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jtrodugac
- gibereliﬂas constituem uma classe de horménios capaz de

nodular 0 desenvolvimento durante todo o ciclo de vida da
anta. Apesar da sua importancia indiscutivel no desenvol-
imento das plantas vasculares, esse grupo de substincias foi
Jescoberto de mane.i.ra cu_riosa, a partir de pesquisas com o
fungo Gibberella flljlktuvj (renomeado Fusarium fujikuroi),
demO[lStrandO que elas ndo surgem exclusivamente em plan-
f2s. A denominagdo generalizada “giberelina’, na realidade, se
efere a um grupo NUMEroso de mais de 120 substancias j4
dentificadas em plantas, fungos ¢ ‘ou bactérias, que tém em

comum & estrutura quimica basica. Entre essa diversidade de

formas distintas de giberelinas, soinente um pequeno nimero
delas é bioativo.

A bioatividade das gibeielinas depende de sua estrutura
quimica e é definida com base em sua biossintese, metabolis-

mo e controle de inativacao. Resultados de pesquisa obtidas
omaindugio e selegdo de plantas mutantes para a biossintese
ea transdugio de sinais de giberelinas resultaram em contri-
buicdes expressivas para uma melhor compreensio sobre a
importancia, o metabolismo e os mecanismos de agio dessa
dasse de horménios no crescimento e no desenvolvimento
das plantas.

0 primeiro efeito detectado das giberelinas nas plantas foi
0 estimulo do alongamento caulinar, tanto que manipula-
§§es genéticas levando a mudangas significativas nas rotas de
!Jlossintese e/ou sinalizacio de giberelinas proporcionaram a
introducdo da caracteristica semiana em graos com elevada
Pfodutividade durante a revolugio verde. Posteriormente, as
gberelinas se revelaram importantes em diversos processos
#senciais ligados ao desenvolvimento, como germinacao,
dlfe"?"d“?io foliar, controle do meristema apical caulinar,
::f:;g:: dadfase iuver?il para madur‘jl, 'dfetefminajﬁo Si}(()lf:il:
o de:" esenvolvimento floral, iniciagao e1 ese;’llJ o
& inﬂuEnn'ltos, entre outros. O modo pel(.)’qti)a z;s go S
e ciam cada um desses eventos sera aborda

’3"3::):{2 da influéncia notével desse hormonio sobrengz
Surpre, e desenvolvimento e crescimento das plantas, y
ende o fato de as giberelinas representarem um foco de
eﬂciaei Interesse na pesquisa fundamental, com reﬂex?s po-
$nada despreziveis na area comercial € agronomica.
35 das aplicacdes das giberelinas nesse campo serdo

Mapresentadas ao final do capitulo.

Giberelinag

Maria Aurineide Rodrigues

Historico e ocorréncia

Assim como as auxinas e as citocininas, as giberelinas represen-
tam uma das principais classes de hormoénios vegetais; no en-
tanto, a sua descoberta nio se deu em plantas, mas em fungos.
As pesquisas com giberelinas tiveram inicio na década de
1920, quando agricultores japoneses relataram a existéncia de
uma doenga que ocasionava o crescimento anormal em plan-
tas de arroz (Oryza sativa), acarretando prejuizos a produgao
de sementes. Os sintomas dessa doenca, chamada de bakanae
(“doenga da planta-boba”, em japonés), caracterizavam-se pelo
desenvolvimento de plantas alongadas, com folhas esguias e co-
loragao amarela-pélida (por causa da inibigéo da produgao de
clorofila) e raizes atrofiadas. Nessa época, fitopatologistas japo-
neses detectaram que esse crescimento anormal era provocado
por um fungo infectante Fusarium fujikuroi, o qual excretava
um composto que causava a doenga bakanae. Durante a década
de 1930, os pesquisadores japoneses isolaram a substancia pro-
duzida pelo fungo, denominando-a “giberelina”. Em seguida,
ainda no Japio, foram obtidos cristais impuros de outros dois
componentes com atuagao no crescimento vegetal a partir de F

fujikuroi, os quais foram denominados giberelina A e giberelina

B. No entanto, em virtude da impureza das amostras, esses pes-
quisadores nao tiveram sucesso na determinagdo da estrutura
quimica da forma ativa da giberelina.

Somente na década de 1950, apds o término da Segunda
Guerra Mundial, a estrutura quimica da giberelina na forma
ativa foi elucidada, de maneira concomitante, por dois grupos
de pesquisa: um na Inglaterra (Imperial Chemical Industries —
ICI) e outro nos EUA (Departamento de Agricultura — USDA).
Amostras foram trocadas entre esses dois grupos e as duas
substancias foram identificadas como uma giberelina ativa com
propriedades quimicas e fisicas idénti.cai, sendo ac.e1tc: por am-
bos os grupos 0 nome “4cido giberélico” para desxgna:la. Nes-
sa mesma €poca, na Universidade de T(’)qt}io, foram isoladas,
a partir da giberelina A, trés novas glbelzel}nas: Ay A, eA,a
{ltima tendo se mostrado equivalente ao dcido glbere'hco. ;

As primeiras evidéncias na literatura de que as giberelinas
eram substancias de ocorréncia natural em plantas vasculares
s6 apareceram em meados da dé.cada fie 1?50; ao longo dos
anos 1960, quando 0 nimero de glbereh'nas isoladas d.e fungos
e/ou vegetais superiores aumentou rapld:i\mc?nte, ver1ﬁ<f:ou-se
0 qudo UMEroso era esse grupo de substana?s. De.ssa orma,
estabeleceu-se um acordo de que todas as .g{berehnas deve-
riam ser designadas por nimeros, que seguiriam a ordem de
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I

descoberta e identificagdo, de maneira independente d:gr)l'
gem (p. ex., seguindo a classificagio: AG,> {\_G,, ‘_AGé’ "t',écnigas

Ao longo dos ultimos 20 anos, com a unlfzat;ao eb R
analiticas cada vez mais aprimoradas, um nimero st ; g
de giberelinas vem sendo identificado. Hoje, ji sio conh o
mais de 120 formas diferentes. Mas, apesar do grande numz 2
poucas giberelinas s3o tidas como ativas, destacandc‘i-se 2 ;la
do giberélico (AG,) como 0 principal compone.ntf bma'tf;vodas
maioria das plantas. Grande parte das formas ji identifica
(cerca de 80%) se d4 exclusivamente em plantas vasculares, cer-
ca de 10% sdo encontradas somente em fungos € outras 10% «?n‘l
ambos os organismos. Algumas poucas formas foram também
identificadas em bactérias. sy

A maioria das plantas apresenta 10 ou mais giberelmas. di-
ferentes, cujas variagoes ocorrem frequentemente nos tlp?s
predominantes dessas substancias entre as espécies veget‘al'S-
Em tecidos infectados pelo fungo, material no qual foram ini-
cialmente identificadas, a sua produgio € muito mais elevada
quando comparada aos teores médios encontrados nos tecidos
vegetais. No entanto, em fungos, as giberelinas sio produtos do
metabolismo secundario, e sua fungio no metabolismo desses
organismos, se existente, ainda nio € conhecida.

Neste capitulo, adotou-se a sigla AG como designativa de
giberelinas, em referéncia ao dcido giberélico em lingua por-
tuguesa.

Biossintese

O entendimento acerca da regulagio da homeostase das gi-
berelinas (AG) no crescimento e no desenvolvimento vegetal
vem sendo aprofundado nos ultimos anos gragas aos resulta-
dos obtidos com pesquisas tanto das vias de biossintese quan-
to da sinalizacio dessa classe hormonal. Um conhecimento
razoavel sobre a via biossintética de giberelinas foi inicialmen-
te obtido com estudos utilizando-se o fungo F. fujikuroi.

A via biossintética de AG nas plantas, por sua vez, vem sen-
do elucidada pela combinagao de abordagens bioquimicas e
genéticas. Os genes que codificam algumas enzimas-chave da
biossintese de giberelinas ja foram identificados em varias es-
pécies, auxiliando, dessa forma, na ampliagio do conhecimen-
to sobre os fatores que regulam o metabolismo dessa classe
hormonal. Esses avancos tém contribuido, por exemplo, para
o conhecimento de que a sua biossintese é regulada por fatores
ambientais, como fotoperiodo e temperatura, os quais podem
alterar os teores de giberelinas ativas por afetarem passos es-
pecificos da sua rota biossintética.

A despeito de as vias de biossintese de AG serem conside-
ravelmente complexas, seréo abordadas a seguir algumas das
caracteristicas mais relevantes desse evento em plantas, in-
cluindo os principais locais de produgo, as vias biossintéti-
cas com seus componentes e precursores, bem como algumas
substancias capazes de inibir a sua biossintese,

Sitios de biossintese

Nas plantas vasculares, 0s principais sitios de biossintes
relinas sio sementes, frutos em desenvolvimento e tec
tativos em rapido crescimento. Em geral, os tecidos
tém teores enddgenos reduzidos de AG, ao passo

ede gibe.
idos vege-
vegetativos
que podem,

ocasionalmente; apresentar considerdvel aciimulg em alg,
1S 6.

305 reprodutivos, como z'mterasd e ssmx:]lentes em des envoly,
to. A localizagao das molec_ulas e RNAm dos genes de
tese de AG indica um Padrao complepfo que Var.la ot
o estigio de desenvolvimento €m ll’}lutfls esPéc[es'

A sua distribuigao nas raizes nao ¢ L¥n1forme, sendp ,
mais efetivos na sua biossintese. A S te.
exemplo, em dpices radiculares e_raizes lz.lterais de ervilh, (;
sum sativum), 0s teores de AG sao relativamente my;q elevh
dos que nas partes mais maduras. Con.stat'ou_Se tambeém, qu:‘
expressao dos genes promo’to.res da b.lOSSlntese de gibefenn:
se d4 em maior grau nos aplcef radiculares e caulingres ; "?
relagdo aos demais tecidos de Plantulas:
As sementes em desenvolvimento sio fontes ricas e -
zimas biossintéticas de AG, de transcritos correspondenteg :
essas enzimas e de giberelinas propriamente ditas. Forap, e:
sas caracteristicas, presentes na.s_sementes imaturas de feijao
(Phaseolus vulgaris), que possibilitaram a utilizagio desse ma-
terial para o isolamento da primeira giberelina em plantg ey
culares. Posteriormente, as sementes de abdbora (Cy it
maxima) em desenvolvimento foram introduzidas como Gy
portante modelo de estudos para desvendar muitos dos pas-
sos hoje conhecidos da biossintese de giberclinas em plantyg
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vasculares, ja que essas sementes também ofcrecem uma fonge
conveniente de purificagio de enzimas bicssintéticas, assim
como de clonagem de seus respectivos gencs.

Alguns sinais ambientais, como a luz e a temperatura, po-

dem alterar os sitios de sua biossintese em sementes, a qual,
em geral, ocorre em duas fases principais. A primeira se da
imediatamente apds a antese e parece estar relacionada com o
crescimento do fruto. A segunda ocorre quando as sementes
em maturacio estdo aumentando de tamanho e resulta em um
grande acimulo de giberelinas no seu interior. No entanto, as
concentragoes de AG ndo permanecem elevadas até o fim do
desenvolvimento das sementes, e os teores enddgenos de gibe-
relinas tendem a declinar no final da sua maturagao.

