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RESUMO

A madeira é um produto originado de um metabolismo bioquimico complexo de umaérvore. Esse metabolismo tem sido
parcia mente descrito com base em estudos quimi cos, bioguimicos, enziméticos e gendmicos. A lignificagéo, por exemplo,
€ um processo final de uma via metabdlica expressamente associada a formagcdo do lenho, ativando os mecanismos do
desenvolvimento geral e principal mente dadiferenciacéo de determinadostecidos. Esse processo deformagao xileméatica
recai sobre um controle de fatores altamente diversificados como nutri¢do, doengas e sistema hormonal. Esta reviséo
apresenta os fitohorménios como agentes reguladores do processo de formagdo da madeira. Estes fitohorménios séo
substancias especiais que controlam varios processos fisiol 6gicos e morfol 6gicos de uma planta, assumindo grande
importanciasobre o contexto anatdmico, bioquimico, fisioldgico e genético. Em alguns, casos o ef eito sinergistico sobre
axilogénese controlao processo delignificag&o, por exemplo, naregulacéo daatividade da peroxidase naparedecelular.
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THE PHYTOHORMONESIN THE WOOD FORMATION
ABSTRACT

The wood is a product from a complex biochemical metabolic process of a tree. This metabolic process has been
partially described as a chemical, biochemical, enzymatic and genomic events. The lignification, for example, is afinal
metabolism line associated with xylem formation, activating the mechanism of the general development for the
differentiation of certain kind of tissues. Thisprocessisbase onadiversified control of factorsasnutrition, diseasesand
hormonal system. In this review the phytohormones were considered as a controller of the wood formation. These
hormones control some physiol ogy and morphol ogy processesin the plants, playing animportant role on theanatomical,
biochemical, physiological and genetic context. The sinergy effect on the xylogenesis, for example hasbeen observed on
peroxidase activity.
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INTRODUCAO

A madeira € um material natural que transcende a pré-
histériaavidacontemporanea. Navida moderna constitui
um material de nobreza, fino acabamento e conforto. Mas,
0 que vem ser amadeira e como se formou? Sdo vérias as
explicacdes—desde ahipbtese sobreaexpressdo génicaa
origem da vida. Nesse contexto podemos atribuir alguns

casos especificos, como a participacdo dos hormdnios
vegetais no controle do processo da xilogénese
(diferenciacéo celular elignificagdo) (Fig. 1), (Zimmermann
& Brown, 1971). Estudos da distribui¢do de auxina, por
exemplo, em tecidos da regido cambial em plantas
transgénicas, sugerem gque aauxinacodificaainformacdo
sobre a duragdo da expansdo e da morte de uma célula
meristemética.
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Sob o ponto de vistada atuagéo bioguimicae genéticana
formacao do tecido lenhoso, os fitohorménios séo
distinguidos por possuirem importantes funcdes na
diferenciacdo do xilema e do floema (Roberts et a., 1988).
Segundo Roberts (1988), quase todos 0s processos
fisiol6gicos sdo regulados por duas ou mais classes de
hormdnios (auxina, etileno, citocinina e giberelina),
simultaneamente ou em alguma ordem seqiiencial, atuando
sobreasproteinaschamadasreceptoras. Ossinaishormonais
sdo freglientemente amplificados e avangam por rotas
bioquimi casatravés de substanciasintermediariaschamadas
de mensageiros secundarios (Nagata, 1995). A mudanca da
expresséo génica no niicleo celular é causada pela ativagdo
ou desativacdo de gemas. Asauxinas, por exemplo, afetam o
crescimento dacélulapromovendo mudancas naarquitetura
enaspropriedades quimicasdaparede cel ular (Fukuda, 1996),
assim como o aumento dasintese protéica, narespiracdoena
circulacdo dadguadeumacdula(Davies, 1995). Estudorevela
também que os hormdnios podem interferir no sistema
gendmico gerando expressdes enzimaticas, que medeiam
aformacgédo da lignina dentro da parede celular (Higuchi,
1997). Nestarevisao sao discutidas as principais classes
de fitohormonios e suas fungbes para a formagdo no
desenvolvimento do lenho de uma érvore.

