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ATENCAO

Devido a pandemia em que o pais se encontra e seguindo
Diretrizes adotadas pela Universidade de S3o Paulo, as
Bibliotecas da USP estdo fechadas por tempo indeterminado,
ndo sendo possivel a utilizagdo dos exemplares fisicos disponiveis
no acervo da Biblioteca do IB/USP.

Para atender demandas especificas e n3o prejudicar as
atividades em sala de aula, este material foi digitalizado com
autorizacdo do autor da obra, para uso exclusivamente na
disciplina “Forma e Fung¢do do Desenvolvimento Vegetal”.

De acordo com a lei de Direitos Autorais (Lei 9.610, de 1998), ndo
é permitida a reproducdo deste material.
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Lilian Beatriz Penteado Zaid

Em razdo de sua importancia econdmica, a floragéo tem sido bas-
tante estudada em todo 0 mundo e constituindo objeto de ind-
meras revisoes que, de tempos em tempos, mostram o0s avancos
do conhecimento cientifico sobre o tema. Certamente, a conver-

sio do meristera caulinar vegetativo em estruturas reprodutivas
represento u fos mais dramaticos e ainda enigmaticos eventos
na vida da: plantas vasculares. Enquanto a floracio representa o
término do ciclo de vida nas plantas anuais ou bianuais, nas plan-
fas perenes marca o final de mais um ciclo de crescimento.
Apesar e sc conhecer hd longo tempo a estreita relacdo en-
tre a floracio ¢ as estagdes do ano, esse processo ainda ndo é

bem entendido pelos pesquisadores. Uma melhor compreen-
sio de como as plantas respondem aos fatores ambientais,
principalmente luz, temperatura, disponibilidade de nutrien-
tes e dgua, trouxe beneficios incalculdveis paraa horticulturae
a agricultura em geral, permitindo a escolha das épocas e dos
locais de plantio mais adequados as culturas, otimizando as
coletas e disponibilizando produtos em razdo das necessida-
des e demandas do mercado.

Estudos sobre a indugio e o desenvolvimento floral, assim
como abordagens cientificas da qualidade e longevidade das
flores, sdo indispenséveis para o aprimoramento das técnicas
de cultivo e comercializagdo. Mesmo assim, grande parte do
que se conhece sobre floragdo baseia-se em um nimero re-
lativamente pequeno de espécies, geralmente herbiceas de
regides temperadas, sendo o entendimento sobre as plantas
tropicais ainda mais modesto e nem sempre conclusivo.

Fases de desenvolvimento

Durante o ciclo de vida das plantas, as células meristematicas
alteram suas vias de desenvolvimento, resultando na prodtll-
¢d0 de novas estruturas. As plantas vasculares apres&f.ntam tres
fases de desenvolvimento relativamente bem deﬁmd‘f\s e que
ocorrem em uma sequéncia obrigatoria: a fase juvenil, a fase
adulta vegetativa e a fase adulta reprodutiva. _
Diferentemente dos animais, as mudangas de fa‘se de desen’
Volvimento nas plantas sdo centralizadas nos meristemas cz;u:r
linares, apical e axilares. Os meristemas caulinares pOdemndo
Vegetativos ou florais, estes ultimos formados apenas qua

A planta é induzida a floragao. 1 o g fase adulta ve-
A principal distingdo entre a fase juvenileaid sejam
Betativa reside na possibilidade de 4u®

nesta ultima,

Henrique Pessoa dos Santos e
an

formadas estruturas reprodutivas, como as flores, nas angios-
permas, ou os cones, nas gimnospermas. Essas estruturas re-
produtivas, na verdade, sdo folhas modificadas, ideia inicial-
mente registrada nos textos Johann Wolfgang von Goethe, em
1790, e posteriormente corroborada com estudos morfoldgi-
cos, fisioldgicos e genéticos.

A transi¢do da fase juvenil para a fase adulta vegetati-
va compreende geralmente um processo gradual e pode ser
acompanhada por alteragdes em algumas caracteristicas vege-
tativas, como a morfologia e a disposicao (filotaxia) das folhas
ou a modificagio na capacidade de enraizamento de ramos
ou mesmo de folhas. Por sua vez, a transi¢do da fase adulta
vegetativa para a fase adulta reprodutiva, caracterizando a
primeira etapa da reprodug@o sexuada, estd associada a vrias
mudangas fisiolégicas nas plantas.

A transicio floral envolve uma sequéncia de etapas asso-
ciadas a intensas mudangas nos padroes de morfogénese e
diferenciacio celular do dpice meristemdtico caulinar, apical
ou axilar, resultando em meristemas reprodutivos, suficiente-
mente aptos a produzir flores ou inflorescéncias.

As plantas exibem um gradiente espacial de juvenilidade no
eixo caulinar. Enquanto as células e estruturas que caracteri-
zam a fase adulta e reprodutiva se encontram na regiao supe-
rior e periférica do dpice meristematico, os tecidos e 6rgaos
juvenis estao localizados nas regides inferiores do caule.

Por conveniéncia, subdivide-se o processo de floragdo em
trés fases: inducéo, evocagio € desenvolvimento floral.

Indugao
Refere-se aos eventos que sinalizam 2 planta a alteragdo do
esenvolvimento. Como consequeéncia, 0
trutura para produzir um primor-
dio floral, em vez de um primdrdio foliar. A inducdo floral
ocorre principalmente nas folhas, mas também pode dar-se
em outros 0rgaos. E importante salientar que a aquisi¢ao de
identidade floral por um meristema representa apenas um
o desenvolvimento reprodutivo.
dutor resulta tanto de fatores enddgenos,
como o estado nutricional, os teores h.ormonais e 0s ritmos
circadianos, quanto de fatores ambient‘als, portaflto externo§ a
planta, entre eles o comprimento relat.wo df)s' c‘has (foto?eno-
do), a irradiancia, a temperatura €a dlspomblhdade de dgua.
A evolugdo de sistemas de contr.ole interno (reg_ulaqao au-
tonoma, como observado em cultivares de floragao precoce

seu programa de d
meristema caulinar se rees

subprograma I
0 estimulo in

o i e e A S 2




324 Fisiologia Vegetal

ou tardia da ervilha, Pisum sativum) e externo (regula¢ao am-
biental) permite a sincronizagao do desenvolvimento repro-
dutivo das plantas com o ambiente e, portanto, uma regulacdo
bastante especifica da época de florescimento.

Assim, para que haja sucesso reprodutivo, a floragao deve
ocorrer quando houver disponibilidade de polinizadores e
condigbes favoraveis para a dispersdo de frutos e sementes,
além de temperatura, luminosidade e umidade adequadas
para a germinagdo das sementes e para o crescimento e esta-
belecimento da nova planta (ver Capitulo 20).

Fatores ambientais

A sucessio das esta¢des do ano — primavera, verao, outono ¢
inverno - é o fator ambiental mais constante do planeta, uma
vez que depende substancialmente da forma e inclinagao da
Terra e de seus movimentos de rotagio e de translagao ao re-
dor do sol.

A habilidade das plantas e animais de detectar as variagoes
do ambiente, como o comprimento relativo dos dias e das noi-
tes e as variagdes de temperatura, possibilita que determinado
evento ocorra em uma época particular do ano, constituindo,
portanto, uma resposta sazonal. Como exemplo, podem ser
citadas a queda de folhas em muitas arbéreas, a formacao e a
brotacio de gemas, a alteraco na plumagem e a migracao de
aves, as fases de desenvolvimento dos insetos, a hibernagio
de mamiferos etc. Sincronizando os ciclos vegetativo e repro-
dutivo entre individuos da mesma espécie, o controle sazonal
da reprodugio favorece a fecundagio cruzada e, portanto, a
recombinacio génica, além de permitir que a progénie se de-
senvolva em condi¢des ambientais favoréveis.

J4 é bem conhecido que a floragao de muitas espécies her-
baceas e mesmo arbdreas estd substancialmente associada as
estagdes do ano, porém ainda nio se compreende totalmente
como ocorrem a percep¢ao e a tradugio dos sinais ambientais
pelas plantas. Aparentemente, a percepgao dos fatores am-
bientais se d4 de maneira integrada entre as diferentes partes
da planta, de tal sorte que o controle da floracao consistiria em
um conjunto de sinais de natureza quimica que seriam trans-
portados pelo floema com os assimilados.

As plantas podem apresentar respostas qualitativas ou obri-
gatorias, isto é, quando hé necessidade absoluta de um ou mais
fatores ambientais para que a floragao ocorra; e respostas quan-
titativas ou facultativas, quando a floragao é promovida pelo fa-
tor ambiental, podendo ainda ocorrer na auséncia deste.

Apesar de as regides tropicais ndo terem como caracteris-
tica variacdes substanciais de temperatura e fotoperiodo du-
rante 0 ano, sao encontradas plantas suficientemente sensiveis
as pequenas mudangas no comprimento relativo do dia, na
irradiancia (quantidade) e na composicao espectral da luz
(qualidade), ou na temperatura.

Luz

O efeito do comprimento dos dias como fator determinante
para a sazonalidade da floragdo foi originalmente proposto
por Wightman Garner e Harry Allard, em 1920, trabalhan-
do com plantas de soja e com o mutante Maryland Mammoth
de tabaco. Foram esses autores que introduziram os termos

odo — comprimento relativo do dia e da noite - ¢ f, o

fotoperi a1 d :
periodismo — palavra gregd S O oy a0ido'd 3
representando a habilidade de um organismo, planta oy ;-

nal em detectar e responder as variagoes do comprimento g,
dias. Atualmente, € bastante aceitaa Inpotee‘ter do envolvimeng,
do ritmo circadiano nas respostas fotop’enodicas, COmo mg.
canismo controlador do tempo necessdrio para determing,
os ritmos didrios de expressdo génica e comportamento (ye,
Capitulo 17). 3

Entre os processos do desenvolvimento vegetal regulad
pelo comprimento do dia, encontram:se'a luberw_.agj(), a dor-
méncia e brotagio de gemas, a SeNESCENCIa, 0 enraizamento de
estacas e a floragdo, sendo tltima a mais estudada.