A maior parte dos estudos de biossintese de giberelinas em-
prega como estratégia experimental os chamados sistemas de
células livres (cell-free system) obtidos de partes das sementes,
como do endosperma e de cotilédones. Esse tipo de sistemna ¢
muito utilizado como uma ferramenta in vitro para estudos de
reacoes bioldgicas no interior das células, com menor interfe-
réncia dos componentes celulares vizinhos. O emprego dos sis-
temas de células livres, portanto, reduz os problemas associados
a0 acesso a0 substrato no tecido e, além disso, permite avansas
nos estudos das propriedades bioquimicas das enzimas assoi”
das. Esse trabalho 4rduo envolvido na elucidagdo dos interme
fiiflrios biossintéticos é em geral realizado com 2 utiliza(f"o de
150topos marcados, os quais sio aplicados a organismos intac”
105 ou a0s extratos de células livres, e, finalmente, 05 produto®
das reacdes sio identificados pela técnica denominada cromé”
tografia gasosa ligada a espectrometria de massa (CG-M AS)-

Estrutura quimica e precursores

I?lferentemente dos outros horménios vegetais, as &
830 definidas mais Por sua estrutura quimica que POt 5
dade bioldgica, sendo a caracteristica comum entre as
tesformas de AG o fato de todas derivarem do anel ent-

ibereliﬂas
ua ativ”
diferen”
cauren?

1). Os elementos per‘tencentes a esse grupo de hor-
(Fig‘fra e assificados como diterpenoides tetracic] icos, cons-
MR o unidades de isoprenoides, com o arranjo
: c,,f_gibefelano (Figura 11.1). As giberelinas podem
et .rﬂ_das em dois grupos em relagdo a sua estrutura qQuimi-
_1 (giberelinas que contém 20 dtomos de carbono) e
@ :;'bereliﬂas que perderam o C,, ou seja, o carbono na
A G: 90, e apresentam um anel gama-lactona; Figura 11.1).
icio m;ei ros passos da sua biossintese estio associados 3
r unidade bioldgica isopreno, o isopentenildifosfato
formn Jicionado a0 dimetilalil difosfato (DMAPP) sucessiva-
(IPP), @ 4ra formar 05 intermedidrios geranil difosfato (C,) 0
: i]Pdifosfato (C,.) e o geranilgeranil difosfato (C, ) pela via
fames enoides no interior dos plastidios (Figura 11.2),
dost‘e,rpouco tempo atrds, acreditava-se que o dcido mevalo-
_’“e l; o (inico precursor imediato do IPP na biossintese de
pico €r (erPe“OideS' Contudo, demonstrou-se recentemente
tod‘fs ?S cia de duas rotas de biossintese de terpenoides: uma
af-"li::iz nte e outra independente do 4cido mevalénico. A pri-
:fzia ocorre no citosol e segunda nos cloroplastos (Figura
112). A rota biossintética de terpenoides que resulta na sinte-
ursor IPP nas plantas parece ocorrer, preferencial-
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se do prec . e A
mente, pela via independente do @ cido mev.aloAmco, a qual se
dia partir da reacdo entr gliceraideido-3-fosfato e piruvato.

como no endosperma de semen-

Noentanto, em alguns caso
rmado também no citosol a

es de abbora, 0 IPP pocie ser i

partir do 4cido mevalonico, deri wdo de acetil-CoA.

Apos a formagao da molécula geranilgeranil difosfato
(GGDP), a rota metabolica pode ser direcionada para biossin-
tese das giberelinas, sendo 0 GGDP utilizado como precursor
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M2
20 Ve N
1 EH:» j \ 13
s = 9»%,::.’_':\H 5\‘\}. 17
25 S o i
| b N e
L 51 /‘/ \\\‘),///
3 \\._4 _// i\ e 5
e | 6%
(/ ”// H
H,C CO,H COMH
18 19 l

Giberelina Cy (AG-Cy)

Figura 1 ureno, do ent-giberelano:

+1 Arranjo estrutural do ent-ca
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comum dos diterpenoides (p. ex., giberelinas e cadeia fitol da

clorofila) e dos tetraterpenos, como é o caso dos carotenoides
(ver Capitulo 12).

Etapas da via biossintética

Na n‘mioria das espécies vegetais, a via biossintética de gibereli-
nas € dividida em trés partes, separadas com base na comparti-
mentacdo subcelular dos componentes envolvidos, como subs-
tratos e enzimas. Em Arabidopsis e arroz, as enzimas catalisado-
ras das primeiras etapas na biossintese de AG sdo codificadas
por apenas um ou dois genes, sendo que os mutantes defectivos
nessas enzimas tipicamente apresentam nanismo grave.

Na primeria etapa, preferencialmente nos plastidios, hd o
envolvimento da ciclizagio de GGDP a ent-copalil difosfato,
convertido em ent-caureno, e cujas reagdes sdo catalisadas pelas
enzimas soliveis sintase do ent-copalil difosfato (CPS) e sintase
do ent-caureno (Figura 11.3). Estudos revelaram que essas duas
enzimas agem nos proplastidios dos meristemas apicais cauli-
nares, mas nao nos cloroplastos maduros das folhas.

A identificado e as anilises dos mutantes gal-3 em Arabi-
dopsis thaliana (com deficiéncia no gene GA1, codificante para
CPS) e Is em ervilha (com deficiéncia na atividade de CPS) reve-
laram que a enzima CPS seria um importante ponto de controle
no fluxo de metablitos na via biossintética de giberelinas. Um
exemplo disso é o fato de a expressdo de LS participar do con-
trole do tamanho caulinar de plantas de ervilha, por meio da
regulacio dos teores endégenos de giberelinas bioativas. :

O segundo estdgio da via biossintética ocorre no reticulo
endoplasmitico, onde o ent-caureno € oxidado ao jpiecty
sor AG ,-aldeido. Esse processo conta com a participagdo

ent-giberelano
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das enzimas mono-oxigenases P-450, denominadas, na or-
dem de atuacdo na via biossintética, oxidase do en,t-ca
1o, 7-beta-hidroxilase do é4cido ent-caurenoico e sint o
AG, ,-aldeido (Figura 11.3). e
O mutante ga3 de Arabidopsis apr. iénci o
dade da enzima oxidase do ;t-cgjreesrelg,tacg;?g;g:m nla e
GA3, resultando em fenétipos anées, Em plantas dpe : e
0s mutantes homozigotos denominados nang (em e
alelo se.lvagem) apresentam o fen6tipo superanio e,%ue I\ia Lo
blogueio total da sintese de giberelinas nos passo @o &
- pela oxidase do ent-caureno. st lbadas
~ A terceira e tiltima etapa da via de bio,

e ssintese de gibere);-

Zimas multifuncionajs

do tipo dioxigenases, dependentes de 2-oxoglutarato, também
c?nhecidas simplesmente por oxidases do AG (ou oxidases de
giberelinas). Nessa fase, ocorre a conversdo de AG.z'a]deido
em diferentes tipos de giberelinas (Figura 11.3), podendo ©
me}abolismo subsequente variar em termos de posigO¢s e st
quencias de eventos oxidativos entre diferentes espécies Ve&®”
tais e até mesmo entre 6rgios de uma mesma planta.
deDiebs:al tl'f)rma, a conversio do AG, ,-aldeido 208 vér
ra El | f€linas pode seguir por duas vias diferentes- A
e elas e'nvolve hidroxilacio inicial do C,, da ol
Cial'l'z):azlidc‘;:ldai’ (E:-Ol.lhecida como “via da hidroxﬂaigios:
oA T o e

3 ini-
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Plastidio
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ent-caureno Sintase do

A ent-caureno ent-copalil
= difosfato
Etapa 2 N
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Oxidase d
);: ase do < 7-beta-hidroxilase Sintase do
‘ ent-caureno CO,H do &cido \CO H AG,;-aldeido
e e ent-caurenoico 2 3
P Acido ent-7-alfa i
' ‘ -7-alfa- AG,,-aldeido
ent-caureno hidroxicaurenoico ;i
|
Reticulo

endoplasmatico

N =
Etapa 3 e Citoplasma
oxilagao Via da né@o
13 inicial hidroxilagdo 13
|
20-oxidase
20

_—
< 20-oxidase
‘CO,H COH d0AG
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y R
90,
HO

COH

_—
< 20-oxidase
CO,H CO,H do AG

' AGys— OL (R=H) AG,, (R=H) AG, (R=H) AG, (R_=(;-|)
AG, - OL (R=0H) AG;, (R=0H) AGy (R=OH) AG, (R=0H)
2-oxidase 2-oxidase
do AG do AG
Q 0
i R
o 2@‘. e 2.
" COH 1o COH
| AGs, (R=H) AGs, (R=H)
AGas (R=OH) AG; (R=0H)

ndo a separagao espacial das trés etapas que
nversoes ao longo da biossintese de AG estdo
as no interior do quadro verde. A via
ado o papel metabélico da enzima
Hedden e Phillips (2000).

< vasculares, mostra

: I i lanta
tica de giberelinas nas p T

i lisa
i i sma. As enzimas que c'ata. i
R m?gi?ato) e as giberelinas bioativas _T_stag Ees?::‘a(:js -
idroxilaga to. Tambem
20 hidroxilagao 13 em preto
= naode seus precursores imediatos. Adaptada de

Fi .

chol:rr:n: l‘a Principais passos da via biossinté

indicaag Os plastidios, no reticulo endoplasma e

a hig Fm_azul (CPS simboliza a sintase do ent-copalii ¢ i
Croxilacao 13 inicial esta apresentada em verde,eavia

-ox 1S Stes
idase do AG no controle dos teores de giberelinas bioativas €
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» e

X . nio hidl’O-
ocorrer a hidroxilagio da molécula no G, (“‘”2:1 AG, entre

xilagdo 13”), originando, subsequentementel, J:tas (v Figura
outras giberelinas menos frequentes nas pe e variar; n0
11.3). A via predominante nos tecidos vegetais pode e
entanto, na maioria das espécies ja estudadas F'mdo'mla s
da hidroxilagio 13 inicial. Contudo, em Ambl.dOPS'S(’i pina .
considerada modelo e estudo entre os vegetais, Pre 01;’ b
via da nio hidroxilado 13. Em algumas BSPCCIes{CO"w ; on
olus coccineus, podem ser observadas ambas s Vias 0?‘_31'3‘; 5

O controle preciso exercido sobre essa etapa‘blossEntet:;:a )
sencial para o ajuste fino dos teores e tipos de giberelinas lura:n-
todos os estagios do desenvolvimento vegetal. Uma parceid ¢
sideravel desse controle é exercida por enzimas-chave denomind-
das 20-oxidase do AG e 3-oxidase do AG, as quais Putncxgam d.a
dltima etapa da biossintese de giberelinas tantona via da hld.l'OXI-
lagdo 13 inicial quanto na via da nao hidroxilago 13 (Vef Figura
11.3). Ao contrario das enzimas catalisadoras das primeiras eta-
pas na rota biossintética de AG, tanto 20-oxidase do A('i quanto
3-oxidase do AG sao codificadas por familias muitigémcas,'e 0s
mutantes defectivos em apenas uma isoforma dessas enzimas
apresentam nanismo moderado. Uma das formas de controle
nesse ponto da via biossintética ¢ exercida pela regulacdo nega-
tiva da transcricao dos genes que codificam essas enzimas pelo
aumento dos teores de giberelinas nas células.

