CAPITULO ]_65

Ana Paula Artimonte Vaz, Henrique Pessoa dos Santos e Lilian Beatriz Penteado Zaidan

INTRODUCAO

Devido a sua importincia econdmica, a floragio
tem sido bastante estudada em todo o mundo e é
objeto de intimeras revisdes que, de tempos em tem-
pos, mostram os avangos do conhecimento cientifi-
co sobre o tema. Certamente, a conversdo do
meristema caulinar vegetativo em estruturas repro-
dutivas é um dos mais dramdticos e ainda enigmati-
cos eventos na vida das plantas superiores. Enquan-
to a floragfo representa o término do ciclo de vida
nas plantas anuais ou bianuais, nas plantas perenes
marca o final de mais um ciclo de crescimento.

Apesar de se conhecer ha longo tempo a estreita
relacfio entre a floragdo e as estagdes do ano, esse
processo ainda no é bem entendido pelos pesquisa-
dores. Uma melhor compreensio de como as plantas
respondem aos fatores ambientais, principalmente luz,
temperatura, disponibilidade de nutrientes e dgua,
trouxe beneficios incalculdveis para a horticultura e
a agricultura em geral, permitindo a escolha das épo-
cas e dos locais de plantio mais adequados, otimizando
as colheitas e disponibilizando produtos em fungio
das necessidades e demandas do mercado.

Estudos sobre a indug¢fio e o desenvolvimento flo-
ral, assim como abordagens cientificas sobre a quali-
dade e a longevidade das flores, sdo indispensaveis
para o aprimoramento das técnicas de cultivo e co-
mercializagio. Mesmo assim, grande parte do que se
conhece sobre floragdo baseia-se em um nimero re-

lativamente pequeno de espécies, geralmente herba-
ceas e de regides temperadas, sendo nosso entendi-
mento sobre as plantas tropicais ainda mais modesto
e nem sempre conclusivo.

FASES DE DESENVOLVIMENTO

Durante o ciclo de vida das plantas, as células
meristemdticas alteram suas vias de desenvolvimento,
resultando na producio de novas estruturas. As plan-
tas superiores apresentam trés fases de desenvolvi-
mento relativamente bem definidas e que ocorrem
numa seqiiéncia obrigatéria: a fase juvenil, a fase adulta
vegetativa e a fase adulta reprodutiva.

Diferentemente dos animais, as mudangas de fase
nas plantas sdo centralizadas numa udnica regifo, o
meristema apical caulinar. Existem trés tipos diferen-
tes de meristemas caulinares: o vegetativo, o floral e
o de inflorescéncia. Os dois tltimos sdo formados
apenas quando a planta € induzida a floracdo.

A principal distin¢io entre a fase juvenil e a fase
adulta vegetativa reside na possibilidade de que, nesta
dltima, sejam formadas estruturas reprodutivas, como
as flores, nas Angiospermas, ou os cones, nas Gim-
nospermas.

A transicfio da fase juvenil para a fase adulta ve-
getativa é geralmente um processo gradual, podendo
ser acompanhada por alteracdes em algumas carac-
teristicas vegetativas, como a morfologia e a disposi-
¢do (filotaxia) das folhas ou a modificagio na capa-
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cidade de enraizamento de ramos ou mesmo de folhas.
Por outro lado, a transi¢fio da fase adulta vegetativa
para a fase adulta reprodutiva, caracterizando a pri-
meira etapa da reprodugdo sexuada, estd associada a
mudancas profundas nos padrdes de morfogénese e de
diferenciagfo celular do dpice meristematico caulinar
ou das gemas axilares proximas a ele.

As plantas exibem um gradiente espacial de juve-
nilidade no eixo caulinar. Enquanto as células e estru-
turas que caracterizam a fase adulta e reprodutiva se
localizam na regifo superior e periférica do 4pice
meristemdtico, os tecidos e érgdos juvenis estdo lo-
calizados nas regides inferiores do caule.

A transicdo floval envolve uma seqiiéncia de eta-
pas associadas a mudangas profundas nos padrdes de
morfogénese e diferenciacdo celular do 4pice
meristematico caulinar, apical ou lateral, resultando
no meristema reprodutivo, suficientemente apto a
produzir flores ou inflorescéncias. Por conveniéncia,
subdivide-se o processo de floragfo em trés fases: in-
dugdo, evocagdo e desenvolvimento floral.

INDUCAO DA FLORACAO

A indugio floral refere-se aos eventos que sinali-
zam 2 planta a alteragfio do seu programa de desen-
volvimento. Como conseqiiéncia, o meristema
caulinar se reestrutura para produzir um primérdio
floral, em vez de um primérdio foliar. A induggo flo-
ral ocorre principalmente nas folhas, podendo tam-
bém se dar em outros 6rgdos.

O estimulo indutor resulta tanto de fatores endé-
genos, tais como o estado nutricional, os teores hor-
monais e os ritmos circadianos, como de fatores am-
bientais, portanto externos & planta, dentre eles o
comprimento relativo dos dias (fotoperiodo), a
irradidncia, a temperatura e a disponibilidade de dgua.

A evolugio de sistemas de controle interno (regu-
la¢do autdnoma, como observado em cultivares de
floracio precoce ou tardia da ervilha, Pisum sativum)
e externo (regulacio ambiental) permite a sincroni-
zagdo do desenvolvimento reprodutivo das plantas
com o ambiente e, portanto, uma regulagio bastante
fina da época de florescimento, garantindo o sucesso
reprodutivo. Relacionadas diretamente a esses proces-
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sos, menciona-se a disponibilidade de polinizadores
e, a seguir, a dispersdo de frutos e sementes (por ani-
mais, vento, dgua etc.) e, finalmente, temperatura,
luminosidade e umidade adequadas para a germina-
¢do, crescimento e estabelecimento da nova planta
(ver Cap. 17, Germinag#o).

Fatores ambientais

A sucessdo das estacdes do ano — primavera, ve-
i, outono e inverno — ¢ o fator ambiental mais cons-
tante do planeta, uma vez que depende substancial-
mente da forma e inclina¢do da Terra e de seus mo-
vimentos de rotagio e de translagfio ao redor do Sol.

A habilidade das plantas e animais de detectar as
variacdes do ambiente, como o comprimento relati-
vo dos dias e das noites e as variagdes de temperatu-
ra, permite 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 formagdo e a
brotacio de gemas, a alteracio na plumagem e a mi-
gracdo de aves, as fases de desenvolvimento dos in-
setos, a hibernacio de mamiferos etc. Sincronizando
os ciclos vegetativo e reprodutivo entre individuos da
mesma espécie, o controle sazonal da reprodugdo fa-
vorece a fecundacdo cruzada e, portanto, a recombi-
nacdo génica, além de permitir que a progénie se
desenvolva em condi¢des ambientais favordveis.

J4 é bem conhecido que a floragfio de muitas espé-
cies herb4ceas e mesmo arbéreas estd substancialmen-
te associada as estacdes do ano, porém ainda nio se
compreende totalmente como ocorre a percepgao e
a transdugdo dos sinais ambientais pelas plantas.
Aparentemente, a percepcio dos fatores ambientais
se d4 de maneira integrada entre as diferentes partes
da planta, de tal sorte que o controle da floragio con-
sistiria em um conjunto de sinais de natureza quimi-
ca que seriam transportados através do floema junta-
mente aos assimilados.

Para a floracfo, as plantas podem apresentar res-
postas qualitativas ou obrigatérias, isto é, quando ha
necessidade absoluta de um ou mais fatores ambien-
tais para que o processo OCOITa; € respostas quantita-
tivas ou facultativas, quando a flora¢io é promovida
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pelo fator ambiental, podendo ainda ocorrer na au-
séncia deste.