A resposta fotoperiédica de uma planta ¢ determinada ge-
neticamente, e a sua classificagao se baseia na transicao flora|.
Dessa maneira, distinguem-se as plantas de dias curtos (PD()
ou de noites longas, que florescem quando mantidas em fotg-
periodos inferiores a determinado valor critico (fotoperiodo
critico); e as plantas de dias longos (PDL) ou de noites curtas,
as quais tém sua floragao promovida quando o comprimen-
to do dia excede certa duragao (fotoperiodo critico; Figura
18.1). Assim, o fotoperiodo critico pode ser definido como o
comprimento do dia em horas de luz, em um ciclo de 24 h,
abaixo do qual na PDC ou acima do qual na PDL a floragao é
induzida. Existem também espécies que nao t¢m a floragao re-
gulada pelo fotoperiodo, as quais florescem aproximadamente
a0 mesmo tempo sob vdrios comprimentos do dia. Sao deno-
minadas plantas neutras, indiferentes ou autonomas (PDN).
Qutras espécies sio chamadas plantas de dia intermediirio
(PDI), pois apenas florescem em determinado intervalo de
horas de luz, por exemplo em fotoperiodos entre 12 e 16 h
(Figura 18.2).

E necessario um estudo amplo para estabelecer a classifica-
¢do correta de uma planta, pois o valor do fotoperiodo critico
¢ bastante variavel entre as espécies e, muitas vezes, extrema-
mente preciso, como na PDC Xanthium strumarium, em que
a ocorréncia ou no da floragio pode ser definida em um in-
tervalo de apenas 15 min. Essa sensibilidade ao fotoperiodo
tende a ser mais agu¢ada em algumas plantas da regiao equa-
torial, nas quais as oscilagoes no comprimento dos dias a0
pequenas entre as estacdes do ano.

Podem ser citados como exemplos de PDC o Kalanchoe
blossfeldiana, o crisantemo e o bico-de-papagaio, plantas in”
duzidas a floragéo escurecendo-se as estufas de produgao €0
mercial, visando a atender & demanda de mercado em datas
especificas,

A cana-de-agticar é uma PDL, cuja floragao deve ser evitada
nos cultivos comerciais, uma vez que a sacarose é mobilizadd
para as inflorescéncias, diminuindo a concentragao de carbor
dratos nos colmos.

Exe“"PIOS de PDN sio a cebola (Allium cepa), 0 amendoi™
(A,mch’_s hypogea), 0 meldo (Cucumis melo), o pepino (Cuct-
™IS salivus), assim como Pinus spp. e a videira (Vitis viniferd)
uniz ; DP }C;(;C::;:egado (Bid'ens gardneri) se compor ';iicﬁoclz :
i > 5 ndo en?’p.enodos de luz bastante esp 5l

€ 16 h de luz diaria. Outros exemplos de PDI ¢

Eare : s -
manjericio (Ocimum basilicum) e a pimenta (Capsicut ar
nuum).

24
Luz branca
@ 12 _| Fotoperiodo
L2 critico” [
Escuro
(o) L
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(noites longas)

Figura 1S:= Corw’lrorg fOtOD(-'Z‘I'.IOdICO da floragéo. PDC (plantas de dias curtos e noites longas) florescem quando submetidas a periodos de luz
|nfenorgs ao lo.hfperlodo critico. PDL (plant_as de dias longos e noites curtas) florescem quando cultivadas sob periodos de |uz superiores ao
fotgpenodo critico. Os tratamentos fotopenédicos evidenciam a importancia da duragao do periodo de escuro na determinagao da floracao
assim como do tipo de luz fornecida as plantas. A interrupgao do periodo de escuro por um pulso de luz branca (LB) promove a floragao nas PDL:

enquanto esse

orocesso € inibido nas PDC. Um pulso de luz de comprimento de onda vermelho (V) durante o periodo de escuro induz a floragdo

nas PDL, e s.ealx Llw eito é feyertldo pel.? luz de comprimento de onda vermelho-extremao (VE), indicando o envolvimento do fitocromo. Nas PDC, um
pulso de luz vermelha inibe a floragao, enquanto o oposto € observado na presenca de luz de comprimento de onda vermelho-extremo.

Experimentos detalhados, modificando-se a duragio dos
periodos relativos de luz e escuro, assim como a interrup¢ao
da noite por uma breve exposi¢do a luz (tornando ineficiente
o periodo de escuro), ou a interrupgdo do dia com um perio-
do curto de escuro, evidenciaram a importancia do periodo
escuro como fator central na indugdo floral. Dessa maneira,
plantas de dia curto necessitam de noites longas para florescer,
enquanto as de dia longo florescem quando oferecidos perio-
dos de noites curtas (ver Figura 18.1). Para as ultimas, o perio-
do mais prolongado de luz pode estar associado a necessidade
de acimulo dos produtos fotossintéticos para continuacao
dos processos bioquimicos iniciados no escuro. No entanto,
em condigdes experimentais, a luz fornecida para prolongar o
nimero de horas didrias de luz é de baixa intensidade e, por-
tanto, ineficiente para a fotossintese.

100 + A -oneee P Ay it

Porcentagem de floragdo
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Fotoperiodo (horas)

o. A. Plant
tiva. C. Planta

- indiferente a0
Figura 18.2 Tipos de respostas de floraca 2 mde dia inter-
otoperiodo, B. Planta de dia curto qualita

Mediério, D, Planta de dia longo qualitativa:

O controle do desenvolvimento da planta pela luz é depen-
dente da detecgdo e da absor¢ao do estimulo luminoso. Entre-
tanto, a luz, por si s6, ndo constitui a informag¢io morfogené-
tica, e 0 mesmo pode ser dito em relagdo aos receptores de luz
na planta. A resposta morfogenética resulta dos efeitos da luz
captada pelos fotorreceptores quando em células sensiveis ou
competentes para seguir uma nova via de desenvolvimento.

Essas respostas morfogenéticas nas plantas estao associadas
a detecgdo de cinco regides do espectro visivel, por no minimo
trés classes de fotorreceptores:

« Fotorreceptor UV-B, formado por uma ou mais substan-
cias ainda desconhecidas e que absorve a luz na faixa do
ultravioleta-B (entre 280 e 320 nm)

o Criptocromo, cuja denominacio advém de sua importdncia

nas respostas morfogenéticas das criptogamas; constitui-se

por um conjunto de pigmentos ainda nio completamente

caracterizados, os quais absorvem a luz na faixa do azul e

do ultravioleta-A (entre 320 e 400 nm, ultravioleta longo)

Fitocromo, um conjunto de pigmentos cuja absorgdo se da

principalmente no comprimento de onda vermelho (660

nm) e vermelho-extremo (730 nm).

Qs fotorreceptores controlam varios processos morfogené-
desde a germinagdo e o desenvolvimento da
cao de novas flores e sementes. Neste ca-
o o fitocromo, o fotorreceptor mais bem

ticos nas plantas,
plantula até a forma
pitulo, serd enfatizad
conhecido nas plantas vasculares.

Entre as décadas de 1930 € 1940, Lewis Flint e Edward
McAlister observaram 2 promogdo da germinacdo de semen-
tes de alface sob luz com comprimento de onda vermelho,
enquanto a inibigio desse processo se dava na presenca de
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vermelho-extremo. Em 1952, Harry Borthwick et al. verifica-
ram a reversao dos efeitos da luz com comprimento de onda
vermelho ap6s aplicagdo de vermelho-extremo, e vice-versa.
Essa reversao foi observada virias vezes, resultando na inibi¢ao
ou na promogo da germinagao, dependente do iltimo compri-
mento de onda oferecido as sementes (Tabela 18.1).

A participa¢do do fitocromo na floragao foi sugerida por
Borthwick et al., entre os anos de 1945 e 1948. Realizando ex-
perimentos de interrup¢ao do periodo de escuro com luz mo-
nocromatica, em vez de luz branca, esses autores observaram
que, sob luz com comprimento de onda vermelho, ocorria a
inibicdo da floragdo na PDC Xanthium strumarium, enquanto
a promogio desse processo era verificada na PDL Hordeum
vulgare.

Semelhantemente a germinagéo, reproduziu-se, na indugao
da floragao e em outros processos morfogenéticos, a reversao
dos efeitos dos dois tipos de luz (vermelho, vermelho-extre-
mo), e o ultimo fornecido a planta determinava a ocorréncia
ou néo da floragao (ver Figura 18.1). Na década de 1950, Har-
ry Borthwick e Sterling Hendricks elaboraram a hipotese da
existéncia de um pigmento fotorreversivel, cuja absor¢io se
dava nos comprimentos de onda do vermelho e do verme-
lho-extremo, hoje conhecido como fitocromo.

Sdo encontradas duas formas de fitocromo: fitocromo ver-
melho (Fv) e fitocromo vermelho-extremo (Fve; Figura 18.3).
O Fv é a forma fisiologicamente inativa, representando a tinica
produzida no escuro. Na presenca de luz, principalmente sob
comprimento de onda vermelho, o Fv é convertido em Fve,
sendo a tltima a forma fisiologicamente ativa. Essa fotocon-
versao Fv <> Fve é reversiva e tem a mesma cinética em ambas
as dire¢des. O Fve formado a partir do estimulo luminoso é o
tradutor do sinal de luz para a célula sensivel ou competente
em responder a esse estimulo. A luz ou o Fve ndo tém influén-
cia sobre o desenvolvimento dessa competéncia.

Ambas as formas, Fv e Fve, absorvem a luz no comprimen-
to de onda do violeta e do azul, porém os resultados sio fi-
siologicamente menos efetivos quando comparados ao verme-
lho e ao vermelho-extremo. A luz verde, por sua vez, é pouco
absorvida pelo fitocromo, sendo utilizada para visualizacio no
acompanhamento dos experimentos com esses fotorreceptores.

Quimicamente, o fitocromo é uma cromoproteina formada
por dois polipeptidios de 120 kDa idénticos, e dois cromo-
foros ligados ao residuo de cisteina de cada polipeptidio por
meio de um dtomo de enxofre. O croméforo corresponde ao
sitio de absorcdo da luz no fitocromo, sendo um composto

Tabela 18.1 Efeitos da luz com comprimento de onda vermelho (V) e
vermelho-extremo (VE) sobre a germinagéo de sementes de alface.

Escuro 88
v 98
V:VE 54
V:VE:V 100
V:VE:V:VE 43
V:VE:V:VE:V 99

Fonte: Borthwick et al. (1952).

tetrapirrdlico de cadeia aberta, semelhante ao _Pigmento fo..
tossintético ficobilina das algas vermelhas e cnanobaclérias‘
Quando sob luz com comprimento de onda vermelho, 3 formg
Fv é convertida em Fve, havendo uma isomerizacio Cis-trang
na estrutura do cromoforo e resultando em alteragdes nga pout
¢do proteica do fitocromo (Figura 18.3).. E‘ssa} mudanga estry.
tural é a responsvel pela atividade fisiolgica do Fve e pela
inatividade do Fv.