A enzima 3-oxidase do AG (também conhecida por 3-be-
ta-hidroxilase) catalisa, especificamente, as reagdes de 3b-hi-
droxilacio de AG, ou AG, (dependendo da via), sintetizando as
giberelinas bioativas AG, ou AG,, respectivamente (ver Figura
11.3). Esse passo biossintético crucial é controlado no nivel de
transcricio do gene para 3-oxidase do AG por fatores ligados
ao desenvolvimento vegetal, 2 luz e aos mecanismos sensiveis
3 auxina. A importancia do controle preciso dessa fase se dé
pelo fato de que a presenca de um grupo 3-beta-hidroxila na
molécula de giberelina é requisito para a bioatividade de AG,
como observado, por exemplo, em AG, e AG, (ver Figura 11.3).

Mutantes de ervilha e milho com deficiéncia na ativida-
de da 3-oxidase do AG apresentam uma reducio drastica na

Oxidase do ent-caureno 4
3-oxidase do AG v
AG, v
AG, v

Figura 11
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Con\fersao de AGE (rpﬁo atas SUperanas nana, que apresentam enzima 3-oXI as

mutantes andes Je retomaram o crescimento caulinar
atividade normal. Essa enzima seria responsavel pela

Jura das plantas, resultando em plantas an3s. gy, pl
ervilha, 0 gene responséavel pela expressio dq 3‘0‘<i§1tas
AG é chamado de Le, e os mutantes de le. Qs m“tames{;s

m a atividade dessa enzima defectiyy, hio
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dg
€ 4
ntare
;I;::de converter AG, em AG,. No entanto, se Plantgs Ca
rands nana forem enxertadas.nos mutantes angeg b posu o
verificar a retomada de c'resc1mento caulinar desgeg L’llt~d &-se
mesmo se tratando de dois mutintes com teores reduZidm]OS.
giberelinas em virtude das deficiéncias na sua biossintes 05 do
ode ser explicado pelo fato de que enzimas 3-gy; i d@ Isso
nao defectivas provenientes do mutante nang possib; 0 A
conversio do AG,, presente no mutante le em AG
(Figura 11.4). Informaqé.es’ac.ilaonai_s s?bre 2 importan, d
gene Le nos contextos histdrico e fisiologico serig abordyg 0
no item “Crescimento caulinar e alongamento celular” >
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substancias inibitérias da biossintese

Si0 conhecidos varios inibidores da biossintese de gibereling
os quais atuam em diferentes estdgios da rota biossintéticy AJ-’
guns inibidores, como 0 AMO-1618 e o cycocel, bloqueiam 4
sintese de ent-caureno logo na primeira etapa da biossintese de
AG. Em contrapartida, os inibidores ancimidol, tetraciclase, pa-
clobutrazol e uniconazol bloqueiam a rotz em um estdgio pos.
terior, associado a oxidagdo do ent-caureno, impedindo o fup.
cionamento adequado das mono-oxigen::cs ’-450 na segunda
etapa biossintética de AG. O aspecto miorfoldgico de plantas
submetidas ao tratamento com tais substincias frequentemente
seassemelha ao observado em mutantes com deficiéncia em ge-
nes que codificam enzimas biossintéticas de giberelinas ou, ain-
da, aqueles com a propria atividade enzimitica defectiva. Por
exemplo, a aplicagdo da substancia LAB150978 em plantulas de
abobora causa a inibi¢io da enzima oxidase do ent-caureno ¢
reduz drasticamente o crescimento caulinar (Figura 11.5).
Nos tltimos anos, desenvolveu-se uma série de compos-
tos baseados no acilciclo-hexadione, cuja agao se da nos es-
tigios finais da rota biossintética, nos quais as reagoes sio

Enxerto [¢---.
(nana
Le +/e)

SN SRS

BN

.. utant®
€M passos especificos da via biossintética de Qibere“qa;h‘: ue 08
€ (deficiente na atividade da 3-oxidase do AG)'XEN do AG com

tivo) em AG, (bioativo).

% por

oura 119 Experimento com a aplicagéo do inibidor de biossinte-
Hg; 26 LAB150978 de maneira isolada ou combinada ao AG_ (uma

e ioativa) em plantulas de abobora. LAB150978 causa a ini-
fidodaenzima oxidase do ent-caureno e reduz drasticamente o cres-
nento caulinar, podenc_io seu effzito ser parcialmente revertido pela
g jcagéo de uma giberelina bioativa. Notar que nessa fase da vida das
;?antulas de abobora, a 'aplica.c;i_o de AG, de maneira isolada promo-
ey um acentuado crescimento ¢ aulinar em relagao ao controle,

sede
iperelin

dependentes de 2-oxoglutara-
‘hexadione, e LAB198999
em baixas concentragdes,
‘o5 do 2-oxoglutarato.

atabolizadas por dioxigenases
0. BX-112, ou seu acido livre
o 05 COMPOStos Mais 154 los «
agem COMO inibidores competiti

(onjugagdo e degraciacac

unto 3s formas livres de giberelinas bioativas ou inativas, as

plantas apresentam muitas formas conjugadas de AG. No en-
unto, ainda nio se conhece a identidade de genes codificadores
das enzimas envolvidas na formagao de AG conjugadas. Uma
s principais formas de conjugagdo, principalmente em se-
mentes, sio as giberelinas glicosiladas, formadas por ligagdo
avalente entre giberelina e um monossacaridio. O principal
agticar  a glicose, que se liga a giberelina por meio do grupo
arboxila, formando giberelina glicosilada, ou via grupo hidro-
xila, formando giberelina glicosil éster. Quando as giberelinas
sioexogenamente aplicadas as plantas, uma parte delas se torna
glicosilada, o que pode representar outra forma de inativagao.
Contudo, em alguns casos, quando glicosidios sao aplicados,
S detectadas giberelinas livres. Assim, os glicosidios também
Podem ser uma forma de armazenamento de giberelinas.

Aofinal do ciclo, as giberelinas bioativas sa0 desativadas por
%'be‘a‘hidroxilaqio pela enzima 2-oxidase do AG, qual cata-
%0 catabolismo e a inativagao dos AG bioativos € S€us D
CUrsores. Assim, AG, é convertido a AG,, € AG, é cox_wertldo

AG, (ver Figura 11.3). A reacdo catalisada por 2-oxidase do
ﬁi;?;?enta 0 modo de i.nativaqio ::le AG mais lrnli?ni:af :t:e
Sobre le 0- momentf),-cups respectivos genfS Za pimE

egibi‘:e*l’_?ao transcricional tanto pela elevagao

inas quanto por tratamento com AG. et
X esf;;zsgmo ex.plicjativo dos 'prc.)cessos‘que ;Oﬂts“:i‘;‘;ﬁvz o
anesentade Equl'libno nos niveis de giberelina
0 na Figura 11.6.
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Transporte

Pesquisas recentes

; propdem que as giberelinas sejam produ-
zidas em locais proé & Tand

entanto, outeg or Xinzlos: oung Préprio local de sua 'flc;ﬁo. No
Mecanismos degtUPO e ev1den_c1as sugere a p9531b111dade de
it s ranspor.te de giberelinas existirem dentro de
S Vegetais.
del;]igzr:rif:snzia forte em favor da existéncia do transporte
: ntre tecidos resultou de estudos do perfil de
€Xpressdao temporal e espacial dos genes de biossintese de AG
durante a germinagéo de sementes de Arabidopsis. Verificou-
se que d‘iferentes fases da biossintese de giberelinas ocorriam
e locais distintos dentro do embrido. A localizagio dos par-
ticipantes iniciais da via biossintética de AG, deduzida pela
presenca do RNAm do gene CPSI (codifica a enzima CPS
— ver Figura 11.3), predominava no tecido provascular. Em
contrapartida, alguns participantes da via biossintética tar-
dia, incluindo giberelinas bioativas e moléculas de RNAm da
3-oxidase do AG (catalisa a sintese de AG, e AG, - ver Figura
11.3), acumulavam-se no cértex e na endoderme da raiz. Es-
ses dados representaram fortes indicios de que efetivamente
ocorra transporte intercelular dentro do embrido de um inter-
medidrio da via biossintética de AG (provavelmente ent-cau-
reno) para produzir giberelinas bioativas.

Estudos realizados com plantulas de ervilha também corro-
boraram a existéncia de transporte de giberelinas entre os te-
cidos vegetais. Foi verificada a sua presenga preferencialmente
em entrends imaturos, gemas e folhas jovens. Com base no
fato de que a primeira etapa da biossintese de AG (ver Figu-
ra 11.3) ndo acontece em cloroplastos maduros, deduz-se que
a producdo de giberelinas ndo seja observada nas células do
mesofilo foliar. Adicionalmente, esse tecido apresenta capaci-
dade de permitir as reagdes da sua ultima etapa biossintética.
Essas diferengas sugerem que intermedidrios da biossintese
de AG possam ser transportados dos tecidos meristematicos

Inibigdo por
e longos retroalimentagao

A AG.1 __—->A Conjugagéo
bioativo | com agucares

==
A

Inibig@o
catabdlica

Figura 11.6 Processos associados‘ ao estado dg equilibrio de gibe:
relinas ativas. A sintese de giber_elmas (formas livres), como o AG, €

vida por fatores ambientais, como 0 frioe os d}as l_ong,os (a). Qe
et versa, as giberelinas podem inibir sua propria biossintese via
fo.r n?a_ln or rétroalimentaqéo (b). A redugao nos niveis de giberelinas
inibi¢ao p ode ocorrer pelo catabolismo (c) ou por conjugagio com
b'qatwas (F:j) Contudo, giberelinas bioativas podem ser geradas pela
a.gucargs da'forma conjugada. Finalmente, o transporte de giberelinas
libefasss us precursores, a partir de/ou para determinado tecido,
,((e)m%ué;epfde af;etar o estado de equilibrio de uma giberelina bioati-
a

va. Adaptada de Taiz e Zeiger (1998).
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caulinares apicais para as folhas, onde poderi
tidos em giberelinas ativas. Ha sugestoes de que
de giberelinas a partir de folhas jovens nao envo
vasculares, mas sim o cortex e a medula.

