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CAPITULO 1

Evolucao das plantas com enfase
na forma de reproducao

Marines Marli Gniech Karasawa
Giancarlo Conde Xavier Oliveira
Joseph Hill Williams
Elizabeth Ann Veasey

I.1 Primeiras plantas e a alternancia de geracées

Os fésseis dos primeiros organismos que realizavam fotossintese e produziam oxigénio
foram encontrados no Oeste da Australia, Warrwona. Estes microorganismos eram esféricos
e filamentosos e apresentavam idade de 3300 e 3500 milhdes de anos (Ma), tendo sido clas-
sificados como cianobactérias fotoautotrdficas (algas verde-azuladas) (Schopf e Paker, 1987).
Outras evidéncias da evolugao das plantas em organismos unicelulares fotossintetizantes que
apresentavam divisdo por mitose foram encontradas em depésitos no sul da Africa. Estes or-
ganismos, pertencentes ao periodo Pré-cambriano (Tabela |), foram datados com idade entre
3200 e 3100 Ma (Freeman e Herron, 1998; Brown e Lomolino, 2005). Em sedimentos mais
recentes de rochas do sul de Ontario, Canada, com aproximadamente 2000 Ma, também fo-
ram encontrados exemplares de algas verde-azuladas. Estes primeiros ancestrais das plantas
apresentavam vida procariética, pois ndo possuiam nicleo organizado como nos organismos
superiores. Assim, o vestigio mais antigo e confiavel que se tem do surgimento dos eucariotos
tem idade entre 1400 Ma (Zunino e Zullini, 2003) e 2000 Ma (Mussa, 2004) quando os pri-
meiros membros de organismos unicelulares denominados acritarcas, pertencentes ao reino
Protista, apareceram nos registros fésseis da China. E amplamente aceito que a origem das
plantas terrestres se encontra na ordem Charales do género Coleochaete (Graham et dl.,
2000). Os protistas sdo encontrados geralmente em ambientes aquaticos, contudo alguns
sao capazes de viver em ambientes terrestres. Apresentam geralmente reproducao sexuada,
contudo alguns podem se reproduzir por via assexuada (Raven et al., 2007). A analise dos
sedimentos de rochas com aproximadamente 1000 Ma revelou uma grande variedade de
tipos de algas sendo, a grande maioria, do tipo verde azulada. Aparentemente, elas possui-
am nucleo verdadeiro e apresentavam divisdo por mitose (Figura I.l) (Schopf, 1968; Banks,
1970; Knoll, 1992).

Em resposta as pressoes evolutivas, os organismos vivos se tornaram cada vez mais di-
versificados e complexos em estrutura (Raven et al., 2007). Estes organismos evoluiram por
aproximadamente mais 500 Ma até que aparecessem as primeiras plantas de forma plurice-
lular e crescimento ereto. Evidéncias geoldgicas sugerem a alga verde Fritschiella, como pro-
vavel ancestral das plantas terrestres, pois apresenta metabolismo semelhante ao das plantas
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atuais, o que nao foi encontrado em nenhuma outra alga (Figura 1.2). Fritschiella vivia em dgua
doce, mas podia ser encontrada, eventualmente, em ambientes terrestres (Willis e McElwain,
2002).

Nos periodos Cambriano e Ordoviciano (Tabela |) a atividade tectonica era relativamente
intensa promovendo a reorganizagio das placas continentais e nterferindo profundamente
no nivel dos oceanos, nas correntes ocednicas, climas e na distribuicido geografica dos or-
ganismos afetando a vida de todos os organismos daquela época. Evidéncias sugerem que
no Cambriano superior todos os continentes estavam distribuidos em torno do equador. O
maior deles Gondwana se moveu para o pdlo sul enquanto os dois menores coalesceram
numa massa continental denominada Laurasia (Zunino e Zullini, 2003). A reorganizacio das
placas continentais promoveu a ocorréncia da glaciacdo (440 Ma) que levou a uma dramatica
reducao no nivel do mar de, aproximadamente, 70 m e por volta deste periodo foram encon-
tradas as primeiras evidéncias de colonizacgao terrestre (Brown e Lomolino, 2005; Lomolino
etal., 2006). Em paralelo as mudancgas das condi¢ées ambientais, foram necessarias mudangas
na estrutura, forma e reproducao das plantas para assegurar a sua existéncia no ambiente
terrestre (Willis e McElwain, 2002). No final do periodo Cambriano as algas verdes evoluiram
para formas altamente complexas. Entretanto, as vias bioquimicas como as que facilitaram a
respiragao e a fotossintese na cianobactéria, fundamentais para a vida das plantas e algas que
ocupavam ambientes aquaticos, e a meiose, que promoveu o aparecimento de formas de vida
mais sofisticadas, foram estabelecidas somente no periodo Ordoviciano (510 ~ 438 milhdes
de anos) (Bateman et al., 1998). Dentre os exemplares fésseis encontrados, o mais bem pre-
servado ¢ o de Isochadites da familia Codiaceae. Este féssil apresenta estruturas reprodutivas
de gametocistos mostrando, provavelmente, uma das primeiras evidéncias de reproducao se-
xuada (Banks, 1970). Os principais grupos de algas do periodo Cambriano foram as Dasycla-
daceae e as Codiaceae, entre as verdes, e a Solenoporaceae, entre as vermelhas. Na fase
intermediaria do periodo Ordoviciano as Codiaceae apresentavam estruturas segmentadas e
uma estrutura interna tubular encontrada ainda hoje.

Do periodo Ordoviciano intermediario ao principio do Siluriano (470 ~ 430 Ma) (Tabe-
la 1), foram encontradas evidéncias fésseis do desenvolvimento de células especializadas para
o transporte de 4gua e nutrientes, bem como varias medidas de precaucio contra a desseca-
¢ao, suporte mecanico e modo de reproducdo que diminuiram a dependéncia dos ambientes
aquaticos (Willis e McElwain, 2002). As partes aéreas e as subterrianeas dos esporéfitos das
primeiras plantas vasculares diferenciaram-se pouco estruturalmente umas das outras, mas
sem duvida alguma as plantas primitivas deram origem a plantas mais especializadas com um
corpo mais diferenciado. Estas plantas consistiam de raizes, que funcionavam na fixagao e
absorcao de agua e minerais, e de caules e folhas, que forneciam um sistema bem adaptado
as necessidades da vida na terra (ou seja, absorvendo a luz do sol, diéxido de carbono da
atmosfera e a agua do solo) (Raven et al., 1995; Raven et al., 2007). A Cooksonia Aglaophyton
major também conhecida como Rhynie major (Edwards, 1986), pode ser considerada um es-
tagio intermediario na evolugao entre as plantas primitivas e as vasculares (prototraquedfita),
por nao possuir traqueideos. Entretanto, foi detectada a presenca de células similares aos hi-
dréides dos musgos. Durante a transicao, as plantas também passaram por outras adaptacoes
que tornaram possivel sua reprodugao em ambiente terrestre, sendo a producio de esporos
resistentes a ambientes secos um dos primeiros estagios (Raven et al., 2007). Como exemplo
podem ser citadas as estruturas reprodutivas das Cooksonias (Figura |.3) que eram forma-
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das por esporangios contendo os esporos em seu interior (Mussa, 2004). Estes esporangios
podiam atingir, no maximo, 1,5 mm de didametro e 2,0 mm de comprimento. A altura destas
plantas variava de 2,2 a | | cm (Edwards et al., 2004).

A evolugio das plantas esta associada a ocorréncia de uma série de mudancas no game-
tofito e no espordfito (Figura |.4a). Atualmente, a hipétese mais aceita é a de que um ances-
tral, produtor de esporos, que vivia em ambientes aquaticos, teria dado origem as primeiras
plantas terrestres (Figura |.4a). Este teria sofrido alteracdes (mutagdes) nas fases gametofitica
e esporofitica, resultando em plantas com geragao gametofitica amplificada a qual era nutri-
cionalmente (Figura |.4b) e dependente, representada pelo modo de reproducdo da maioria
das plantas nao vasculares (bridfitas); e plantas com a geragao esporofitica amplificada, que
produziam espordfito nutricionalmente independente (Figura |.4c), modo de reproducao das
plantas vasculares (traquedfitas) (Willis e McElwain, 2002).

O surgimento do estagio gametofitico deve ter aumentado a dependéncia pela 4gua, que
passou a ser essencial para que o gametéfito pudesse transferir os gametas masculinos até os
femininos, bem como para o crescimento inicial do embrido esporofitico. Por outro lado, as
plantas que desenvolveram uma geracao esporofitica amplificada teriam apresentado um de-
créscimo na necessidade de agua, que aliado a continua dessecacao do ambiente teria selecio-
nado a favor de estagio esporofitico nutricionalmente independente; assim, nem a producao
de esporos nem a sua disseminacdo necessitavam de agua. Os individuos mutantes que sur-
giram neste periodo apresentaram reducao no tamanho e na complexidade dos gametdfitos
comparados aos espordéfitos (Figura |.4c) e deram origem a fase esporofitica independente.
Esta estratégia aumentou a resisténcia a seca e a dessecagao. Outros mutantes apresentaram
gametdfitos de tamanho maior e se tornaram fisiologicamente dependentes de ambientes
Umidos para transferir seus gametas (Figura |.4b) devido a geracdo gametofitica amplificada
(Drews e Ydegari, 2002; Graham et al., 2000).

Quanto a forma de reproducio siao conhecidos muitos grupos de algas que se reprodu-
zem sexuada e assexuadamente, sendo que a reproducao sexuada envolve alternancia de ge-
racoes denominadas fase esporofitica dipldide e gametofitica hapldide. Na fase gametofitica,
gametas masculinos e femininos sao liberados do gametdfito, e os gametas masculinos nadam
até os femininos para se fundir produzindo um zigoto dipléide. A germinagao do zigoto forma
plantas denominadas “espordfitos” que, quando maduros, sofrem divisao meiética formando
esporos hapléides que sio liberados para formar um novo gametdfito.