Auxina

Entre os horménios, aauxina é indubitavelmente a
principal classe de hormonio importante na diferenciacdo
do floema e do xilema (Thompson & Jacobs 1966, Aloni,
1980; Sachs, 1984; Warren & Warren, 1984), regulando o
crescimento e estimulando o alongamento das células dos
tecidos jovens (Davies, 1995). A base molecular para a
acdo da auxina em qualquer processo fisioldgico, ainda
permanece desconhecida, mas, as células isoladas do
mesofilo de Zinnia spp apresentam sinai s de espessamento
da parede secundaria em 77 horas em meio de cultura de
célulascontendo cinetina. Além disso, aatuagdo daauxina
(Fukuda & Komamine, 1980), regulaaexpressdo RNA ena
sintese de proteinaentre 24 e 60 horas em culturadetecido,
principalmente sobre as enzimas e as tubulinas durante a
citodiferenciagdo (Fukuda& Komamine, 1983), sobretudo
as peroxidases (Massuda & Fukuda, 1983) e entre outras
enzimasligadasalignificagdo (Fukuda& Komamine, 1982).
Acredita-se que a inibicdo da atividade da fenilalanina
amonialiase (PAL) e ao processo delignificacdo (Smart &
Armheim, 1985). A atividade das auxinas também esta
associada ao meristema cambial em plantas lenhosas,
promovendo divisdo celular, neste caso garantindo um
processo de diferenciacdo e espessamento da parede
normal (Wareing, 1958; Bruck & Paolillo, 1984).
Em experimentos com raizesisoladas deRaphanus sativus
V.11, n2,p. 40 - 47, ago/dez. 2004
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0AIA (&cido 3-indolacético) exégeno demonstrou, também
importante papel na iniciacdo e no crescimento cambial

(Torrey & Loomis, 1967). Em Pinus sylvestris, o AIA é
encontrado principal mente nazonacambial (Sundbergetal.,

1990). Estudoscom Pinuscontora mostraram que a atuagao
desse horménio ocorre durante a diferenciacdo do xilema
(Savidgeetal., 1982). Fatorescomo o peso dacopadaarvore
em Coleus spp, e arranjamento de brotos interferiram na
diferenciacéo de células do paréngquima e dos elementos
traguedidais (Funada et al, 1987). Ha diminuicéo de AIA

enddgeno naregiao do cdmbio por arrancamento de brotos,
desfolhamento ou pelaaplicacdo deuminibidor de AlA (Little
& Sadvige, 1987; Sundberg etd., 1990).

De acordo com Wodzicki & Wodzicki (1980) ha uma
acumulacdo gradual do acido abscisico na zona cambial e
no floema mais jovem da regi&o basal do caule de Pinus
silvestre, ao fim de umaestagdo de crescimento. O aumento
de &cido abscisico pode até mesmo inibir o fluxo polar da
auxina e como resultado, retardar o processo de autélise
dos protoplastos durante afase final de diferenciacéo dos
traquedidesassim comoinduzir o aumento daespessurada
parede de traguedides durante a formacédo de lenho tardio

em conifera (Roberts, 1988). De acordo com Wodzicki et al.

(1979) aaplicacdo exdgenado &cido abscisico reduz também
a amplitude de transporte morfogénico de auxina. Jenkins
(1974) demonstrou que o &cido abscisico injetado no caule
de muda de Pinus radiata, durante formagéo de lenho
juvenil, produz umareducédo no didmetro dostraquedidese
na atividade mitética das células do cAmbio vascular.