Apesar de as regiGes tropicais terem como carac-
teristica nfio apresentar durante o ano variagdes subs-
tanciais de temperatura e fotoperiodo, sdo encontradas
plantas suficientemente sensiveis as pequenas mudan-
¢as no comprimento relativo do dia, na irradiancia
(quantidade) e composicao espectral da luz (qualidade),
ou na temperatura.

LUZ

O efeito do comprimento dos dias como fator de-
terminante para a sazonalidade da floragdo foi origi-
nalmente proposto por Wightman Garner e Harry
Allard, em 1920, trabalhando com plantas de soja e
com o mutante “Maryland Mammoth” de tabaco.
Foram esses autores que introduziram os termos
fotoperiodo — comprimento relativo do dia e da noi-
te — e fotoperiodismo — palavra grega que associa luz e
duracdo do dia, e representa a habilidade de um or-
ganismo, planta ou animal, em detectar e responder
as variacdes do comprimento dos dias. Atualmente,
é bastante aceita a hipétese do envolvimento do rit-
mo circadiano nas respostas fotoperiédicas, como
mecanismo controlador do tempo necessério para
determinar os ritmos didrios de expressdo génica e
comportamento (ver Cap. 15, Ritmos Circadianos
nas Plantas).

Dentre os processos do desenvolvimento vegetal
regulados através do comprimento do dia, encontram-
se a tuberiza¢fo, a dorméncia e brotacio de gemas, a
senescéncia, o enraizamento de estacas e a floracio,
sendo esta tltima a mais estudada. Enquanto as plan-
tas que crescem mais préximas ao Equador tendem a
florescer e produzir sementes em resposta a dias ligei-
ramente mais curtos, antes da seca e evitando as tem-
peraturas elevadas do verfo, nas espécies de regides
temperadas a florag@io ocorre principalmente na pri-
mavera e verdo, de tal modo que a germinagéo e o
crescimento inicial das plantas nio ocorrem sob as
condi¢des adversas do inverno.

A resposta fotoperiédica de uma planta é determi-
nada geneticamente e a sua classificagdo € baseada na
transi¢fo floral. Dessa maneira, distinguem-se as plan-
tas de dias curtos (PDC) ou de noites longas, que flo-

rescem quando mantidas em fotoperiodos inferiores
a determinado valor critico (fotoperiodo critico), e
as plantas de dias longos (PDL) ou de noites curtas que
tém sua floracdo promovida quando o comprimento
do dia excede certa duragdo (fotoperiodo critico),
num ciclo de 24 horas (Fig. 16.1). Existem também
espécies que nio tém a floracdo regulada através do
comprimento dos dias, sendo denominadas plantas
neutras, indiferentes ou auténomas (Fig. 16.2).

E necessério um estudo amplo para estabelecer a
classificac@o correta de uma planta, pois o valor do
fotoperiodo critico é bastante varidvel entre as espé-
cies e, muitas vezes, extremamente preciso, Como na
PDC Xanthium strumarium, em que a ocorréncia ou
nio da floragio pode ser definida num intervalo de
apenas 15 minutos. Essa sensibilidade ao fotoperio-
do tende a ser mais agugada em algumas plantas da
regifo equatorial, onde as oscilagdes no comprimen-
to dos dias sdo pequenas entre as estacdes do ano. Em
contrapartida, nos locais de maior latitude, a respos-
ta ao fotoperiodo pode ser mais ampla, como obser-
vado na mostarda (Sinapis alba).

Experimentos detalhados, modificando-se a dura-
¢Ao dos perfodos relativos de luz e escuro, assim como
a interrupgdo da noite através de uma exposi¢io cur-
ta a luz (tornando ineficiente o periodo de escuro),
ou a interrupgdo do dia com um perfodo breve de
escuro, evidenciaram a importincia do periodo escuro
como fator central na induco floral. Dessa maneira,
plantas de dia curto necessitam de noites longas para

florescer, enquanto as plantas de dia longo florescem

quando periodos de noites curtas sdo fornecidos (Fig.
16.1). Para estas tltimas, o perfodo mais prolongado
de luz pode estar associado a necessidade dos produ-
tos fotossintéticos para continuagio dos processos
bioquimicos iniciados no escuro.

O controle do desenvolvimento da planta pela luz
é dependente da detecgdo e absor¢io do estimulo
luminoso. Entretanto, a luz, por si s6, nfo constitui a
informagdo morfogenética, e o mesmo pode ser dito
em relacdo aos receptores de luz na planta. A respos-
ta morfogenética é resultante dos efeitos da luz capta-
da pelos fotorreceptores quando em células sensiveis
ou competentes para seguir uma nova via de desen-
volvimento.
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Fig. 16.1 Controle fotoperiédico da floragdo. Plantas de dias curtos (PDC — noites longas) florescem quando submetidas
a perfodos-de escuro superiores ao valor critico. Plantas de dias longos (PDL — noites curtas) florescem quando cultivadas
sob perfodos de escuro inferiores ao valor critico. A interrup¢io do perfodo de escuro por um pulso de luz branca (LB)

promove a floragio nas PDL, enquanto esse processo € inibido nas PDC. Os tratamentos fotoperiédicos evidenciam a

importéncia da duragio do periodo de escuro na determinacgio da floragio, assim como do tipo de luz fornecida as plan-

tas. Um pulso de luz de comprimento de onda vermelho (V) durante o perfodo de escuro induz a floragiio nas PDL, e seu

efeito é revertido pela luz de comprimento de onda vermelho extremo (VE), indicando o envelvimento do fitocromo.

Nas PDC, um pulso de luz vermelha inibe a floragsio, enquanto o oposto é observado na presenca de luz de comprimento

de onda vermelho extremo.
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Fig. 16.2 Tipos de respostas de floragfio. A. Planta indiferente
ao fotoperiodo. B. Planta de dia curto qualitativa. C. Planta
de dia longo qualitativa. D. Planta de dia intermedisrio.

Essas respostas morfogenéticas nas plantas estdo
associadas & detec¢iio de cinco regides do espectro
visivel, através de, no mfnimo, trés classes de fotor-
receptores, sendo elas: (1) fotorreceptor UV-B, forma-
do por uma ou mais substancias ainda desconhecidas
e que absorve a luz na faixa do ultravioleta-B (entre
280 e 320 nm); (2) criptocromo, cuja denominagio se
deve a sua importincia nas respostas morfogenéticas
das criptégamas; € constituido por um conjunto de
pigmentos ainda ndo identificados, os quais absorvem
a luz na faixa do azul e do ultravioleta-A (entre 320 e
400 nm, ultravioleta longo); e (3) fitocromo, cuja ab-
sor¢io ocorre principalmente no comprimento de onda
vermelho (660 nm) e vermelho extremo (730 nm).
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Os fotorreceptores controlam varios processos
morfogenéticos nas plantas, desde a germinacio e o
desenvolvimento da plantula até a formacfo de no-
vas flores e sementes. Neste capitulo serd enfatizado
o fitocromo, o fotorreceptor mais bem conhecido nas
plantas vasculares.

Entre as décadas de 30 e 40, Lewis Flint e Edward
McAlister observaram a promocéo da germinagdo de
sementes de alface sob luz com comprimento de onda
vermelho, enquanto a inibigio desse processo ocor-
ria na presenca de vermelho extremo. Em 1952, Harry
Borthwick e cols. verificaram a revers3o dos efeitos
da luz com comprimento de onda vermelho apés apli-
cagio de vermelho extremo, e vice-versa. Essa rever-
sdo foi observada vdrias vezes, e o resultado final, ini-
bi¢do ou promogio da germinagio, era dependente
do dltimo comprimento de onda oferecido s semen-
tes (Tabela 16.1).

A participagfio do fitocromo na floragio foi suge-
rida por Borthwick e cols., entre os anos de 1945 e
1948. Através de experimentos de interrupcio do
perfodo de escuro com luz monocromatica, em vez de
luz branca, esses autores observaram que, sob luz com
comprimento de onda vermelho, ocorria a inibicfio
da floragio na PDC Xanthium strumarium, enquanto
a promocio desse processo era verificada na PDL
Hordeum vulgare.