A diferenciacdo da amplificagdo das geragdes gametofitica e esporofitica tem persistido
até a atualidade. Em plantas vasculares atuais o espordfito vegetativo € a parte visivel da planta
(Figuras |.4c e 1.5), enquanto que no grupo nao vascular a parte vegetativa visivel na planta
é o gametdfito (Figuras |1.4b e 1.5). Esta diferenciagdo pode ser a explicagdo de porque, ao
longo dos registros geoldgicos, as briéfitas tém permanecido de pequena altura e restritas a
ambientes Umidos e regides mistas, enquanto as traquedfitas evoluiram nao sé constituindo-
se no maior grupo de plantas do planeta, mas também ocupando os mais variados nichos
ecoldgicos.

Tem-se sugerido que o aparecimento e o aumento gradual de esporos nos registros fos-
seis nao tem sido somente um indicativo da elaboracao da fase esporofitica, mas também do
fato de estes terem se tornado resistentes a deterioracao, pela presencga de esporopolenina
na parede. Esta substancia quimica pode ser encontrada na parede do grao de pdlen de plan-
tas nao-vasculares, vasculares e também em algumas algas (Kenrick e Crane, 1997). Este poli-
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mero complexo possui a fungao de proporcionar resisténcia a seca, vigor e protecao contra a
radiacéo ultravioleta. Evidéncias fésseis oriundas de esporos indicam que as plantas terrestres
foram originadas na fase intermediaria do periodo Ordoviciano, enquanto a maior divergéncia
entre grupos de hepaticas, ceratéfilos, musgos e plantas vasculares deve ter ocorrido no final
do periodo Ordoviciano e no Siluriano (Bateman et al., 1998). Alguns dos primeiros esporos
encontrados e visiveis em registros geoldgicos eram pertencentes ao final do periodo Or-
doviciano (~ 450 Ma). Estes possuiam arranjo em forma de tetraedro enquanto outros, de
sedimentos mais recentes (~ 430 Ma), sao encontrados na forma de esporos isolados com
uma distinta forma de trilete (Gray e Shear, 1992). Esta morfologia em forma de trilete (Figura
1.6), bem como o arranjo em tetraedro, fornece fortes evidéncias para a divisao meiética,
pois uma célula dipldide, ao se dividir por meiose, produz quatro gametas (no caso, produ-
ziria esporos). A significancia dos registros fosseis destes esporos arranjados em forma de
tetraedro é que muitos destes, especialmente os do inicio do periodo Siluriano (~ 430 Ma),
provavelmente representam a primeira evidéncia da elaboragao da fase esporofitica no ciclo
de vida das plantas (Willis e McElwain, 2002).

No inicio do periodo Siluriano (~ 417 Ma) foram encontradas evidéncias fésseis das pri-
meiras plantas vasculares. Elas apresentavam esporangios globosos com esporos cutinizados,
e esporos isolados na forma de trilete, sendo também encontradas estruturas reprodutivas
multiplas. O habito de crescimento destas plantas era do tipo determinado (i.e., estruturas
reprodutivas terminais), sendo sua forma de reproducio por propagacgao assexual rizomatosa
e/ou sexual via esporo (Banks, 1970).

1.2 Homosporia, heterosporia e a evolucao do évulo e do grao de pdlen

Até o principio do periodo Devoniano os registros fésseis mostram a presenca de habito
de crescimento do tipo determinado, surgindo, a partir dai, as primeiras evidéncias de plantas
com habito de crescimento do tipo indeterminado. Nos estudos do principio do Devoniano
o tipo Rhynie foi uma das evidéncias mais importantes de habito de crescimento e estrutu-
ras reprodutivas. Seus registros fésseis mostram diversas formas de estruturas reprodutivas
encontradas em plantas podendo ser isoladas, multiplas e até fusionadas (Willis e McElwain,
2002; Mussa, 2004).

A evolugao promoveu o surgimento de novos tipos de plantas e a extincdo de tipos an-
tigos no periodo Devoniano. As algas verde-azuladas atingiram o seu apogeu no inicio deste
periodo, enquanto as Characeae foram encontradas em estagio avangado de evolucéo. Estas
algas habitavam preferencialmente 4gua doce, mas ocasionalmente eram encontradas em
agua salgada, e sao reconhecidas pelo arranjo de seus ramos com estrutura marcada por nés
e entrends, e seu 6rgio sexual, a oogdnia, que se encontrava presa aos nds. A oogbnia apre-
sentava uma Unica célula ovo e era rodeada por tlbulos espiralados. O féssil mais ancestral
deste grupo é representado apenas pelo seu zigoto. Estes individuos se tornaram altamente
especializados no inicio do periodo Devoniano, e estas estruturas teriam sido conservadas
persistindo, desta forma, até a atualidade, diferindo apenas em alguns pequenos detalhes
(Banks, 1970). Um outro grupo de algas marinhas, também encontradas neste periodo, foram
as Dasycladaceae e as Codiaceae, que habitavam ambientes que continham agua doce e tam-
bém agua salobra. Acredita-se que este grupo teria migrado dos ambientes marinhos, no final
do periodo Siluriano, para os ambientes de agua doce, pois o seu zigoto (oosporo) era capaz
de resistir a dessecagdo, onde o suprimento de agua poderia secar ocasionalmente, que foi
4
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uma adaptagdo ébvia ao novo habitat. Este tipo de resisténcia do esporo nao é uma caracte-
ristica comum das algas marinhas. Pode ser que as plantas terrestres e as algas Charophyceae
tenham se deslocado para novos ambientes ao mesmo tempo no passado. De acordo com
a hipotese existente, todas as plantas teriam se originado de ambientes marinhos sendo que
a migracao para ambiente terrestre teria originado novos nichos ecoldgicos. Entre os exem-
plares fésseis do tipo Rhynie, Zosterophyllum divaricatum de 400 Ma, com esporangios presos
lateralmente ao caule ou no apice, tem sido relatado como pertencente ao periodo Devonia-
no (Gensel e Andrews, 1987). Seu esporo era pequeno, de aproximadamente 55-85 um de
diametro, variando de circular a subtriangular, liso e com marca distinta de trilete. Esta planta
atingia aproximadamente 30 cm de altura e era composta de ramos que cresciam a partir de
rizomas. Ja o Psilophyton dawsonii (395 Ma) e P robustius possuiam habito de crescimento do
caule central tipo indeterminado, cresciam de 2 até 60 cm de altura e possuiam ramificacoes
laterais com apice fértil, sendo cada apice constituido de aproximadamente 32 esporangios
(Willis e McElwain, 2002; Mussa, 2004).

Os primeiros representantes das plantas vasculares, sdo os licopddios, e dentre eles
trés géneros (Asteroxylon, Calpodexylon e Protolepidodendron) ilustram caracteristicas seme-
Ihantes entre os tipos modernos e os fésseis. Nesta fase (~ 400 Ma) as plantas produziam
esporangios globosos e reniformes com esporos na forma de trilete que, ao longo deste pe-
riodo, foram evoluindo passando da homosporia (esporos do mesmo tamanho) (Figura |.7a)
para a heterosporia (esporos de tamanhos diferentes) (Figura 1.7b e Figura 1.7c), sendo de-
nominados de micrésporos (3 ~ 50 um) e megasporos (variando de 150 ~ 200 um) (Mussa,
2004). Este é considerado um dos mais importantes cursos da evolucao para o aparecimento
das plantas com sementes (as gimnospermas) (Willis e McElwain, 2002).

Postula-se que os esporos maiores foram os precursores dos atuais megasporos, e que os
menores teriam sido precursores do grao de pdlen. A teoria mais aceita é a de que uma mu-
tacdo teria proporcionado o surgimento de dois tamanhos de esporos (Figura 1.8) (Thomas
e Spiecer, 1987).

Estes esporos de tamanhos diferentes ter-se-iam, inicialmente, desenvolvido em um mes-
mo esporangio (Figura |.7b), e posteriormente, ao longo do curso da evolugao, teriam sido
alocados em esporangios separados (Figura |.7c) segundo o seu tamanho, os megasporos no
megasporangio e os micrésporos no microsporangio (Andrews, 1963; Banks, 1970).

A dispersao dos esporos, de acordo com os registros fésseis, teria ocorrido em duas clas-
ses de tamanho (anisosporia), dando suporte a teoria de que o aumento na heterosporia teria
sido gradual ao longo do periodo Devoniano. Indicios fésseis encontrados sugerem que os
megasporos teriam evoluido para o estado em que se degeneram trés de cada quatro esporos
produzidos por um megasporocito (Figuras |.9a, b e c) até que apenas um Unico megasporo
sobrevivesse, o qual, recebendo todos os nutrientes da planta-mae, se estabelecia (Figura
1.9d) (Willis e McElwain, 2002).

Mas este megasporo ainda era muito susceptivel ao ataque e a dessecagao, logo seria
necessario que a planta-mae evoluisse promovendo a fusio das folhas estéreis localizadas nas
proximidades para a sua protecao, conforme ilustra a Figura I.10 (Thomas e Spicer, 1987).

Acredita-se que esta evolugao teria ocorrido por volta de 370 ~ 354 Ma com a evolucdo
das proé-gimnospermas (Willis e McElwain, 2002), pois entre os exemplares fésseis mais pri-
mitivos encontrados, que apéiam esta teoria, estio Genomosperma kindstoni, Genomosperma
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latens e Salpingostoma dasu (principio do Carbonifero) e Physostoma elegans, Eurystoma
angulare e Stamnostoma huttense (final do Carbonifero) (Andrews, 1963).

Tao logo o megasporo evoluiu, houve a necessidade do micrésporo (que deu origem
ao grao de pdélen) também evoluir, para que este pudesse alcanca-lo para formar o zigoto.
Evidéncias paleobotanicas mostram que o grao de pdlen iniciou sua evolucdo por volta de
364 Ma, sendo antes disso encontrados apenas fésseis de esporos. Isto representa a adapta-
¢ao, também da parte masculina, ao ciclo de vida da planta. O primeiro grao de pélen eviden-
ciado nos registros fésseis foi denominado pré-pélen e corresponde ao estadio intermediario
entre os esporos e o pdlen, pois ele continha caracteristicas de esporo (forma de trilete), mas
evidéncias sugerem que a germinacao ocorria sobre ou proximo da abertura do megasporan-
gio (Figura 1.11) (Willis e McElwain, 2002).

