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Estrutura das flores
angiospermas

As plantas superiores sao divididas
em dois grandes grupos, principal-
mente por caracteristicas de seus or-
gdos sexuais: nas gimnospermas, os
6vulos sao nus, enquanto que nas an-
giospermas, eles estio protegidos pe-
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onde se encontram os carpelos, que
protegem os 6vulos (Figura 1).
Recentemente o desenvolvimen-
to floral tem sido objeto de um grande
numero de pesquisas e as bases mo-
leculares que determinam a diferen-
ciacio de cada 6rgio floral comecam
a ser conhecidas. Esses estudos tém
sido realizados principalmente com
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Figura 1: Esquema da estrutura das flores angiospermas. As flores femininas possuem a
parte masculina (androceu) reprimida. Ao contririo, as flores masculinas possuem a
parte feminina (gineceu) reprimida. Na flor hermafrodita, os 6rgaos sexuais masculinos
e femininos sao funcionais

Tamara C. Fonseca, Dra.

Instituto de Zootecnia, Centro de Zootecnia
Diversificada

tfonseca@izsp.br

Marcelo Carnier Dornelas, PhD
Escola Superior de Agricultura “Luiz de
Queiroz”, Depto. de Ciéncias Florestais
mcdornel@esalq.usp.br

los carpelos, no gineceu (Figura 1). As
espécies de plantas angiospermas sao
maioria em nimero e apresentam uma
arquitetura floral bastante caracteristi-
ca. Os orgios florais sdo arranjados
concentricamente em verticilos. O
verticilo mais externo é composto de
sépalas. A seguir, mais internamente,
encontra-se o verticilo das pétalas,
envolvendo o verticilo que contém os
orgaos sexuais masculinos, os estames.
No centro da flor estd o quarto verticilo,
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duas plantas-modelo: Arabidopsis
thaliana (uma planta da familia da
mostarda) e Anthirrinum majus, co-
nhecida popularmente como boca-
de-ledo. Essas duas plantas possuem
flores hermafroditas, ou seja, possu-
em 6rgios reprodutivos masculinos e
femininos funcionais na mesma flor.
No entanto, nem todas as plantas
angiospermas possuem flores herma-
froditas. Aproximadamente 10% das
espécies angiospermas desenvolvem



flores unissexuadas (Lebel-Hardena-
ck & Grant, 1997). Esse atributo pode
ter evoluido para promover os cruza-
mentos e, em alguns casos, parece
permitir uma melhor alocacio dos
recursos para otimizar a reproducio.

Bases moleculares da
determinacio do sexo
(o modelo ABC)

Ha evidéncias de que o mecanis-
mo controlador da diferenciacao dos
orgaos florais obedeca a um modelo
que inclui interacdes moleculares entre
fatores de transcricao (Coen & Meye-
rowitz, 1991; Figura 3). Segundo esse
modelo, denominado “modelo ABC”,
a presenca de fatores do tipo A na
regiao mais externa do meristema
floral determina a diferenciacao das
sépalas. No verticilo adjacente, a inte-
racao entre fatores do grupo A com
fatores do tipo B, induz a produgao de
pétalas. No terceiro verticilo, a pre-
senca dos fatores B e C determinama
diferenciacio de estames. No centro
daflor, a presenca do fator C, sozinho,
confere a formacao dos carpelos (Fi-
gura 3). Em Arabidopsis, ja foram
identificados mutantes para os genes
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Figura 2: Espécies monoicas possuem tanto flores femininas como
flores masculinas numa mesma planta (por exemplo, o milho). Espéci-
es didicas possuem flores masculinas e femininas em individuos dife-

rentes

que codificam cada um desses fatores
(veja Dornelas 2000). Assim, como
predito pelo modelo, o mutante para o
fator C, denominado agamous, nao
apresenta 6rgios sexuais (Figura 4),
uma vez que, tanto os 6rgaos masculi-
nos quanto os femininos, necessitam
do fator C para a sua diferenciacio. Isso
indica a importancia dos genes deter-
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Figura 3: Modelo ABC do controle molecular do desenvolvimento
floral e controle da expressao da fun¢ao B pelo gene SUPERMAN
(SUP). A presenca do fator A no verticilo 1 determina a presenca de
sépalas. A combinacao dos fatores A e B no segundo verticilo deter-
mina a presenca de pétalas. A expressao dos fatores B e C no verti-
cilo 3 determina a diferenciacio de 6rgaos sexuais masculinos, os
estames. A presenca do fator C no quarto verticilo determina a for-
macao do gineceu, a parte feminina da flor. O produto do gene SUP
inibe a “invasao” do quarto verticilo pelo fator B, criando um equili-
brio entre a quantidade de células que participarao na diferenciacio