Semelhantemente & germinacfo, foi reproduzida,
na inducfo da floracdo e em outros processos
morfogenéticos, a reversdo dos efeitos dos dois tipos

Efeitos da luz com
comprimento de onda
vermelho (V) e vermelho
extremo (VE) sobre a
germinacio de sementes de
alface (conforme H. A.
Borthwick et al., 1952)

Tratamento de Luz Germinacao (%)

Escuro 8,8

\% 98,0

- V:VE 54,0
V:VE:V 100,0
V:VE:V:VE 43,0
V:VE:V:VE:V 99,0

de luz (vermelho, vermeltho extremo), sendo que o
tltimo tipo de luz fornecida a planta determinava a
ocorréncia ou nio da floragio (Fig. 16.1). Na década
de 50, Harry Borthwick e Sterling Hendricks elabo-
raram a hip6tese da existéncia de um pigmento
fotorreversivel, cuja absorcio ocorria nos comprimen-
tos de onda do vermetho e do vermelho extremo, hoje
conhecido como fitocromo.

Sio encontradas duas formas de fitocromo: fitocro-
mo vermelho (Fv) e fitocromo vermelho extremo
(Fve) (Fig. 16.3). O Fv € a forma fisiologicamente
inativa, sendo a tinica produzida no escuro. Na pre-
senga de luz, principalmente sob comprimento de
onda vermelho, o Fv é convertido em Fve, sendo esta
dltima a forma fisiologicamente ativa. Essa fotocon-
versdo Fv & Fve é reversiva e tem a mesma cinética
em ambas as direcdes. O Fve formado a partir do es-
timulo luminoso serd o tradutor do sinal de luz para a
célula sensfvel ou competente em responder a esse
estimulo. A luz ou o Fve nfo tém influéncia sobre o
desenvolvimento dessa competéncia.

Ambas as formas, Fv e Fve, absorvem a luz no com-
primento de onda do violeta e do azul, porém os re-
sultados s3o fisiologicamente menos efetivos quando
comparados ao vermelho e vermelho extremo. A luz
verde, por sua vez, é pouco absorvida pelo fitocromo,
sendo sua interferéncia evitada nos experimentos com
esses fotorreceptores através do uso de filtros.

Quimicamente, o fitocromo é uma cromoproteina
formada por dois polipeptideos de 120 kDa idénticos,
e dois croméforos ligados ao residuo de cistefna de
cada polipeptideo por meio de um 4tomo de enxofre.
O croméforo corresponde ao sitio de absorgdo da luz
no fitocromo, sendo um composto tetrapirrélico de
cadeia aberta, semelhante ao pigmento fotossintéti-
co ficobilina presente nas algas vermelhas e cianobac-
térias. Quando sob luz com comprimento de onda
vermelho, a forma Fv é convertida para Fve, ocorren-
do uma isomerizag3o cis-trans na estrutura do cromé-
foro e resultando em alteragdes na porgdo protéica do
fitocromo (Fig. 16.3). Essa mudanga estrutural € a
responsavel pela atividade fisiol6gica do Fve e pela
inatividade do Fv.

Nas PDC, um teor elevado de Fve no inicio do
periodo noturno € vantajoso para a floragfo e, em
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Fig. 16.3 Representacio esquemitica da fotorreversio entre as duas formas do fitocromo, Fv e Fve, provocada pela pre-
senca de luz com comprimento de onda vermelho (V) ou vermelho extremo (VE). As linhas pontilhadas salientam a
destruigio e reversdo no escuro que ocorrem, principalmente, com os fitocromos do tipo I. As estruturas quimicas repre-
sentam as formas estruturais do grupo croméforo do fitocromo quando este se encontra na forma Fv (esquerda) ou na

forma Fve (direita).

alguns casos, € uma pré-condicdo para a inducio flo-
ral. Por outro lado, na maioria das PDL, a promocgo
da floragfio ocorre quando o teor de Fve é elevado na
metade do periodo noturno (Fig. 16.4). Apesar de esse
comportamento ritmico também ser favordvel nas
PDL, as respostas dessas plantas sio aparentemente
mais complexas e podem estar associadas também aos

criptocromos.
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Fig. 16.4 Variac¢des na proporgio de fitocromo Fve em
plantas de dias longos (PDL) e plantas de dias curtos
(PDC). Uma maior propor¢io de Fve no inicio do perfo-
do de escuro é promotora da floracdio nas PDC.

Em meados da década de 80, alguns estudos evi-
denciaram a localiza¢do do fitocromo no nicleo e,
principalmente, no citoplasma. Esses fotorreceptores
foram classificados em dois grandes grupos: os
fitocromos do tipo 1, encontrados predominantemen-
te nas raizes e plantulas estioladas, e os fitocromos do
tipo 11, presentes nas sementes e nas plantas crescidas
sob luz. A maior proporgdo do fitocromo do tipo I em
plantas estioladas estd possivelmente associada a sua
maior capacidade de detectar baixos estimulos de luz,
além de sua degradagdo na presenca de luz (Fig. 16.3).

Os dois tipos de fitocromo apresentam proprie-
dades espectrais distintas. Por exemplo, em aveia, a
forma Fv do tipo I tem uma absor¢do méxima em 666
nm, enquanto, para a forma Fv do tipo 11, esse valor
se d4 em 654 nm. As proteinas e os genes codifica-
dores de ambos os tipos de fitocromo também sdo
diferentes. Contudo, as diferengas restringem-se
apenas 2 por¢io protéica, nio tendo sido evidenci-
adas diferencas no grupo croméforo dos dois tipos
de fitocromo.

Uma vez que a luz é absorvida pelos fotorrecepto-
res, ocorre a interpretagdo morfogenética do estimulo
luminoso pela planta. Conforme é mostrado na Fig.
16.5, o fitocromo € o fator central na cadeia de reago
e atua em cooperacgio com os demais fotorreceptores.
Considerando suas propriedades fisicas, o fitocromo
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O fato de a percepgio foroperiédica ocorrer nas
folhas enquanto a floracio se dd4 no meristema
caulinar sugere a necessidade de transmissdo de um
sinal floral quimico entre esses dois 6rgaos distantes
na planta, possivelmente através do floema.

A idade e o tamanho da planta interferem na sen-
sibilidade ao comprimento do dia. Assim, hd um
nimero minimo de folhas para que algumas plantas
herbdceas respondam ao estimulo fotoperiddico. As
respostas fotoperiédicas também podem ser profun-
damente modificadas por outros fatores ambientais,
dentre estes a temperatura e a irradidncia, esta dlti-
ma envolvendo alteragées na capacidade fotossin-
tética.

A floragdo induzida fotoperiodicamente parece
estar associada 4 modifica¢fo nos teores de citocini-
nas, giberelinas ou nas concentracdes de acticares.
Entretanto, na grande maioria das vezes, aplicacdes
hormonais ndo substituem totalmente o tratamento
fotoperiédico na indugio floral, assim como, para
algumas espécies, como a PDC Kalanchoe blossfeldiana,
a floragio ocorre sob periodos bem curtos de luz, da
ordem de alguns segundos, nio envolvendo portan-
to a fotossintese.

Essas evidéncias indicam a presenca de uma ou

mais substancias méveis, entre as partes da planta, .

capazes de induzir a flora¢do, mas que, até o presente
momento, nio foram identificadas. Apesar disso, o
conhecimento da influéncia da luz e do controle fo-
toperiédico da floragio tem possibilitado grandes
avangos na comercializa¢do de algumas espécies or-
namentais, como Chrysantemum (PDC) e Euphorbia
pulcherrima (bico-de-papagaio, PDC).