O pdlen distingue-se do esporo na estrutura e na liberacao dos gametas. Nas plantas he-
terospéricas, os micrésporos liberam os gametas flagelados na extremidade distal do esporo
(i.e., na abertura do trilete), os quais nadam até o arquegdnio para a fertilizagao. O pdlen, em
comparagao, produz o tubo polinico da extremidade distal através do qual os gametas sao
transferidos diretamente para o évulo (Figura |.12).

Com o desenvolvimento da protecao da semente, tornou-se necessario aprimorar o me-
canismo de recepcao do grao de pdlen para que ele pudesse alcancar o 6vulo dentro do ova-
rio e formar o zigoto mediante a fertilizacdo. Nas primeiras plantas de sementes a protecao
do 6vulo era parcial, sendo as folhas estéreis fusionadas apenas na base do megasporangio
(apds fusdao completa produziram os frutos carpelos), permanecendo livre a estrutura que
recebia o pdlen (Figura |.13a). Estas estruturas, combinadas com os lobos de protecdo, eram
altamente efetivas em capturar o pélen carregado pelo vento. Contudo, alguns dos primeiros
Svulos apresentavam outros mecanismos para receber o pélen, como a presenca de franjas
internas e externas nos lobos integumentarios (Figura 1.13b) e a polinizacao por gotas (Fi-
gura 1.13c). O mecanismo de polinizacdo por gotas utilizava uma substancia composta por
exsudato, ao qual o pélen ficava aderido ap6s a sua deposicao na superficie, até que devido a
desidratacdo este acabava vencendo a tensao superficial através da micrépila para promover
a fertilizacao (Thomas e Spiecer, 1987; Willis e McElwain, 2002).

1.3 A evolucao da flora terrestre

Do final do Devoniano ao principio do periodo Permiano (395 ~ 286 Ma), a flora terres-
tre evoluiu de pequenas plantas nio vasculares e vasculares para uma vegetacao que incluia
arvores de 35 m ou mais. Devido as adaptacdes para viver em ambiente terrestre, as plantas
vasculares tém sido ecologicamente bem-sucedidas, tornando-se numerosas e diversificadas
no periodo Devoniano (Willis e McElwain, 2002; Raven et al., 2007). Durante esta fase houve
significativa mudanca no ambiente global, como o movimento das placas continentais que
promoveu uma dramadtica alteragdo no clima. Foram nestas condicdes que ocorreram as
maiores inovacdes na morfologia da vegetacao terrestre com o aparecimento de novos gru-
pos de plantas (390 ~ 365 Ma) e um incremento relativamente rapido no nimero de espé-
cies (Gensel e Andrews, 1987; Lomolino et al., 2006). Ao que tudo indica, provavelmente, a
pressao de selecao ambiental foi o fator preponderante nestes acontecimentos. Registros de
fosseis desta época sugerem um constante incremento na complexidade ecolégica em todas
as escalas espaciais, da simplicidade ancestral para a proximidade da organizacao moderna
6
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no periodo Carbonifero. Os ecossistemas, do principio do Devoniano, foram compostos de
plantas simples com interagdes dinamicas simples. As diferencas na dinamica local em escalas
paisagisticas eram pequenas e de dificil diferenciacdo. Segundo estudos realizados, as comu-
nidades eram constituidas de grupos de plantas de reproducao clonal oportunista (Willis e
McElwain, 2002). Dois sdo os grupos de plantas conhecidos como tendo evoluido no inicio
deste periodo: Sciadophyton e Protobarinophyton (Banks, 1970).

As plantas tipicas com rizéides e raizes rudimentares co-evoluiram, suportando a pres-
sdo de turgor e mostrando histéria de homosporia. A histéria mais bem conhecida é a de
Rhynie, a qual fornece marcadas informagées do ecossistema. Embora a estrutura esporofitica
fosse simples, muitas estratégias ecoldgicas do espordfito claramente co-existiam, como a
capacidade do tipo Rhynie gwyne-vaughanii se dispersar rapidamente sobre o substrato via
ramos laterais deciduos. A diversificagdo do espordfito foi trocada por um amplo arranjo
na morfologia do gametdfito que registra as muitas variagdes auxiliando a singamia. Na fase
intermediaria do periodo Devoniano foram encontrados os precursores das cavalinhas mo-
dernas (Sphenopsida). Dois outros tipos extintos também foram encontrados, o Cladoxylon e
o Aneurophyton. Estudo empirico das megafloras e dos ambientes de deposicdao tem revelado
que ocorreram fases iniciais na particido paisagistica por um grupo de plantas maiores. Floras
tipicas de pantanos foram dominadas por uma planta parecida com fetos (Rhacophyton), e as
areas adjacentes incluiram os licopédios, que se distinguiram das floras interfluviais, sendo
que as partes secas das planicies foram dominadas pela pré-gimnosperma Archeopteris (Willis
e McElwain, 2002). Também no final deste periodo (370 ~ 354 Ma) ocorreu a evolucao do
6vulo que deu origem a semente, que foi uma das mais espetaculares inovacdes que surgiram
durante a evolucao das plantas vasculares. O surgimento das sementes foi um dos principais
fatores responsaveis pela dominancia das plantas com sementes atuais, as quais evoluiram ao
longo de um periodo de varias centenas de milhdes de anos. O fator preponderante deste
sucesso foi o fato de que a semente confere ao embriao alimento armazenado que se torna
disponivel nos estadios criticos da germinacdo e estabelecimento, promovendo assim uma
grande vantagem seletiva em relacdo aos grupos relacionados dotados de esporos livres e aos
grupos ancestrais de plantas que liberavam esporos (Raven et al., 2007).

Aparentemente as Pteridospermas, primeiras plantas de sementes originaram-se nas par-
tes Umidas da paisagem e, depois colonizaram, como oportunistas, as paisagens perturbadas
e de estresse fisico, inclusive as de habitats relativamente aridos. Indicios fésseis revelam que
nesta mesma época foi formada a estrutura do caule principal que caracterizou os maiores
grupos modernos de gimnospermas, fetos, Sphenophyta e uma série de grupos de licopédios
(Willis e McElwain, 2002). Na formagao da estrutura do caule principal o desenvolvimento de
um sistema condutor no cilindro central (o eustelo) foi um fator de grande importancia para
o crescimento em altura e para o transporte efetivo da agua e nutrientes por toda a planta
(Raven et al., 2007). Evidéncias geoldgicas sugerem que o eustelo se tornou progressivamen-
te mais complexo ao longo da evolugio das plantas vasculares, apresentando aparentemente,
ao final do periodo Devoniano (~ 374 Ma), trés diferentes tipos, a saber: protostelo, sifonos-
telo e o eustelo (Figura I.14a, b e c).

De acordo com os registros fosseis os licopddios, sphenopsidas, filicinaceas e as pro-
gimnospermas foram as primeiras arvores produtoras de esporos. Os licopédios ancestrais
eram plantas pequenas, herbaceas e homosporadas, podendo-se citar como exemplo a
Baragwanathia longifolia de aproximadamente 410 Ma, enquanto as primeiras arvores siao
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encontradas em fésseis datados de 370 Ma, sendo o Lepidodendron uma das plantas gigantes
mais comuns entre os licopddios. Ele atingia de 10 ~ 35 m de altura e caule de um metro
de diametro. Esta planta era heterosporada e os esporofilos eram encontrados em cones
(denominados estrébilos) contendo os micrésporos na parte superior e megasporos na parte
inferior (Willis e McElwain, 2002; Mussa, 2004).

As Sphenophyta atualmente compreendem um grupo de 20 espécies, todas possuindo ha-
bito de crescimento herbaceo e pertencente a um Unico género. Muitos fésseis deste grupo
tém sido atribuidos ao periodo Carbonifero e Permiano (354 ~ 248 Ma), inclusive uma série
de formas arborescentes, onde a maior delas era a Calamites, que crescia até 18 m de altura
ou mais. Esta planta apresentava caule do tipo sifonostelo com xilema primario e secundario,
e floema primario. Outra caracteristica evidente no caule era a presenca de nés. Quanto ao
tipo de esporo elas eram do tipo homosporadas. Entretanto, fortes evidéncias apontam para
a presenca de heterosporia neste grupo ao final do Carbonifero (Willis e McElwain, 2002).

As Filicinaceae podem ser encontradas em registros fésseis de aproximadamente 360 Ma,
sendo muitas espécies deste grupo bastante semelhantes as formas atuais remanescentes. O
Psaronius é um dos exemplos fésseis deste grupo. Ele crescia até aproximadamente 10 m de
altura, possuia folhas longas e caule do tipo protostelo (Thomas e Spiecer, 1987). Evidéncias
paleobotanicas sugerem que em algumas espécies a raiz atingia um metro de diametro na
base do caule. A maioria das plantas deste grupo eram homosporadas. No Psaronius, o es-
porangio era grande e possuia léculos fusionados aos pares (sinangio) e na parte inferior das
pinhas ficavam os ramos férteis, sugerindo que o arranjo tenha evoluido com a ligacdo dos
ramos férteis aos megafilos incorporando o esporangio na parte inferior (Willis e McElwain,
2002; Mussa, 2004).

1.4 Evolucao das pro-gimnospermas e gimnospermas

No periodo de 395 ~ 290 Ma ocorreu a segunda extingio em massa. Este evento foi
marcado por significativas mudangas no ambiente global pela uniao dos blocos que formavam
Gondwana e a Laurasia, durante o Siluriano, formado o supercontinente denominado Pangea.
O movimento ativo das placas tectonicas promoveu dramatica mudanca no clima que passou
de quente (24 a 32 °C — préximo do equador) a gelado, com temperaturas muito baixas
e clima seco (no interior do continente), e mongdes nas regides de encosta, tendo havido
extensa glaciacdo nos locais de altitude elevada do hemisfério sul, os efeitos tendo sido mais
intensos no interior do continente (Freeman e Herron, 1998). Neste periodo o mar reduziu
seu nivel entre 100 e 200 m. Além disto, a colonizagao terrestre e a conseqliente reducao no
CO, atmosférico contribuiram de forma preponderante para o resfriamento global (Zunino e
Zullini, 2003; Lomolino et al., 2006).