Etileno

O etileno afeta vérios aspectos da formacgdo da
madeira, inclusive no crescimento em didmetro, lignificacdo
e formagdo de lenho de reacdo (Y amamoto & Kozlowski,
1987; Roberts 1976). A diferenciacdo dos traquedides
também pode ser alvo desse hormoni o, nacitodiferenciagdo
durante cultura de tecidos de plantas. Promogé&o da
diferenciagéo de floema também foi observadaem mudas
de Ulmus spp, Pinus spp e Thuja spp (Yamamoto et d.,
1987; Yamamoto & Kozlowisk, 1987). Estudos também
mostram que o etileno tem um efeito sinergistico na
presenca de auxina e citocinina, sobre a xilogénese
controlando a lignificagdo, mediando a atividade da
peroxidase na parede celular (Miller et a., 1985). Dessa
forma, a acédo do etileno, estaria ligada a regulagdo da
fenilaaninaamdnialiase (PAL) e daperoxidase no processo
delignificacdo (Gaspar et a., 1982).

Xiloglucano
O xiloglucano atua na parede celular de células
vegetaisem crescimento (Hayashi et al, 1994, Takeda, 2002).
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Principal mente ocorrendo na parede primériadas células das
plantas superiores. Quando incorporado aparede de células
do caule de ervilha, induz o rearranjo dos microttbulos
corticais- detransversal paralongitudinal - isto coadunacom
a hipdtese de que o metabolismo do xiloglucano controlao
alongamento das célulasvegetais (Hayashi et al., 1994). O
xiloglucano também contribui para arigidez da parede da
célula promovendo aformagéo de ligagdes cruzadas com
as microfibrilas adjacentes (Hayashi, 1989).

Brasinoester 6ides

Véarios esterdides estruturalmente semelhantes ja
foramidentificados, entretanto o brassinolideo é o primeiro
€0 maisativo componenteentre osbrassinosterdides (Brosa
etd., 1996). Roseet d., (2002) confirmaram que as enzimas
guecontrolamasmodificagcdesdaparededacélulatémsido
relatadas por serem influenciadas por brassinolideo.
Para entenderem o envolvimento do brassinoesteréide na
citodiferenciagéo, trabalharam com zinia (Zinnia elegans
L.), quantificando o teor enddgeno desse fitohorménio em
cadafase de diferenciacdo dostraguedides e confirmando
assim suaimportancianafasefina (Yamamoto et al 2001).
Em face de sua recente descoberta poucos dados estéo
disponiveis sobre asuacontribuic&o ao desenvol vimento
do xilema.

Poliaminas

Aspoliaminastém um papel importante naindugdo
dadivisdo, no alongamento de células e naxilogénese em
explantesexcisados detubérculo dea cachofra(Helianthus
tuberosus) (Daykin, et al., 1997; Phillips et a. 1987). A
presencade poliaminajunto aauxinaecitocininapromove
uma segiiéncia de processos que se inicia com uma fase
de ativacédo (0-24h); atividade mitética (24-48h) e
diferenciacdo do xilema (depois de 48h) (Friedman et .,
1986; Phillips et al., 1987). As poliaminas estdo também
envolvidas nos sistemas dos protoplastos de muitas
plantas (Huhtinen, et al., 1982). Entretanto, a aplicagdo
exdgenade giberelinapodeinduzir um aumento nosniveis
desse horménio (Kaur-Sawhney, et al., 1986).

Diamina-oxidase

Essa classe de poliamina ocorre esporadicamente
no reino vegetal e tem sido enfatizada por estar presente
em grado de cevada Hordeum vulgare L.) em
desenvolvimento e também por ter um possivel papel na
producdo de peréxido de hidrogénio, substéncia com
importante funcdo na formagdo da lignina (oxidacdo) na
parede celular (Asthir, et d., 2002).