Mecanismos e modo de agao

Além da importancia da concentracao enddgena, uma questao
essencial para a devida compreensao do papel de qualq“?r h'or-
ménio vegetal diz respeito ao modo de agao dessas substanc'lasa
intimamente ligado ao local de percepgao desse sinal nas CfaIU-
las. Em uma via de sinalizagdo hormonal convencional, a liga-
¢do do horménio ao seu receptor desencadeia uma cascata de
substancias intermedidrias e mensageiros secunddrios que leva
a determinada resposta celular (ver adiante). Apesar de estudos
recentes apresentarem um nimero crescente de possiveis fato-
res que afetam as respostas s giberelinas, neste capitulo serao
apresentados e abordados apenas alguns dos principais partici-
pantes envolvidos nessa sinalizacao.

Percepgao do sinal

A identificacdo do receptor de giberelinas em arroz, chamado
GIDI (do inglés, GA INSENSITIVE DWARFI ), por Ueguchi-
Tanaka et al. (2005) propiciou um avango substancial no en-
tendimento da cascata de sinalizagdo desse hormonio. Essa
descoberta gerou informagdes robustas sobre os eventos mo-
leculares relacionados 2 percepgo e & transdugo do sinal das
giberelinas, principalmente em pesquisas realizadas com ar-
roz e Arabidopsis.

O gene GIDI codifica uma proteina homdloga as lipases
sensiveis a horménios nos animais, e os mutantes gidl sao

Selvagem gidi gid1 + AG

Figura 11.7 Aspecto morfologico dos mutantes gj

z lnnlelgs S gidi 3
de arroz com intensa inibigao do crescimento cauli?nar. ':lrpcaﬁlt:ntu.las
apresentam deficiéncia quanto a percep¢io do sinal de AG pelo S gid]
t;r (':'_!Dl;_de;sa fti;'mai ele; se apresentam completamente inse'r‘;cvee;i);
aplicagao de giberelina bioativa ex6gena. ;
naka etal. (2007). Sl s apida ce UeguchiTy.

» i
e

ate insensiveis as giberelinas (Figyr,
oS feeepto =S previ;'xmeme Caractey;, . ¢
ara 0§ fitormonios etilem_) (v-er- Capitulo 13), bra38~lzad°s
roides (ver Capitulo 14) e citocininas (ver Capity], loinost""
ceptor de giberelinas apresen_ta um mec.anismo de sinali,zo r-e 3
comparével a0 modcz de agdo da:s auxinas (ver Capitma 2
Em geral, a sinalizagdo de glberehn_as Opera por mej, d() 9),
sistema de desrepressdo da expressao de genes de respoe.u
AG,0qual é dependente da ligagao da molécula de i :lés
a0 receptor GID1 € ¢ modulado por membros da famﬂ;hna
proteinas nucleares denomipadas‘ proteinas DELLA_ Asa-de
as repostas apropriadas as giberelinas necessitam d, inats'lm'
gdo de proteinas DELLA, a qual ocorre majoritariameng, ';;;

meio da protedlise.

completame

i 11.7)
maneira distinta

Proteinas DELLA e 0 mecanismo repressor
de respostas as giberelinas

As proteinas DELLA sdo reguladores de transcricio nucle
atuando como repressores da sinalizacdo de giberelinas ag
mecanismo molecular pelo qual essas proteinas reprimen; a
respostas de AG ocorre por meio da sua interacio com um:
ampla gama de classes proteicas, e a naturcza regulatoria ge
tal associacio depende do tipo de proteina com a qual cag,
DELLA interage. No entanto, acredita-se que a inativacio e
a degradacio de proteinas DELLA sejam cventos-chave para
desencadear a maioria das respostas as giberelinas.

As proteinas DELLA, bem como seu papel na sinalizacio
de AG, sio altamente conservadas nas plantas. Um dnico
gene para a proteina DELLA foi identificado nos genomas de
arroz e cevada, denominado, respectivamente, Slender Ricel
(SLR1I) e Slenderl (SLN1), o qual age na repressao de todas
as respostas as giberelinas nessas duas especies. De maneira
surpreendente, cinco genes para proteina DELLA - GA-in-
sensitive (GAI), Repressor of gal-3 (RGA), RGA-likel (RGLI),
RGA-like2 (RGL2) e RGA-like3 (RGL3) - foram identificados
no genoma de Arabidopsis, sendo os genes RGA e GAI 0s
mais efetivos na repressao durante do crescimento vegetati-
vo (p. ex., alongamento caulinar) e na indugéo floral. Em ge-
ral, 0 gene RGL2 atua durante a germinagao, enquanto RGA,
RGLI e RGL2 atuam, conjuntamente, no desenvolvimento
floral.

De acordo com 0 modelo geral de sinalizagdo de gibereli-
nas atualmente proposto, a ligagio de AG ao receptor GIDI
leva 4 sua interacdo com a proteina DELLA. Essa interagio:
POr sua vez, estimula a ligagio da proteina DELLA 2 o
C.OmPleXO proteico denominado SCFS'®2 Apos essa altim?
ligacdo, a proteina DELLA ¢ destinada a ubiquitinagao (pros
Cesso que marca as proteinas para degradagio), com & o
consequente degradacdo pelo proteossomo 265 A meqlda
que a degradacio das proteinas DELLA ocorre, as protein®
a5 quais elas estavam ligadas sio liberadas da repress® ©
portanto, podem cumprir seus papéis sinalizadores n2° e
POstas as giberelinas (Figura 11.8).
mﬁ spg';dai:: f‘l{ﬂﬁio de pro.teinas DELLA leva res
R g la,:te nas em mu:tz?s espécies .veget-als-
s DELi,g. ; faS rTlutantes gai-1de Arabtc'io.p.ws, co
de mutantes ; ec:t‘wa, apresentam um fenOtipo se'me (
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ura 11.8 C’()mPOT‘ZmeSG'C"‘:"“'? ”1‘ }?ﬁfC@DCéO do sinal de giberelinas em arroz. O esquema mostra a esquerda uma condicao celular em que
dégenos de AG sao reduzidos e os genes de respostas as giberelinas estao reprimidos por agao da proteina SLR1 (DELLA). A direita,

\-euiﬁca-SEQCQndigéo g Jndégerr‘?)?s de giberelinas se encontram elevados, permitindo a interacao de AG com o receptor GID1 (1),
pque leva a ligagao de SLR1 a0 complexo SCFS? para a ubiquitinagao (2). Em seguida, a proteina SLR1 ¢ degradada pelo proteossomo 265 (3),

fiberando, portanto, as respostas as giberelinas da repressao.

anis, folhas com coloragao verde-escura e floragdo tardia); no
entanto, esses mutantes mostraram-se insensiveis a aplicagdo
de AG (Figura 11.9). A mutagao gai-1 esta presente no do-
minio de regulagdo da proteina DELLA, ou seja, trata-se de
umamodificacdo que anula a sensibilidade da proteina ao AG,
impedindo, dessa forma, a ocorréncia da desrepressao das res-
postas &s giberelinas. De fato, as proteinas DELLA modulam
respostas integradas nos programas de desenvolvimento por
meio de sua interagdo com diversos fatores de transcrigao par-
ticipantes das vias sinalizadoras dada pela luz e outras classes
hormonais.

Além disso, vale ressaltar a existéncia de alguns mecanis-
mos alternativos para a sinalizagao de AG, nos quais 0 sinal
dado pelas giberelinas ¢é transduzido sem a destruicio de
DELLA. Assim, as vias de transducdo do sinal de AG tam-
bém contam com uma série de intermediarios e mensageiros

Mutante

Selvagem T AG.

Mutante
gai

B‘gura 119 Plantas mutantes gai-1 de Arabidopsis, com 2 prore e
efectiva, apresentam um fenétipo semelhante aos rl’luta‘“tes
tes na biossintese de AG; no entanto, essas plantas fo P
aretomada do crescimento quando tratadas com AG exdge
ando que sao insensiveis as giberelinas.

Geficjen

: m
10, ing

secundarios, como o Ca? citosolico, fosforilases, proteinas G,
cinases, fosfatases, entre outros. Essas substancias participam
de respostas temporrias e especificas, tanto de origem genod-
mica (passando por regulado da transcricao génica) quanto
nio gendmica. Essas etapas da transdugao do sinal de gibere-
linas serdo apresentadas a seguir, utilizando-se como exemplo
o modelo mais bem estudado até hoje sobre esse assunto: a ca-
mada de aleurona e a mobilizagao de reservas do endosperma
de sementes de cereais induzidas a germinagao.

Sementes de cereais como modelo de estudo da
transducdo do sinal de giberelinas

As giberelinas desempenham um papel crucial na germinagio e
sua fungdo nesse processo tem sido extensivamente investigada
utilizando-se sementes de cereais como modelo de estudo.

O endosperma das sementes de cereais é composto pelo en-
mildceo e por uma camada de células que o circun-
da externamente, denominada camada de aleurona. Essa cama-
da de células contém numerosos corpos proteicos, bem como
oleossomos (vesiculas armazenadas de lipidios), e sua fungdo
destina-se a sintese € A secrecio das enzimas hidroliticas. Os
compostos de reserva da semente sao metaboliza_dos por essas
enzimas hidroliticas durante o processo de germinagao, origi-
nando agucares, aminodcidos e outros produtps que sdo trans-
portadosao embrido. Entre as enzimas produzidas, destacam-se
alfa e betamilase, as quais atuam sobre a degrad:icéo do amido;
a primeira produz oligossacaridios, que sdo, entao, degr’adados
pela segunda, resultando no dissacarnfho maltose, que é, final-
mente, convertido em glicose pela enzima maltase. S

Na década de 1960, foi possivel confirmar a obs_ervaqao ori-
ginal do ilustre botanico alemdo G. Haberland, feita em 1890,

dosperma a
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. i nas digestoras de ami
segundo a qual a secregio de enzimas AEE presenga do

pela camada de aleurona de cevada dependi o
embrido, sugerindo a existéncia de uma su|bsténaa ift e
produzida pelo embrido, a qual estimularia a meiu‘gao 3
alfa-amilase pela camada de aleurona. Passado mais 3“ ;
século, comprovou-se que as giberelinas eram sintetizadas

liberadas pelo embriao e transportadas ao efr_xdosperma dt:s
rante a germinagdo, mostrando que 0 embrido de semen
bilizacio de suas reservas

embebidas dos cereais regula a mo Lod el
pela secrecio de giberelinas que estimulam 2 fungdo digestiva
na camada de aleurona (Figura 11.10; Lenton ef al, 1994).

As evidéncias de que o AG poderia aumentar a producdo
de alfa-amilase no nivel de transcrigao foram reforcadas pelo.s
estudos com is6topos radioativos, que revelaram que a at.l-
vidade da alfa-amilase, estimulada pelas giberelinas, ocorria
prioritariamente pela sintese de n0vo da enzima, € que ess
estimulo poderia ser bloqueado por inibidores da transcricao
e da tradugao.