A evolugao das pré-gimnospermas ocorreu entre o final do periodo Devoniano e inicio do
periodo Carbonifero (~ 354 Ma). As pré-gimnospermas compreendem um grupo de plantas
que representam a transicdo entre as pteriddfitas e as gimnospermas. Este grupo apresentava
alguns tipos de xilema e floema secundario, presenca de cambio vascular bifacial e habito de
crescimento do tipo determinado em algumas plantas e indeterminado em outras. Nestas,
o avango mais importante, em relacdo a seus ancestrais, consistiu do fato de apresentarem
um cambio vascular bifacial (ou seja, um cambio que produz xilema e floema secundario).
Este tipo de cambio vascular é caracteristico de plantas com sementes e, aparentemente,
8
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desenvolveu-se primeiramente nas pré-gimnospermas. Entre as pré-gimnospermas do peri-
odo Devoniano, pode-se citar o Aneurophyton (380 ~ 360 Ma) que foi uma planta que se ca-
racterizava por apresentar uma ramificagao complexa tridimensional e possuir protostelo (i.e,
cilindro de tecido vascular fechado). Outra pré-gimnosperma importante foi a Archeopteris
(370 ~ 340 Ma) (Banks, 1970). Esta planta, que também viveu no periodo Devoniano, possuia
um sistema de ramos laterais achatados com estruturas laminares consideradas folhas e apre-
sentava caule do tipo eustelo (com arranjo dos tecidos vasculares segundo corddes isolados
em torno de uma medula).

Com relagao ao sistema reprodutivo a maioria das pré-gimnospermas apresentava histo-
ria de homosporia, mas algumas espécies de Archeopteris eram heterospéricas. Varios foram
os grupos de plantas vasculares sem sementes que prosperaram durante o periodo Devonia-
no, dos quais trés mais importantes tém sido reconhecidos: Rhyniophyta, Zosterophyllophyta
e Trimerophytophyta. Estes trés filos consistiam de plantas sem sementes que apresenta-
vam estrutura relativamente simples, e todos se tornaram extintos ao final do Devoniano,
aproximadamente 360 Ma atras. Apenas um quarto filo de plantas vasculares sem sementes,
Progymnospermophyta ou pré-gimnospermas, com caracteristicas intermediarias entre as
trimerdfitas vasculares sem sementes e as plantas com sementes, ndo se tornou extinto.
Especula-se que este filo tenha sido o ancestral das plantas com sementes, as gimnospermas
e as angiospermas. Embora estas plantas se reproduzissem por meio de esporos livremente
dispersos, elas produziam xilema secundario (lenho) notavelmente semelhante ao das coni-
feras atuais, sendo as Unicas, entre as demais do periodo Devoniano, que produziam floema
secundario. As pré-gimnospermas e as pteriddfitas provavelmente originaram-se das trime-
réfitas mais antigas (Rhynia, Zosterophyllum e Trimerophyta), das quais diferiram primariamen-
te por apresentarem sistemas de ramos mais elaborados e diferenciados e sistemas vasculares
mais complexos que seus ancestrais (Raven et al., 2007).

Com o declinio destes grupos de arvores produtoras de esporos (plantas sem semen-
tes) restaram apenas as filicinaceas como remanescentes atuais da era paleozdica. As plantas
produtoras de sementes surgiram no Devoniano superior (~ 350 Ma) e passaram a dominar
a paisagem terrestre da flora mesozdica. As plantas produtoras de sementes eram constitu-
idas de cinco classes: pteridospermas (ja extintas), pteriddfitas, cicadaceas, ginkgoales e as
coniferas. As quatro primeiras apresentaram o seu apogeu no fim do paleozdico e inicio do
mesozoico. Estas diferiam consideravelmente na estrutura e na forma de seus ancestrais. A
semente destas plantas era exposta da mesma forma como o estrébilo dos pinheiros atuais
(Andrews, 1963; McAlester, 1978).

As gimnospermas possuiam grande vantagem sobre os seus ancestrais pelo fato de po-
derem se reproduzir sem umidade externa. Os gametas masculinos nao necessitavam nadar
para fecundar o gameta feminino, pois eram capazes de formar o tubo polinico que conduz
os gametas masculinos até o évulo para que ocorra a fertilizagdo da oosfera. Por este motivo,
o estadio esporofitico nao requer meio liquido, pois os gametas se desenvolvem no interior
de tecidos Umidos da planta esporofitica e a fase gametofitica ficou reduzida ao saco embrio-
nario. Os graos de pdlen envolvidos por uma dupla membrana impermeavel eram altamente
eficazes em prevenir a perda de agua, e a membrana interna mais delgada e elastica originava
o tubo polinico. O tamanho reduzido e o grande nimero de graos de pdlen permitiam o
transporte pelo vento até o estigma onde o mesmo ficava alojado emitindo o tubo polinico
para alcancar o évulo e promover a fertilizacdo. O vento também possibilitou que plantas
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distantes entre si e de diferentes individuos fossem fertilizadas. Apés a fertilizagao formava-se
a semente que era provida de todos os nutrientes (proteinas, gorduras, amido, etc) que au-
xiliavam no estabelecimento do embrido nos estadios iniciais do seu desenvolvimento (Raven
et al., 2007).

As pteridospermas foram um dos grupos de plantas com sementes que tiveram grande
desenvolvimento a partir do carbonifero inferior. Estas compreenderam um dos principais
grupos de plantas formadoras de carvao mineral (McAlester, 1978). Por outro lado, as cicada-
ceas e ginkgoales dominaram a paisagem nos periodos Tridssico e Jurassico, mas declinaram
rapidamente durante o Cretaceo, a medida que se desenvolviam as angiospermas, sendo de
presenga relativamente rara nos dias atuais. Foi em resposta ao aumento da temperatura e
diminuicdo da umidade no continente que ocorreu a evolugao das cicadaceas, bennettitales
e ginkgoales. Estes trés grupos ainda possuem representantes vivos,contudo sua distribuicao
global foi muito mais expressiva na era mesozéica (Willis e McElwain, 2002).

As cicadaceas pertencem ao grupo que atualmente compreende |10 géneros e 100 espé-
cies de plantas, todas didicas (i.e., a populagio é constituida de plantas com estrébilos mas-
culinos e plantas com estrébilos femininos) (Mussa, 2004), ndo sendo encontrado nenhum
registro fossil indicativo da presenca de monoicia (i.e., plantas com estrébilos de sexos sepa-
rados em uma mesma planta). Alguns dos primeiros registros datados de aproximadamente
280 Ma (do Permiano) indicam que algumas espécies cresciam até 15 m de altura, embora
as primeiras cicadaceas fossem menores, de aproximadamente 3 m. A parte apical destas
plantas foi bastante conservada ao longo da evolucdo sendo muito préxima da encontrada
nas cicadaceas atuais. Os seus 6rgaos reprodutivos foram bem documentados em registros
fosseis. Sabe-se que nestas plantas a estrutura reprodutiva feminina possuia évulos agrupados
em folhas modificadas denominadas de megaspordfilos, e a masculina se encontrava locali-
zada em folhas modificadas denominadas de microspordfilos, sendo que cada folha possuia
pequenos e compactos sacos polinicos aderidos na sua superficie. Nos grupos de plantas
ancestrais cada saco polinico era capaz de produzir um grande nimero de graos de pdlen na
forma de monolete (Willis e McElwain, 2002).

As bennettitales, por sua vez, possuem registros fésseis que datam desde o principio do
Triassico até o fim do Cretaceo (248 ~ 140 Ma). Este grupo apresentava muitas semelhancas
morfoldgicas ao das cicadaceas atuais e também das extintas. Um dos géneros de bennetti-
tales mais comumente citados é a Williamsonia (Banks, 1970). Esta planta possuia estruturas
reprodutivas que lembram as angiospermas, tendo sido demonstrado que existe uma estrei-
ta conexao evolucionaria entre os membros deste grupo e as primeiras angiospermas, que
foram denominadas de pré-angiospermas. Inimeros exemplos fésseis indicam, com poucas
excegdes, que este grupo era unissexual no inicio e que depois passou a ser bissexual. Os co-
nes femininos eram constituidos de évulos rodeados de folhas estéreis e de um integumento
em forma de tubulo que compreendia a micrépila. A estrutura reprodutiva masculina era
composta de folhas e estruturas contendo pequenos sacos polinicos, os quais eram com-
postos por esporangios fusionados (sindngio). O grao de pdlen, cuja forma era de monolete,
assemelhava-se ao das cicadaceas. Neste grupo, tem-se sugerido a ocorréncia tanto da poli-
nizagio pelo vento quanto da autofecundacao, sendo que algumas evidéncias indicam que a
polinizagao animal também pode ter sido utilizada (Willis e McElwain, 2002).

No grupo das ginkgoales os registros dos primeiros fésseis encontrados foram datados de
280 Ma, sendo atualmente encontrada apenas uma Unica espécie, Ginkgo biloba. Evidéncias
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fosseis sugerem que este grupo foi formado por, pelo menos, 16 géneros e contribuia sig-
nificativamente para a vegetacdo global. A grande semelhanca entre as espécies extintas e a
Ginkgo biloba tem levado a sua descrigao como féssil vivo (Thomas e Spiecer, 1987). O caule
principal composto de eustelo contém grande contetido de xilema secundario e demonstra
caracteristicas que sao dificeis de separar de algumas coniferas como o Pinus. Os évulos de
Ginkgo nascem terminalmente nos ramos curtos de axilas de folhas laterais, em nimero de
dois a trés, e sdo ligados por um pedunculo. Ja os microsporangios (sacos polinicos) nascem
nas axilas das folhas dos ramos laterais curtos (Mussa, 2004). A estratégia reprodutiva utiliza-
da pelo Ginkgo biloba é do tipo didica, mas evidéncias fésseis indicam que havia muita variacao
entre as estruturas reprodutivas (Willis e McElwain, 2002).

Outro grupo também importante foi o das Glossopteridaceae. Este grupo também tem
sido sugerido como possivel ancestral das angiospermas, pois estas plantas, que possuiam ha-
bito arborescente e deciduo, também apresentavam érgaos reprodutivos bastante modifica-
dos presos as folhas. Evidéncias fosseis sugerem que estas plantas cresciam aproximadamente
10 m de altura e tinham caule do tipo eustelo, indicando estreita similaridade com a Araucaria
moderna. Suas estruturas reprodutivas femininas eram bastante diversas variando de uni a
multiovuladas (Willis e McElwain, 2002).