Giberelina
A giberelina esta envolvida na atividade cambial

42

50

sob forte sinergismo com a auxina no desenvolvimento
normal do cdmbio (Wangetal., 1992). Com aatuacao apenas
da giberelina o cambio sofre divisdo, porém sem
diferenciacéo celular (Wareing, 1958; Denne & Wilson,
1977). As giberelinas sdo diterpendides com diferente
naturezaestrutural, sendo formadas no plastidio (Hedden
& Kamiya, 1997; Biemdlt, et a., 2004; Olszewski et a., 2002;
Iwasakl et al., 2003, Aach et al., 1997; Hedden & Phillips,
2000, Lichtenthaler et a., 1997; Hdlliwell et a., 2001).

As giberelinas ativas mostram muitos efeitos
fisiol6gicos, entre os quais o estimul o ao alongamento do
caule (Hedden & Proebsting, 1999), a divisdo e
alongamento dascélulas(Davies, 1995; Kende & Zeevaart,
1997). A inducdo do alongamento decélulasdo xilemaassim
como a diferenciacdo do floema e combinada a auxina
aumentaadiferenciacéo dasfibrasfloematicas e promove
o crescimento de caule efolha (Sun & Gubler, 2004).

Numavisao maisampla, o crescimento longitudinal
envolve o alongamento de unidades funcionais do caule
como folha, broto axilar, entrend subjacente e depois de
um periodo de dorméncia (crescimento fixo) ou ainiciagdo
simultanea e extensdo de novas células do caule
(crescimento livre), ou alguma combinagdo destes dois
processos (Lanner, 1976). Com relagdo a estimulagéo do
crescimento longitudinal (Wang et al., 1995) asgiberelinas
afetam tanto a plasticidade das paredes celulares como
também o processo osmético sobre o potencial hidrico
responsavel pela entrada de agua nas células vegetais
(Pharisetdl., 1991). Asgiberelinastambém contribuem para
promover a sintese de enzimas que hidrolisam o amido, a
sacarose e afrutose, para 0 aumento da concentragdo de
solutos e consegiientemente para a redugdo do potencial
hidrico no interior das células (Castro, 1988).

A diferenciacdo das células do parénquima pode
levar aos elementos vascul ares longitudinais que formam
fibrasdofloemaregenerativo. Essaevidénciafoi observada
pelainducdo nas feridas em entrends do caule jovem de
Coleus (Aloni,1976). Asfibrasregenerativassiolentasao
diferenciarem e podem ser observadas em 3 semanas ou
maisdepoisde umalesdo. Elasa ongam-se principal mente
pelo crescimento intrusivo de seus fins basais e apicais
(Aloni,1976). A aplicacio exogenade GA , sobre asfolhas
deplantas saudavei saumentou o nimero defibrasemjuta
(Sircar & Chakraverty, 1960), assim como a duragdo de
fibrasemlinho (Atd, 1961), eo nimero etamanho defibras
em plantas de outros géneros (Stant, 1963).

O uso da excisdo combinada com partesinjuriadas
do caule em Coleustem mostrado que os sinais de
diferenciacdo de fibras originam nas folhas e no fluxo da
seiva em uma forma estritamente polar vindo das folhas
para as raizes. Estudos sobre a diferenciacéo dafibra de
floema primario em Coleus tém mostrado que a
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diferenciacdo é induzida por estimulos que originam em
folhas jovens (Aloni, 1978) bem como em folhas maduras
(Aloni, 1976, 1978). Seguindo o enfoque da relagéo das
folhas com asfibras, Aloni (1979) mostrou que o papel das
folhas na diferenciacdo de fibras de floema primario em
Coleus pode ser substituido por aplicacfes exégenas de
combinacdo de AIA e GA ,, considerando que o GA , puro
ndo apresentou efeito visivel sobre a formagdo da fibra.
Evidentemente, a GA , s6 pode afetar a diferenciagéo da
fibradefloemanapresencadeauxina, portanto, combinactes
de AIA com GA , substituem completamente o papel das
folhasem diferenciacéo defibradefloema, qualitativamente
e quantitativamente (Aloni, 1979). Segundo Aloni (1979) o
efeito da giberelina regula o crescimento e a diferenciacéo
dasfibras, porém, diminuiu consideravel menteamedidaque
sedistanciadafonte deaplicacdo. Estasconclusdesexplicam
provavelmente a diminui¢do no nimero de fibras e 0 seu
aumento no tamanho ao longo do eixo da planta desde as
folhas aos 4pices das raizes (Denne & Whitbread, 1978;
Aloni & Gad, 1982; Dodd, 1985).

