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RESUMO

A madeira é um produto originado de um metabolismo bioquímico complexo de uma árvore. Esse metabolismo tem sido
parcialmente descrito com base em estudos químicos, bioquímicos, enzimáticos e genômicos. A lignificação, por exemplo,
é um processo final de uma via metabólica expressamente associada à formação do lenho, ativando os mecanismos do
desenvolvimento geral e principalmente da diferenciação de determinados tecidos. Esse processo de formação xilemática
recai sobre um controle de fatores altamente diversificados como nutrição, doenças e sistema hormonal. Esta revisão
apresenta os fitohormônios como agentes reguladores do processo de formação da madeira. Estes fitohormônios são
substâncias especiais que controlam vários processos fisiológicos e morfológicos de uma planta, assumindo grande
importância sobre o contexto anatômico, bioquímico, fisiológico e genético. Em alguns, casos o efeito sinergístico sobre
a xilogênese controla o processo de lignificação, por exemplo, na regulação da atividade da peroxidase na parede celular.
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THE PHYTOHORMONES IN 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 a final
metabolism line associated with  xylem formation, activating the mechanism of the general development for the
differentiation of certain kind of tissues. This process is base on a diversified control of factors as nutrition, diseases and
hormonal system. In this review the phytohormones were considered as a controller of the wood formation. These
hormones control some physiology and morphology processes in the plants, playing an important role on the anatomical,
biochemical, physiological and genetic context. The sinergy effect on the xylogenesis, for example has been observed on
peroxidase activity.
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INTRODUÇÃO

A madeira é um material natural que transcende a pré-
história à vida contemporânea. Na vida moderna constitui
um material de nobreza, fino acabamento e conforto. Mas,
o que vem ser a madeira e como se formou? São várias as
explicações – desde a hipótese sobre a expressão gênica à
origem da vida. Nesse contexto podemos atribuir alguns

casos específicos, como a participação dos hormônios
vegetais no controle do processo da xilogênese
(diferenciação celular e lignificação) (Fig. 1), (Zimmermann
& Brown, 1971). Estudos da distribuição de auxina, por
exemplo, em tecidos da região cambial em plantas
transgênicas, sugerem que a auxina codifica a informação
sobre a duração da expansão e da morte de uma célula
meristemática.
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Sob o ponto de vista da atuação bioquímica e genética na
formação do tecido lenhoso, os fitohormônios são
distinguidos por possuírem importantes funções na
diferenciação do xilema e do floema (Roberts et al., 1988).
Segundo Roberts (1988), quase todos os processos
fisiológicos são regulados por duas ou mais classes de
hormônios (auxina, etileno, citocinina e giberelina),
simultaneamente ou em alguma ordem seqüencial, atuando
sobre as proteínas chamadas receptoras. Os sinais hormonais
são freqüentemente amplificados e avançam por rotas
bioquímicas através de substâncias intermediárias chamadas
de mensageiros secundários (Nagata, 1995). A mudança da
expressão gênica no núcleo celular é causada pela ativação
ou desativação de gemas. As auxinas, por exemplo, afetam o
crescimento da célula promovendo mudanças na arquitetura
e nas propriedades químicas da parede celular (Fukuda, 1996),
assim como o aumento da síntese protéica, na respiração e na
circulação da água de uma célula (Davies, 1995). Estudo revela
também que os hormônios podem interferir no sistema
genômico gerando expressões enzimáticas, que medeiam
a formação da lignina dentro da parede celular (Higuchi,
1997). Nesta revisão são discutidas as principais classes
de fitohormônios e suas funções para a formação no
desenvolvimento do lenho de uma árvore.

Auxina
Entre os hormônios, a auxina é indubitavelmente a

principal classe de hormônio importante na diferenciação
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
ação da auxina em qualquer processo fisiológico, ainda
permanece desconhecida, mas, as células isoladas do
mesófilo de Zinnia spp apresentam sinais de espessamento
da parede secundária em 77 horas em meio de cultura de
células contendo cinetina.  Além disso, a atuação da auxina
(Fukuda & Komamine, 1980), regula a expressão RNA e na
síntese de proteína entre 24 e 60 horas em cultura de tecido,
principalmente sobre as enzimas e as tubulinas durante a
citodiferenciação (Fukuda & Komamine, 1983), sobre tudo
as peroxidases (Massuda & Fukuda, 1983) e entre outras
enzimas ligadas à lignificação (Fukuda & Komamine, 1982).
Acredita-se que à inibição da atividade da fenilalanina
amônia liase (PAL) e ao processo de lignificação (Smart &
Armheim, 1985).  A atividade das auxinas também está
associada ao meristema cambial em plantas lenhosas,
promovendo divisão celular, neste caso garantindo um
processo de diferenciação e espessamento da parede
normal (Wareing, 1958; Bruck & Paolillo, 1984).
Em experimentos com raízes isoladas de Raphanus sativus