As coniferas apareceram no perfiodo Carbonifero, sendo atualmente extinta a maio-
ria das formas primitivas. A conifera mais primitiva foi encontrada em registros fésseis de
Yorkshire, Swillingtonia denticulata, e datada como sendo pertencente ao Carbonifero supe-
rior (~ 310 Ma). Este grupo tem mostrado um incremento nos registros fésseis ao longo do
Permiano, contudo a maior radiacio ocorreu no periodo Triassico (245 ~ 208 Ma) com sete
familias (Podocarpaceae, Taxaceae, Araucariaceae, Cupressaceae, Taxodiaceae, Cephalota-
xaceae e Pinaceae), as quais atualmente encontram-se amplamente dispersas.

Dentre as coniferas evidéncias de registros fésseis indicam que Utrechtia seja a planta mais
ancestral. Esta planta, pertencente ao Permiano, atingia 5 m e possuia caule do tipo eustelo
com vasos condutores de seiva e traqueideos. Seu exemplar fossil mostra semelhanca morfo-
légica com muitas das coniferas existentes. As estruturas reprodutivas masculinas e femininas
da planta provavelmente encontravam-se alocadas em partes diferentes do apice. Evidéncias
fosseis sugerem que a estrutura masculina produtora de pélen, no féssil, era bastante similar
a das coniferas atuais (Thomas e Spicer, 1987). Ja, os cones femininos consistiam de um eixo
de aproximadamente 8 cm de comprimento no qual era encontrada uma folha reduzida com
a estrutura reprodutiva. Este pequeno apice fértil lembra uma fase intermediaria entre as cor-
diates e a estrutura das coniferas modernas (Crane, 1985; Doyle e Donoghue, 1986). Assim
sendo, as coniferas, de modo geral, apresentam estratégia reprodutiva do tipo mondica ou
didica, contendo cones masculinos na face abaxial da folha e os cones ovuliferos na superficie
da bractea (Mussa, 2004).

1.5 Evolucao das angiospermas

Até onde se sabe as angiospermas divergiram de um ancestral pertencente ao grupo das
plantas com sementes entre o final do periodo Jurassico e principio do Cretaceo entre 130 e
90 Ma (Crane et al., 1995), atingindo a dominancia entre 50 ~ 80 Ma (Axelrod, 1970) logo
apds a ocorréncia da quinta extingdo em massa (Zunino e Zullini, 2003). Segundo Stuessy
(2004), as angiospermas se originaram de fetos produtores de sementes (plantas semelhantes
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a samambaias). Estas teriam evoluido no periodo Jurassico, com o surgimento do carpelo
seguido da ocorréncia de dupla-fertilizacdo e somente apds estas duas etapas evolutivas é que
teriam ocorrido a mutagdes responsaveis pelo aparecimento das partes que compdem a flor
(i.e., sépalas e pétalas). Esta transicdo teria levado mais de 100 Ma para se tornar completa.

A presenca de clima extremo e inconstante teria restringindo a localizagdo destes indi-
viduos a ambientes de altitudes mais elevadas e latitudes medianas, onde havia predominio
de clima seco tropical até o principio do Cretaceo. Entretanto, com a fragmentacdo de Gon-
dwana (~ 206 Ma) houve o avanco das aguas do oceano sobre os continentes (Lomolino
et al., 2006), promovendo aumento da superficie ocednica em torno dos continentes. Como
conseqiiéncia disto passou a existir clima ameno e homogéneo para todos os continentes
favorecendo a colonizacdo das angiospermas em regides de baixa altitude. Por outro lado, a
fragmentacio e a consegiiente deriva continental (América do Sul, Africa, india e Austrélia)
promoveram o isolamento das plantas existentes no Albiano-Cenomoniano (fase intermedi-
aria do Cretaceo) e alteracao profunda no clima da época. As barreiras ao fluxo génico pro-
porcionaram mudancas nas freqiiéncias dos alelos e aumento da diversidade em decorréncia
de fungbes adaptativas e pré-adaptativas (Axelrod, 1970).

Evidéncias morfoldgicas, moleculares e estudos de filogenia mostram que as angiosper-
mas tiveram origem monofilética (Doyle e Donoghue, 1986), sendo a Amborella trichopoda a
angiosperma mais primitiva (Nymphaeales - lirios aquaticos) e grupo irmao mais préximo en-
tre eles, a partir do qual teria surgido a primeira linhagem divergente (Qiu et al., 1999; Soltis
et al., 2000). Por outro lado, dois géneros de Gnetales, Gnetum e Welwitschia, nao formaram
agrupamento com as angiospermas, mostrando elevado nivel de consisténcia no agrupamen-
to com as coniferas (Qiu et al., 2000). Registros fésseis confirmam a possibilidade de todas as
angiospermas terem sido originadas de um ancestral comum derivado das gimnospermas e
que este nao apresentava flores, carpelos fusionados, nem frutos. O mais antigo féssil que se
tem conhecimento foi datado de 125 Ma e foi encontrado por Dilcher et al. (2002), sendo,
provavelmente, a mae de todas as angiospermas. O material fossilizado, pertencente ao gru-
po das liliaceas, foi encontrado na China e denominado de Archedfructs sinensis. Archeafructs
¢é considerado um féssil-chave porque ele possui carpelos, entretanto ndo possui flores. Esta
auséncia de partes do perianto e a presenca de carpelos e estames separados, distribuidos ao
longo do eixo de uma estrutura reprodutiva vertical, causam questionamento sobre a possi-
bilidade da existéncia de flores unissexuais sem perianto e de formas mais especializadas na
base das angiospermas (Friis et al., 2003). Estas informagoes confirmam a hipétese de as an-
giospermas terem iniciado a sua evolugdo no Cretaceo inferior (aproximadamente 130 Ma),
atingindo a sua domindncia na vegetacdo do mundo inteiro mais ou menos ha 90 Ma. Por
volta de 75 Ma, ja existiam muitas familias e alguns dos géneros modernos também podiam
ser encontrados (Raven et al., 1995).

Atualmente, as angiospermas sao dominantes no mundo todo e possuem cerca de 300 a
400 familias e 240 a 300 mil espécies, enquanto as pteridéfitas possuem cerca de 10 mil es-
pécies e as gimnospermas apenas cerca de 750 espécies (Willis e McElwain, 2002; Bernardes-
de-Oliveira, 2004). O aparecimento e a rapida diversificacdo das eudicotiledéneas e das mo-
nocotiledéneas levaram estas plantas a uma dominancia crescente durante os Ultimos 35 Ma
do Cretaceo superior (100 ~ 65 Ma). Aproximadamente ha 90 Ma, varias ordens e familias de
angiospermas existentes ja haviam se estabelecido e as plantas com flores ja haviam atingido
a dominancia em todo o Hemisfério Norte. Nos 10 milhdes de anos seguintes elas atingiram
12
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a dominancia no Hemisfério Sul por possuirem as caracteristicas adaptativas de resisténcia
a seca e ao frio tais como folhas lisas de tamanho reduzido, presenca de elementos de vaso
com células condutoras mais eficientes na conducao de aglcares através do floema da planta
e uma semente resistente que protegia o embrido contra a dessecagao. O surgimento do
habito deciduo também ocorreu bem cedo na evolugao deste grupo permitindo que as plan-
tas pudessem ficar relativamente inativas nos periodos de seca, calor ou frio extremo, o que
provavelmente contribuiu para este sucesso verificado nos ultimos 50 Ma, quando o clima no
mundo sofreu mudangas freqiientes (Raven et al., 1995). Um dos fatores mais importantes,
para as angiospermas, talvez tenha sido a evolucao do sistema reprodutivo que permitiu a po-
linizagdo mais precisa e um mecanismo de dispersao de sementes mais especializado. Assim,
os individuos puderam ocorrer amplamente dispersos em muitos tipos de habitats diferentes,
tais como o deserto, montanhas e aguas rasas, deixando de se desenvolver apenas em mar
aberto e nas regides polares. Outros fatores preponderantes do sucesso foram: fase dipléide
desenvolvida e autotrdfica, fase hapldide reduzida, dupla fertilizacao e o desenvolvimento de
carpelos para uma maior protecao das sementes (Paterniani, 1974).

Desse modo, todas as angiospermas necessariamente apresentam flores, carpelos fusio-
nados, dupla fertilizacao (responsavel pela formacao do endosperma), microgametéfitos com
um nimero extremamente variado de nucleos, estames com dois pares de sacos polinicos e
a presenca de tubos crivados e células companheiras no floema (Friis et al., 1992; Bernardes-
de-Oliveira, 2004). Assim, a evolucdo das angiospermas consta da presenca de, pelo menos,
dois variantes novos: a presenca de verticilos florais (sépalas e pétalas), e a presenca de dois
sexos na mesma flor (hermafroditismo). Até este periodo (final do Carbonifero — inicio do
Cretaceo) as flores nao apresentavam verticilos, e cada sexo era localizado em uma estrutura
reprodutiva, na mesma planta ou em plantas separadas. Durante a evolucdo os estrébilos
masculinos e femininos, presentes em estruturas e locais diferentes nas gimnospermas, passa-
ram a ser encontrados num Unico arranjo. Adicionalmente, surgiram as sépalas e pétalas que
produziram ornamentos para as flores que comegaram a serem formadas.

Mas como isso poderia ser possivel?