TEMPERATURA

Nas plantas, a temperatura do ambiente também
é um fator determinante de algumas respostas sazo-
nais. No inicio do século XX, J. Gustav Gassner ob-
servou a necessidade de temperatura abaixo de deter-
minado valor para a formacio de flores em certas es-

pécies de regides temperadas. Nestas, a floragdo ocorre

na primavera ou no inicio do verfio, apés exposi¢io
da planta, durante certo niimero de dias, as baixas
temperaturas do inverno (1 a 7°C, acima, portanto,
do ponto de congelamento). Esse processo é denomi-
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nado vernalizacdo e, muitas vezes, estd associado a
necessidade posterior de dias longos, como verifica-
do no centeio (Secale cereale) e em diversos cultiva-
res de plantas anuais, dentre estas a beterraba, repo-
lho, couve e aipo.

As plantas bianuais s3o as que necessitam comple-
tar dois ciclos de vida antes da floragdo. Nessas plan-
tas, a germinagdo ocorre na primavera, seguindo-se
o periodo de crescimento da parte aérea; durante o
inverno, as folhas senescem e caem; na primavera
seguinte, novas folhas sdo formadas e, desde que te-
nha ocorrido a exposi¢io apropriada ao frio, hd um
répido alongamento do pedinculo tloral.

Em algumas espécies, a desvernaliza¢fo, ou seja,
um tratamento 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 flora-
cfo. Para ser eficaz, esse tratamento deve ser dado logo
apés o periodo de frio.

Experimentos com resfriamento localizado e
enxertia tém demonstrado que os receptores do tra-
tamento de frio sdo os tecidos com atividade mitéti-
ca, dentre os quais os meristemas caulinares que se
tornam competentes para florescer. Entretanto, va-
riagdes de temperatura também podem afetar a indu-
cdo das folhas ou modificar outras etapas da resposta
floral, tais como a iniciacfo e o desenvolvimento das
gemas florais.

As temperaturas Stimas para a florago podem
variar dependendo da idade e do estado fisiolégico da
planta. Enquanto algumas espécies respondem 2 ver-
nalizacfo em estégios precoces do desenvolvimento,
ainda na fase de embrifio ou no inicio da germinagao,
como observado em alguns cereais, outras se tornam
sensiveis ap6s adquirirem um tamanho minimo. En-
tretanto, as temperaturas mais favorveis a floragio
podem resultar em plantas com caracteristicas menos
atrativas, tais como uma reduc¢fio no nimero e no
tamanho das flores.

Postula-se que as respostas as variagdes de tempe-
ratura seriam parcialmente reguladas por horménios
endégenos, tendo inclusive sido sugerida a existén-
cia de uma substincia especifica, a vernaling; esta,
todavia, até hoje ndo foi identificada. Na cenoura, a
aplicacdo de giberelina mimetiza o efeito da vernali-



374 Floracdo

zagio e, na orquidea Phalaenopsis, um aumento nos
teores enddgenos de citocininas (ver Cap. 9, Citoci-
ninas) e aguicares foi associado a diminui¢do da tem-
peratura. Em outra orquidea tropical, Dendrobium sp.,
modifica¢des na temperatura alteraram também po-
sitivamente os teores de citocininas. Aumentos subs-
tanciais de citocininas em plantas de outras famdlias,
quando mantidas em temperaturas baixas, tém sido
observados.

Do ponto de vista comercial, é bastante conheci-
da a indugio floral por meio de choques térmicos de
baixas temperaturas nas plantas orquiddceas, como
Phalaenopsis, Cymbidium e Dendrobium (Fig. 16.7), e
também em algumas variedades de Chrysanthemum,
quando satisfeitas suas necessidades de dia curto.

UMIDADE

Nas regiGes tropicais e em regides 4ridas ou semi-
dridas, o periodo de seca e o de disponibilidade de dgua
sdo fatores decisivos para o crescimento e floracio de
algumas espécies. Nos trépicos, a chegada da estagéo
das chuvas coincide com o inicio da primavera, re-
presentado por dias levemente mais longos e tempe-
raturas mais elevadas, configurando sinais ambientais
para a retomada do crescimento das plantas.

Fig. 16.7 Floragio de A. Dendrobium Stardust e B. Den-
drobium Second Love, apés tratamento de frio (10°C no
perfodo de escuro e 25°C no perfodo luminoso). A quan-
tificagdo dos horménios endégenos evidenciou niveis ele-
vados de citocininas durante a indugio floral. (Mestrado
Kétia O. Campos, Laboratério de Fisiologia Vegetal, IB-
USP, 2000.)

Dentre as plantas comerciais, pode-se destacar como
exemplo as gemas florais de café, que necessitam ser
submetidas a certo estresse hidrico para se diferencia-
rem, entrando em dorméncia e apenas retomando seu
desenvolvimento apds o fornecimento de dgua.

Em algumas espécies, o fato de a remogio das rai-
zes promover a floracfio sugere que, além dos estresses
hidrico e nutricional, esses 6rgios poderiam ser res-
ponséveis pela produgdo de um ou mais inibidores
florais. Porém, as rafzes também podem produzir pro-
motores florais, como citocininas e giberelinas.

Fatores enddgenos

Sacarose, citocininas e nutrientes tém sido conside-
rados componentes importantes do estimulo floral ou
sinalizadores da floracio, e a presenca dessas substanci-
as em concentragdes 6timas seria necessdria a atividade
génica especifica junto ao meristema vegetativo.

Acredita-se que a passagem para a fase reproduti-
va viria acompanhada por modificagdes profundas nas
relagdes fonte e dreno das plantas, representadas pela
canalizacfio de assimilados para os meristemas. Esses
eventos ocorreriam anteriormente a motfogénese e
dependeriam ainda da habilidade dos tecidos
meristemdticos de importar assimilados essenciais as
divisdes celulares e & manutencio da atividade me-
tabélica.

NUTRICAO

Os mecanismos de controle da floragfo através da
nutricdo mineral sdo bastante varidveis entre as es-
pécies ou géneros e ainda pouco compreendidos, po-
dendo intermediar alteragdes nos teores endégenos
dos horménios vegetais ou dos fotoassimilados. A
parti¢io de massa seca, carboidratos e nitrogénio nos
6rgdos de uma planta é intensamente controlada e
integrada durante o seu crescimento e desenvolvi-
mento, podendo ser modificada em determinados
momentos, como o da floragdo, associada a um es-
tado metabélico e energético capaz de manter a for-
macio e o desenvolvimento das flores, frutos e se-
mentes.

Para algumas espécies, a dura¢iio do periodo juve-
nil é mais longa sob condi¢es promotoras de cresci-
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mento vigoroso. A hipdtese de que os processos de
desenvolvimento vegetativo e reprodutivo poderiam
ser antagdnicos devido & competi¢io pela particio de
assimilados é bastante antiga, baseando-se nas obser-
vagdes de reducio na taxa de crescimento em algu-
mas plantas induzidas 4 floragfo.

Tanto a deficiéncia quanto o excesso de nutrien-
tes minerais fornecidos em certos perfodos criticos do
desenvolvimento podem refletir em limitagdes na
capacidade dos drenos. Para algumas espécies, a tran-
sicdo floral, assim como as demais etapas do desen-
volvimento reprodutivo, é favorecida por um balan-
¢o carbono/nitrogénio (C/N) quantitativamente fa-
vordvel ao primeiro assimilado, implicando, portan-
to, numa diminui¢io da adubacio nitrogenada. Em
algumas plantas, a utiliza¢do de nitrato foi associada
a inibi¢do da floragdo, porém, para outras espécies, o
favorecimento desse processo foi observado sob con-
di¢des in witro.

A limitag#o de f6sforo pode interferir na formagéo
dos 6rgdos reprodutivos, ocasionando um atraso na
iniciacdo floral, decréscimo no nimero de flores e,
particularmente, uma restricdo na formacio de se-
mentes. De um modo geral, a adubacio rica em f&s-
foro favorece a floracio.