Nas PDC, um teor elevado de Fve no inicio do perjog,
noturno é vantajoso para a floragao e, em alguns casos, re.
presenta uma precondicdo para a inducao floral. Contudo, py
maioria das PDL, a floragao se dd quando o teor de Fve ¢ ]e.
vado na metade do periodo noturno (Figura 18.4). Apesar de
esse comportamento ritmico também ser favoravel nas PDL,
as respostas dessas plantas sdo aparentemente mais complexas
e podem estar associadas também aos criptocromos.

Em meados da década de 1980, alguns estudos evidencia-
ram a localizagdo do fitocromo no nucleo e, principalmente,
no citoplasma. Esses fotorreceptores foram classificados em

dois grandes grupos: os fitocromos do tipo I, encontrados pre-
dominantemente nas raizes e plantulas estioladas: ¢ os fitocro-
mos do tipo II, presentes nas sementes e nas plantas crescidas

sob luz. A maior propor¢ao do fitocromo do tip
estioladas estd possivelmente associada a si.

i em plantas
tor capacida-

de de detectar baixos estimulos de luz, além de sua degradacio
na presenga de luz.

Os dois tipos de fitocromo apresentam propriedades espec-
trais distintas. Por exemplo, em aveia, a forma Fv do tipo I tem

uma absor¢do mdxima em 666 nm, enquanto, para a forma
Fv do tipo II, esse valor se dd em 654 nm. As proteinas e os
genes codificadores de ambos os tipos de fitocromo também
se diferenciam. Contudo, as diferengas restringem-se apenas
4 porgdo proteica, nao tendo sido evidenciadas diferengas no
grupo cromoforo dos dois tipos de fitocromo.

Uma vez que a luz ¢ absorvida pelos fotorreceptores, hd
a interpretacio morfogenética do estimulo luminoso pela
planta. Conforme apresentado na Figura 18.5, o fitocromo €
o fator-chave na cadeia de reagio e atua em cooperagao com
os demais fotorreceptores. Considerando suas propriedades
fisicas, o fitocromo seria insuficiente para avaliar e absorver
com eficicia todo o espectro visivel da radiagio solar. A luz
absorvida pelos outros fotorreceptores, o criptocromo e 0
fotorreceptor de UV-B, pode determinar a sensibilidade das
plantas ao Fve, compreendendo uma estratégia simples na qual
um tnico ativador (Fve) seria suficiente para controlar a expres-
$30 génica e capaz de fornecer uma informacio completa do
espectro solar, determinando a amplitude da fotomorfogénese.

Atualmente, sdo conhecidos dois mecanismos pelos quais
2 fjotorreceptol-es podem desencadear os processos morfoge-
Neticos nas plantas. O primeiro mecanismo é o rapido efeito
sobre a permeabilidade de membranas, enquanto o segundo;
mais lento, modifica a fosforilagio de certas proteinas e a en-
trada‘e saida de Ca*, interferindo na cascata de transduga®
df)s sinais celulares e, consequentemente, alterando a expres-
520 génica,
. Os fotorreceptores desencadeiam uma cascata de sinais U
interagem com o ritmo circadiano, permitindo, de uma forma
ainda ndo conhecida, a mensuracio do comprimento do dia (Vef

S-polipeptidio

Vermelho

v

Fv

forma inativa | +—

Produgao
no escuro

o
‘\ ﬁ/ VE

Figura 18.3 Repres

primento de

ocorrem, priinciy

quando este se encontra na forma Fv (esquerda) ou na forma Fve (direita).
Capitulo | sivelmente, todas as respostas fotoperiddicas nas
plantas utilizani os mesmos fotorreceptores, diferenciando-se,

posteriormente, por vias especificas de transdugao de sinais.

Além dos fotorreceptores mencionados, nas cruciferas -
um grupo de plantas no qual se inserem as diversas varieda-
des e mutantes de Arabidopsis bastante utilizados em estudos
moleculares, como serd visto adiante neste capitulo -, foram
identificados outros pigmentos que absorvem, na faixa azul
do espectro, entre 455 e 500 nm. Entretanto, seus efeitos sao
dificeis de explicar e ainda ndo sio totalmente conhecidos,
pois o fitocromo também apresenta pequena absorgao nesse
comprimento de onda.

E fato bem estabelecido, na literatura, que a percepgao do
comprimento dos dias se dd predominantemente nas folhas,
¢, em alguns casos, como nas PDC Chenopodium rubrum e
Pharbitis nil, j4 nos préprios cotilédones. Em resposta ao
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FFSUra 18.4 Variagoes na proporgao de ﬁtocror{ﬁn ';V;:ir:,g,oporqéo
diaslongos (PDL) e plantas de dias curtos (PDO). floragao nas G
@ Fve no inicio do periodo de escuro promovea
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[ Fotomorfogénesﬂ

_ entacao esquemdtica da fotorreversio entre as duas formas do fitocromo, Fv e Fve, provocada pela presenga de luz com com-
a vermelho (V) ou vermelho-ex;remo (VE). As linhas pontilhadas salientam a producao, a destruicio e a reversao no escuro que
iimente, com os fitocromos do tipo l. As estruturas quimicas representam as formas estruturais do grupo cromaéforo do fitocromo

estimulo fotoperiddico, as folhas sofrem mudangas metabd-
licas, resultando na produgdo independente de uma ou mais
substancias quimicas transmissiveis, coletivamente denomi-
nadas sinal floral. Este seria entdo transmitido ao meristema
caulinar que, quando receptivo (competente), inicia a transi-
¢do floral (Figura 18.6). Entretanto, curiosamente, em plantas
neutras — portanto, ndo sensiveis ao fotoperiodo —, as folhas
também sio fundamentais para a floragéo, pois, quando des-
folhadas, nio conseguem produzir flores.

O fato de a percepgdo fotoperiddica ocorrer nas folhas en-
quanto a floragdo se d no meristema caulinar sugere a neces-
sidade de transmissao de um sinal floral quimico entre esses
dois érgdos distantes na planta, possivelmente transportado
pelo floema. .

A idade e o desenvolvimento da planta interferem na sensi-
bilidade a0 comprimento do dia. Assim, hd um nimero mini-
mo de folhas para que algumas plantas herbdceas respondam
a0 estimulo fotoperiédico. As respostas fotoperiddicas tam-
bém podem ser profundamente modiﬁca-das [:)-01' <.)utro§ fz'nto-
res ambientais, como a temperatura e a irradidncia, a tiltima
envolvendo alteragdes na capacidade fotossintética.

A floragdo induzida fotoperiodicamer‘lte parece estar as-
sociada 2 modificagdo nos teores de citocininas, gibereli-
nas ou nas concentragdes de agticares. Entretanto, em geral,
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Figura 18.6 Experimento realizado com Chrysanthemum morifolium,
uma PDC. O tratamento fotoperiddico de dia longo (DL) ou de dia
curto (DC) foi aplicado isoladamente (as duas figuras a esquerda) ou
simultaneamente (as duas figuras a direita) nas folhas e no apice cau-
linar vegetativo. Os resultados evidenciam a importancia das folhas,
mais que dos dpices vegetativos, na percepgao do sinal fotoperiodi-
co. As folhas seriam responsaveis pela produgao do sinal floral, e seu
transporte ao meristema caulinar ocorreria pelo floema.

aplica¢oes hormonais ou de carboidratos ndo substituem to-
talmente o tratamento fotoperiddico na indugio floral. Em
algumas espécies, como a PDC Kalanchoe blossfeldiana, a flo-
ragdo ocorre sob periodos bem curtos de luz, da ordem de
alguns segundos, nao envolvendo, portanto, a fotossintese.

Essas evidéncias indicam a existéncia de uma ou mais subs-
tancias moveis, entre as partes da planta, capazes de induzir a
floragao. O conhecimento da influéncia da luz e do controle
fotoperiédico da floragao tem possibilitado grandes avangos
na comercializagdo de algumas espécies ornamentais, como
Chrysanthemum (PDC) e Euphorbia pulcherrima (bico-de-pa-
pagaio, PDC).

Temperatura

Nas plantas, a temperatura do ambiente também é um fator
determinante de algumas respostas sazonais. No inicio do sé-
culo 20, J. Gustav Gassner observou a necessidade de tempe-
ratura abaixo de determinado valor para a formacio de flores
em certas espécies de regides temperadas. Nestas, a floragio
ocorre na primavera ou no inicio do verao, apds exposicio da
planta, durante certo numero de dias, as baixas temperaturas
do inverno (1 a 7°C, acima, portanto, do ponto de congela-
mento). Esse processo ¢ denominado vernalizagio e, muitas
vezes, estd associado a necessidade posterior de dias longos,
como verificado em algumas bulbosas como a tulipa, no cen-
teio (Secale cereale) e em diversas cultivares de plantas bia-
nuais, como beterraba, repolho, couve e aipo. As bianuais sio
plantas em roseta que necessitam completar dois periodos de
crescimento antes da floragao. Nessas plantas, a germinacio
ocorre na primavera, seguindo-se o periodo de crescimento
da parte aérea durante o verao; no outono, as folhas senescem
e caem, mas a gema apical € protegida pela bainha; na prima-
vera seguinte, novas folhas sao formadas e, desde que tenha
ocorrido exposi¢do apropriada ao frio no inverno anterior, h4
um rdpido alongamento do pediinculo floral.

Em algumas espécies, a desvernalizagio, ou seja, um tra-
tamento de calor (em geral entre 30 e 40°C por alguns dias),
pode eliminar, parcial ou totalmente, o efeito promotor de
temperaturas baixas sobre a floracdo. Para ser eficaz, esse tra-
tamento deve ser dado logo apds o periodo de frio.

Experimentos com resfriamento localizado e €nxertia qq.
monstraram que 0s receptores do tratamento de frio s3, o
tecidos com atividade mitdtica, entre os quais os Meristemg,
caulinares que se tornam competentes para florescer. Entre.
tanto, variagoes de temperatura também podem afetar a in.
dugio das folhas ou modificar outras etapas da resposta floral,
como a iniciacdo e o desenvolvimento das gemas florais,

As temperaturas otimas para a floragao podem variar com
a idade e o estado fisioldgico da planta. Enquanto algumyg
espécies respondem a vernalizaao em fases precoces do de.
senvolvimento, ainda na fase de embrido ou no inicio da ger-
minagdo, como em alguns cereais, outras se tornam Sensiveig
apo6s um crescimento minimo. Entretanto, temperaturas fa-
voraveis a indugio de floragdo podem causar caracteristicag
menos atrativas, como uma redu¢do no nimero e no tamanhgq
das flores.