o AIA (ácido 3-indolacético) exógeno demonstrou, também
importante papel na iniciação e no crescimento cambial
(Torrey & Loomis, 1967). Em Pinus sylvestris, o AIA é
encontrado principalmente na zona cambial (Sundberg et al.,
1990). Estudos com Pinus contora  mostraram que a atuação
desse hormônio ocorre durante a diferenciação do xilema
(Savidge et al., 1982). Fatores como o peso da copa da árvore
em Coleus spp, e arranjamento de brotos interferiram na
diferenciação de células do parênquima e dos elementos
traqueóidais (Funada et al, 1987). Há diminuição de AIA
endógeno na região do câmbio por arrancamento de brotos,
desfolhamento ou pela aplicação de um inibidor de AIA (Little
& Sadvige, 1987; Sundberg  et al., 1990).
De acordo com Wodzicki & Wodzicki (1980) há uma
acumulação gradual do ácido abscísico na zona cambial e
no floema mais jovem da região basal do caule de Pinus
silvestre, ao fim de uma estação de crescimento. O aumento
de ácido abscísico pode até mesmo inibir o fluxo polar da
auxina e como resultado, retardar o processo de autólise
dos protoplastos durante a fase final de diferenciação dos
traqueóides assim como induzir o aumento da espessura da
parede de traqueóides durante a formação de lenho tardio
em conífera (Roberts, 1988). De acordo com Wodzicki et al.
(1979) a aplicação exógena do ácido abscísico reduz também
a amplitude de transporte morfogênico de auxina. Jenkins
(1974) demonstrou que o ácido abscísico injetado no caule
de muda de Pinus radiata, durante formação de lenho
juvenil, produz uma redução no diâmetro dos traqueóides e
na atividade mitótica das células do câmbio vascular.

Etileno
O etileno afeta vários aspectos da formação da

madeira, inclusive no crescimento em diâmetro, lignificação
e formação de lenho de reação (Yamamoto & Kozlowski,
1987; Roberts 1976). A diferenciação dos traqueóides
também pode ser alvo desse hormônio, na citodiferenciação
durante cultura de tecidos de plantas. Promoção da
diferenciação de floema também foi observada em mudas
de Ulmus spp, Pinus spp e Thuja spp (Yamamoto et al.,
1987; Yamamoto & Kozlowisk, 1987). Estudos também
mostram que o etileno tem um efeito sinergístico na
presença de auxina e citocinina, sobre a xilogênese
controlando a lignificação, mediando a atividade da
peroxidase na parede celular (Miller et al., 1985). Dessa
forma, a ação do etileno, estaria ligada a regulação da
fenilalanina amônia-liase (PAL) e da peroxidase no processo
de lignificação (Gaspar et al., 1982).

Xiloglucano
O xiloglucano atua na parede celular de células

vegetais em crescimento (Hayashi et al, 1994, Takeda, 2002).
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Principalmente ocorrendo na parede primária das células das
plantas superiores. Quando incorporado à parede de células
do caule de ervilha, induz o rearranjo dos microtúbulos
corticais - de transversal para longitudinal - isto coaduna com
a hipótese de que o metabolismo do xiloglucano controla o
alongamento das células vegetais (Hayashi et al., 1994). O
xiloglucano também contribui para a rigidez da parede da
célula promovendo a formação de ligações cruzadas com
as microfibrilas adjacentes (Hayashi, 1989).

Brasinoesteróides
Vários esteróides estruturalmente semelhantes já

foram identificados, entretanto o brassinolídeo é o primeiro
e o mais ativo componente entre os brassinosteróides (Brosa
et al., 1996).  Rose et al., (2002) confirmaram que as enzimas
que controlam as modificações da parede da célula têm sido
relatadas por serem influenciadas por brassinolídeo.
Para entenderem o envolvimento do brassinoesteróide na
citodiferenciação, trabalharam com zínia (Zinnia elegans
L.), quantificando o teor endógeno desse fitohormônio em
cada fase de diferenciação dos traqueóides e confirmando
assim sua importância na fase final (Yamamoto et al 2001).
Em face de sua recente descoberta poucos dados estão
disponíveis sobre a sua contribuição ao desenvolvimento
do xilema.