Plantas de Sinapis alba (mostarda) induzidas a flo-
rag8o apresentaram teores elevados de cédlcio no xi-
lema e nas gemas florais. Atribui-se ao Ca?* uma fun-
¢80 de segundo mensageiro na regulagcio de numero-
sos processos celulares importantes, como a mitose,
e na transducfo de sinais entre o ambiente e as plan-
tas, muitos deles intermediados pelo fitocromo. Na
floracgo de Sinapis alba, esse c4tion estaria associado
a divis3o celular induzida por citocinina, ou atuaria
como substincia sinalizadora do transporte da saca-
rose entre o caule e a raiz.

Um aumento pronunciado no teor de potéssio foi
observado na orquidea tropical epifita Psygmorchis
pusilla induzida a floragio. Nio foram evidenciadas
alteragBes significativas nas concentragdes de mag-
nésio durante a induggo floral dessa planta.

ACUCARES
A participagfo dos carboidratos no controle da
floragfio tem sido sugerida h4 vérias décadas, porém
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sua exata contribui¢fo nesse processo ainda nio foi
bem estabelecida. Enquanto, para muitos pesquisado-
res, os aglicares atuam apenas como fonte energética
durante a inicia¢do floral, outros autores sugerem um
papel regulador no metabolismo celular, possivelmen-
te em nivel de expressdo génica ou como molécula
mensageira. Essas substancias estariam envolvidas em
mecanismos especificos de sinalizagio entre células,
porém ainda sdo pouco conhecidos os processos de
percepgio ou de transdugfo desses sinais.

Teores elevados de agiicares estariam envolvidos
na transi¢do do meristema vegetativo para o repro-
dutivo, desempenhando, portanto, um papel estraté-
gico nesse processo. Resultados consistentes na lite-
ratura sugerem a existéncia de concentragdes Stimas
de acicares, as quais deveriam ser fornecidas ao
meristema em intervalos de tempo bastante defini-
dos, anteriores aos eventos bioquimicos e celulares
que ocorrem durante a diferenciagdo do meristema
floral.

Alguns trabalhos tém apontado a sacarose como
um dos componentes essenciais do sinal floral. Au-
mentos pronunciados nos teores desse agtcar foram
observados nos meristemas apicais de plantas de
Sinapis alba, Lolium temulentum, Xanthium e Arabi-
dopsis thaliana induzidas a floragfo, previamente a
atividade mitética, sugerindo um papel sinalizador
da sacarose. Durante a indugio floral em plantas de
Sinapis, esse agticar também seria ativo no sistema
radicular, desempenhando um papel tdo critico
quanto sua a¢do no caule, promovendo o fluxo de
citocininas ou de outras substincias da raiz para o
caule. Além do floema, nesse caso, o xilema tam-
bém seria essencial para a indugio floral, estimulan-
do a exportagio e o acimulo desses hormdnios no
meristema.

A sacarose translocada ao meristema durante a
transic¢io floral poderia resultar da mobilizagio de
carboidratos de reserva. Em plantas orquiddceas,
como Catasetum e Oncidium, o crescimento e a repro-
dugio sdo eventos dependentes do tamanho e da ida-
de das plantas, estando a floragdo associada as reser-
vas acumuladas nos pseudobulbos. Entretanto, pou-
cos estudos tém sido realizados sobre a interagfo en-
tre a floragio e o metabolismo do amido.
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Porém, uma elevag¢io nos teores de agicares no
meristema caulinar por si sé ndo € suficiente para a
inducdo floral, indicando a participagio de outros
compostos, de maneira integrada e aditiva durante
esse processo.

HORMONIOS VEGETAIS

Tem sido sugerido o envolvimento dos hormoni-
os vegetais, tanto quantitativa quanto qualitativa-
mente, sobre a inducfo floral, atuando possivelmen-
te através da regulacio da expressdo génica.

Citocininas

A promogdo da floragdio apds tratamentos com
citocininas foi observada em vérias plantas. A apli-
caciio de benziladenina (6-BA), uma citocinina, tem
sido utilizada no cultivo de plantas orquiddceas como
Aranda, Dendrobium, Aranthera e Oncidium, visando
o controle e a sincronizaco da floragdo em produ-
¢Bes comerciais. Entretanto, as citocininas devem ser
empregadas em concentracdes Stimas, pois teores
elevados exercem efeitos inibitérios sobre a floragio
em algumas espécies. A concentra¢io 6tima varia
conforme a fase de desenvolvimento, a sensibilidade
dos tecidos vegetais e a presenca de outros horméni-
os enddgenos e exdgenos, sugerindo uma interagdo
com outras vias de sinalizacgo.

Diversos estudos apontam para o envolvimento
das citocininas livres e conjugadas como sinalizado-
ras da floragdo junto as células meristemdticas (ver
Cap. 9, Citocininas). Modificagdes nos teores des-
ses hormonios, através de um aumento na biossin-
tese ou na taxa de exportacio, alterariam seu con-
tetido no meristema caulinar. Portanto, o fluxo en-
tre raiz e caule, com a transferéncia de sinais entre
esses 6rgdos, e a sintese de novo desses hormdnios na
planta desempenham papéis importantes na flora-
¢fo (Fig. 16.8).

Uma elevagiio nos teores endégenos de citocini-
nas foi observada nos meristemas induzidos de
Chenopodium rubrum e Chenopodium murale, assim
como um aumento nas concentragdes de zeatina (Z)
nas raizes e de isopenteniladenina (iP) nas folhas e
no 4dpice caulinar de plantas de Sinapis alba durante a
inducao fotoperiédica. Entretanto, o oposto foi ve-
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Fig. 16.8 Modelo simplificado de alguns componentes da
inducdo floral. Além de estimulos internos intrinsecos a
planta, as folhas sfo as responséaveis pela percepgio do es-
timulo externo (luz), promovendo a formagio e exporta-
¢dio via floema dos sinais florais (por exemplo, sacarose).
Os sinais florais produzidos nas folhas podem ser transpor-
tados diretamente para o meristema caulinar ou induzir,
nas raizes, a produgio e transporte de outras substincias
(por exemplo, citocininas e nutrientes). Quando o con-
junto de sinais florais, tanto de folhas quanto de raizes,
atinge o meristema caulinar de uma planta num estdgio
competente 2 floragdo, inicia-se a transi¢go floral.

rificado em plantas de tabaco, ou seja, uma diminui-
¢d0 nos teores de citocininas nos meristemas cauli-
nares durante a transicfo floral, enquanto um aumen-
to progressivo desses hormonios foi detectado durante
aformagio dos 6rgdos reprodutivos, caracterizados por
uma intensa atividade mitética e meidtica.

Apesar de serem necessérias as alteragdes no con-
teddo endégeno de citocininas para a estimulagio de
divisGes celulares e controle do ciclo celular durante
a organogénese, esses hormonios ndo seriam sufici-
entes para causar a indugfio floral de per se, havendo
dividas, até o momento, sobre sua agdo como regu-
ladores positivos da transi¢do do meristema vegeta-
tivo para o floral, ou seja, da evocagio floral sensu
stricto.
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Auxinas

Estdgios particulares da floracio também poderi-
am ser mediados através dos teores endégenos de
auxinas. Porém, tanto seus efeitos promotores quan-
to inibitdrios sobre a indugio floral tém sido-ampla-
mente relatados na literatura. Enquanto a iniciacio
das gemas florais em vérias espécies tem sido associa-
da a uma diminui¢io nos teores de dcido indolilacé-
tico (AlIA) livre e a um aumento na concentragio das
formas conjugadas, durante a diferenciagfo floral foi
observado o oposto, ou seja, a hidrélise do horménio
conjugado, liberando AIA livre.