Estudos moleculares identificaram trés fatores (compostos por um ou mais genes) que
controlam a producao dos verticilos florais, os quais foram denominados de fatores A, B e
C (Coen e Meyerowitz, 1991). Atualmente, também ja foram isolados genes de gimnosper-
mas que mostram uma alta similaridade com os genes de iniciagao floral das angiospermas
(transicao do meristema vegetativo para meristema reprodutivo), evidenciando a conserva-
cao evolutiva do papel biolégico dos mesmos (Lobo e Dornelas, 2002). Contudo, Kramer e
Irish (2000) estudando o nivel de conservagao destes genes em eudicotiledéneas inferiores,
magnoloides e monocotiledéneas constataram que o programa ABC se encontra conservado
apenas em alguns aspectos enquanto em outros apresentou elevado nivel de plasticidade.
Como os genes se encontram relativamente bem conservados nas eudicotiledéneas supe-
riores, estes podem ter sido fixados apenas tardiamente na evolucao das angiospermas. Em
angiospermas estes fatores sao responsaveis pela formagao de sépalas (Se), pétalas (Pe), es-
tames (Es) e carpelos (Ca) (Figura 14), e nas coniferas (gimnospermas) ainda nao se tem co-
nhecimento do seu papel. Ao que tudo indica os fatores B e C sdo os mais antigos existentes
em coniferas. Sabe-se que o fator C, isoladamente, determina a formacao dos carpelos, mas
em associagdo com o fator B o mesmo é capaz de determinar a diferenciagao dos estames. Ja
o fator A, isoladamente, determina a formacao de sépalas, enquanto a sua associacao ao fator
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B promove a diferenciacdo das pétalas (Fonseca e Dornelas, 2002). Deste modo, para surgir
a flor das angiospermas foi necessaria a presenca dos trés fatores (A, B e C) em associagao,
e ainda a evolugao de um quarto fator, o fator de transcricao, denominado de SUPERMAN
(SUP), que deveria atuar sobre o fator B para permitir a expressao do fator C produzindo os
carpelos. Logo, a evolugao das angiospermas so se tornou possivel gragas a presenca de todos
esses fatores em associacdo (Figura 1.15). Para maiores detalhes sobre o assunto, consulte o
capitulo 2 deste livro.

As angiospermas primitivas possufam flores solitarias nas extremidades dos ramos ou frou-
xamente organizadas em cimos como em muitas espécies de Paeonia, sendo que os ramos
acima dos internés possuiam folhas reduzidas e flores secundarias (Figura |.16a). O padrao de
desenvolvimento do eixo floral e de formagao de estames e carpelos divergia muito e apre-
sentaram um longo periodo sem diferenciagdo dos meristemas, ocorrendo apenas aumento
de tamanho e, posteriormente, a diferenciacao em trés regides: zona central inicial, periférica
e o domo apical do meristema. Inicialmente, o desenvolvimento do perianto e do androceu
nas angiospermas mais primitivas era pouco diferenciado em sépalas e pétalas. O tapeto era
provavelmente constituido de bracteas e folhas modificadas. Em uma série de géneros, tais
como: Calycanthus, Paeonia e algumas espécies de Hibbertia, ocorrem transicdes graduais nas
folhas, que passam de estruturas de bracteas (folhas modificadas) para sépalas e pétalas tipicas
(Stebbins, 1974). Os estudos das estruturas dos érgaos florais e reprodutivos dos periodos
Cretaceo e Terciario também demonstram um incremento geral na diversidade morfolégica
e organizacional dos 6rgaos reprodutivos das angiospermas ao longo da evolugao (Figura
I.16a-f). Contudo, os registros fésseis de érgaos florais sao incompletos, principalmente nas
primeiras fases da diversificagdo deste grupo, e este também é consistente com os registros
de outros 6rgaos tais como graos de pélen e folhas (Friis et al., 1992).

A filotaxia das partes florais do estagio Albiano (Cretaceo inferior) é obscura, mas umas
poucas formas mostram evidéncias de arranjo das partes em espiral. No principio do Ceno-
moniano (inicio do Cretaceo superior) os dois maiores tipos da filotaxia das angiospermas
ja se encontravam estabelecidos, que compreendem flores aciclicas, com as partes arranja-
das em espiral e flores hemiciclicas (Figura |.16b), com as partes do perianto arranjadas em
verticilos parcialmente em espiral (Basinger e Dilcher, 1984). Do principio até a fase inter-
mediaria do Cenomoniano as flores aciclicas e hemiciclicas eram muito dispersas entre as
angiospermas, sendo que a sua importancia decresceu com a diversificagio das flores ciclicas
(Figura 1.16d), que predominaram nas floras dos fésseis do estagio Santoniano-Campaniano
(Cretaceo superior), mas os fésseis de pdlen sugerem que, provavelmente, estas formas ja
estavam estabelecidas ao final do Cenomoniano.

As informacdes do nimero de partes florais das estruturas reprodutivas do estagio Al-
biano também sdo escassas; ja o nimero de carpelos variava de 3 — 8 até mais de 100. O
numero de estames conhecido é de trés e cinco, mas infelizmente este se baseia apenas em
duas estruturas florais. Flores poliméricas (com inlmeras partes), aciclicas e hemiciclicas, com
numero de partes indefinido foram, aparentemente, preponderantes no Cenomoniano. Por
outro lado, as flores ciclicas apresentavam em sua maioria cinco partes, mas alguns indicios
apontam para a existéncia de flores de quatro e seis partes também neste periodo. Aparente-
mente, as primeiras flores ciclicas eram isémeras (com o mesmo ndmero de partes florais em
cada verticilo). As heterémeras, por sua vez, so6 se estabeleceram em fase intermediaria deste
periodo. O tipo heterémero dominou o Santoniano-Campaniano possuindo, normalmente,
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perianto e androceu em nimero de cinco e o gineceu com dois a trés carpelos. Ja os verda-
deiros tipos de flores trimeras estabeleceram-se e foram relativamente comuns no estagio
Maastrichtiano (final do Cretaceo superior). O perianto do principio do Cenomoniano ja se
mostrava estabelecido com tipos distintos de calice e corola. Em relacdo a simetria e fusao das
partes florais, parece que todas eram aparentemente actinomorfas de simetria radial e com as
partes do perianto livres. A simetria bilateral em flores ocorreu aproximadamente 60 Ma apés
a origem das angiospermas sendo encontrada em inimeros registros fésseis do Paleoceno e
do Eoceno e no Cretaceo superior quando a mesma encontra-se associada a presencga de
insetos sociais, sendo que a co-evolucdo desta ocorreu em uma série de familias em diferen-
tes estadios (Dilcher, 2000). Fésseis de flores zigomérficas (Figura |.16h) foram encontradas
apenas no Maastrichtiano, mas evidéncias indicam que a zigomorfia possa ter se estabelecido
no principio do Campaniano. Quanto a diferenciacdo distinta das partes florais sabe-se que
esta foi encontrada no final do Paleoceno em flores de Papilionoideae, enquanto as primeiras
flores simpétalas foram observadas em fésseis do Santoniano-Campaniano e uma série delas
foram encontradas no Maastrichtiano (pertencentes as fases finais do periodo Cretaceo). No
Cretaceo as flores simpétalas geralmente apresentam uma forma de tubo raso e bem aberto
(Figura I.16h), enquanto que as formas de tubo profundo foram estabelecidas no Paleoceno
e principio do Eoceno (Friis et al., 1992).

Com base nas informagdes provenientes de fésseis, pode-se inferir que as flores das
primeiras angiospermas apresentavam carpelos individuais, flores pequenas unissexuais ou
bissexuais e simetria radial (Friis et al., 1992). Também Dilcher (2000) verificou a presenga
apenas de flores pequenas e médias, entre os registros fosseis mais antigos de angiosper-
mas. Aquele autor acredita que o tamanho das flores possuia relacio com o tamanho do
polinizador, sendo que a posterior variabilidade no tamanho destas flores sugere uma grande
variedade de polinizadores, e acrescenta ainda que a agua e o vento também participavam do
processo da polinizagao.

Quanto a posicao do ovario, a estrutura dos fésseis de flores e frutos das angiospermas
do Albiano e principio do Cenomoniano era do tipo hipégino (Figura 1.17a). Ja as epiginas
(Figura 1.17c) foram encontradas bem estabelecidas no principio e meio do Cenomoniano, e
a sua radiagao aparentemente atingiu o apogeu no Santoniano-Campaniano, compreendendo
em torno de dois tercos de todas as estruturas florais deste estagio, decrescendo no periodo
Terciario. Atualmente, as flores epiginas estao presentes em um quarto de todas as familias
(Grant, 1950).

Com relacdo a estrutura reprodutiva masculina, os primeiros registros fosseis descre-
vem a existéncia de trés estames fusionados na base, e também de flores unissexuais com
cinco estames presentes no estagio Albiano (fase intermediaria do Cretaceo) enquanto no
Santoniano-Campaniano (final do Cretaceo) os estames encontravam-se bem estabelecidos
nos registros fosseis. Estames fésseis com filamentos livres foram encontrados no periodo
Cretaceo. Os sacos polinicos de todas as anteras dos primeiros fésseis conhecidos possuem
quatro esporangios, sendo que apenas no Santoniano-Campaniano surgem evidéncias de an-
teras com dois esporangios. A deiscéncia, inicialmente, era do tipo longitudinal (Santoniano-
Campaniano), enquanto no inicio do periodo Paleogene foram encontrados os primeiros re-
gistros de deiscéncia por duas ou mais valvulas, e no Paleoceno, os fésseis apresentaram as
primeiras anteras com deiscéncia apical (Friis et al., 1992).

O pélen das primeiras angiospermas apresentava uma Gnica abertura, como encontrado
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nas monocotiledéneas e em alguns outros grupos de angiospermas, bem como nas cicadace-
as, ginkgoaceas e outros grupos. Atualmente, sdo conhecidos quatro tipos de pdlen presentes
nos fésseis encontrados de angiospermas mais primitivas (Clavatipollenites, Pré-Afropollis, Spi-
natus e Liliacidites) e um quinto tipo (Tricoliptes) que pode ser encontrado nas angiospermas
mais recentes.

O gametdfito feminino sofreu grandes alteragées ao longo da evolugao das angiospermas,
tendo sido sugerida a evolugao por médulos e cada médulo composto de quatro células (Fi-
gura 1.18). Acredita-se que no principio teria surgido o médulo composto de quatro células
localizado na regiao da micrépila compreendendo duas sinérgidas, uma célula ovo e uma
célula central dando origem aos individuos com endosperma dipléide. Williams e Friedman
(2002) mostram que a presenca de endosperma dipldide foi comum em linhagens ancestrais
de angiospermas. Posteriormente, o médulo micropilar teria sofrido duplicagao, passando as
ser composto por oito nucleos/sete células, dando origem a um saco embrionario composto
pelo médulo localizado na regido da calaza (formando trés antipodas - que degeneram logo
apos a fertilizagdo), uma célula central composta de dois nicleos e o médulo localizado na
regiao da micrépila (Friedman e Williams, 2003). Assim, teriam sido originados os individuos
de endosperma tripléide que apresentam uma relagao 2:1 células maternal/parental (Williams
e Friedman, 2004). Ao longo da evolugdo os médulos continuaram sendo duplicados dando
origem a endospermas com niveis de ploidia superior, tendo sido verificada a presenca de um
a 14 nucleos na regiao polar (Friedman et al., 2008).