Estudos com promotores de alfa-amilase em cevada reve-
laram que as sequéncias associadas expressdo génica para a
alfa-amilase em resposta as giberelinas estao entre 200 e 300
pares de bases antes do inicio da regiao codificadora (Figura
11.11). Uma sequéncia especifica (TAACAAA), chamada de
sequéncia de resposta a giberelina, consegue induzir a capa-
cidade de resposta a0 AG. Contudo, a alteraco de uma sequ-
éncia especifica pode resultar na perda da expressao induzida
pelo AG,. Determinadas sequéncias, conhecidas como Box

Coleoptilo

Meristema
apical

Camada de

aleurona

Endosperma

amilaceo

Células de
aleurona

Enzimas
hidroliticas

endosperma

Testa-pericarpo Escutelo

Raiz

Figura 11.10 Representacao esquematica da sem

germinagao e na estrutura funcional de seus princi;:itse tgzi;(e,vada o
ber_elinas sdo sintetizadas pelo coledptilo e pelo escutelo d Sl (';I'
e difundidas ao endosperma amildceo e & camada de ale siia0
qual € induzida a produzir e secretar alfa-amilase e outrasu ;?:;a e
no endosperma amilaceo (3), que € entdo desdobrado e o
- moléculas (4). (5) Os solutos do endosperma sao absor\rlr:.l1 e
cutelo e transportados ao embrido em germinagao, e

B

e

irimidinas (sequéncias-alvo de regulacig Bénic
cem necessarias para a‘resfposta. a0 AG e sdo conheqdaa' Pare.
complexo de resposta & giberelina (CRG), supop, dO-ses Comy
téncia de uma interacao de fatores de transcriczg, s Ca €Xis.
Box TATA (Jacobsen ef al, 1995). RG p,

Verificou-se, posteriormente, que a agio dag e
sobre a indugdo da expressdo da alfa-amilase ¢ eXerc:fhn“
meio da eliminagao dos’efeitos inibitérios da o ni 2 poy
promovidos pelas proteinas DELLA. Segundo | :
nalizagdo proposto, a presenga de giberelinag . el
ve uma rapida degradacdo das proteinas SLN] de CSlomo.
SLR1 de arroz (ambas pertencentes a familia dqg pr(:;a(.la e
DELLA), assim como também da proteina DELLA g Aelna.s
dopsis (RGL2), 2 qual desemp_enha um importante pap;' ;ibu.
inibicao da germinagao (ver item anterior para detalhes Ny
protedlise de DELLA). &

Dessa forma, a degradacdo das proteinas DELy 5
nticleos das células de aleurona permite a ativacio de I:los
importante componente de resposta as giberelinag chamm
do AG-MYB. AG-MYB ¢é um fator de transcrigio induzidEl :
por giberelinas que desencadeia a expressao de alfa-amilas:
e outras hidrolases e proteases, possibilitando a mobilizacsg
de nutrientes armazenados no endospe:ma. O intervalg g,
1 h entre a degradagdo de proteinas DELLA e a inducio de
AG-MYB sugere que esse fator de transcricio poderia ngo
ser um alvo direto das proteinas DELIL.A; no entanto, esse
passo da transdugao do sinal de giberelinas ainda nao é bem
entendido (Figura 11.12).

A ativagdo da resposta primaria do gene AG-MYB envolve
passos intermedidrios relacionados com & ligagdo da molécula

dep
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Figura 11,12 Modelo proposto para a sintese de
\‘aqo do embrido a um suposto receptor de mem
leticamente interage com uma proteina heteromérica
gente de Ca?*, ambas podendo participar do controle da
Oﬂtl:")teina repressora de transcriao génica SLN1 dentro
al 03 genes reprimidos, ocorrendo a transcrigao e a tr
Wando a sua transcricio (6). As proteinas, depois desi
; t;ota de secrecao pode ser também estimulada pelo A
3ptada de Taiz e Zeiger (1998).

fons de calcio sdo
ara varios hormo-
os de aleurona de
no citosol em
ntre 1 e4h
de alfa-ami-
cio de
ta dependente de

de giberel:

: Biberelina a0 receptor de membrana.
s ; o

llioslclerados mensageiros secunddrios p
% tendo sido observado, em protoplast

cevada ul - c 2+

s m aumento na concentragio de Ca

angSta as giberelinas. Esse aumento ocorreu €
SO tratamento com o AG e precedeu a sintese

3se, Asci :
Assim, sugere-se que giberelinas estimulem a secre
amj :
Milase e outras hidrolases por uma ro

fy.

duas cadeias de transdugao

ntetizadas no reticulo en
G por meio de uma rota

o
e o i

}——b alfa-amilase
e o o® ..

na camada de aleurona da cevada. (1) Ligagao do AG deri-

_amilase induzida pela giberelina d ‘ .
ablrf::n;;mc;ese-ncadeando duas cadeias de transducao de sinais. (2) O complexo AG-receptor hipo-
G, dando inicio a
expressao génica
do nucleo (3). Ess :
aducao (5). No nucleo, a protein

de sinais, uma dependente e outra indepen-
exercido pelo AG. A ligacao de AG ao receptor GID1 leva a inativagao
a inativacao permite a expressao do gene AG-MYB (4), bem como de
a AG-MYB liga-se ao promotor do gene para alfa-amilase,
rugoso (7), sao secretadas via aparato de Golgi (8).

doplasmatico 1 3 )
o de sinais dependente de calcio-calmodulina (9).

de transduga

timulo dado pelas giberelinas para a ex-

calcio, enquanto 0 €S :
Ifa-amilase surja por uma rota indepen-

pressdo do gene daa
dente de célcio (ver Figura 11.12). ' ;
Andlises da transducdo do sinal das giberelinas em células

de aleurona revelaram que as proteinas heterotriméricas G

podem estar associadas aos eventos iniciais de sua sinaliza-

0. Assim, um modelo de sua agao foi proposto, com base
fm l.igat;io do AG a um receptor localizado na face interna da
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2 tor
membrana, seguido pela interagdo do complexo AG r::;gsta
a uma proteina heterotrimérica G. No entanto, esza l;e e
foi de certa forma prejudicada apds a descoberta 0 gE
GIDI, de natureza tinica em cereais € localizagdo pre e
nantemente nuclear, podendo estar presente em me_HOl"Etri—
no citoplasma. Essas observagoes Jevantaram questoestl 3
gantes sobre a complexidade que envolveria o cruzamento :
vias de transdugio de sinal de giberelinas para r‘esp'ostas g
némicas (envolvem transcrigo génica) e nao genomicas (sem
transcricio génica). Ainda que nao bem estabeleado,'sug_e-
re-se a existéncia de receptores de giberelinas com loca!lz.acao
citosélica ou ligados & membrana plasmatica que Partncnpem
na ativagao dos intermediarios citosolicos na cadeia de trans-
dugdo do sinal de giberelinas em células de aleurona. '

Um modelo esquemético dos fatores bioquimicos € gene-
ticos envolvidos com a sintese e secrecdo da alfa-amilase no
modelo de células de aleurona esté resumido na Figura 11.12.

Efeitos no crescimento e
desenvolvimento vegetal

As giberelinas desempenham papéis importantes no contro-
le de todos os estagios do desenvolvimento das plantas, € 2
sua a¢do frequentemente ocorre de maneira integrada a ou-
tros horménios vegetais. A Figura 11.13 apresenta uma visao
geral dos seus efeitos, com os das demais classes hormonais,
nos principais eventos do desenvolvimento durante o ciclo
de vida de plantas vasculares. A maneira pela qual as gibere-
linas atuam sobre cada um desses processos seré detalhada
a seguir.

Figura 11.13 As giberelinas interagem
outros hormonios vegetais ao longo de todo o ciclo de vida da planta

Positiva e negativamente com

Alguns dos efeitos desses hormonios estio indi

exern_plo o ciclo de vida de Arabidopsis thalian(;a:??)s ;:rrl::irr\‘do_c o.mo
crescimento dos 6rgaos vegetativos da plantula; (3) manut aGao; (2)
atividade do meristema apical caulinar; (4) alongamento T €ncao d-a
nar; (5) indugso floral; e (6) desenvolvimento do fruto, Cks: 20 caull.
AG: giberelinas. Adaptada de Weiss e Ori (2007).  — Cocininas;

e

Quebrade dorméncia em sementes e germin

As giberelinas $30 conh‘e:_:idas por antagonizar og efe
motores do 4cido abscisico sobre a dorméncia i
(ver Capitulo 12), bem como por promover a gerp,
virias espécies. Tem sido proposto que as giberelin,
riam diretamente envolvidas no controle da dorp, 8

Cao
itog

: sen‘lem65
1Nng 50 .
Sndg esty.

30 da germinacgdo. Assim, el .. CDCia, ¢
na promogao age ¢ao. » elas agirjamy depoi m
S d

superagio da inibi¢ao mediada_ pel? icido abscisicg (Fi

11.14). As giberelinas, em combinacido com as Citocinin, Bury
dem substituir 2 necessidade de \.férios sinais ambientai:’ 0.
promover 2 germinagdo, minimizando os efeitos inibig irg
do ABA. Em sementes de algumas espécies, os niveis g rl()'S
berelinas aumentam €n resposta a um estimulo externg e gj.
ndo hd evidéncias de que essa elevacio seja Importante [;afnas
quebra da dorméncia. A

Em Arabidopsis, obtiveram-se indicios da biossintege d
novo de giberelinas durante a germinagao, por meio da e e
cio de substancias inibidoras de sua sintese, uma vez e es:.
tratamento bloqueou a germinagao das sementes. Veriﬁc()u_sz
que os embrioes de algumas espécies tém potencial pary ger-
minar sem a necessidade de biossintese ou sinalizacio de gi-
berelinas; no entanto, AG se mostrou necessario para Superar
a resisténcia mecénica das estruturas da semente que circup.
dam o embrido durante a germinagao.

Dessa forma, propdem-se duas fung:is | rincipais das gi-
berelinas durante a germinagdo. A priii.eira é que elas sio
necessérias para a superagdo da barreir: mccanica conferida
pelas camadas da casca da semente, por <:fraquecimento dos
tecidos ao redor da radicula. Durante a germinagéao de se-
mentes de Arabidopsis, verificou-se, por exemplo, que o papel
das giberelinas na penetragdo da radicula através da testa da
semente esteve relacionado com a indugdo da expressdo de
genes promotores do alongamento celular, como as expansi-
nas, e de genes de modificagdo da parede celular, como o caso
da proteina beta-glicosidase, cuja atividade seria importante
para a necessaria perda da estrutura da parede celular e, con-
sequentemente, para o alongamento celular (ver Capitulo 8).

A segunda fungdo sugerida para as giberelinas na germi-
nago estaria ligada ao aumento do potencial de crescimen-
to do embrido, incluindo o controle do crescimento do eixo
embriondrio e de tecidos em desenvolvimento (caulinares €
radiculares). Esse efeito parece ser exercido por meio da di{nl'
nuicao da expressao de genes responsivos a0 cido abSCfs‘CO'
bem como pela inducio de outros relacionados com © etilen0
€2 auxina e, portanto, envolvidos no crescimento da Pla{ltu]a'
Esses dados sugerem que AG possa promover a extrusdo ¢
radicula por meio de interagdes com outros hormonios: e;
ve-se ressaltar ainda o efeito do AG na indugdo das e“”mao
que degradam o amido no endosperma das sementes, €O
descrito anteriormente neste capitulo.