Porém, o balango entre auxinas e citocininas, e nio
somente seus teores absolutos, tem se mostrado de
importancia fundamental em diversos processos fisi-
olégicos, atuando sobre o crescimento e a diferenci-
acdo celular. Nesse sentido, a relagfio entre esses dois
horménios poderia também estar associada a floragdo.

Giberelinas

As giberelinas representam a classe hormonal cu-
jos efeitos promotores sobre a floracio foram mais bem
estudados, principalmente nas plantas na forma de
roseta (entrends curtos) e nas plantas induzidas a flo-
ragdo por baixas temperaturas ou fotoperiodos longos.
Para estas tGltimas, o comprimento dos dias induziria
um aumento nos teores enddgenos de giberelinas ou
uma maior sensibilidade a esses horménios, atuando
em sinergia com outros sinais florais na promogfo da
floragdo. Entretanto, a agfo das giberelinas poderia
estar mais diretamente associada & promog&o do alon-
gamento do caule, importante para a floragfio de al-
gumas espécies em forma de roseta, e ndo necessaria-
mente 2 indugfo desse evento.

Apesar de as giberelinas ndo promoverem a flora-
¢do na maioria das plantas de dia curto, teores mais
elevados de 4cido giberélico (AG) também foram
observados durante a transicfo floral de plantas de
Pharbitis nil cultivadas sob dias curtos, indutores da
floragdo nessa espécie, sugerindo a participagio adi-
cional desses hormdnios nos processos controlados
pelo fitocromo.

Porém, a importincia das giberelinas no sistema de
sinalizacdo e controle da iniciago floral ainda ¢ difi-
cil de ser estabelecida, sendo sua eficiéncia dependen-
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te da espécie, da época de aplicagio e do tipo de AG
(ver Cap. 10, Giberelinas).

Acido abscisico

A floragdo de algumas plantas também foi verifi-
cada sob condicdes estressantes ou inibitérias do cres-
cimento induzidas, por exemplo, pela aplicag¢do de
dcido abscisico (ABA). Um aumento na concentra-
¢do desse horménio foi observado em gemas de ma-
cieiras induzidas a floracio, tendo sido relacionado aos
teores mais elevados de agtcares no vaciolo e, por-
tanto, a uma maior forca-dreno. Porém, os resultados
relatados na literatura néo sdo suficientemente cla-
ros para relacionar esse horménio a floraggo.

Etileno

Nio obstante seja bem conhecido e aplicado co-
mercialmente, o fato de induzir uma répida forma-
c¢do de flores em bromélias, como no abacaxizeiro
(Ananas comosus), por exemplo, o etileno exerce um
efeito inibitdrio sobre a floracdo da maioria das ou-
tras plantas.

O efeito negativo do etileno na expanséo das pé-
talas (e, portanto, na antese) tem sido observado em
vérias espécies. Grande parte dos estudos referentes
aos efeitos desse horménio sobre a floragio estd asso-
ciada a senescéncia das flores e direcionada para a
utiliza¢@o de substincias bloqueadoras da biossintese
ou acdo desse gés, como o nitrato e o tiossulfato de
prata e o permanganato de potéssio.

HIPOTESES SOBRE A NATUREZA
DO SINAL FLORAL

A identificacdo dos sinais florais representa uma
das grandes questdes da botanica, tendo as pesquisas
se pautado, via de regra, na comparagdo de compo-
nentes endégenos de plantas induzidas e ndo induzi-
das a flora¢io. Amostras do conteddo do xilema das
raizes e dos solutos do floema extraidos de folhas
maduras e do 4pice caulinar tém sido freqiientemen-
te utilizadas nesses estudos.

O estimulo floral seria aparentemente transpor-
tado via floema, sendo as taxas de transporte em re-
lag@o as respostas florais consistentes com a existén-
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cia de uma mensagem transmissivel de natureza qui-
mica, e nfo simplesmente um fendmeno fisico, ba-
seado em alteracdes no potencial elétrico de mem-
branas.

Em termos fisiolégicos, foram propostos trés mo-
delos objetivando explicar a transicdo floral. Embo-
ra a idéia de que a floracio estaria sob o controle de
uma substancia especifica produzida nas folhas tenha
sido proposta por Julius von Sachs no final do século
XIX, o conceito do florigeno, atuando como um hor-
monio vegetal universal, foi elaborado por Mikhail
Chailakhyan em 1936, com base nos seus resultados
com experimentos de enxertia. Segundo o autor, a
floragdo de plantas fotoperiodicamente ndo induzi-
das e enxertadas com espécies ou géneros proximos
reprodutivos sugeria a transmiss3o de substincias ou
sinais florais através do floema, apds a conexdo dos
tecidos vegetais. Portanto, o produto final da indu-
¢do fotoperiddica seria fisiologicamente equivalente
nessas plantas.

Chailakhyan também propds o envolvimento de
outra substdncia transmissivel, porém inibitéria da
floracdio: o antiflorigeno, que interferiria sobre a sin-
tese, transporte e acdo do sinal floral. Entretanto,
apesar do direcionamento de muitas pesquisas ao iso-
lamento e 2 identificagfio do florigeno e do antiflori-
geno, nunca se logrou sucesso nesse sentido.

A nfo-identificagdo dos horménios florais resul-
tou na elaboragio do segundo modelo, o da hipéte-
se da diversidade nutricional, sugerida por Roy Sachs
& Hackett, em 1969, e revista posteriormente, em
1983. Os tratamentos indutores promoveriam alte-
ragdes na parti¢io de nutrientes entre érgios-fon-
tes e drenos, responsdveis por uma disponibilidade
maior de assimilados no dpice caulinar durante a
inducio floral. De fato, foi verificado experimental-
mente que, ap6s a indugdo floral, ocorria um fluxo
maior de carboidratos para o meristema apical. No
entanto, apenas um balango favordvel de carboidra-
tos € insuficiente para desencadear os processos
morfogenéticos de transicio de um 4pice vegetati-
vo para o reprodutivo. A participacgfo de acticares e
compostos nitrogenados na floragfo, ou seja, a rela-
¢do C/N, j4 havia sido sugerida por Georg Klebs, em
1918, e por Anton Lang, em 1965.

A idéia de que os assimilados ndo seriam os tni-
cos componentes importantes na transi¢do floral foi
proposta por Georges Bernier e cols., em 1981, suge-
rindo que a florac@o estaria sob um controle multifato-
rial. Fatores quimicos promotores e inibitérios, den-
tre os quais os fotoassimilados e os horménios conhe-
cidos, ou até mesmo o transporte de RNAm especifi-
cos, seriam induzidos por uma ampla gama de estimu-
los ambientais e atuariam em conjunto nos vérios
6rgdos da planta. Independentemente da diversida-
de dos processos indutores, a flora¢io seria resultan-
te de um balanco entre essas substincias promotoras
e inibitdrias, necessarias no 4pice caulinar no tempo
e na concentragio apropriados, e reguladas através de
diferentes mecanismos: condi¢des ambientais parti-
culares, alteragdes na producfo e no transporte dos
sinais florais e modificacdes na sensibilidade do
meristema. Sendo o sinal floral composto por vérias
substincias, 0 componente limitante da flora¢o po-
deria variar entre as espécies, assim como ser substi-
tuido por outra substancia disponivel em maior con-
centracdo.

Entretanto, apesar dos intensos estudos sobre a
indugdo floral nos dltimos 100 anos, pouco se conhece
sobre a cascata de eventos que conecta a percepgao
do estimulo indutor & transmissdo do sinal floral pro-
duzido nas diferentes partes da planta até o meristema
caulinar. Definir as bases bioquimicas da floragfo
permanece como um dos grandes desafios da Fisiolo-
gia Vegetal.