Os registros fosseis da estrutura reprodutiva feminina das primeiras angiospermas apre-
sentam carpelos livres do tipo apocarpico, sendo esta a condicao predominante no principio
do Albiano e do Cenomoniano (Figura 1.19). A sincarpia (fusao dos carpelos), por sua vez,
s6 foi estabelecida no final do Albiano (fase intermediaria do periodo Cretaceo), sendo re-
presentada por uma série de taxons no inicio do Cenomoniano. Basinger e Dilcher (1984)
descreveram um fossil de aproximadamente 94 Ma. Segundo os autores, o féssil possuia flo-
res pentameras, com sépalas e pétalas distintas, carpelos fusionados e receptaculo floral. Para
Friis et al. (1992), as formas sincarpicas se tornaram bastante diversificadas ao final do Creta-
ceo, sendo esta a estrutura reprodutiva mais comum nas flores do Santoniano-Campaniano.

O surgimento de carpelos fusionados foi primordial na evolucdo das angiospermas, sendo
esta a caracteristica preponderante na separagiao destas em relagdo as demais plantas com
sementes. A fusdo, quase sempre completa, tem por fungio proteger o 6vulo nao fertilizado
do ambiente externo. Existem teorias sugerindo que a fusdo dos carpelos tenha ocorrido
para promover a protecao contra besouros e outros herbivoros. Entretanto, Dilcher (2000)
sugere que esta esteja mais diretamente relacionada com a evolugao da bissexualidade das
flores. Com a evolugao da flor, os érgaos masculinos e femininos foram aproximados, sendo
entio necessaria a protegao contra a autofertilizacdo. Para promover a protegiao necessaria
teriam surgido barreiras mecanicas (fusao de carpelos) e quimicas (sistemas de auto-incom-
patibilidade), pois assim as plantas previnem o crescimento do tubo polinico. Além disto, a
adicao ou subtragao de sépalas, pétalas e estames foi importante para promover a polinizagao
cruzada (alogamia) e o surgimento dos nectarios foi responsavel pelo aumento da polinizagao
por insetos.

Atualmente, 83% dos taxons das angiospermas existentes apresentam sincarpia no gine-
ceu (Endress, 1982). Inicialmente os ovarios sincarpicos eram, aparentemente, parcialmente
separados e divididos segundo o nimero de locos correspondente ao de carpelos no prin-
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cipio do Albiano-Cenomoniano. J4 no Santoniano-Campaniano desenvolveu-se uma série de
tipos distintos com ovarios uniloculares, enquanto as divisdes secundarias mostraram a sua
primeira ocorréncia em fésseis das angiospermas do estagio Maastrichtiano (Friis et al., 1992).
Nesta fase, os “gineceus” e frutos apocarpicos (Figura |.19a) conhecidos dos primeiros regis-
tros fosseis nao mostram evidéncia distinta de “estilos” e area estigmatica, pois este tipo de
caracteristica apresenta inconsisténcia nos registros fosseis. Os primeiros frutos sincarpicos
(Figura 1.19b-f) foram encontrados no Albiano-Cenomoniano (tergo inferior do Cretéceo),
onde os frutos eram aparentemente secos e sem modificacdes ébvias para dispersdo. En-
tretanto, a evolugao da sincarpia foi relativamente rapida sendo que do principio ao final
do periodo cretaceo praticamente todos os tipos de frutos sincarpicos ja se encontravam
estabelecidos. Os foliculos e as nozes compreendiam os frutos originados de ovarios apo-
carpicos, enquanto as capsulas (Figura 1.19b) separadas originaram-se de ovarios sincarpi-
cos. Os primeiros fésseis de frutos com polpa foram datados como pertencentes ao terco
médio do Cretaceo, ao passo que a primeira evidéncia de bagas foi encontrada apenas em
fosseis pertencentes ao Maastrichtiano (final do Cretaceo) (Figura I.19¢). Os frutos de polpa
tornaram-se relativamente comuns durante o principio do periodo Paleogene, aumentando
consideravelmente a sua diversidade em relacao ao tamanho, indicando ampla variacdo nos
mecanismos de dispersao (Tiffney, 1984).

Acredita-se que as primeiras angiospermas experimentaram uma grande variedade de
agentes polinizadores, sendo polinizadas pela agua, vento ou animais. Contudo, foi a associa-
¢do com animais que proporcionou a sua maior diversificacao (Bernardes-de-Oliveira, 2004)
ao longo de sua histéria evolutiva.

1.5.1 Unissexualidade e as estratégias reprodutivas

As angiospermas da atualidade exibem grande diversidade de estratégias reprodutivas.
A grande maioria das angiospermas possui plantas com flores hermafroditas (72%), enquan-
to somente | 1% das plantas apresentam flores unissexuadas (Figura 1.20), sendo 7% do
tipo mondicas e 4% didicas (Figuras 1.21 e 1.22), enquanto as formas intermediarias de di-
morfismo sexual (ginomondicas e andromondicas) representam 7% e as plantas com ambas
as formas de flores unissexuadas e bissexuadas compreendem 10% (Figuras |.21 e 1.23)
(Ainsworth, 2000; Richards, 1997).

As flores unissexuadas podem ser encontradas alocadas em diferentes partes de uma Uni-
ca planta (mondica) ou em plantas diferentes, formando populagées didicas (Figura 1.22).

As populagées mondicas podem apresentar plantas na forma ginomondica (flores femini-
nas e hermafroditas), andromonéicas (flores masculinas e hermafroditas) ou trimondicas (flo-
res masculinas, femininas e hermafroditas). Da mesma forma, as populagées didicas podem
apresentar a forma ginodidica (plantas com flores femininas e plantas com flores hermafro-
ditas), androdidica (plantas com flores masculinas e plantas hermafroditas), e ainda subdidica
(plantas de flores femininas, plantas de flores masculinas e plantas de flores hermafroditas)
(Figura 1.23).

Mas como poderia ter surgido tamanha diversidade de estratégias reprodutivas nas an-
giospermas?
17



w Marines Marli Gniech Karasawa - Organizador
1.5.2 Evolugdo da unissexualidade

A unissexualidade, nas angiospermas, evoluiu como um sistema promotor de alogamia
(fertilizacao cruzada) cuja fungdo primaria é obter sucesso na reproducao nos mais diferentes
habitats em que se encontram. As diferentes forcas evolutivas - selecdo, mutacao, migragao e
deriva - atuando sobre individuos hermafroditas ao longo de sua evolucao teriam promovido
o aparecimento de populagdes mondicas e didicas (Barrett, 2002).

* Evolucao da dioicia

A dioicia, na maioria das vezes, evoluiu de espécies autocompativeis (que podem se auto-
fecundar) em resposta a pressao seletiva para promover cruzamento (Bawa e Opler, 1975)
e representa a alteragao no padriao de alocacdo de reserva para as fungdes masculinas e
femininas. Além disto, o dimorfismo sexual muda a distribuicao espacial das reservas para
polinizadores, dispersores de sementes e predadores (Sato, 2002; Bawa, 1980). Embora,
Lebel-Hardenack e Grant (1997) acreditem que esta evolucao pode ter ocorrido apenas para
permitir uma melhor alocacao dos recursos otimizando a reproducio, Ainsworth (2000) en-
fatiza que a dioicia € um dos mecanismos mais extremos que, na maioria das vezes, surge em
decorréncia dos efeitos deletérios da depressdo por endogamia ou por condi¢cdes ambientais
de estresse e consequientes limitacdes de reserva que impedem as plantas hermafroditas de
manter as fungdes sexuais, podendo favorecer o surgimento de individuos com sexos sepa-
rados.

De acordo com Charlesworth (1991), a evolugao da dioicia pode ocorrer em populagdes
hermafroditas, mondicas e com presenca de heterostilia, conforme ilustrado nas Figuras 1.24,
1.25 e 1.26, respectivamente.

Em populagdes hermafroditas, a dioicia evoluiu em decorréncia de pelo menos duas
mutagdes, uma causadora de esterilidade masculina que promove o surgimento de plantas
femininas em populagées hermafroditas, e uma mutacao nas plantas hermafroditas, da mes-
ma populacdo, causando esterilidade feminina tornando possivel o aparecimento de plantas
do sexo masculino. Assim, uma mutagio afetaria a producio de graos de pélen e a outra a
producdo de évulos (Charlesworth e Charlesworth, 1978; 1998; Charlesworth, 1991). Os
autores acreditam ser pouco provavel a ocorréncia simultinea das duas mutagées para o
estabelecimento da dioicia, e que a dioicia a partir do hermafroditismo deve ter envolvido
tipos intermediarios na populacao proporcionando a presenca de hermafroditas, juntamente
com plantas-macho e plantas-fémea estéreis em uma mesma populacdo (populagao subdidi-
ca) (Figura 1.24). E que, em todos os casos em que a primeira mutacao causou esterilidade fe-
minina, com o aparecimento de plantas androdidicas, teria sido verificada a quebra da dioicia,
ou seja, nao se tem nenhum caso registrado em que esta forma tenha conseguido evoluir para
o estabelecimento de populagdes didicas (Figura 1.24). Por outro lado, Sato (2002) relata,
com base em modelos matematicos, que plantas de sexos separados (didicas) sé se tornam
bem estabelecidas se ocorrer uma reducao gradual na fertilidade masculina ou da semente de
plantas hermafroditas, proporcionando a evolucao da dioicia.

A evolucao de plantas didicas, a partir da monoicia, parece envolver apenas uma Unica
rota, pois flores masculinas e flores femininas ja co-existem em uma unica planta, bastando
apenas a ocorréncia de mutagoes causando esterilidade masculina e feminina em plantas di-
ferentes. Isto ocasionaria a separacao dos sexos nas plantas conforme ilustra a Figura 1.25.
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Charlesworth e Charlesworth (1998) acreditam que para ocorrer a evolugao da dioicia par-
tindo de populagdes mondicas, seja necessaria uma série de mutacodes alterando as propor-
¢oes de flores masculinas e femininas nas plantas até que cada um dos sexos esteja alocado
em plantas separadas.

