddicas com paredes secun-
darias grossas e lignificadas (esclereideos), impregnadas com
substancias de natureza hidrofébica, como lipidios, suberina,
cutina, substancias pécticas e lignina. O tegumento pode tam-
bém conter uma mucilagem que se expande na presenga de
agua, formando uma barreira a difusio de oxigénio e dimi-
nuindo a velocidade de germinagao.

Trata-se de uma das modalidades de dorméncia mais co-
mumente citadas em espécies tropicais, como Schizolobium
parahyba (guapuruvu), Erithrina speciosa, Mimosa scabrella
(bracatinga) e Senna multijuga (canafistula).

Dorméncia quimica

Inicialmente, enquadrava-se nessa classe a dorméncia causada
por inibidores de crescimento presentes no pericarpo. A defi-
nigao foi posteriormente estendida para substancias produzi-
das tanto no fruto quanto na prépria semente e que, translo-
cadas para o embrido, inibem seu crescimento. Aquénios de
Bidens pilosa (picao-preto), por exemplo, germinam melhor
quando submetidos a lavagem com 4gua corrente, sugerindo
a presenca de inibidores no aquénio. No caso do picdo, en-
tretanto, é possivel que tais inibidores atuem reduzindo, via
oxidacao, a disponibilidade de oxigénio ao embriio. Inibido-
res tém sido detectados - principalmente por intermédio de
bioensaios - tanto no fruto quanto na semente, embora seu
papel no controle endégeno da germinagdo raramente fique
estabelecido. Em Rosa rugosa, a lixivia de aquénios dormen-
tes inibe a germinacio de embrides isolados de sementes
dormentes (dorméncia fisiolégica) dessa espécie, mas nao ¢é
capaz de inibir a germinagio de embrides nio dormentes, ou
seja, nesse caso a dorméncia quimica manifesta-se apenas na
presenca de dorméncia fisiolégica. Portanto, a expressio “dor-
méncia quimica” deve ser aplicada apenas is espécies cujas
sementes nao apresentam dorméncia fisiolégica.

Inibidores quimicos (especialmente com
no pericarpo, na testa ou no Proprio embri
dos, entre outras, em Chorisig speciosa (
langsdorffii (copaiba), Myroxylum per
Amburana cearenses (amburana).

postos fenc')licos)
a0 foram detecta-
.paineira), Copaifera
uiferum (cabretiva) e

Quebra artificial da dorméncia

Diferentes procedimentos controlados
para interromper a dorméncia das se
laboratério, dest

podem ser utilizados
mentes em ensaios de
acando-se que cada espécie apresenta neces-
sidades especificas conferidas POr suas caracteristicas morfo
logicas e/ou fisioldgicas. :

Alguns dos procedimentos comumente usados sio mencio-
nados brevemente a seguir.

» Estratificagdo: consiste no tratamento da semente hidratada
com temperatura baixa (entre 4 e 6°C). Em geral, a semente
¢ mantida em um substrato imido que permita bom areja-
mento. Tem sido usada para casos de dorméncia fisioldgica
(DF) ou morfologica (DM)

« Alternancia de temperatura: sementes hidratadas sio sub-
metidas a regime de trocas de temperatura, em geral alter-
nando-se uma temperatura na faixa de 30°C com outra, 10
ou 15 graus abaixo, por exemplo, 8 ha30°C e 16 h a 20°C. O
nuniero de ciclos necessarios depende da semente

o POs-maturagio a seco: armazenam-se sementes nao hidra-
tadas, por periodo variavel (de alguns dias a varios meses)
em temperaturas relativamente elevadas, na faixa de 40 a
60°C. Algumas espécies requerem tratamento curto, de
poucas horas, em temperaturas elevadas (50 a 70°C)

« ‘Tratamento quimico: consiste na embebicdo da semente
em solugio de nitrato ou fitorreguladores, principalmente
giberelinas

o Escarificacdo: usado principalmente nos casos de dormén-
cia fisica, consiste em submeter a semente a algum trata-
mento que facilite a difusdo de dgua ou gases para 0 seu
interior. A escarificagio pode ser feita por abrasdo (p- ex.,
lixamento do tegumento duro), perfuragdo, imersao em
substancias corrosivas (como o 4cido sulfdrico concentra-
do), imersdo em solventes organicos e imersio em dgua fer-
vente, entre outros ;

Lixiviagdo: consiste em manter as sementes imersas em re-

cipiente com dgua ou, 0 que € mais comum, em agua cor-

rente, durante determinado tempo, varidvel de acordo com

o material. E um método recomendado para casos dade

méncia quimica.

e to abid-
Na natureza, diversos fatores, tanto bidticos quan

ticos, podem contribuir para a quebra de dormemila eg:i ::in
mentes. Alteragdes na cobertura vegetal, por exemc[ll Og;puebra
modificar a qualidade da luz, eventualmente levan 0dacslsobre
de dorméncia causada pela luz em sementes (}epo,s 1taica espe-
a superficie do solo. A amplitude das ﬂutuaqo.es tertr;l e"; 0
cialmente na superficie do solo, pode interfe.nr tzn fisicas do
de dorméncia fisioldgica quanto nas Pro?rleda :sresisténda
tegumento de algumas sementes, diminuindo S ode ser
a difusdo de fluidos. Escarificagao natural tambern plo bem
realizada por insetos e microrganismos presentes O solo,
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€Omo por aves e mamiferos por intermédio da ingestdo e pas-
sagem da semente pelo trato digestivo do animal. A chuva,
POr sua vez, pode ajudar a remover substancias inibidoras pre-
sentes nos envoltérios da semente, contribuindo assim paraa
quebra de dorméncia quimica.

: Temperaturas elevadas também podem quebrar a dormén-
C1a em ambientes sujeitos a queimadas periédicas. O fogo pode
coiistituir-se em um importante fator de interrupcdo da dor-
mencia causada por tegumentos rigidos, mas seu efeito depen-
deré da intensidade e da duracio do estimulo térmico, pois em
geral o contato direto com a chama causa a morte da semente.
Um exemplo sobre a agdo do fogo sobre a germinacio é encon-
trado em sementes de bracatinga (Mimosa scabrella).
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