EVOCACAO FLORAL

Apés a inducdo floral, os eventos localizados es-
pecificamente no meristema caulinar vegetativo que
resultam na formacfo das flores sdo coletivamente
denominados de evocacio floral. Portanto, a evoca-
cio floral representa 0 momento em que o meristema
se reorganiza para a produgfo das flores, em vez das
folhas. Apesar dos intensos esforgos ja efetuados, ain-
da n#o se conseguiu delinear um modelo no qual fos-
se possivel ser considerada uma descrigdo completa
de todos os eventos moleculares, fisioldgicos, anatd-
micos e morfolégicos associados & conversdo do
meristema vegetativo para o reprodutivo. Tal situa-
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cdo torna a compreensdo da evocagio floral ainda
mais complexa do que a da indugdo floral.

Os estédgios vegetativo, pré-floral e floral do
meristema sdo reconhecidos como fases de um pro-
cesso Unico, continuo e integrado. Representando a
principal distingdo entre as fases juvenil e adulta ve-
getativa, o meristema caulinar é capaz de florescer
quando fornecido um estimulo indutor apropriado;
portanto, o meristema € competente a floragio. A
capacidade ou competéncia reprodutiva do meristema
caulinar pode estar relacionada  sua idade ou ao ta-
manho da planta, representando um ponto importan-
te no controle da taxa de crescimento vegetativo
(Tabela 16.2).

Enquanto o bambu e plantas arbéreas como a ja-
buticabeira, necessitam de vdrios anos para florescer,
plantas de Pharbitis nil e Chenopodium rubrum podem
ser induzidas a floracio ainda no estédgio de cotilédo-
ne. Em outras espécies, a durac¢fo da fase juvenil apa-
rentemente estd associada a formagdo de um ndmero
minimo de folhas, como, por exemplo, no picdo
Bidens pilosa e Stevia rebaudiana, que florescem ape-
nas com 3 e 4 folhas, respectivamente. Mesmo plan-
tas herbdceas, como certas orquideas epifitas
(Cattleya, Laelia, Vanda), podem demandar vérios
anos de crescimento vegetativo antes de se tornarem
competentes 2 floracdo.

A evocagio floral se d4 com a diferenciagio mor-
folégica e funcional de todas as células do meristema.
O dpice vegetativo como um todo entra em uma nova
fase de desenvolvimento, resultando em alteragdes
fisioldgicas e histolégicas graduais, interdependentes
aos eventos que ocorrem nas raizes, folhas e caule.
Virios estudos associam a transi¢fo floral a um au-

Duracio da fase juvenil em

algumas plantas lenhosas
Planta Duracio da Fase Juvenil
Rosa 20-30 dias
Uva 2—4 anos
Maci 4-8 anos
Laranja 5-8 anos
Sequéia 5-15 anos
Carvalho 25-30 anos
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mento na taxa respiratéria, assim como modifica¢des
na sintese de RNA e proteinas, sugerindo uma alte-
racio na expressio génica previamente ao estimulo
das divisdes celulares.

Entretanto, a deteccdo de processos de reversdo
floral ainda nos estdgios iniciais da evocacdo floral,
com a formacéo de fothas consecutivamente as flo-
res, indica que os meristemas caulinares ndo sdo irre-
versivelmente determinados para o desenvolvimen-
to reprodutivo. Portanto, a ativagdo de genes e pro-
cessos envolvidos na transi¢do floral seria necessdria
tanto na inicia¢do quanto na manutencgio do desen-
volvimento reprodutivo.

Uma vez que as células do meristema caulinar atin-
gem um ponto sem retorno no programa de desen-
volvimento, comprometendo-se em definitivo com
a formagfo das flores, diz-se que as mesmas encon-
tram-se determinadas para a floracfo, seguindo esse
novo programa de desenvolvimento, mesmo na au-
séncia do estfmulo indutor inicial (Fig. 16.9). Entre-
tanto, em algumas plantas, como em Impatiens, a flo-
racdio ndo estd associada & determinagfo exclusiva do
meristema caulinar, mas sim a produco constante de
um sinal floral nas folhas, sugerindo um controle da
floragdo externo ao meristema caulinar.

Assim, a transi¢fo do estdgio vegetativo para o flo-
ral estd associada inicialmente & aquisi¢do de com-
peténcia das células meristeméticas caulinares. Atra-
vés da ativagiio de vérios genes associados & percep-
¢do do estimulo indutor, ha a producio e o transpor-
te de sinais originados fora do meristema. A sensibi-
lidade desse meristema aos sinais florais culmina na
sua determinagio para uma nova via de desenvolvi-
mento, com a inicia¢fo e formagio dos elementos
florais.

DESENVOLVIMENTO FLORAL

O meristema inicialmente vegetativo, uma vez
determinado para a floragfo, segue esse novo progra-
ma de desenvolvimento, mesmo na auséncia do esti-
mulo indutor, culminando com a expressdo floral (ini-
cio da diferenciacgo do primérdio floral). Facilmen-
te distinguivel do meristema vegetativo, o meristema
reprodutivo apresenta tamanho maior, evidencian-
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indugdo floral
auténoma
ambiental
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Vegetativo —p Competéncia do —p

— Determinagdo —»
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£

Expressio — Reprodutivo

meristema f do meristema f floral
raizes raizes
caule caule
folhas folhas
sinal floral sinal floral

Fig. 16.9 Eventos associados 2 transicio do meristema caulinar vegetativo em meristema floral.

do duas etapas fisiologicamente distintas: a iniciagdo
e o desenvolvimento floral (Fig. 16.10).

A iniciagfo floral estd associada ao aumento da
atividade mité6tica nos limites da regido meristema-
tica das gemas apicais efou laterais, atingindo pos-
teriormente a zona central da célula-miae, que se
torna menor, apresentando protoplasma denso.
Ap6s esse evento, a atividade mitética e o cresci-
mento praticamente cessam, desenvolvendo-se um
tecido parenquimatoso envolto por células meriste-
madticas, onde, num segundo pico de atividade mi-

tética, serdo formados os elementos florais: sépalas,
pétalas, estames e carpelos, representando uma com-
plexa interagdo entre estruturas funcionalmente
especializadas e completamente distintas da planta
vegetativa.

A produgio dos elementos florais se dd em posi-
¢fo e ntiimero precisos, formando os verticilos, que sfo
anéis concéntricos ao redor do meristema (Fig.
16.11). Apesar do nimero quase infinito de variaces,
a estrutura bésica das flores € relativamente simples,
constituida, fundamentalmente, de um ramo com nés

Fig. 16.10 Cortes longitudinais da regifo apical caulinar de Hyptis brevipes. A. Meristema vegetativo, responsivel pela
formacio dos primérdios foliares. B. Meristema reprodutivo em inicio de desenvolvimento. C. Meristema floral em es-
tagio avangado de desenvolvimento, com a diferenciagio dos primérdios de flores distribuidos na periferia do 4pice.

(Doutorado de Lilian Beatriz Penteado Zaidan, UNICAMP, 1987.)
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Fig. 16.11 Representagio esquemética de uma flor idealizada de Angiosperma. Os 6rgdos florais s3o seqilencialmente

produzidos pelo meristema floral, em verticilos sucessivos, iniciando pelas sépalas e progredindo, respectivamente, para

as pétalas, estames e carpelos, onde é formada a placenta contendo os évulos.

e entrends curtos e uma série de apéndices que sio
folhas modificadas.

De maneira distinta dos meristemas vegetativos,
os meristemas florais sdo determinados, cessando sua
atividade meristemdtica depois da producio do dlti-
mo elemento floral. Em muitas espécies, o meristema
vegetativo é primeiramente transformado em um
meristema de inflorescéncia, que pode ser determi-
nado ou indeterminado, e cuja caracteristica é a pro-
dugdo de bricteas com meristemas florais em suas
axilas.

ASPECTOS MOLECULARES

A floracdo de diferentes plantas pode estar sob
controle de um mesmo grupo de genes, porém sua
express3o seria dependente do contexto fisiolégico e
de diferentes sistemas reguladores, estabelecidos du-
rante o processo evolutivo. Essa diversidade de con-
troles observada na iniciagfo floral das Angiospermas
poderia resultar do acionamento de pontos de con-
trole distintos em processos comuns do desenvolvi-
mento.