Postula-se que as respostas as variagoes de temperatura se-
riam parcialmente reguladas por horménios enddgenos, ten-
do inclusive sido sugerida pelo alemdo Georg Melchers, em
1937, a existéncia de uma substancia especifica, a vernalina;

esta, todavia, até hoje ndo foi identificada. Na cenoura, a apli-
cagdo de giberelina mimetiza o efeito da vernalizagao, enquan-
to em plantas orquiddceas como Phalaenopsis ¢ Dendrobium,
aumentos nos teores endogenos de citocininas (ver Capitulo
10) e agucares foram associados a diminuicao da temperatu-
ra. Aumentos substanciais de citocininas em plantas de outras

familias, quando mantidas em temperaturas baixas, tém sido
observados.

Do ponto de vista comercial, é bastante conhecida a indu-
¢do floral por meio de choques térmicos de baixas temperaturas
em orquideas como Phalaenopsis, Cymbidium e Dendrobium
(Figura 18.7) e também em algumas variedades de Chrysanthe-
mum, quando satisfeitas suas necessidades de dia curto.

Em milho, por exemplo, observa-se de maneira incisiva o
efeito da temperatura do ar no ciclo e nas fases fenoldgicas
das plantas. A temperatura do ar é percebida e acumulada na
planta como uma soma térmica, expressando a quantidade de
energia necessdria para atingir certo estdgio de maturidade.
O conhecimento das exigéncias térmicas em algumas cultu-
ras contribui para a previsio da duracio do ciclo da planta
em fungio dos fatores ambientais, tornando-se um parametro
relevante nos processos de otimizagdo e redugio de riscos cli-
maticos em plantios comerciais.

Umidade

Nas regides tropicais e em regides dridas ou semidridas, 0 pe-
riodo de seca e o de disponibilidade de dgua sao fatores deci-
$ivos para o crescimento e a floragio de algumas espécies. Nos
tropicos do hemisfério sul, a chegada da estagdo das chuvas
coincide com o inicio da primavera, representado por dias
ligeiramente mais longos e temperaturas mais elevadas, con-
figurando sinais ambientais para a retomada do cresciment®
das plantas.

Entre as plantas de interesse comercial que tém sua floragdo
afetada pela umidade, pode-se destacar como exemplo o Citr0
e o cafeeiro, No caso das plantas citricas cultivadas em regioes
tropicais, o déficit hidrico pode substituir o efeito de tempe-
raturas baixas na promogio da floragéo. Ja as plantas de café

Figura 18.7 Flor
periodo luminos

devem ser submetidas a certo estresse hidrico para quebrar a
dorméncia das gemas florais ja formadas, as quais se desenvol-
verdo apenas apos o fornecimento de dgua, por irrigagéo ou
chuva. Esses déficits hidricos internos podem variar de -0,8
MPa a -2,65 MPa em cafeeiros no Havai, mas, para o Brasil,
foi registrado um limiar de potencial de dgua nas folhas de
-1,2 MPa para a ocorréncia da floragdo em resposta a irriga-
¢do. A sincronizacio da floragdo em cafeeiros pela imposi¢ao
de um déficit hidrico, seguido de irrigacéo, além de sincroni-
zar a produgo, reflete-se na qualidade da bebida. :

Em algumas espécies, o fato de a remocao das rafzes pro-
mover a floragao sugere que, além dos estresses hidrico e nu-
tricional, esses 6rgaos poderiam ser responséveis'pela procl’u-
630 de um ou mais inibidores florais. Porém, as raizes tam?em
podem produzir promotores florais, como citocininas e gibe-
relinas.

Fogo
No cerrado brasileiro, ¢ comumente 0 :
indugio da floracio de muitas espécies herbéceas e
tivas apés a passagem do fogo. O efeito do fogf) '?em : S
resulta do estimulo térmico, mas refere-se a eliminagéo to
da parte aérea das plantas que as faz ﬂoresc.er-
A resposta floral ao fogo tem um papellll‘flp io cruzada. E
Cronizacio da floragao, viabilizando a poh-mza‘qac:l cruroces-so
0 chamado piroperiodismo, ou 2 sincronizagao (iopocorrel’
Pelo efeito do fogo. Na auséncia da queima, Po.de-na m bai-
0 florescimento ou este se d4 de maneira espor adicaee
Xa intensidade. o mplos de
Lantana montevidensis e Calea cune‘ff"h“ o8 e:;a ?Figura
espécies de cerrado que florescem apos @ quem:cem apenas
18.8). Plantas de sapé (Imperata prasiliensis) flore

bservado o estimulo ou
ubarbus-
pre
tal

ortante na sin-

cao de Dendrobium Stardust (A) e Dendrobium Second Love (B), apés tratamento de frio (10°C no periodo de escuro e 25°C no
. A quantificagao dos hormanios enddgenos evidenciou niveis elevados de citocininas durante a inducao floral. Imagens ce-
didas por Kétia O. Campos (IB-USP, 2000).

ap0s sofrerem queima de seus drgaos aéreos, em um processo
ainda ndo completamente elucidado.

Fatores endégenos

Acredita-se quea passagem para a fase reprodutiva viria acom-
panhada por modificagdes profundas nas relacoes fonte—dre-
no das plantas, representadas pela canalizacdo de assimilados
para os meristemas. Esses eventos ocorreriam anteriormente
a morfogénese e dependeriam ainda da habilidade dos tecidos
meristematicos de importar assimilados essenciais s divisoes
celulares e 2 manutengdo da atividade metabdlica.

Sacarose, citocininas e nutrientes tém sido considerados
componentes importantes do estimulo floral ol sinaliza.dores
da floragao, e sua presenca em concentra¢des otima.s seria ne-
cessaria a atividade génica especifica junto a0 meristema ve-

getativo.

Nutricao
Os mecanismos de controle da floracao por' n.leio A I}Utrigio
mineral sdo bastante variaveis entre 3S'Espec1es Pu genero—s A
ainda pouco compreendidos, Poder.ldo mterrfledxar alteracdes
nos teores endogenos dos hormoénios vegetalsA ou dos f?to_as_
similados. A particdo de carboidratos e nitrogénio nos orgaos
de uma planta é intensamente antrolada e integrada dura:.ue
o seu crescimento € desenvolvimento, podendo ser_modlﬁ-
cada em determinados momentos, cOmo 0 da floragéo, asso-
ciada a um estado metabdlico e energetico capaz de manter
a formacdo € o desenvolvimento c_le flores, frut0§ e serixlme'ntes..
Para algumas espécies, a duragdo do pEl:!.OdO juvenil € maj:
longa sob condigdes promotoras de crescimento vigoroso. /
30 na mangueira, por exemplo, esta assogada a d.lmfn}n_
s do s tativo, induzida pelo frio em condicdes
¢dodo crescimento vege \
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Figura 18.8 Efeito do fogo na floragao. A. Aspecto de uma queimada
no cerrado. B. Planta de Calea cuneifolia florescendo apds a passagem
do fogo. C. Floracao pos-fogo em Lantana montevidensis. Imagens ce-
didas por Leopoldo Coutinho.

de clima subtropical, pelo estresse hidrico em clima tropical e
pela aplica¢do de paclobutrazol, um inibidor da sintese de gibe-
relinas, nos cultivos comerciais no semidrido brasileiro.

A hipétese de que os processos de desenvolvimento vege-
tativo e reprodutivo poderiam ser antagonicos em virtude da
competicdo pela particdo de assimilados é bastante antiga,
com base nas observacoes de redugdo na taxa de crescimento
em algumas plantas induzidas a floragao.

Tanto a deficiéncia quanto o excesso de nutrientes minerais
fornecidos em certos periodos criticos do desenvolvimento

podem refletir em 1imitac;§e_s na capacidatde dos drenos. Pary
algumas especies, a transicao ﬂoml,. assn'm oMo as demyj
etapas do desenvolvimento reprodutivo, € favorecida por uny
balanco carbono/nitrogénio (C/N) quantitativamente favo.
ravel ao primeiro, implicando, portanto, uma diminuigao da
adubacdo nitrogenada. Em algumas plantas, a utilizacig i
nitrato foi associada a inibiao da floracéo, porém, parq o,
tras espécies, observou-se o favorecimento desse process,
Na produgao de sementes hibridas de sorgo, a SINCroniz;.
¢io da floracao entre 0s parentais macho e fémea pode ser
controlada por meio da aplicagao de adubagio nitrogenada,
uma vez que esta resulta em uma aceleracdo do crescimentq
vegetativo e da emissao da panicula, com a antecipacio dq
florescimento.

De modo geral, a adubagao rica em fosforo favorece a florg-
¢do. A limitagdo desse nutriente pode interferir na formagio
dos 6rgdos reprodutivos, ocasionando um atraso na iniciacio
floral, um decréscimo no numero de flores e, particularmente,
uma restricio na formagdo de sementes.

Plantas de mostarda (Sinapis alba) induzid
apresentaram teores elevados de calcic
gemas florais. Atribui-se ao Ca** uma |
mensageiro na regulagao de numerosos |
importantes, como a mitose, e na transcii 2o de sinais en-
tre 0 ambiente e as plantas, muitos deles in:crincdiados pelo
fitocromo. Na floragao de Sinapis alba, essc cation estaria as-
sociado a divisio celular induzida por citocinina, ou atuaria
como substancia sinalizadora do transporte da sacarose en-
tre o caule e a raiz.

s a floragio
ilema e nas
de segundo
0s celulares

Acucares

A participagdo dos carboidratos no controle da floragao tem
sido sugerida hd vérias décadas, porém sua exata contribuigio
nesse processo ainda nao estd bem estabelecida. Enquanto,
para muitos pesquisadores, os agucares atuam apenas como
fonte energética durante a iniciagio floral, outros sugerem um
papel regulador no metabolismo celular, possivelmente em ni-
vel de expressao génica ou como molécula mensageira. Essas
substancias estariam envolvidas em mecanismos especificos
de sinalizacao entre células, porém ainda sio pouco conheci-
dos os processos de percepcio e de transdugao desses sinais.