Poliaminas
As poliaminas têm um papel importante na indução

da divisão, no alongamento de células e na xilogênese em
explantes excisados de tubérculo de alcachofra (Helianthus
tuberosus) (Daykin, et al., 1997; Phillips et al. 1987). A
presença de poliamina junto à auxina e citocinina promove
uma seqüência de processos que se inicia com uma fase
de ativação (0-24h); atividade mitótica (24-48h) e
diferenciação do xilema (depois de 48h) (Friedman et al.,
1986; Phillips et al., 1987). As poliaminas estão também
envolvidas nos sistemas dos protoplastos de muitas
plantas (Huhtinen, et al., 1982). Entretanto, a aplicação
exógena de giberelina pode induzir um aumento nos níveis
desse hormônio (Kaur-Sawhney, et al., 1986).

Diamina-oxidase
Essa classe de poliamina ocorre esporadicamente

no reino vegetal e tem sido enfatizada por estar presente
em grão de cevada (Hordeum vulgare  L.) em
desenvolvimento e também por ter um possível papel na
produção de peróxido de hidrogênio, substância com
importante função na formação da lignina (oxidação) na
parede celular (Asthir, et al., 2002).

Giberelina
A giberelina está envolvida na atividade cambial

sob forte sinergismo com a auxina no desenvolvimento
normal do câmbio (Wang et al., 1992). Com a atuação apenas
da giberelina o câmbio sofre divisão, porém sem
diferenciação celular (Wareing, 1958; Denne & Wilson,
1977). As giberelinas são diterpenóides com diferente
natureza estrutural, sendo formadas no plastídio (Hedden
& Kamiya, 1997; Biemelt, et al., 2004; Olszewski et al., 2002;
IwasakI et al., 2003, Aach et al., 1997; Hedden & Phillips,
2000, Lichtenthaler et al., 1997; Helliwell et al., 2001).

As giberelinas ativas mostram muitos efeitos
fisiológicos, entre os quais o estímulo ao alongamento do
caule (Hedden & Proebsting, 1999), a divisão e
alongamento das células (Davies, 1995; Kende & Zeevaart,
1997). A indução do alongamento de células do xilema assim
como a diferenciação do floema e combinada à auxina
aumenta a diferenciação das fibras floemáticas e promove
o crescimento de caule e folha (Sun & Gubler, 2004).

Numa visão mais ampla, o crescimento longitudinal
envolve o alongamento de unidades funcionais do caule
como folha, broto axilar, entrenó subjacente e depois de
um período de dormência (crescimento fixo) ou a iniciação
simultânea e extensão de novas células do caule
(crescimento livre), ou alguma combinação destes dois
processos (Lanner, 1976).  Com relação à estimulação do
crescimento longitudinal (Wang et al., 1995) as giberelinas
afetam tanto a plasticidade das paredes celulares como
também o processo osmótico sobre o potencial hídrico
responsável pela entrada de água nas células vegetais
(Pharis et al., 1991). As giberelinas também contribuem para
promover a síntese de enzimas que hidrolisam o amido, a
sacarose e a frutose, para o aumento da concentração de
solutos e conseqüentemente para a redução do potencial
hídrico no interior das células (Castro, 1988).

A diferenciação das células do parênquima pode
levar aos elementos vasculares longitudinais que formam
fibras do floema regenerativo. Essa evidência foi observada
pela indução nas feridas em entrenós do caule jovem de
Coleus (Aloni,1976). As fibras regenerativas são lentas ao
diferenciarem e podem ser observadas em 3 semanas ou
mais depois de uma lesão. Elas alongam-se principalmente
pelo crescimento intrusivo de seus fins basais e apicais
(Aloni,1976). A aplicação exógena de GA 3 sobre as folhas
de plantas saudáveis aumentou o número de fibras em juta
(Sircar & Chakraverty, 1960), assim como a duração de
fibras em linho (Atal, 1961), e o número e tamanho de fibras
em plantas de outros gêneros (Stant, 1963).