O modo de agdo central pelo qual as giberelinas 0
germinaio, também discutido anteriormente, dé-S€ D n; 0s
do antagonismo exercido por essa classe hormonal sobr o
efeitos inibitorios das proteinas DELLA na germina¢a°' FLLA)
AL gax: de Arabidopsis (deficiente para uma Pl'oteina em 1€
f:;;tﬁl fiz;sae por uma sensibilidade dimirﬁll-u'da 2 utantes

40 da dorméncia e germinagao. Nesses

promover 4

Eventos primarios

Percepgéo e transdugdo dhgadnol;t:]ré\ﬁig
i i
de sinal de_qugbra (controlada pelo :B 2
de dorméncia Repreeaas A?)
0
metabolismo
\

Eventos Secundarios
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Resposta ]

Quebra da dorméncia
(modulada por AG?)
Metabolismo induzido

Afrouxamento das

estrut‘t_Jras que circundam
0 embrido (quando presente)

Perda da parede

celular e extensao
da radicula

Metabolismo da germinacs
g agao prossegue, como em sementes/embrides nio dormentes ]

igura 11.14 Representacdo esquemati SR
Fig ¢ quematica dos principais eventos associados a quebra de dorméncia em sementes,
entes.

o foi verificada uma taxa significativa de germinacio no es-
qro;somente a combinaﬂqﬁol de luz com frio ou dessecacio cau-
soud fiberacao da dorméncia e a germinacdo das sementes. A
serminagao das sementes de algumas espécies, principalmente
;io Jomesticadas, depende da luz ou de baixas temperaturas,
jos efeitos podem ser substituidos pelo AG exdgeno.

Um exemplo pratico do efeito promotor das giberelinas

exbgenas sobre a germinacio foi obtido com o tratamento
Je sementes da lavanda (Lavandula angustifolia Miller) com
AG, Essas sementes foram embebidas por 18 h em solugio
40200 mg/! de AG e apresentarati um indice de germinacio

Je 89,9% em um tempo medio de 10,5 dias, em comparagao
itaxa de germinagao de 22,6% para o controle com dgua des-
ilada. Nesse caso, o tempo médio de germinagdo foi de 18,7
dias. Assim, esses resultados mostraram que o AG, aumentou
significativamente a porcentagem de germinagao nessa espé-
de, além de acelerar tal processo.

Controle do meristema apical caulinar
einiciagao de folhas

Na regido central do meristema apical caulinar (MAC), en-
wontra-se um grupo de células que se divide lentamente, as
quais s3o fonte de todas as células meristematicas e, conse-
quentemente, de todos os 6rgaos caulinares. A regido central
fornece regularmente novas células ao corpo do meristema,
noqual se observam intensa atividade mitdtica e baixo grau de
diferenciagdo celular, Na regiao periférica do meristema, por
Savez, encontram-se células que participarao da iniciagdo de
novos Orgaos, como primordios foliares.

,AS giberelinas participam no controle das populagdes de
®lulas dentro do MAC, auxiliando na sinalizagdo que definird
eSpostas que variarao entre a permanéncia do cardter meris-
tmitico das células e a especificagdo de um destino de dife-
*ciacio. Nesses processos, elas atuam em conjunto, porém
:Z;?;gzir_"“ a1'“1?86nica_em rellacio as citocininas,d M:i:;(:um;e
£ cia de 1n‘tera<;oes reciprocas entre esses O'Ib e
2 »€M que as citocininas inibem a produgao d.€ gIDELCIRED
i P3350 que AG inibem as respostas de citocininas. No mtc?—
Zz::;xﬁt(;, 0 balan¢o ent.re esses dois hog];él)i:sc ;222:;:?:;
e EleVale:gz te.?re.s C.Ie glber'eltn'x;as :;rs:;l;ré‘iiequisito para

1630 normal Zloorj:::i[;::l;leaea;ic:l caulinar.
Manutencio desse balango favordvel s Cit(f
8arante a predominéncia dos seus efeitos estl

cininas no
mulatdrios

SObrf'e a manutencao das divisdes celulares e a inibi¢ao da dife-
renciagio dentro do MAC (ver Capitulo 9). Anilises do perfil
de expressao génica mostraram que o tratamento de plantu-
las de Arabidopsis com citocininas inibia a expressio dos ge-
nes que codificam para enzimas biossintéticas de giberelinas
(20-oxidase do AG e 3-oxidase do AG), bem como promovia
a expressao dos genes RGA e GAI (responsaveis pela transcri-
¢do das proteinas do tipo DELLA, repressoras de respostas ao
AG; Figura 11.15). Esses resultados indicam que as citocininas
também podem regular negativamente as respostas as gibere-
linas dentro do MAC.

O balango entre giberelinas e citocininas no MAC também
¢ assegurado por um mecanismo regulatdrio que conta com a
participagdo do fator de transcrigdo knottedI-like homeobox
(KNOX). A expressio de KNOX dentro do MAC auxilia na
manuten¢do das caracteristicas meristematicas das células
dentro do meristema caulinar, pelo fato de induzir a expressao
de genes de biossintese de citocininas, assim como promover
0 actimulo desse hormonio no meristema. Estudos bioquimi-
cos e de hibridizacdo in situ em folhas de Arabidopsis e tabaco
mostraram que as proteinas KNOX também controlam nega-
tivamente os teores de giberelinas no MAC por ligarem-se a0
promotor do gene responsdvel pela sintese da enzima 20-oxi-
dase do AG, reprimindo diretamente a sua transcricao. De
modo complementar, tanto KNOX quanto as citocininas sao
induzidos pela expressdo do gene que codifica para a enzima
7-oxidase do AG na base do MAC (enzima que desativa AG),
talvez para bloquear os GA biologicamente ativos, permitin-

do, assim, que seus teores permane¢am reduzidos no interior

do MAC (Figura 11.15).
Enquanto a atividade e a manutengdo do MAC necessi-

tam de teores relativamente elevados de citocininas e baixos
de giberelinas, nos estagios subsequentes de alongamentq e
maturago celular verifica-se um sinergismo oposto, ou se¢ja,
teores relativamente baixos de citocininas e elevados de AG.
Dessa forma, verifica-se um aciumulo de giberelinas na re-
gido coincidente com a iniciacdo do primérdio foliar, o qual
promove a determinagdo das células ai presentes para a di-
ferenciagao foliar (Figura 11.15). O mecanismo que pfop‘or-
ciona a elevagdo de giberelinas em uma por¢ao definida da
periferia do MAC ainda ndo é muito bem esclarecido. No
sabe-se da presenca da 20-oxidase do AG nos pri-

entanto, > 8y
dicando se tratar de importantes sitios de

mordios foliares, in
biossintese de AG.
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Regigo de alongamento € dife
O (ooglcenuaqéo elevada de AG) ‘
. Regido de iniciagao do primeiro foliar
(concentragdo elevada de AG)

Regigo de divisdo celular no meristema

(concentragéo baixa deAG)
Zona central do meristema

Figura 11.15 Interagées entre giberelinas (AG) e citocininas (Cks) na 22191#;
e‘ L}

KNOX atua junto as Cks e ao AG dentro do MAC de maneira a estabelecer um balanco entre citocinin ‘ ‘
inas. O controle dos teores enddgenos dos hormériios € exercido, principal-

apontam regulagao positiva e regulacao negativa, respectivament

regiao dos primérdios foliares, verifica-se a predominancia de giberel
mente, pela regulagao biossintética.

Crescimento caulinar e alongamento celular

Entre os muitos efeitos das giberelinas no desenvolvimen-
to vegetal, um dos mais proeminentes é certamente sobre 0
crescimento caulinar (Figura 11.16). Essa classe de hormonios
tem a capacidade tnica entre os demais hormonios vegetais
em estimular o crescimento em plantas intactas, especialmen-
te plantas de habito nanizante ou plantas bianuais em estégio

Figura 11.16 Exemplo de planta de tomateiro co| 30 ail

gib, a qual ocasiona a perda de fungao da enziman:i?\tt:suet:ic::(g;,bﬂ
deido, proporcionando deficiéncia na via biossintética de ibe l“ e
Dessa forma, as plantas gib-2/gib, quando comparadas aosg indi:fe’énas.
sem tal mutacao (simbolizada por +/+), apresentam tamanh O3
do. Imagem cedida pelo Dr. Lazaro E. P. Peres (ESALQ-USP) Riea

renciagéo celular

/ | B
J' 2
KNOX ____20-oxidase do AG do AG

3-pxidase do AG / \
'/ KNOX
AG

20-oxidase do AG

AG

-oxidase

—! Cks /

P

i

P3.
&

¢ao da fungdo do meristema apical caulinar (MAC). As setas e as barra
e P3indicam os primérdios foliares na ordem de formacao. A pmtems
cininas e giberelinas favoravel as citocininas N;

de roseta (com entrends bastante curtos). A maioria das dico-
tileddneas e algumas monocotiledoneas ¢ coniferas crescem
mais rdpido quando tratadas com determinadas giberelinas.
Em Pinaceae, por exemplo, algumas espécies respondem pou-
co a0 AG,, mas crescem em resposta a uma mistura de AG e
AG,. Por sua vez, espécies com crescimento em roseta podem
alcancar até 2 metros de altura e florescer em resposta a aplica-
¢do de AG,, enquanto as plantas nao tratadas permanecem no
estagio de roseta. Espécies de cucurbitdceas alongam-se com
maior rapidez em resposta a aplicagao de giberelinas que nao
apresentam o grupo hidroxila no carbono 13 (formadas pela
via biossintética da ndo hidroxilagao 13).

A “diferenca de tamanho do caule” em plantas de ervilha
foi uma das sete caracteristicas estudadas por Gregor Mendel
em seus experimentos classicos de hibridagio vegetal, a0 d_e~
monstrar que os individuos altos eram dominantes €n relagao
a0s andes. A simbologia adotada para os alelos dessa caracte-
ristica foi Le e le, baseando-se na palavra “altura” (d0 ingles
length). Verificou-se, posteriormente, que 0 tratamento 425
plantas anas com diferentes giberelinas causava respostas &
crescimento caulinar distintas. Por exemplo, quando plantés
anas foram tratadas com AG,, (uma forma inativa de AU»
1o foi observada mudanca néotamanho caulinar; n0 entanl(:
quando os mutantes foram tratados com AG, (principal fong0
de AG ativa em ervilha), o crescimento em altura foi retOmale.
(Figura 11.17). Posteriormente, descobriu-se que © par del-;ve
los Le correspondia a0 gene que codificava uma enzimd=¢
da biossintese de giberelinas. . xidase

A enzima codificada pelo gene Le em ervilhas € 2 3 spon”
d? AG (ou 3-beta hidroxilase do AG), cuja atividade € 7€ 558
savel pela conversio de AG,, na forma bioativa ACr

1117 Experimento com plantas mutantes de ervilha deficien-
ﬁguo Jlelo Le, responsavel pela transcricao da 3-oxidase do AG 0
o5 N to das plantas anas com AG, (uma forma inativa de AG) n.éo
p aumento no tamanho cgulinar; No entanto, o tratamento
P nAG, (princ|pa| forma de AG ativa em ervilha) provocou a retoma-
4ado crescimento dgs plantas em altura. Esse experimento ilustra o

ss0emque a 3-ox|da§e do AG atua na via plossintética de gibereli-
35,00 5€j@, N3 conversao de AG, na forma bioativa AG .

forma, as plantas de ervilha anas inicialmente descritas por
Mendel (homozigotas [¢) foram relacionadas com a deficién-
ia desse passo biossintético de giberelinas, o qual acarretou
cores endégenos de AG  altamente elevados e concentragdes
de AG, muito inferiores nos caules das plantas mutantes em
relaio a0s de plantas altas a¢ao de giberelinas permite

fambém que plantas mutantes de milho andao com deficiéncia
nabiossintese de AG crescam tanto quanto as variedades nor-
mais, Estudos revelaram que somente 0 AG, controla o alon-
gmento do colmo de milho e que todos os mutantes andes

nio produzem a enzima 3-oxidase do AG, a qual catalisa a
conversao de AG, em AG,. Assim como observado em milho
eervilha, 0 AG, € a principal giberelina associada ao alonga-
mento caulinar de varias outras espécies, como nabo, tomate,
arroz e trigo.