Teores elevados de acticares estariam envolvidos na tran-
sicao do meristema vegetativo para o reprodutivo, desempe-
nhando, portanto, um papel estratégico nesse processo. Re-
sultados consistentes na literatura sugerem que concentragdes
otimas de agucares devem ser fornecidas ao meristema em
intervalos de tempo bastante definidos, anteriores aos eventos
bioquimicos e celulares que ocorrem durante a diferenciagao
do meristema floral.

Alguns trabalhos tém apontado a sacarose como um dos
componentes essenciais do sinal floral. Aumentos pronuncia-
dols nos teores desse agticar foram observados nos meristemas
ap}cais de plantas de Sinapis alba, Lolium temulentur, Xat-
{h' um e Arabidopsis thaliana induzidas 4 floracdo, previamenté
2 atividade mitética, sugerindo um papel sinalizador da sacé-
e D ndior el S

ivo no sistema radicular, desempenhan

qum papel tao critico quanto sua agio no cayle

YRS :
o fluxo de citocininas ou de outras substancias
o caule. Além do floema,

pdromovendo
a rai

. : » NESSe caso, o xilema seria ezlsilgcai::
para @ mduc;'jlovﬂoral, estimulando a exportacio e o actimulo
Jesses hormonios no meristema.

A sacarose transportada ao meristema durante a transica
loral poderia resultar da mobilizacio de carboidratos deqr;::
serva. Entretanto, poucos estudos tém sido realizados sobre a
interagdo entre a floragao e o metabolismo do amido

Contudo, a elevacdo nos teores de aglcares no ﬁeristen1a
caulinar por si sé ndo ¢ suficiente para a indugio floral, indj-
cando a participacdo de outros compostos, de maneira inte-
grada e aditiva durante esse processo.

Hormonios vegetais

Tem-se sugerido o envolvimento dos horménios vegetais
5 . - . J
tanto quantitativa quanto qualitativamente, na inducio floral
2

atuando possivelmente via regulagio da expressao génica.

Citocinit

A promogao da floragdo apos tratamentos com citocininas foi
observada em virias plantas. A benziladenina (6-BA), uma ci-
tocinina, tem sido aplicada no cultivo de plantas orquidaceas,
como Arasnida, Dendrobium, Aranthera e Oncidium, visando
ao controle e « sincronizagdo da floragao em produgdes co-
merciais. Entretanto, as citocininas devem ser empregadas em

concentracoes Olimas, pois teores elevados exercem efeitos
inibitérios sobre a floragao em algumas espécies. A concentra-
¢ao 6tima varia conforme a fase de desenvolvimento, a sensi-
bilidade dos tecidos vegetais e a presenga de outros hormonios
enddgenos e exdgenos, sugerindo uma interagao com outras
vias de sinalizagdo.

Diversos estudos apontam para o envolvimento das citoci-
ninas livres e conjugadas como sinalizadoras da floragio junto
is células meristematicas (ver Capitulo 10). Modificages nos
teores desses hormonios na planta, pelo aumento na biossin-
tese ou na taxa de exportagdo, alterariam seus conteidos no
meristema caulinar. Portanto, o fluxo entre raiz e caule, com
a transferéncia de sinais entre esses 0rgaos, €a sintese de novo
desses horménios na planta desempenham papéis importan-
tes na floragao. -

Uma elevagio nos teores endogenos de citocininas foi ob-
servada nos meristemas induzidos de Chenopodium rubrume
Chenopodium murale, assim como nas concentragoes de zea-
tina (Z) nas raizes e de isopenteniladenina (iP) nas -folhas_e
no dpice caulinar de plantas de Sinapis alba durante 2 indugao
fotoperi¢dica. Entretanto, o oposto foi verificado em p}aptas
de tabaco, ou seja, uma diminui¢ao nos teores de citocininas
NOS meristemas caulinares durante a transicao ﬂorfal, e"qua:;-
0 um aumento progressivo desses hormanios foi dete'ct&:ioz
durante a formagao dos 6rgaos reprodutivos, caracteriza
POr uma intensa atividade mitotica e meiodtica. AR

Apesar de serem necessarias as alteragoes no Cf)r}teuc:'lul =
ddgeno de citocininas para a estimulagao de dmfoes s
fes e controle do ciclo celular durante a organogenese: e

orménios ndo seriam suficientes para causar @ mduqlzzores
tal, havendo ainda davidas sobre sua agdo como g%
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ok S :
E sm.vos da transicio do meristema vegetativo para o floral,
u seja, da evocagao floral sensu stricto.

Auxinas

E:stzigios particulares da floracio também poderiam ser me-
dxa_dos pelos teores endégenos de auxinas. Porém, tanto seus
efeitos promotores quanto inibitérios sobre a indugdo floral
t§m~sido amplamente relatados na literatura. Enquanto a ini-
Ciacao das gemas florais em varias espécies vem sendo associa-
c%a a uma diminuigdo nos teores de 4cido indolacético (AIA)
livre e a um aumento na concentra¢do das formas conjugadas,
durante a diferenciagio floral observou-se o oposto, ou seja, a
hidrélise do horménio conjugado, liberando AIA livre.
Contudo, o balango entre auxinas e citocininas, e nio so-
mente seus teores absolutos, tem se mostrado de importan-
cia fundamental em diversos processos fisiolégicos, atuando
sobre o crescimento e a diferenciagio celular. Nesse sentido,

a relagio entre esses dois horménios poderia também estar
associada  floracio.

Giberelinas

As giberelinas representam a classe hormonal cujos efeitos
promotores sobre a flora¢io foram mais bem estudados, prin-
cipalmente nas plantas em roseta (entrends curtos) e nas plan-
tas induzidas a floracdo por baixas temperaturas ou fotoperi-
odos longos. Para as ultimas, o comprimento dos dias induzi-
ria um aumento nos teores enddgenos de giberelinas ou uma
maior sensibilidade a esses hormonios, atuando em sinergia
com outros sinais florais na promogao da floragao. Entretanto,
a agio das giberelinas poderia estar mais diretamente associa-
da a promogdo do alongamento do caule, importante para a
floracdo de algumas plantas em roseta, e nao necessariamente
a indugio desse evento.

Apesar de as giberelinas ndo promoverem a floragio na
maioria das plantas de dia curto, teores mais elevados de dcido
giberélico (AG) também foram observados durante a transi-
¢do floral de plantas de Pharbitis nil cultivadas sob dias curtos,
indutores da floracio nessa espécie, sugerindo a participacao
adicional desses horménios nos processos controlados pelo
fitocromo.

No entanto, a importancia das giberelinas no sistema de si-
nalizagio e controle da iniciagao floral ainda é dificil de ser
estabelecida, ja que sua eficiéncia dependente da espécie, da
época de aplicagdo e do tipo de giberelina (ver ?apitulo 11)..-

As giberelinas tém sido extensivamente aplicadas na viti-
cultura, uma vez que promovem o abortamento de algumas
flores no inicio do desenvolvimento da inflorescéncia, dispen-
sando a operagdo de desbaste, necessria para a obtencio de
cachos mais soltos, demandados pelo mercado.

Acido abscisico

A floragdo de algumas plantas também foi \teriﬁcad:ft sob con-
dicoes estressantes o inibitérias’ d.o cresc1{11Fnto induzidas,
por exemplo, pela aplicagdo de acxdoAal?scnsxlco (ABA). Um
aumento Na concentragao dess? hormc_)mo foi ob§ervado em
gemas de macieiras induzidas ﬂoraqa?, tendo sido r'elacm-
nado com teores mais elevados de agcares no vaciolo e,
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portanto, com uma maior forga-dreno. Todavia, os resultados
relatados na literatura nao sdo suficientemente claros para as-
sociar esse hormonio a floracao.

Etileno

Nao obstante o etileno seja bem conhecido e aplicado comer-
cialmente, o fato de induzir uma répida formagao de flores em
bromeélias, como no abacaxizeiro (Ananas comosus) e em ou-
tras espécies ornamentais, o etileno exerce um efeito inibitério
sobre a floragao da maioria das outras plantas.

O efeito negativo do etileno na expansdo das pétalas (e,
portanto, na antese) tem sido observado em vdrias espécies.
Grande parte dos estudos referentes aos efeitos desse hormo-
nio sobre a floragao estd associada a senescéncia das flores e
direcionada para a utilizagdo de substincias bloqueadoras da
biossintese ou a¢ao desse gis, como o nitrato e o tiossulfato de
prata e o permanganato de potassio.

Hipadteses sobre a natureza do sinal floral

A identificagdo dos sinais florais representa uma das grandes
questdes da boténica, tendo as pesquisas se pautado, em geral,
na comparagio de componentes endégenos de plantas indu-
zidas e nao induzidas & floragdo. Amostras do contetido do
xilema das raizes e dos solutos do floema extraidos de folhas
maduras e do dpice caulinar tém sido frequentemente utiliza-
das nesses estudos.

O estimulo floral seria aparentemente transportado via
floema, sendo as taxas de transporte de solutos em relagio as
respostas florais consistentes com a existéncia de uma mensa-
gem transmissivel de natureza quimica, e ndo simplesmente
um fenémeno fisico, baseado em altera¢des no potencial elé-
trico de membranas.

Em termos fisiolégicos, foram propostos alguns modelos
objetivando explicar a transi¢ao floral, dos quais se destacam
trés: o do florigeno e as hipéteses nutricional e multifatorial.

A ideia de que a floragao estaria sob o controle de substa.
cias produzidas nas folhas foi inicialmente proposta por iy
von Sachs em 1865, como resultado de seus trabalhog o
Tropaeolum majus € Ipomoea purpurea.

Porém, o termo florigeno representando uma substincig st
pecifica com funcio regulatéria indutora da florago, ta] comg
um horménio vegetal universal “formador de flores”, foj ¢,
borado por Mikhail Chailakhyan em 1936, com eXperimentqg
de enxertia entre espécies de Crassulaceae. Segundo o autor, 5
floracdo de plantas fotoperiodicamente distintas (PDC, PDL,
PDN etc.), nio induzidas e enxertadas com ramos reprody.
tivos de espécies ou géneros proximos, sugeria a transmisszq
de substancias ou sinais florais por meio do floema, apgs 5
conexio dos tecidos vegetais. Portanto, esse produto fina] d,
inducio fotoperiddica seria fisiologicamente equivalente pes.
sas plantas.