O uso da excisão combinada com partes injuriadas
do caule em Coleus tem mostrado que os sinais de
diferenciação de fibras originam nas folhas e no fluxo da
seiva em uma forma estritamente polar vindo das folhas
para as raízes. Estudos sobre a diferenciação da fibra de
floema primário em Coleus têm mostrado que a
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diferenciação é induzida por estímulos que originam em
folhas jovens (Aloni, 1978) bem como em folhas maduras
(Aloni, 1976, 1978).  Seguindo o enfoque da relação das
folhas com as fibras, Aloni (1979) mostrou que o papel das
folhas na diferenciação de fibras de floema primário em
Coleus pode ser substituído por aplicações exógenas de
combinação de AIA e GA 3, considerando que o GA 3 puro
não apresentou efeito visível sobre a formação da fibra.
Evidentemente, a GA 3 só pode afetar a diferenciação da
fibra de floema na presença de auxina, portanto, combinações
de AIA com GA 3 substituem completamente o papel das
folhas em diferenciação de fibra de floema, qualitativamente
e quantitativamente (Aloni, 1979). Segundo Aloni (1979) o
efeito da giberelina regula o crescimento e a diferenciação
das fibras, porém, diminuiu consideravelmente à medida que
se distancia da fonte de aplicação. Estas conclusões explicam
provavelmente a diminuição no número de fibras e o seu
aumento no tamanho ao longo do eixo da planta desde as
folhas aos ápices das raízes (Denne & Whitbread, 1978;
Aloni & Gad, 1982; Dodd, 1985).

Quando várias combinações de ambos os
reguladores de crescimento são aplicadas em caules
decapitados, concentrações altas de AIA estimulam a
diferenciação rápida de fibras e o espessamento de parede
secundária, considerando que níveis altos de GA 3

produzem fibras longas com paredes delgadas (Aloni,
1979). A indução de fibras longas pela GA 3 é compatível
com estudos recentes do efeito de GA 3 aplicado por
pulverização em folhas de plantas saudáveis (Atal, 1961;
Stant, 1963). A combinação de auxina e giberelina é
imprescindível para a diferenciação de fibras do xilema
secundário de Populus (Digby & Wareing, 1966) e em
Phaseolus (Hess & Sachs, 1972).

Citocinina
Toteva-Kapchina & Yakimova (1997) trabalhando

com Rosa hybrida L. (roseira) in vitro , utilizando  citocinina
na concentração  1.0 ¼M  [N6-benziladenina (BA)]
verificaram o aumento da atividade da peroxidase.

Experimento com aplicação exógena de citocinina
estimulou a atividade cambial e a indução de auxina (Mok &
Mok, 2001).  No entanto, a presença de cinetina pode bloquear
a xilogênese durante a cultura de células dos segmentos de
caule excisado de Coleus (Fosket & Roberts, 1964). Em
experimentos com cultura de tecido, a citocinina estimulou a
divisão celular controlando a diferenciação dos elementos
xilemáticos (Dalessandro & Roberts, 1971; Aloni, 1982).
Estudos com aplicação exógena no caule de Coleus
evidenciaram aumento na sensibilidade para a auxina em
relação à formação de vasos condutores (Fukuda, 1989; 1982).

* **
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Figura 1. Atuação dos fitohormônios durante a
formação do lenho.
Figure 1. Actuation of the phytohormones
during the wood formation.
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CONSIDERAÇÕES FINAIS

A formação da madeira está firmemente vinculada
aos sinais bioquímicos dos hormônios controlados por
uma biblioteca de genes. O conhecimento dos processos
que regulam a xilogênese, principalmente a lignificação,
conduz aos entendimentos dos mecanismos hormonais
sobre a formação da madeira, assim como abre portas para
a biotecnologia da madeira e aplicabilidade do uso exógeno
de vários tipos de hormônios.

Dentro desse contexto, as auxinas revelaram-se
uma classe de hormônios extremamente envolvida na
formação da parede celular; entretanto, fatores bióticos e
abióticos levam a modificação das condições normais de
formação dos tecidos lenhosos. Isto permitir propor alguns
mecanismos de ação, modificação genética e aplicações
silviculturais. Assim a aplicabilidade dos fitohormônios
em espécies florestal foi impulsionada recentemente sobre
o aspecto da atuação endógena dessas substâncias que
é fundamental nos processos fisiológicos e morfológicos
das células. Processos fisiológicos e morfológicos que
participam das diferentes fases implicadas até o final da
xilogênese, de onde se tem a formação do lenho. O controle
dessas substâncias reguladoras do crescimento endógeno
e/ou exógenamente, combinados entre as diferentes
classes de auxina, citocinina, giberelina, etileno, etc., pode
acarretar efeitos sinergísticos capazes de modificar a
formação do xilema definitivo.
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