Hi fortes evidéncias experimentais de que as giberelinas,
com as auxinas, promovam a expansao/alongamento celular
por exercerem efeitos sobre a parede celular. A relagdo entre
esses dois hormonios quanto a esse fenomeno ainda é contro-
versa. No entanto, a hipdtese mais aceita atualmente sugere
que as giberelinas sejam promotoras do alongamento celular
preferencialmente em células jovens, e as auxinas, por sua vez,
am as principais promotoras da expansao celular em regioes
tMmaturagdo (ver Capitulo 9). Verificou-se, por exemplo, que
‘mentrends de aveia o alongamento decorre mais do cresci-
mento das células jovens derivadas do meristema intercalar e
menos como resultado da divisao celular. O alongamento €
:;Sposta 20 AG, foi 15 vezes superior ao crescimento observa-
9703 tratamentos sem AG,. Esse incremento na plasticidade
j:rf::lzde celular mediado 'pelas' giberelinas foi taaniéI:CgE:
ke intactem segmentos de hipocétilo de alface e em AP

0s de pepino.

Uma explicagio para esses eventos refere-se a0 fato de que

: Jular se relacio-

"T:oc;l:i,préjcondk?es parao alongamen'to ce e
Perpend.s microfibrilas de celulose, as quais deve}rxn.
aOng&.mlcularmente a direcdo do Cfesamento. t“rl
: célulaemo ‘felUlar pelas giberelinas pode estal
S meristemdticas e jovens porque suas mict

dugio do
limitada
ofibrilas
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esta i
essaoosi‘::i:;;‘;jStr:’::j:;rsetlmentg Sob a inﬂué.ncia c'lo AG,
siderével, ampliando ass'a Wil Do o e
Por sua iz i e im a zona de a'longal?ento do érvga_o-
T c[(:ll'olrnovem a rt.:oEnenta(‘;ao da dePOSIf;aO
PR u olse, da posi¢do obhqua/iongltudlnrjll
s gt vel.'sa , levando ao z}longax?lento das ceé-
I ey e c1fescer.-lsso poderia ex[.)llcar. por que a
it e preferencialmente em regides jovens, nas
promove o alongamento, enquanto as auxinas podem
Promover a expansao de células mais velhas (ver Capitulo 9).
N'o entanto, estudos recentes revelaram que as atividades
df: giberelinas e auxinas se sobrepdem na regulagio da expan-
$30 celular e diferenciagio tecidual. Verificou-se que auxinas
afetam a sinalizagio de AG, assim como a sua biossintese.
Segundo esses dados, as auxinas regulam positivamente a ex-
!Jl'ESSﬁO de genes biossintéticos de giberelinas, e o AIA (uma
importante auxina) promove a produgio de AG, via aumento
da transcrigao da 3-oxidase do AG e diminuigdo da transcri-
a0 de 2-oxidase do AG (ver Capitulo 9). Além disso, a auxina
promove a degradagio de DELLA, resultando na desrepressao
das respostas as giberelinas.

Crescimento por divisao celular

Plantas de arroz submetidas a inundagio frequente tém sido
empregadas como modelo de estudos para o estimulo da divi-
sio celular mediado pelas giberelinas. Em condigdes de inun-
dacio, essas plantas aumentam rapidamente a taxa de cresci-
mento, a qual ocorre principalmente no meristema intercalar
de entrends mais jovens. Em tecidos encharcados, hd um au-
mento na sintese de etileno, resultando em uma diminuigdo
nos niveis de ABA, que, por sua vez, age como antagonista
as giberelinas. Em decorréncia disso, 0 tecido torna-se mais
responsivo ao AG enddgeno.

Sauter e Kende (1992) estudaram o efeito do AG sobre o
ciclo celular em nucleos de células do meristema intercalar,
0s quais tiveram seu DNA quantificado pela técnica de ci-
tometria de fluxo. A quantidade de DNA em um nucleo ha-
ploide foi estabelecida como 1G; nuicleos na fase G1 e G2 do
ciclo celular apresentaram quantidades de DNA de 2C e 4C,
respectivamente, € ntcleos na fase S apresentaram valores
intermedidrios de DNA. Logo apés a aplicagdo de AG exo-
geno, 83% dos nucleos encontravam-se na fase G1 do ciclo
celular, enquanto 10 e 7% dos nicleos estavam nas fases S e
G2, respectivamente (Figura 11.18). Nas primeiras 4 h apds
o tratamento com AG, observaram-se uma redugao na pro-
porgio de nticleos nas fases G2 e S1 e um aumento na pro-
porgao de nicleos em G1. .

Com base nos resultados obtidos e considerando a ciné-
nto e a dinamica do ciclo celular, os autores
o efeito primdrio de giberelinas se relacio-
30 do alongamento celular no meristema
intercalar, processo seguido por c?clos de'divisées ce.lulares
que ocorrem, inicialmente, a partir das fZEIL.llaS que tiverem
seu DNA duplicado e que, em consequéncia, estio na fase
G2 do ciclo celular. Depois de 7 h do tra’tamento com AG,
observa-se um aumento no numero de células que est'ac.) na
fase G2, aspecto que indica um estimulo geral para a divisao

tica de crescime
propuseram que
na com a indug
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Figura 11.18 Alteracdes no ciclo celular de nucleos do meristema
intercalar de entrenés de arroz em resposta ao tra
Observe as fases e escalas do ciclo celular na parte superior. Adaptada
de Sauter e Kende (1992).

celular. O fato de haver uma diminui¢éo no nimero de cé-
lulas em G2 depois de 4 h do tratamento com AG sugere
que esse hormonio regula o ciclo celular na transi¢ao entre a
mitose e a fase G2.

A transicio entre as diferentes fases do ciclo celular é re-
gulada por proteinas cinases dependentes de ciclinas (CDK).
As medidas dos niveis de transcrigio de dois genes que codi-
ficam para CDK em arroz inundado revelaram um aumento
nos niveis de expressao de um desses genes em resposta ao
AG exégeno. Esse aumento correspondeu a expressao de dois
genes associados a divisio celular, aumentando os niveis de
uma proteina-cinase especifica do ciclo celular (Cdc2), bem
como de ciclinas M necessarias para a entrada em mitose (ver
Capitulo 9).

Mudanca de fase juvenil para madura,
inducao da floral e determinacao do sexo

A incapacidade das plantas em florescer antes de atingirem
determinado estdgio € associada a juvenilidade. Plantas juve-
nis e adultas vegetativas e reprodutivas podem apresentar as-
pectos morfolégicos diferenciados, como a forma das folhas.
Dependendo da espécie, a aplicacao de giberelinas pode re-
gular a juvenilidade em ambos os sentidos. Assim, em He-
dera helix o AG, pode causar a reversio de maturidade para
juvenilidade, enquanto, em algumas coniferas, o inverso
pode ocorrer como resultado do tratamento com AG + AG
A aplica¢dao de AG exégeno com essa finalidade ver;l send;
testada em programas de melhoramento genético de virias
espécies de Eucalyptus. As giberelinas podem substituir og
efeitos mediados pelo fotoperiodo e pelas baixas temperatu-
ras na inducdo floral de algumas plantas, sugerindo ser esse
hormdnio um dos componentes para o estimulo dessa ind
¢do (ver Capitulo 18). 35
A participacao das giberelinas é decisiva no processo d
floracdo, tanto que plantas de Arabidopsis deficientes er:
AG apresentam atraso no tempo de floragio e tendéncia 3

e
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tamento com AG.

e remndest ™

da parte masculina das flores. Cong, dott

gio de giberelinas oua superexpressao de geneg da’suapl?q_
sintese provocam © adlantame'nto da floragio peg o
As giberelinas ex6genas também podem substityj, , i ant;}s_
fotoperiddica da floragao em plantas em rosetg Unn exg ugi,
comum dessa acio de AG saq as plantas em roseta in du“?Plo
3 florago em condicoes de dias 19|1gos; no entanto, , , th‘das
cio de giberelinas em plantas cultivadas sob dias Curtos Plic.
o florescimento (Figura 11.19). Nessas plantas Ndy
acompanhada p

esterilidade

> d ﬂOr L
elo alongamento do caule, eventog o AGdo ¢

r o e Stes C
siderados independentes. Também a aplicacio de giberel-on'
pode promover a floragdo em algumas plantas de dj, curtolnas

o em
condigdes na Parcial

50 indutivas, bem como pode substityir
totalmente os efeitos desencadeados pelas baixas tempey
ras em plantas com necessidade de frio para a floracag ?tu i
Capitulo 18). v

Q comprimento do dia exerce efeitos no metabolismg g
giberelinas, como é o caso do espinafre (Spinaciq Oleface:)s
planta de dias longos. Em dias curtos, 0s seus teores $d0 bai.‘
xos e a planta se mantém na forma de roseta. Em condigdes ge
dias longos, observa-se um aumento nos seus teores da via d,
hidroxilagdo 13 inicial. O aumento de cinco vezes nog Niveis
de uma dessas giberelinas (especialmente a forma bioativa
AG,) causa 0 alongamento do caule que antecede a floracio
(ver Capitulo 18).