Os estudos de enxertia demonstraram que, quando a folhg
de uma planta que estd florescendo ¢ enxertada em uma plan-
ta nio induzida, é capaz de induzi-la a florescer. Esse processg

é denominado indugdo secunddria. Se a folha de uma planta
em flor de Xanthium strumarium (induzida por DC) for en-
xertada em uma planta que estd em DL, portanio em estado
vegetativo, esta Gltima também florescerd. Uma nova folha

dessa planta, agora em flor, enxertada em outra planta em DL
promoverd também a floragdo desta tltima, e assim sucessiva-
mente, conforme ilustrado na Figura 18.9.

Alguns trabalhos evidenciaram que, dependendo do tra-
tamento fotoperiddico e do tipo de resposta da planta, as
folhas podem produzir tanto promotores quanto inibidores
de floragdo. Assim, Hyoscyamus niger e Nicotiana sylvestris,
ambas PDL, podem florescer sob DC quando da retirada
de suas folhas. Quando partes dessas plantas foram enxer-
tadas em PDN e mantidas em dias curtos, as plantas neu-
tras nao conseguiram florescer. Portanto, essas PDL podem
ter produzido alguma substancia inibidora de floragio que
também foi transmitida para as PDN. Chailakhyan chamou

12 porta-enxerto em DL
induzido indiretamente
por enxertia de folhas

Planta de Xanthium
induzida por DC

Figura 18.9 Experimentos de enxertia com Xanthium strumarium demonstra
espécie, as folhas de plantas induzidas em DC conseguem promover a flora

22 porta-enxerto em DL

induzido indiretamente

Por enxertia de folhas
do 12 porta-enxerto

32 porta-enxerto em DL
induzido indiretamente
por enxertia de folhas

do 22 porta-enxerto

ndo a transmissao do sinal de floragao, por indugao indireta. Ness2

¢d0 em plantas mantidas em DL Adaptada de Lang (1965).

de an[;iﬂorigeqo G _Sl'_lbsmnda transmissivel, inibjt¢rig da
floragdo, que interferiria sobre a sintese, tran
do sinal floral.

Apesar dp d:r.emon_amento de muitas Pesquisas ao isola-
mento € 4 1dent|ﬁca¢ao. do florigeno e do antiflorigeno, até
os primeiros anf)s do século 21 nenhuma molécula quimica
havia sido identificada com a caracteristica de um horménio
floral.

A nao identificagao dg florigeno resultou na elaboragio do
segundo modelo, centralizado no status nutricional da planta,
sugerido por Roy Sachs e Hackett, em 1969, e revisada poste-
riormente, em 1983. Os tratamentos indutores promoveriam
alteragoes na particao de nutrientes entre orgaos-fonte e dre-
nos, responsaveis por uma disponibilidade maior de assimi-
lados no apice caulinar durante a indugio floral. De fato, foi
verificado experimentalmente que, apés a indugdo floral, ha-
via um fluxo maior de carboidratos para o meristema apical.
No entanto, apenas um balango favoravel de carboidratos é
insuficiente para desencadear os processos morfogenéticos de
transi¢do de um dpice vegetativo para o reprodutivo. A parti-
cipagdo de agticares e compostos nitrogenados na floragdo, ou
seja, a relagao C/N, ja havia sido sugerida por Georg Klebs, em
1918, e por Anton Lang, em 1965.

A ideia de que os assimilados nao seriam os Gnicos compo-
nentes importantes na transigao floral foi proposta por Geor-
ges Bernier et al., em 1981, que sugeriram quea floragdo estaria
sob um controle multifatorial. Fatores quimicos promotores e
inibitorios, entre os quais metabdlitos e hormonios conheci-
dos, e até mesmo o transporte de RNA mensageiros (RNAm)
especificos, seriam induzidos por uma ampla gama de estimu-
los ambientais e atuariam em conjunto nos vrios érgaos da
planta (Figura 18.10). Independentemente da diversidade dos
processos indutores, a floragdo seria resultante de um balango
entre essas substancias promotoras e inibitdrias, necessarias
a0 dpice caulinar no tempo e na concentragao apropztiado's.
e reguladas por diferentes mecanismos: condigoes amblefltafs
particulares, alteracoes na produgdo e no transporte dos sinais
florais e modificacdes na sensibilidade do meristema. Sendo
0 sinal floral composto por varias substancias, 0 cor‘np_)onen-
te limitante da floragao poderia variar entre as especics, a5
sim como ser substituido por outra substancia disponivel em
maior concentragao. : J l il

Apesar dos intensos estudos sobre a induggo floral nos U
timos 100 anos, pouco se conhece sobre a cascata de eve.nt;:
que conecta a percepgao do estimulo indutor a tral;srrtlssaté
do sinal floral produzido nas diferentes partes dapane 2
0 meristema caulinar. Entretanto, a0 mesx{no- tempo qué =
limitaram as abordagens fisiol6gico-bioquimicas, houYe u :

o s da floragao, ta
avango importante nos estudos moleculare e
como descrito mais adiante neste capitulo. Porém, de i
bases bioquimicas da floragao continua a ser um dos gr:
desafios da fisiologia vegetal.

Sporte e acio

Evocacao floral

Apos a inducio floral, os eventos localiza
10 meristema caulinar vegetativo que [ e;
das flores sio coletivamente denominado

dos especificamente
ultam na formagao
s evocagio floral.
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Meristema apical
Alvo/produgéo de sinal

Nutrientes/sacarose/hormonios
RNAm/proteinas

: Folha
'i Produgéo de sinal

Tecido vascular
Transporte de sinal

Citocinina |

Luz

Raizes
Produgdo de sinal

Figura 18.10 Modelo simplificado de alguns possiveis componentes
da inducio floral, segundo a hipdtese multifatorial da floragao. Além
de estimulos internos intrinsecos a planta, as folhas e os meristemas
caulinares sao responséveis pela percepcao do estimulo externo (luze
temperatura), promovendo a formagao e a exportagao via floema dos
sinais florais (p. ex., sacarose). Os sinais florais produzidos nas folhas
podem ser transportados diretamente para o meristema caulinar ou
induzir, nas raizes, a producao e o transporte de outras substancias (p.
ex,, citocininas e nutrientes). Quando o conjunto de sinais florais, tanto
de folhas quanto de raizes, atinge 0 meristema caulinar de uma planta
em um estdgio competente a floragao, inicia-se a transicao floral.

Portanto, a evacagao floral representa 0 momento em que o
meristema se reorganiza para a produgdo das flores, em vez
das folhas. Apesar dos intensos esforcos ja efetuados, ainda
nio se conseguiu delinear um modelo no qual fosse possivel
ser considerada uma descrigéo completa de todos os eventos
moleculares, fisiolégicos, anatémicos e morfoldgicos associa-
dos 2 conversio do meristema vegetativo em reproc!utivo. Tz-al
situacdo torna a compreensao da evocagdo floral ainda mais
complexa que a da indugdo floral. : :
Os estagios vegetativo, pré-floral e floral (?o-mensterfxa sdo
reconhecidos como fases de um processo tnico, co'ntlnuo e
integrado. A principal distingao ?I‘ltl.‘e as fases.]uveml e aflul-
ta vegetativa consiste na competencia do' merlslfema caulinar
para florescer, quando fornecido um estimulo 1'ndutor apro-
priado. A capacidade ou competéncia reprodut{va do meris-
tema caulinar pode estar relacionada com a suaildade ou com
o tamanho da planta, representando um ponto importante no
controle da taxa de crescime.nto vegetativo (Tabela 18.21)).6
Enquanto diversas espécu..-s de bambl:l e plantas a.rﬂ reas
como a jabuticabeira n.ecefsxtam de vél;;?s anos;J para 00;:;
cer, plantas de Pharb_it:s .ml e Chemzp? l:ltm r:aﬂ g:;:l epe dem
ser induzidas a floracao ainda no estagio de Cg ; e
apenas um ciclo fotoindutor. Em outras espécies, a duragao




334 Fisiologia Vegetal

Tabela 18.2 Duragdo média da fase juvenil em algumas plantas.

Glycine max (soja)

Zea mays (milho) 50 a 70 dias
Phaseolus vulgaris (feijao) 30 a 60 dias
Oryza sativa (arroz) 120 a 150 dias
Rosa spp. (roseira) 20 a 30 dias
Phalaenopsis (orquidea) 1a3anos
Vitis spp. (videira) 2a4anos
Malus spp. (macieira) 4 a8 anos
Citrus spp. (laranjeira, limoeiro) Sa8anos
Pyrus pyrus (pereira) 7al12anos

Caesalpinia echinata (pau-brasil) 4 anos

Cedrela odorata (cedro-rosa) 10 anos

da fase juvenil aparentemente estd associada a formagao de
um nimero minimo de folhas, como no picéo Bidens pilosa e
em Stevia rebaudiana, que florescem apenas com 3 e 4 folhas,
respectivamente. Mesmo plantas herbéceas, como certas or-
quideas epifitas (Cattleya, Laelia, Vanda), podem demandar
vérios anos de crescimento vegetativo antes de se tornarem
competentes a floragao.

A produgio de mudas enxertadas, especialmente no caso de
frutiferas em que o material propagativo das cultivares-copa
de interesse comercial - oriundo de plantas adultas e compe-
tentes a floragdo - é unido aos porta-enxertos, representou
um avan¢o importante na redugao do tempo necessrio para
o florescimento e, portanto, para a coleta dos frutos. No caso
de espécies citricas, por exemplo, enquanto plantas enxertadas
florescem apés 2 ou 3 anos, as plantas de pé-franco nio enxer-
tadas florescem apenas aos 7 ou 8 anos de idade.

A evocacao floral se da com a diferenciagao morfoldgica e
funcional de todas as células do meristema. O dpice vegetativo
como um todo entra em uma nova fase de desenvolvimento,
resultando em alteracoes fisioldgicas e histoldgicas graduais,
interdependentes dos eventos que ocorrem nas raizes, nas fo-
lhas e no caule. Varios estudos associam a transicio floral a

Indugéo floral
Autdénoma
Ambiental

um aumento na taxa respiratoria, assim como a modiﬁcflﬁﬁes
na sintese de RNA e proteinas, sugerindo uma alteraciq naey.
pressdo génica previamente ao estimulo das divisoes celulareg

Entretanto, a detecgao de processos de reversio florg] ain:
da nos estdgios iniciais da evocagdo floral, com a formaqﬂQ
de folhas consecutivamente as flores, indica que os Meriste.
mas caulinares nao sao irreversivelmente determinadog para
o desenvolvimento reprodutivo. Portanto, a ativagio de genes
e processos envolvidos na transicao floral é necessiria tanto
para a iniciagdo quanto paraa manutencio do desenvolvimep,.
to reprodutivo. A reversao floral esta geralmente associady 4
condigdes ambientais opostas aquelas indutoras da ﬂOraqﬁo
e, apesar de compreender um evento incomum, em algumgs
plantas como em roseiras, alguns mutantes de Arabidopsis ¢
Impatiens balsamina, esse processo € bastante observado. Nes.
sas ultimas plantas, a produgao continua de um sinal floral nas
folhas é critica para a manutengio do estado floral, sugerindo
um controle externo ao meristema caulinar e um comprome-
timento da planta como um todo com a via floral. Em espécies

de plantas menos suscetiveis a reversao floral, postula-se que
esses sinais sejam constantes e que, quando auserites, nao im-
pedem a autonomia do meristema.