Quando véarias combinacdes de ambos os
reguladores de crescimento sao aplicadas em caules
decapitados, concentracdes altas de AIA estimulam a
diferenciacao rapidadefibras e o espessamento de parede
secundaria, considerando que niveis altos de GA ,
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produzem fibras longas com paredes delgadas (Aloni,
1979). A indugéo de fibras longas pela GA , é compativel
com estudos recentes do efeito de GA , aplicado por
pulverizacdo em folhas de plantas saudaveis (Atal, 1961,
Stant, 1963). A combinacdo de auxina e giberelina é
imprescindivel para a diferenciacéo de fibras do xilema
secundario de Populus (Dighy & Wareing, 1966) e em
Phaseolus (Hess & Sachs, 1972).

Citocinina

Toteva-Kapchina & Yakimova (1997) trabalhando
com Rosa hybridaL. (roseira)invitro, utilizando citocinina
na concentracdo 1.0 %M [NS-benziladenina (BA)]
verificaram o aumento da atividade da peroxidase.

Experimento com aplicacdo exdgena de citocinina
estimulou aatividade cambial e ainducéo de auxina (Mok &
Mok, 2001). No entanto, apresencadecinetinapodebloquear
axilogénese durante a cultura de células dos segmentos de
caule excisado de Coleus (Fosket & Roberts, 1964). Em
experimentos com culturadetecido, acitocininaestimulou a
divisdo cdlular controlando a diferenciacdo dos elementos
xilemédticos (Dalessandro & Roberts, 1971; Aloni, 1982).
Estudos com aplicacéo exdgena no caule de Coleus
evidenciaram aumento na sensibilidade para a auxina em
relacdo aformacdo devasoscondutores(Fukuda, 1989; 1982).

______________________________ » DIAMINA-OXIDASE

ACIDOABCI SICO

X LOGLUCANO

*Altos niveis de GA |
** Somente em presenga de auxina

Figura 1. Atuacdo dosfitohormdniosdurantea
formag&o do lenho.
Figure 1. Actuation of the phytohormones

during the wood formation.
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CONSIDERACOESFINAIS

A formagdo damadeira esta firmemente vinculada
aos sinais bioquimicos dos hormonios controlados por
uma bibliotecade genes. O conhecimento dos processos
gue regulam a xilogénese, principalmente a lignificagéo,
conduz aos entendimentos dos mecanismos hormonais
sobreaformagdo damadeira, assim como abre portas para
abiotecnologiadamadeirae aplicabilidade do uso exégeno
de variostipos de horménios.

Dentro desse contexto, as auxinas revelaram-se
uma classe de hormonios extremamente envolvida na
formagéo da parede celular; entretanto, fatores bidticos e
abidticos levam a modificagdo das condi¢des normais de
formag&o dostecidoslenhosos. I sto permitir propor alguns
mecanismos de a¢do, modificagdo genética e aplicacbes
silviculturais. Assim a aplicabilidade dos fitohormoénios
em espéciesflorestal foi impulsionadarecentemente sobre
0 aspecto da atuacéo enddgena dessas substancias que
éfundamental nos processosfisiol 6gicos e morfol 6gicos
das células. Processos fisiolégicos e morfol égicos que
participam das diferentes fases implicadas até o final da
xilogénese, de onde setem aformagéo dolenho. O controle
dessas substancias reguladoras do crescimento enddgeno
e/ou exdgenamente, combinados entre as diferentes
classesdeauxina, citocinina, gibereling, etileno, etc., pode
acarretar efeitos sinergisticos capazes de modificar a
formag&o do xilema definitivo.
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