Em plantas monoicas (produtoras de flores masculinas
e femininas ou hermafroditas), as giberelinas tém efeito so-
bre a determinagao do sexo, evento geneticamente regulado,
mas também influenciado por outros fatores, notadamente
ambientais. Em milho, por exemplo, dias curtos e noites frias
promovem um aumento de cerca de 100 vezes nos niveis de
AG no penddo, aumentando a proporgao de flores femininas.
Esse efeito é também observado como resultado da aplicagio
de giberelinas. Em milho, foram isolados mutantes com pa-
drdes alterados de determinagao de sexo. Mutagoes em genes
que afetam a biossintese de AG resultaram na supressio do
desenvolvimento de estames nas flores da espiga. Em algu-
mas dicotiledéneas, como Cucumis sativus, Spinacia oleracea
e Cannabis sativa, o AG exogeno exerce efeitos contrarios,

X NG

Dia curto Dia |ongo Dia curto i AG

a
giberelinz® el
cimento-

:(i)gt:;a_nag Algumas plantas em roseta sao induzida
: : igoes qe dias longos; no entanto, a aplicagao de
Plantas cultivadas sob dias curtos pode induzir o flores

o-se a formagao de flores estaminadas, Nessas e
Observaratal" entos com etileno no estdgio de flores bissexuasi;-
péaes, A formagao de flores femininas, sugerindo uma intef
md-u * ibereli“as com outros hormonios na regulagio da
o & acio do sexo.
determ]onst rou-se que 0 AG, pulverizado em plantas de aba-

ierg a fase de ﬂoraq-éo alt‘era a fenologia e a morfologia da
e scéncia. Aplicagoes feitas antes da formacio dos eixos
inﬂofzéri os da inflorescéncia reduziram a intensidade de flo-
@ E;n Aplicagoes feitas em estagios posteriores resultaram no
raqﬂo'v JJvimento de brotos vegetativos com hébito indetermj-
deSe“do ipice de inflorescéncias. Assim, o uso do AG. em ni-
nﬁ'doe estigios adequados pode permitir regularizar a3produ—
::.Sda dedo abacateiro afetada pela alternancia de producio.

Estabe|ecimento e desenvolvimento de frutos

Oestabelecimenlo do l.rut(?. ou s?ja, o momento de decisio
€0 ovario se desenvol_vera em fruto (fruit set) depende de
gnais positivos de crescimento dados a partir da polinizacio,
Ja fertilizagao € do desenvolvimento do embrido. Apesar de
 tratar de um evento crucial para a obten¢ao de produtos
: e a sobrevivéncia das espécies vegetais, ainda mui-

agricolas : ‘
to pouco ¢ conhecido sobre 0s seus mecanismos regulatorios
(ver Capitulo 19).

Sabe-se que as atividades das giberelinas e das auxinas re-
resentam 0s estimulos principais na indugao do estabeleci-
mento do fruto. Os teores enddgenos de ambos os hormonios
qumentam Nnos ovarios apos a fertilizacdo, e o emprego de tra-

tamentos exdgenos ou por transformagao genética que pro-
porcionam 0 aumento enddgeno desses hormonios leva, em
muitas espécies, ao desenvolvimento de frutos parternocar-
picos (frutos formados sem polinizagio e, portanto, sem Se-
mentes). Além disso, os teores desses hormonios sao elevados
105 ovarios de muitos mutantes em que o fruto se estabelece
mesmo na auséncia da polinizagao.

Diferentemente das auxinas, que parecem ter um papel fun-
damental na organizagio inicial do gineceu, as giberelinas sio
necessdrias em uma etapa posterior, durante o crescimento do
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fruto. Andlises de

> mutantes de sintese ou percepgio de gibere-
linas evidenciam Boa &

B e :t[e)artiiil;aqéo dest.as no cre:-scimento de fru-
ap6sia polintaias eS EAE de Arabzdogfrs ndo formam frutos
T c‘;us ‘;n Vlitude da fieﬁc1enc1a grave na 'smtese
para CPSa ; pedmutagag do gene GAI, c'odlﬁcante
R t m contrapartida, o desenvolwment? d.o
S e outros mutantes que apresentam teores ligei-

evados de giberelinas bioativas; no entanto, 0
alongamento celular é anormal.

O desenvolvimento inicial dos frutos ¢ afetado em mu-
tantes gai, insensiveis as giberelinas. GAI, como assinalado
anteriormente, ¢ uma das proteinas DELLA de Arabidopsis
el}\’OlVida na falta de crescimento na auséncia desse hormo-
nio. [sso se deve ao fato de os mutantes gai terem uma sensi-
bilidade reduzida as giberelinas, causando um desequilibrio
nas respostas, ainda que na presenga de teores elevados de
giberelinas. Nao por outra razio, as plantas gai apresentam
um fendtipo similar aos mutantes com deficiéncia para a sin-
tese desse horménio.

Um efeito sinergistico entre giberelinas, auxina e citocini-
nas foi observado sobre o crescimento de frutos partenocarpi-
cos de Arabidopsis, visto que o tamanho equivalente aos frutos
com sementes (ovérios fertilizados) era obtido apenas em tra-
tamentos com giberelina e citocinina ou giberelina e auxina.
Esses resultados sugerem um conjunto complexo de intera-
¢oes hormonais que ocorre durante o desenvolvimento nor-
mal do fruto (ver Capitulo 19). Vale salientar, contudo, que,
a0 observar o crescimento de frutos partenocérpicos tratados,
isoladamente, com um desses reguladores de crescimento,
apenas as giberelinas conseguiram promover um crescimento
mais proximo ao de frutos polinizados (Figura 11.20).

Com respeito a queda acentuada de frutos novos apos a po-
linizacdo, esse evento deletério em plantas cultivadas pode ser
minimizado por meio da aplicagdo de auxinas, que estimulam
a fixacdo e o crescimento dos frutos novos (ver Capitulo 9).
Contudo, nem todas as espécies respondem favoravelmen-
te as auxinas, mas a aplicagdes de giberelina. Em macieira
(Malus comestica), por exemplo, a aplicagdo conjunta de uma

go polini inizado
- Nao polinizado Nao polinizado N+a<: gﬁﬁ"ﬁc’ Poli
olm?:ado +0,1 pMAG; +1uMAG; . . | o
: . iucio do alongamento do fruto de Arabidopsis na auséncia de fertili-
s de AG, na induga o

Fi =
SR 11,20 Efeito da aplicacdo de diferentes co_ncentraqziérpicos.
.05 frutos resultantes desses tratamentos $30 partert

'Adaptada de Vivian-Smith
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\ merciais € industriais, a aplicacio do 4,
ibereli itocini oveu também maior crescl tennose.;:s(:u‘ﬂento da fruta em um periodo majs 102’ Permy,
Bt o JOCmIna PO desteseo 0 Pr° de ser expandido. Além gice. 2 )2
mento longitudinal dos frutos, melhorando a forma o tempo de coleta pO - Alem dissg, 1y, - e

seu valor comercial. e ey

Outro exemplo interessante ocorre com Vifis e com
Italia, na qual a pulverizagdo dos cachos em pés-floragao o
10 ou 20 mg/¢ de AG, permite o alongamento daraquis€ (:iios
leio de frutos, possibilitando a obtengio de cachos mais S;_ 5
e com bagas mais uniformes (Guerra et al, 1981). Além 1lss :
observou-se que esse tratamento induz a apirenia }?arcm ou
total (frutos com poucas sementes ou nenhuma), atributo este
desejéavel em uvas de mesa.

Superacao da dorméncia em embrioes
somaticos e gemas

Na cultura de tecidos vegetais, a rota embriogénica somati-
ca frequentemente gera embriGes somdticos que apresentam
baixa taxa de germinacéo, para 0s quais 0 emprego de AG, no
meio de cultura pode promover taxas adequadas de conver-
sdo em plantulas. Esse é o caso da frutifera goiabeira-serrana
(Acca sellowiana), mirticea nativa dos campos de altitude do
sul do Brasil e que se encontra em processo de domesticagao.
Embrides somiticos com baixa taxa de germinacio foram
inoculados em meio de cultura contendo 2 .M de AG, e mos-
traram 100% de germinagio em comparagao a valores de 50%
de germinagéo observados para embrides somaticos cultiva-
dos na auséncia do AG, (Guerra et al., 1997). Os efeitos das
giberelinas na superacdo da dorméncia de gemas de espécies
com exigéncia de frio também tém sido relatados. Plantas de
azaleia (Rhododendron pulchrum e R. scabrum), pulverizadas
apenas com 4gua, demoraram 60 dias para quebrar essa dor-
méncia. O incremento médio mensal do comprimento das ge-
mas florais foi de 0,91 cm em resposta a0 AG,, em comparagao
com o incremento médio de 0,32 cm para o controle. Assim,
essa giberelina foi efetiva em aumentar a taxa de crescimento
das gemas florais e antecipar a floracéo, induzindo a antese 10
dias antes das plantas nao tratadas.

Aplicacoes comerciais

A duracdo em pds-coleta de folhagens ornamentais constitui
atributo importante para o mercado de plantas ornamentais.
Em muitos casos, a aplicagio de AG em plantas folhosas tem
permitido aumentar, consideravelmente, o tempo em que as
folhas mantém a coloragdo verde apds o corte. Folhas de Zan-
tedeschia aethiopica cortadas e imersas em uma solugio de 1
mM de AG, por 24 h apresentaram uma longevidade média
de 39 dias em comparagdo a duragio de 29 dias para as fo-
lhas imersas apenas em dgua. Nesse experimento, mostrou-se
também que a aplicagao de 1 mM de citocinina benziladenina
resultou em uma vida média de pés-coleta de apenas 17 dias
tempo este inferior aquele observado para as folhas-controle.,

O AG, aplicado em frutas de laranja cv. Valéncia retém a co-
loracao verde da casca. O pH 3,0 da solugzo foi o que promo-
veu a maior retencao da coloracdo verde nas frutas, indicando
assim que pH mais dcidos favorecem a absorcio do AG pelas
plantas. Observou-se também que o AG atrasou o fendmeno
do reverdecimento, o qual ocorre quando as temperaturas se
tornam mais elevadas (Casagrande Jr. ef al,, 1999). Assim, em

ia citricola, muitas desordens podem ser Cortigidag oo >
aplicacdo de giberelinas, como manchas e ferry em, po m ,
*<ras induzem uma textura mais Compacta do albed, alénr:lue
poderem corrgit PArCImERte  eNTUgamento do g, !
Para a limeira 4cida Tahiti, Prmc;pal variedade que substit, 0,
lim@es-verdadeiros no Brasil, a manuten¢io da cor verde ¢ al o5
buto importante para 0 mercado e consuIT.IO. Contudo, 5 A tri.
dagioda clorofilaea smte.se de carotpenoides evoluep, durgra,
a comercializagao e culminam no desverdecimento 4, frma“le
aplicagdo de AG em Pés-_coleta nas copcen‘tracées de 104 I'GAO
mg/L, associada a aplicagéo de cera, foi eficiente para Manger
cor verde da casca dos frutos armazenados por 45 diag 5 250Ca

Aplicagoes de produtos comerciais a base de giberelinag 0
dem estender o periodo de produgdo, possibilitando ags Progu-
tores programar a coleta e obter melhores pregos. Assim, EStud(,;
dos efeitos do AG, sobre a maturagao dos frutos das tangerinejryg
Ponca (Citrus reticulata) e Montenegrina (Citrus deliciosq) ev;.
denciaram que aplicacdes de 20 a 60 mg// de AG, no inici ¢
mudanga de cor dos frutos permitiram mani¢-los verdes por yp,
periodo maior, sem alterar as caracteristicas fisico-quimicas do
suco. Na videira, a aplicagdo do AG, com « anclamento dos r;.
mos, promoveu aumento no peso, No comy:imento e na largura
das bagas do cultivar da uva de mesa Maria.
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