Impedir a reversao floral é particularmente importante nas
plantas anuais, tornando-se fundamental a distin¢ao entre os
sinais indutores apropriados daqueles chamados “ruidos am-

bientais’, como alteragdes repentinas de temperatura que nao
refletem em mudangas sazonais reais.

Uma vez que as células do meristema caulinar atingem
um ponto sem retorno no programa de desenvolvimento,
comprometendo-se em definitivo com a formacio das flores,
diz-se que estas se encontram determinadas para a floragio,
seguindo nesse novo processo, mesmo na auséncia do estimu-
lo indutor inicial (Figura 18.11).

Assim, a transicdo do estdgio vegetativo para o floral estd
associada inicialmente a aquisi¢do de competéncia das célu-
las meristemdticas caulinares. Pela ativagio de varios genes
associados a percep¢io do estimulo indutor, ha a produgio
e o transporte de sinais originados fora do meristema. A sen-
sibilidade desse meristema aos sinais florais culmina na sua

Estagio Meristema l Meristema E 5 e
' l > }_, Fe R ‘ ’ > Xpressao [
[ vegetativo [ competente T determinado floral reif;iﬂ't?vo

Raizes

2 Caule

Folhas
Sinal floral

Raizes

2 Caule

Folhas
Sinal floral

Figura 18.11 Eventos associados a transicao do meristema caulinar vegetativo em meristema floral

Jeterminagdo para uma nova via de desenvoly

: 1 b\ imento com
iniciagdo e a formagéo dos orgaos florais. ’ ;

pesenvolvimento floral

O meristema ini.cialmente vegetativo, uma veg determina-
do para a floracao, SegUe €sse Novo programa de desenvol-
yimento, mesmo na ausenc%a'do estimulo indutor, culmj-
pando na expressdo floral (inicio da diferenciacio do pri-
mordio floral).

A formacdo das flores é um processo que compreende a
definicdo da época adequada e do local correto para a ini-
ciagdo do primordio floral, além da determinacio do meris-
tema e o desenvolvimento dos drgios florais, segundo um
padrao especifico. _

Em termos morfoldgicos, o meristema reprodutivo é facil-
mente distinguivel do meristema vegetativo pelo seu tamanho
maior. Tambem se evidenciam duas etapas fisiologicamente
distintas: a iniciagdo e o desenvolvimento floral (Figura 18.12).

A iniciacac floral esta associada ao aumento da atividade
mitética nos limites da regido meristematica das gemas api-
s, atingindo posteriormente a zona central da
célula-mac. que se torna menor, apresentando protoplasma
denso. Apus csse evento, a atividade mitdtica e o crescimento
praticamenie cessam, desenvolvendo-se um tecido parenqui-
matoso envolto por células meristemdticas, no qual, em um
segundo pico de atividade mitotica, serdo formados os drgios
florais — s¢palas, pétalas, estames e carpelos -, representando
uma complexa interagdo entre estruturas funcionalmente es-
pecializadas e completamente distintas da planta vegetativa.

Em geral, a produgdo dos orgaos florais se dd em posicao
e nimero precisos, formando os verticilos, que so anéis
concéntricos ao redor do meristema (Figura 18.13), porém
algumas plantas, como as em roseta nao seguem esse pa-
drao. Apesar do nimero quase infinito de variagdes, a estru-
tura basica das flores é relativamente simples, constituida,

cais e/ou

apical ca

[0 foliares. B. Meristema reprodutivo em

R e eriferia
iferenciagao dos primérdios de flores distribuidos na P

- is brevipes. A
ia linar de HYPES isterna floral em estdg
Figura longitudinais da regiao apical cau vimento. C. Meriste
igura 18.12 Cortes long inicio de desenvOldo 4pice. Imagem ce
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fundamentalmente, Por um ramo com nds e entrends curtos e
uma série de apéndices que sio folhas modificadas.

De maneira distinta dos meristemas vegetativos, 0s meris-
temas florais sdo determinados, cessando sua atividade meris-
tematica depois da produgio do dltimo érgao floral.

Aspectos moleculares

O isolamento e a caracteriza¢do de mutantes com respostas
florais distintas tém se tornado a principal fonte de resultados
¢ avangos nos estudos da floracio, especialmente em trabalhos
com a PDL facultativa Arabidopsis thaliana. Nesta planta, fo-
ram identificadas até o momento quatro vias promotoras da
transicdo floral: por meio do fotoperiodo, da vernalizagio, das
giberelinas e pela regulacio auténoma (Figura 18.14).

Os mecanismos de promogio direta da floragao, induzidos
pelo fotoperiodo e por giberelina, sio antagdnicos 4 atividade
de genes induzidos pelo frio ou regulados pela via auténoma,
0s quais promovem a floracdo pela inibi¢ao do gene FLC (flo-
wering locus C), um repressor floral central. Os componentes
da via autdnoma apresentam um padrao de expressao bastante
amplo, sendo seus RNAm detectados em praticamente todos
0s 6rgdos da planta. Nao hd evidéncias de que sejam regulados
por fotoperiodo, temperatura ou mesmo pelos proprios genes
auténomos. A identificacdo dos sinais internos que regulam a
via autdbnoma permanece desconhecida.

Também foram identificados outros genes repressores que
podem representar um mecanismo de inibi¢do da floracao em
plantas com tamanho ou idade nio adequados, controlando,
portanto, a duragdo da fase juvenil. Modificaoes na metila-
¢io do DNA parecem estar associadas & expressao dos genes
repressores, alterando a competéncia e/ou a determinagao do
meristema. Os genes FLC, TFLI (terminal flower 1) e EMF
(embryonic flower) — este dltimo identificado em fendtipos
mutantes que florescem imediatamente apés a germinagao —
representam mecanismos de controle negativo da floragéo.

Meristema vegetativi

dida por Lilian Beatriz Penteado Zaidan (Unicamp, 1987).

o, responsavel pela formacao dos primaor-
io avangado de desenvolvimento, com a

T
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a placenta contendo os Gvulos.

: De certa forma, os estudos génicos realizados sustentavam
" a hipétese multifatorial da floragdo, uma vez que esta estaria
sob controle de varios genes, envolvidos nos diferentes estd-
gios desse processo, aparentemente organizados de maneira
hierdrquica, coordenada e sequencial. Até recentemente, a
possibilidade de envolvimento dos genes florais na produgio
ou resposta a uma substancia especifica, tal como um florige-
no, havia sido constantemente ignorada.

Entretanto, estudos recentes tém apontado para a impor-
tincia da transcri¢do do gene FT (flowering locus T) nas folhas
para a inducéao da floragao. Esse gene ¢ ativado pelo gene CO
| (constans), sob dias longos, e também pela repressio do gene
; FLC, sob baixas temperaturas.

| O gene FT produz uma pequena proteina que atua junto ao
: fator de transcri¢do do gene FD (flowering locus D), este ulti-
3 i mo expresso apenas no meristema caulinar, ativando o gene

1
1 2 Lo < ~ [J ~ -
(V)
3 = |
i) /‘! l “,. ,1'\ |
Carpelo 4 Carpelo _‘ o & \
Estame __.————Estarre ‘ \ |
Pétala Pétala \
Sépala —— Sépala

Figura 18.13 Representacio esquematica de uma flor de angiosperma. Os 6rgaos ﬂorai§ sao sequencialmente ‘produzldo'sfpelo meristerpa floral,
em verticilos sucessivos, iniciando pelas sépalas e progredindo, respectivamente, para pétalas, estames e carpelos, onde € formado o ovario, com

API (apetala 1), que atua tanto como um gene de identidade
floral do meristema quanto como um gene de identidade dos
orgaos florais. A atividade do gene API ¢ considerada um bom
marcador da ocorréncia da floragao.

O fato de o gene FT ser expresso nos tecidos vasculares das fo-
lhas, em resposta ao fotoperiodo, e sua prcteina promover a ex-
pressao génica no meristema sugere a necessicade do transporte,
via floema, de um sinal floral. O movimento = diversas proteinas

no floema pode indicar um papel importante dessas moléculas na

sinalizacdo de diferentes processos nas plantas (ver Capitulo 6).
Com esses resultados, o conceito do florigeno tem sido re-

tomado apés 70 anos, sendo o gene FT um forte candidato

a essa substancia. Uma vez produzido o RNAm do gene FT,
ha um feedback autorregulado que induz sua sintese continua,
mesmo sob condig6es nao indutoras de fotoperiodo, sugerin-
do caracteristicas automantenedoras do florigeno.

A Fotoi)eriodo B Temperatura
(ef0] VRN
Genes de l l
transigao floral FTe FLCe C Regulagao
D auténoma
TFL1
{ Genes de identidade < L 4 3
| floral do meristema CAUAPI— L 1Fy * DISbesling
i Genes homedticos l /\
| de identidade dos AP1/AP2 AP3/PI AG
ge | orgaos florais
e Orgaos florais Sépal k
: palas Pétalas Estames Carpelos

florais. Promogao —, repressao =—.