de 6rgaos masculinos ou femininos

minantes da fun¢ao C na evolucio da
reproducao sexuada em plantas.

Ja os mutantes para o fator B, como
apetala3 de Arabidopsis (Figura 4),
apresentam apenas a formacio de or-
gaos sexuais femininos, umavez que é
necessaria a combinac¢ao das funcoes B
e C para a diferenciaciao dos estames.

A presencga ou aauséncia da funciao
B¢, portanto, o mecanismo que deter-
mina o sexo presente na flor: na ausén-
ciada fungio B, apenas 6rgaos sexuais
femininos sao produzidos e, na sua
presenca, hd a produciao de ambos os
tipos de 6rgaos sexuais. Isso implica a
inducio da expressio da funcao B
também no quarto verticilo; onde, nor-
malmente, hd apenas a expressio da
funcao C, 6rgaos sexuais masculinos
seriam produzidos em substitui¢ao aos
orgaos femininos. Dessa forma uma
flor diclina masculina seria obtida. Essa
hipétese foi comprovada coma obten-
¢ao de plantas transgénicas de Arabi-
dopsis que expressam genes da fun-
¢dao B também no quarto verticilo (Kri-
zek & Meyerowitz, 1996). Esse seria
um indicio de que sao necessarios
poucos genes para transformar uma
flor monoclina em uma flor diclina.

Evolucio dos genes MADS e
evolucio do sexo em plantas

Praticamente todos os fatores de
transcricio do modelo ABC pertencem
auma Unica familia multigénica, deno-
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Figura 4. Mutantes florais de Arabidopsis quanto 2 determinac¢ao
do sexo. A: A flor do tipo selvagem € hermafrodita. B: Mutante
agamous. Ha apenas a formacao de sépalas e pétalas. C: Mutante
apetala3. Essa flor € funcionalmente feminina. D: Mutante super-
man. Essa flor € funcionalmente masculina

minada MADS. E, portanto, evidente
que a evolucio das seqiiéncias dos
genes codificadores dos fatores de
transcri¢do do tipo MADS deve estar
intimamente relacionada coma evo-
lucio do mecanismo molecular da
determinacao do sexo em plantas.
Genes MADS ji foram clonados
de virios organismos eucariotos
(Theissen et al., 2000). Essa € uma
evidéncia de que o ultimo ancestral
comum entre 0s eucariotos ja pos-
suia pelo menos um gene MADS. No
entanto, enquanto nas plantas os
genes MADS foram recrutados para o
controle da diferenciac¢ao celular, nos
outros organismos eles possuem fun-
coes diferentes (Theissen etal., 2000).
Em bricfitas, homoélogos dos ge-
nes MADS siao responsaveis pela
especificaciao das células gametofiti-
cas (Hasebe et al., 1998). Assim,
mesmo em vegetais inferiores, os
genes MADS ja possuem uma fungio
relacionada com o controle da repro-
duc¢lo. Estima-se que as funcoes Be

Ctenham surgido antes da divergén-
cia entre gimno- € angiospermas,
uma vez que homologos funcionais
de AGAMOUS (fun¢iao C) e de APE-
TALA3 (funcao B) ja foram clonados
em Pinus(Mouradov et al., 1999). A
expressao dos homologos de AGA-
MOUSem gimnospermas indica que
eles estao relacionados com a dife-
renciacdo tanto dos cones masculinos
quanto dos cones femininos. Ja a
expressao dos homologos de APETA-
LA3 é exclusiva dos cones masculi-
nos, indicando que o controle da
expressao do sexo pela funcio B é
conservada evolutivamente em gim-
no- e angiospermas (Mouradov etal.,
1999).