De certa forma, os estudos génicos realizados até o
presente tém sustentado a hipétese multifatorial da
floracdo, ou seja, a floragdo estaria também sob con-
trole de vérios genes. Atualmente sio conhecidos
cerca de 80 genes envolvidos nos diferentes estdgios
desse processo, aparentemente organizados de manei-
ra hierdrquica, coordenada e seqtiencial.

A floragdo envolve a atividade de trés grupos de
genes: o primeiro deles seria representado pelos genes

da transicdo floral, responséveis pela mudanca de fase
do meristema vegetativo em meristema floral, os quais
também ativariam os genes do segundo grupo, respon-
séveis pela identidade floral do meristema. Esses genes,
por sua vez, determinam como floral a via de desen-
volvimento a ser seguida, levando a formacfo do pri-
mérdio floral. No terceiro grupo, encontram-se os
genes homeéticos de identidade dos elementos florais,
associados a formag@o dessas estruturas.

Em Arabidopsis thaliana, foram identificadas até
0 momento quatro vias promotoras da transi¢do
floral: por meio do fotoperiodo, da vernalizagfo, das
giberelinas ou por regulagio autdnoma. Também
foram identificados genes repressores da floracdo,
fortalecendo a hipétese da existéncia de inibido-
res florais.

Os genes repressores da floracfio inativam os ge-
nes responsdveis pela identidade floral do meristema,
podendo representar um mecanismo de inibi¢io da
floragfo em plantas com tamanho ou idade nfo ade-
quados, controlando portanto a duragfo da fase ju-
venil. Modificagdes na metilagdo do DNA parecem
estar associadas a expressdo dos genes repressores,
alterando a competéncia efou a determinagio do
meristema. O gene emf (embryonic flower) identifica-
do por meio de fenétipos mutantes que floresciam
imediatamente apés a germinac#o, representa um
mecanismo de controle negativo da floragdo. Outro
repressor da transicAo da fase vegetativa para a repro-
dutiva é o gene flc (flowering locus ¢) que, quando
expresso em quantidade elevada, inibe a floragdo. O
gene flc desempenha um papel central na resposta &
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vernalizacdo, e os tratamentos de frio diminuem sua
transcri¢do, enquanto o oposto, isto é, uma maior
atividade desse gene, é observado através da expres-
sdo do gene fri (“frigida”). Por sua vez, os genes ft e
fwa, induzidos por fotoperiodo, s3o repressores da flo-
racdo (Fig. 16.12).

Antagonicamente ao processo de repressio, o pro-
duto de genes autdénomos (fca, fpa, fve, Id (luminide-
pendens)) associados ao estdgio de desenvolvimento
da planta, ou de genes induzidos por estimulos ambi-
entais, como o fotoperiodo (genes co (constans) e gi
(gigantea)) e a vernaliza¢do (gene vrn), pode promo-
ver a floracgo. Esses genes podem atuar inativando um

gene repressor central (gene flc), permitindo entfo a
atividade dos genes responséveis pela identidade flo-
ral do meristema, ou agindo diretamente sobre a re-
gifio promotora destes Gltimos genes. Portanto, os
genes de transicdo floral regulam a atividade de ou-
tros genes, dentre eles o gene de identidade floral do
meristema lfy (leafy), um dos primeiros a ser ativado
(Fig. 16.12).

Alguns estudos indicam a necessidade, durante a
floracdo, de um aumento quantitativo na expressao
do gene Ilfy, também expresso na fase vegetativa, po-
rém em niveis baixos. Aparentemente, os sinais
oriundos das diferentes vias de indugfo apresentam

vegetativo
A
D vernalizagdo
giberelina
S N l vrn2
C .
Jilfwa \‘ A / )
fotoperiodo ?—> Iy &—— flc «— fri
co/gi
Jfea/fpatfve/ld
autonoma B
apl ag
.// i padrao floral
emf
sepalas carpelos E
repressao
F

reprodutivo

Fig. 16.12 Possiveis interagdes moleculares envolvidas na floragio de Arabidopsis, cuja transigfio floral é controlada por
vérias vias génicas. A. O tratamento de frio ativa o gene de vernaliza¢io, vrn2. B. A via autdnoma, através dos genes fca,
fba, fve e ld, promove a floragio em conjunto com o gene vm2, diminuindo a expressio do gene repressor flc. O gene flc,
por sua vez, tem seu teor de RNAm promovido pelo gene fri. C. Dias longos promovem a floragdo em Arabidopsis, sendo
a resposta positiva mediada pelos genes co e gi, e a resposta negativa mediada pelos genes ft e fwa. D. A giberelina é
promotora da floracio sob condigdes de dias curtos, porém n#o substituindo completamente o tratamento fotoperiédico.
E. As vias promotoras da floragfio podem ter efeitos interativos sobre a atividade dos genes lfy e apl que conferem a iden-
tidade floral do meristema e regulam a expressdo de outros genes homeéticos (ap2, ap3, pi e ag). F. O gene emf pode inibir
a floraggo, interagindo com os genes de identidade floral do meristema.

Repressdo —, promociio —® e genes homed6ticos —9.




Fig. 16.14 Floracfo in vitro de plantas orquiddceas. A.
Apices caulinares com cerca de 1,5 cm de comprimento
isolados de plantas ainda jovens de Dendrobium Second
Love culrivadas em meio de cultura adicionado de
Thidiazuron (TDZ), uma citocinina sintética. (Doutora-
do de Wagner de Melo Ferreira, Laboratério de Fisiologia
Vegetal, IB-USP, 2004.) B. Planta adulta de Psygmorchis
pusilla. (Doutorado de Ana Paula Artimonte Vaz, Labo-
ratério de Fisiologia Vegetal, IB-USP, 2002.)

PERSPECTIVAS NO ESTUDO DA
FLORACAO

As informagdes geradas pelos estudos fisioldgicos, bio-
quimicos e génicos tém enfatizado a complexidade do
processo de floracdio, controlado por sistemas seleciona-
dos a0 longo do processo evolutivo nos diferentes grupos
de plantas de formas potencialmente independentes.

Um fendmeno tho complexo e preciso como a flo-
ragdo requer a participacio de algumas substincias
reguladoras positivas e negativas, conforme observa-
do na grande maioria dos sistemas biolégicos.

As falhas no isolamento dos sinais florais podem
resultar de vérios fatores, dentre os quais a possibilida-
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de de a molécula ou moléculas serem extremamente
labeis e possivelmente degradadas durante a extragio.
Por outro lado, o florfgeno, em vez de ser um tnico
horménio ainda desconhecido, pode representar uma
interacfio complexa entre as vérias substincias regu-
ladoras ja identificadas, substanciando a proposta de
um controle multifatorial da floragdo.

Os recentes avangos na aplicagio da biologia mo-
lecular tém permitido uma melhor compreensio da
floracfio, através da comparagio das respostas florais
de variedades naturais e mutantes, principalmente de
Arabidopsis thaliana. Mutagdes que afetam a transi¢do
da fase juvenil para a fase adulta representam opor-
tunidades para o isolamento e identifica¢io de genes
especificos reguladores da juvenilidade e de genes en-
volvidos na produgfo, transporte e sensibilidade ao
sinal floral.

A utilizagdo de técnicas modernas de biologia
molecular, dentre as quais a clonagem de genes, a
andlise de chips de DNA (microarrays) e a imunolo-
calizacdo de proteifnas especificas, tem mostrado a
ocorréncia de altera¢des no padrio de expressdo gé-
nica em vdrias regides do meristema caulinar duran-
te a transicdo floral. No futuro, as aplicagdes dessas
técnicas nos estudos de floragdo certamente deverdo
contribuir para avangos significativos na compreen-
s30 desse complexo processo.
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