Figura 18.14 Possiveis interacoes moleculares envolvidas na floracio de 1 i i ;= c . ani

até entdo identificadas. A. A indugéo floral realizada por dias Iong;os é mgé?:é(;og;;:; AT e florall conuoledalnogguatiogies D
considerado um possivel produtor do florigeno. A agao conjunta das proteinas d
gene de vernalizagao VRN, inibindo a expressao do gene repressor FLC, C, Virios genes
promovem a floragao diminuindo a expressao do gene repressor FLC. D, A giberelina é
nao substituindo completamente o tratamento fotoperiédico, atuando possivelmen
LFY confere a identidade floral do meristema e regula a atividade de outros genes h

gene CO, que induz a expressao do gene FT, atualmente
0s genes FT e FD ativa o gene AP1. B. O tratamento de frio ativa
da via autonoma (FCA, FPA, FVE, LD FY, FLD e FLK) também
Promotora da floragao sob condigées de dias curtos, porem
te na promogéo do gene LFY. A expressao dos genes API €
omedticos (AP3, Pl e AG), resultando na formagao dos 6rgaos

A hipdtese orlglpa} do ﬂorl.geno Pressupunha que esse sing]
floral seria transmissivel e universal entre as plantas, indepen-
Jentemente de suas respostas fotoperiédicag (PDL, PDC, PDN
otc). A identificagdo dos genes HD3A e HDI no arroz,, uma
pDC, ortologos aos genes FT e CO em Arabidopsis, uma PDL
sugere um mecanismo de a¢dio COFT na resposta floral bastante'
Conservado em algumas espécies. Esse sistema de controle tam-
pém estd ativo em plantas arboreas, além de herbéceas, como
tomate € Brassica napus. O insucesso na induco floral obser-
vado em alguns experimentos de enxertia poderia ser atribuido
ndo a identidade quimica do florigeno, no caso a proteina pro-
duzida pelo gene FT e seus ortélogos, mas sim 4 sua produgio
insuficiente, a deficiéncias em seu transporte pelo floema ou a
uma rapida degradagao nos sitios de recepcio dessa molécula,

De maneira geral, a floragao envolve a atividade de trés gru-
pos de genes: o primeiro deles seria representado pelos genes
de transicao floral, responsaveis pela mudanca de fase do me-
ristema vegelativo em meristema reprodutivo, os quais tam-
bém ativariam os genes do segundo grupo, responsaveis pela

identidade floral do meristema. Esses genes, por sua vez, de-
terminam como floral a via de desenvolvimento a ser seguida,
levando # formagao do meristema floral. No terceiro grupo,

encontram-se 0s genes homeoticos de identidade dos 6rgios
florais, associados a formagao dessas estruturas.

As alteracoes observadas apenas na composigao dos vertici-
los florais e, portanto, ndo envolvidas na iniciagdo floral estao
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associadas a mutagoes nos genes homeéticos. A maioria des-
S€S genes nas plantas pertence 4 familia MADS box de fatores
transcricionais. Esses fatores transcricionais sio proteinas que
cqntrolam a expressao de genes de identidade dos érgaos flo-
rais, sendo responsiveis pela ativacio completa do programa
geénico da estrutura da flor e determinando, em tltima anélise,
a formagio dos 6rgaos florais propriamente ditos.

Com base nos estudos com Arabidopsis thaliana, esses genes
homedticos foram distribuidos inicialmente em trés classes —
A, B e C - com atividades distintas, porém interligadas, asso-
ciadas a produgdo de fatores transcricionais. O modelo ABC
de genes homedticos, proposto em 1991 por Elliot Meyerowitz
e Enrico Coen, foi revisado e atualizado no inicio da década
de 2000, com a inclusao de duas novas classes de genes: D e E.

O modelo ABCDE procura interpretar o padrao de forma-
¢ao dos orgaos florais. As sépalas seriam determinadas pela
atividade do gene A no verticilo 1, enquanto as pétalas ne-
cessitariam dos genes A e B ativos no verticilo 2. Os estames
resultariam da atividade conjunta dos genes B e C no verticilo
3, enquanto os genes C seriam os responsaveis pela formagdo
dos carpelos no verticilo 4. As atividades dos genes A e C se-
riam mutuamente repressoras. A fun¢do D determina o de-
senvolvimento dos évulos, enquanto os genes E sdo necessd-
rios para a definigdo dos verticilos e o desenvolvimento de to-
dos os 6rgaos florais (Figura 18.15). O desafio agora reside em
compreender como a expressio dos genes homedticos altera a
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atividade dos outros genes nos verticilos em desenvolvimento,
resultando na formagdo de um 6rgio floral especifico.

Os genes homedticos AG (agamous), PI (pistillata), API
(apetala 1), AP2 (apetala 2) e AP3 (apetala 3) tém padrdes
de expressao distintos, tanto espacial quanto temporalmente,
desempenhando fungdes diferentes no desenvolvimento dos
orgdos florais. A expressdo do gene AP restringe-se a forma-
¢ao de sépalas e pétalas; a expressdo conjunta dos genes AP3 e
PI é necessdria para o desenvolvimento de pétalas e estames;
enquanto o gene AG estd associado aos carpelos e estames (ver
Figura 18.14).

A expressao do gene de identidade floral LFY (leafy), em
meristemas florais jovens, tem sido observada em vdrias es-
pécies de angiospermas. Apesar de esse gene também ser de-
tectado em tecidos vegetativos, sua atividade é acentuada du-
rante a transicdo floral. Aparentemente, os sinais oriundos de
diferentes vias de indugao (fotoperiodo, giberelina e regulacao
auténoma) apresentam efeitos interativos sobre o promotor
desse gene, sendo necessarios para a sua maxima expressao.
O gene LFY atuaria, entdo, como um integrador central na
floracgao.

O gene LFY produz um fator transcricional, apenas identi-
ficado no reino vegetal, o qual tem como sitios receptores as
regides regulatérias dos genes homedticos AP1, AP3 e AG. Por
sua vez, 0 gene TFLI é um regulador negativo dos genes LFY,
API e CAL (cauliflower), atuando como um inibidor floral. O
gene CAL tem sequéncia relacionada com a do gene API, di-
vidindo também um padréo similar de expressio.

E interessante notar que o gene TFLI tem homologia com o
gene FT, podendo haver conversao entre eles com a modifica-
¢do de apenas um aminodcido; porém, até o momento nio ha
evidéncia de uma molécula que atue como um inibidor floral
transmissivel.

Muitas das observacdes classicas obtidas nos estudos fisio-
l6gico-bioquimicos da floragao podem agora ser avaliadas sob

Figura 18.16 Floracao in vitro de plantas orquidéceas.
A. Apices caulinares com cerca de 1,5 cm de compri-
mento isolados de plantas ainda jovens de Dendro-
bium Second Love cultivadas em meio de cultura
adicionado de thidiazuron (TDZ), uma citocinina sin-
tética. Imagem cedida por Wagner de Melo Ferreira
(IB-USP, 2004). B. Planta adulta de Psygmorchis pusilla.
Imagem cedida por Ana Paula Artimonte Vaz (IB-USP,
2002).

a perspectiva molecular. Talvez, os resultados' futuros lever, ;
um conceito geral de um sinal floral transmissivel e comup,
entre as plantas, cuja sintese seria dependente do contextq Al
siolégico e de diferentes sistemas reguladores, estabelecidqg
durante o processo evolutivo. Essa diversidade de controles
observada na iniciagdo floral das angiospermas poderia regy].
tar do acionamento de pontos de controle distintos em pro-
cessos comuns do desenvolvimento.

Floragao in vitro

O desenvolvimento de estratégias visando a precocidade 4
floragao é considerado bastante interessante, mediante a pers-
pectiva de redugdo do tempo investido nos processos de me.
lhoramento e dos custos de produgdes comerciais.

Os eventos fisiolgicos, bioquimicos e morfoldgicos, assim
como os aspectos especificos da floragao — indugio e forma-
¢do da gema adventicia, iniciagao do botao floral e seu com-
pleto desenvolvimento até a antese — ou 0 processo reprodu-
tivo como um todo, podem ser abordados sob condigoes in

vitro. Tanto plantas inteiras quanto pequenos segmentos de
regioes meristemdticas caulinares podem ser utilizados nesses
estudos, permitindo abordagens do nivel celv!ar a0 organismo
completo.

A floragio in vitro de vérias espécies, entre as quais plantas
de tomate, melao, orquideas e Arabidopsis, {oi obtida com su-
cesso em meios adicionados de agucares, indicando um papel
essencial desses compostos na transicao floral. Porém, em al-

guns casos, a sacarose estaria associada apenas @ promogio do
desenvolvimento das gemas florais, nao apresentando efeitos
sobre a iniciac¢ao floral.

A adicdo de citocininas ao meio de cultura tem também
promovido a floragao in vitro de tabaco e de algumas orqui-
deas, como Dendrobium e Psygmorchis (Figura 18.16). En-
tretanto, a presenca desses hormoénios no meio pode afetar

pegativamente o desenvolvimento das hastes florais assi
como a qualidade das flores, causando o aborto das, em;n
florais ou a retomada do desenvolvimento vegetativo, %/éria:
anomalias no desenvolvimento floral foram observadas em

Jantas de meldo e em explantes de tabaco e de soja cultivados
em meios adicionados de citocininas. Essas alteragdes pode-
riam estar associadas 4 influéncia desse horménio sobre 4 ex-
pressao de genes résponséveis pela identidade do meristema
ou dos orgdos florais (genes homedticos).

Os resultados obtidos até o momento indicam uma grande
semelhanga entre a floragdo in vitro e aquela observada em
condigdes naturais, viabilizando o emprego de culturas em
Jaboratorio como modelos experimentais para esses estudos.
Apesar de a floragdo in vitro ter sido observada em virias es-
pécies € sob condi¢des nutricionais, hormonais e ambientais
pastante controladas, o processo de floracio continua ainda
pouco compreendido.

Perspe-tivas no estudo da floracao

O momento preciso em que o meristema vegetativo altera sua
via de desenvolvimento para um programa floral é regulado
por virios fatores ambientais e enddgenos, selecionados ao
longo do processo evolutivo nos diferentes grupos de plantas,
de formas potencialmente independentes. Além disso, a for-
magdo final das flores é resultado de uma série de processos de

desenvolvimento sequenciais, paralelos e inter-relacionados.
Os mecanismos moleculares que integram essas informagdes
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€ conduzem ao programa reprodutivo como um todo estdo
sendo aos poucos desvendados,

Os avangos nos tltimos 20 anos com a aplicagdo das técni-
cas de biologia molecular tém permitido uma melhor com-
Preensao da floragio, por meio da comparagio das respostas
florais de variedades naturais e mutantes, principalmente de
Arabidopsis thaliana. Mutagoes que afetam a transicao da fase
juvenil para a fase adulta, assim como aquelas que alteram a
formagio dos érgios florais, representam oportunidades para
o isolamento e a identificagdo de genes especificos reguladores
da juvenilidade, de genes envolvidos na produgio, no trans-
porte e na sensibilidade ao sinal floral, e de genes mantenedo-
res da via floral nos meristemas.

As informagdes geradas pelos estudos fisiologico-bioqui-
micos e moleculares da floragio tém resultado em avangos
significativos na compreensio desse complexo processo.
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