A funcao A nio esta relacionada
com a determinacio do sexo (Theis-
senetal., 2000). Os genes MADS que
realizam essa funcao ainda nao foram
identificados em gimnospermas e,
provavelmente, surgiram apenas
recentemente, durante a divergéncia
dasangiospermas.
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Papel do gene SUPERMAN na
expressio do sexo

Como mencionado anteriormente,
a extensao espacial da expressao da
funcio B durante o desenvolvimento
inicial do meristema floral determinara
onumero de células recrutadas paraa
formacao dos 6rgaos sexuais masculi-
nos. O responsavel pela contencido da
expressao dos genes da fun¢io B em
Arabidopsis € o fator de transcricio
SUPERMAN (SUP; Sakaietal., 1995). O
produto do gene SUP inibe a expres-
saode PISTILLATA e APETALA3 (Fun-
¢ao B) no quarto verticilo. Dessa for-
ma, mutantes superman apresentam
uma expressao anormal dos genes da
Func¢io B naregiao central do meriste-
ma floral. Como conseqiiéncia, a flor
de um mutante superman produz um
gineceu rudimentar, pois parte do ver-
ticilo dos carpelos é convertida em
estames e €, assim, uma flor essencial-
mente masculina (Figura 4). Isso impli-
caria que a expressao diferenciada do
gene SUPpoderia controlar a extensio
da expressao do sexo masculino. Uma
diminuicao da concentra¢ao de trans-
critos SUPacarreta uma maior produ-
¢do de orgaos masculinos em detri-
mento do nimero de 6rgaos femini-
nos. Dessa maneira, pode-se ter flores
mondclinas, diclinas masculinas ou fe-
mininas, apenas pelo controle da ex-
pressao do gene SUP.

Ha indicacdes de que o mecanismo
de modulaciao molecular da expressio
dos genes da funcao B pelo gene SUP
seja conservada evolutivamente, uma
vez que homologos funcionais de SUP
jd foram clonados em outras plantas
(Kobayashi et al., 1998).

Aplicacdes biotecnologicas do
controle do sexo em plantas

Atualmente, com o crescimento do
numero de espécies vegetais que es-
tao sendo alvo de seqiienciamento, a
manipulaciao da expressio de genes
pela tecnologia dos transgénicos abre
um enorme leque de possibilidades do
controle da expressio do sexo em
plantas. Hd um grande interesse em se
obter plantas macho-estéreis em um
grande nimero de espécies, onde pro-
gramas de melhoramento envolvema



Figura 5: Flores de amoreira (Morus sp.) vistas em microscopia eletronica de varredura. As partes masculina

(vermelho) e masculina (azul) de cada flor foram coloridas por computador. A: Flor feminina: os 6rgaos masculi-
nos sao reprimidos e ndo se desenvolvem. B: Flor masculina: os 6rgaos femininos sio abortados durante as fases
iniciais de seu desenvolvimento. Barras: A: 300pm;B: 200m

obtenc¢io de hibridos. Em plantas mo-
noicas com flores diclinas, ha, na maior
parte dos casos, um interesse no au-
mento da proporciao de flores femini-
nas em relacao ao nimero de flores
masculinas, para a maior produgdo de
frutos e/ou graos. Flores ornamentais
para corte possuem um tempo de
vaso mais prolongado se seus 6rgaos
sexuais forem removidos manualmen-
te (Shibuya et al., 2000). Assim, flores
que naturalmente produzam apenas
sépalas e pétalas teriam um interesse
comercial maior. Ha casos em que a
substituicio dos verticilos contendo
estames e carpelos por verticilos con-
tendo pétalas supernumerarias € uma
vantagem estética. Nesse caso, essas
plantas deveriam ser forcosamente
reproduzidas vegetativamente.

Ha casos ainda de plantas que sdo
exclusivamente didicas e onde a ob-
tencao de autofecundacao é impossi-
vel, como aamoreira (Figura 5). Nesse
caso, a manipulacdo da expressao de
homologos de SUPe/ou dos genes da
funcao B permitiriam a obten¢ao de
plantas mondicas para fins de melhora-
mento, permitindo a introgressao de
genes de interesse. Pesquisas nesse
sentido estao sendo realizadas atual-
mente em nossos laboratorios.
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