Acredita-se que a distilia (um tipo de heterostilia) poderia originar plantas didicas pela
ocorréncia de mutagdes suprimindo as fungées masculinas em algumas plantas e femininas
em outras de modo a originar plantas de sexos separados (Lloyd, 1979) (Figura 1.26). Uma
das hipdteses é que a mudanga da distilia para a dioicia seja iniciada pela mudanga na biologia
de polinizagio destas populagdes com a interrupgao do fluxo de pdlen complementar entre
os individuos que pode ocorrer de duas formas: promovendo o fluxo entre estames e pistilos
longos, e eliminando a utilidade e a funcionalidade de estames e pistilos curtos (Beach e Bawa,
1980). Contudo vale salientar que a heterostilia pode ter tido origens independentes em plan-
tas polinizadas por animais para aumentar a precisio da polinizagio (Barrett et al., 2000).

* Evolucao da monoicia

A monoicia e a dioicia sdo bastante diferentes, pois a dioicia previne a autofecundacgao
de forma absoluta, ja 2 monoicia meramente previne a polinizagio intraflores, mas nao pode
impedir que um individuo se autofecunde.

Deste modo, da mesma forma como evoluiram as plantas didicas, as plantas mondicas
podem ter-se originado de plantas hermafroditas pela supressao da funcdo masculina em
algumas flores e supressao da fungiao feminina de outras flores; contudo, este fato deve ter
ocorrido em uma mesma planta e nao ter sido alocado em plantas diferentes como no caso
da dioicia (Richards, 1997).

Plantas mondicas também podem ser originadas a partir de plantas didicas, seguindo-se
o caminho inverso da dioicia (Figura 1.25); contudo, este sistema deve ser contemplado com
o surgimento da funcao feminina em plantas masculinas, e vice-versa para que os individuos
de uma mesma populacio, sendo que, ao final, estas apresentem flores de sexos separados
em uma mesma planta. Entretanto, ndo parece muito provavel que este caminho evolutivo
tenha ocorrido.

A evolugao de plantas mondicas, a partir de plantas heterostilicas, parece ser um meca-
nismo mais facil e provavel, pois este envolveria os mesmos passos abordados na evolucio da
dioicia (Figura 1.26); contudo, ao invés das flores unissexuadas serem alocados em individuos
diferentes, estas seriam alocadas em partes diferentes de um mesmo individuo.

1.5.3 Evolugdo do sistema de autoincompatibilidade

A origem e a manutengao dos sistemas de auto-incompatibilidade sao bastante complexos
sendo que ainda existem muitas questdes em torno de sua evolucdo que permanecem sem
resposta. Acredita-se que ela surgiu diversas vezes durante a evolucdo, e para que ocorra o
estabelecimento do sistema quimico da autoincompatibilidade é necessario que haja forte de-
pressao por endogamia nos individuos oriundos de populagdes autocompativeis. Além disto,
plantas completamente autoincompativeis ndo seriam estabelecidas de imediato na popula-
¢ao de plantas autocompativeis. Estima-se que num primeiro momento seriam estabelecidos
niveis intermediarios na populagao sendo que plantas compativeis estariam entre as autoin-
compativeis. Pelo fato de os individuos gerados nao apresentarem depressao por endogamia,
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os alelos de autoincompatibilidade teriam vantagem reprodutiva, aumentando sua freqiiéncia
na populagdo a ponto de suprimir completamente os alelos de autocompatibilidade. Outro
fato a considerar é que alelos responsaveis pela autoincompatibilidade ndo aumentam em
freqliéncia caso nao exista depressdao por endogamia, pois na auséncia de depressao ambos
teriam a mesma vantagem reprodutiva nao ocorrendo a eliminacdo dos individuos gerados a
partir de plantas autocompativeis (Clark e Kao, 1998).

Assim, a vantagem reprodutiva pode ser definida pelo balango de duas forcas: a que con-
trola a rejeicao do grao de pdlen, priorizando o cruzamento, e a que age no sentido contrario
buscando aumentar a frequéncia das progénies em ambientes onde a presenca do polinizador
¢ baixa. Deste modo, a manutencao da autoincompatibilidade ao longo das geragoes vai de-
pender da superioridade das progénies produzidas e do custo relativo da reduciao no nimero
de individuos gerados (Vallejo-Marin e Uyenoyama, 2004).

1.5.4 Evolugdo do sistema de autofertilizagdo

A quebra da autoincompatibilidade tem ocorrido de forma repetida ao longo da evolugao
das angiospermas e proporcionado profundos impactos sobre a estrutura genética das popu-
lagoes (Stone, 2002). O principal custo genético da endogamia é o efeito deletério da depres-
sao, contudo ela nao é constante e varia de acordo com o nivel de autofertilizacao. Populacoes
alégamas que se autofertilizam sofrem o efeito da depressao gerada pela exposicao dos alelos
recessivos deletérios ou parcialmente deletérios até que sejam completamente eliminados da
populagao. Deste momento em diante, a populacao esta preparada para continuar evoluindo,
utilizando o sistema de autofertilizagdo sem ter efeitos prejudiciais recorrentes.

Considerando-se um sistema de autoincompatibilidade associado a presenga de clonalida-
de como sendo ancestral, foi verificado que a transicao do sistema de autoincompativel clonal
(Al C) para Al nao clonal (Al NC) raramente ocorre, ja o inverso é comum (Figura 1.27).
Contudo a transi¢cdo de AIC para autocompativel clonal (AC C) comumente ocorre e € irre-
versivel. Do mesmo modo sistema Al NC sofre transicao para autocompativel nao clonal (AC
NC) de modo irreversivel. Em contrapartida, a transicao entre AC C para AC NC ocorre
frequentemente, enquanto o reverso varia de acordo com as condi¢ées ambientais (Vallejo
Marin e O’Brien, 2007)

1.5.5 Evolugdo do sistema misto de cruzamento

Sistema misto de cruzamento é comum em plantas superiores (Ingvarsson, 2002) e cor-
responde a ocorréncia simultanea da autofertilizacdo e da fertilizacdo cruzada. Atualmente
existem fortes evidéncias de que ela seja gerada, principalmente, por forte depressdo por
endogamia (Goodwillie et al., 2005). O principal custo genético da endogamia é o efeito
deletério da depressao, contudo ela ndo é constante e varia de acordo com o nivel de au-
tofertilizacdo. Numa condigdo em que a condigdo da depressiao por endogamia nio varia
e sua flutuagao ocorre de forma estocastica entre as geragdes, com média aproximada de
0,5, a autofertilizacdo ndo é necessariamente selecionada. Como resultado desta flutuagao,
a depressao por endogamia pode ser vista como um custo adicional da autofertilizacao que
pode estabilizar-se no sistema misto de cruzamento (Cheptou e Schoen, 2002). A substancial
freqliéncia de espécies com taxa de cruzamento intermediaria oferece evidéncias de que
o sistema misto de cruzamento possa ser uma estratégia estavel; contudo ndo existe uma
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quantificacdo desta freqiiéncia de modo que nao se pode afirmar ainda se este modo é estavel
ou apenas uma fase de transicdo. Para tanto, sdo necessarios mais estudos tedricos com um
maior nimero de taxons para uma maior precisao nas conclusdes (Goodwillie et al., 2005).

1.6 Implicac6es evolutivas

As plantas, ao longo de sua evolucao, tém se adaptado para diferentes formas de repro-
ducdo assexuada e sexuada. O conhecimento da forma de reproducao da espécie é impor-
tante porque ela apresenta grande efeito na colonizacdo de diferentes habitats e também na
resposta as alteragcdes ambientais.

Para entender o significado evolutivo destas, considere que em uma populagao surjam
trés diferentes mutagées que nao afetem a fecundidade nem a sobrevivéncia da espécie, mas
que a associacdo dessas possa proporcionar vantagem evolutiva na adaptagio da espécie. Su-
pondo inicialmente que a populacao seja de reproducao assexuada (todo individuo produzido
tem gendtipo idéntico ao da mae), estas teriam muita dificuldade para reunir as diferentes
mutagdes caso ocorram em diferentes individuos, a nao ser que os individuos ja possuidores
de mutacdo fossem contemplados com novas mutagdes. Deste modo, demandaria muito
tempo até que todos os individuos da populagao possuam a reuniao das mutacdes. Ja, popu-
lagbes de reproducdo sexuada rapidamente reunirdo as diferentes mutagdes ocorridas em
diferentes individuos pela fertilizagdo cruzada, mediante a troca de alelos entre os individuos
num curto espago de tempo, beneficiando-se assim com maior rapidez da vantagem seleti-
va. Por outro lado, devemos considerar que o tamanho populacional também exerce efeito
fundamental sobre a dinamica de dispersao de cada nova mutagao, porque se as populacées
forem muito pequenas dificilmente as mutagdes serao fixadas e dispersas entre os individuos
da populagdo, sendo normalmente perdidos por deriva em ambas as formas assexuada e
sexuada (Crow e Kimura, 1965; Hartl e Clark, 1997).

O impacto do contetdo e da distribuicao da variacao genética entre e dentro de popula-
¢oes pode iniciar um importante papel na distribuicao de diferentes caracteres, determinando
o padrio e a extensao das respostas a selecdo natural. O sistema reprodutivo tem mostrado
que exerce papel proeminente neste sentido. Populacbes autégamas, em decorréncia do
elevado nivel de homozigose, nao possuem variabilidade potencial dentro de populagoes,
pois as mutagées que surgem sao eliminadas mais rapidamente que nas alégamas, o que pode
limitar sua capacidade de responder as alteragdes ambientais. De modo geral, espera-se que
as espécies autégamas e assexuais tenham vida curta (Holsinger, 2000), pois a progénie pode
nao sobreviver para se reproduzir produzindo descontinuidade na producdo de sementes
(Herlihy e Eckert, 2002). O tamanho da populagao também exerce efeito importante sobre a
diversidade e os riscos genéticos de extingcao, pois populagdes pequenas terdo maior proba-
bilidade de perder por deriva alelos importantes na adaptagao, e pela maior probabilidade de
cruzamento entre individuos aparentados podendo sofrer os efeitos deletérios da endogamia
aumentando os riscos de extincao a medida que aumentam os niveis de endogamia (Blisma
et al, 2000).

Além disto, é importante considerar que na natureza raramente sao encontrados siste-
mas reprodutivos puros (i.e., plantas com um Unico sistema reprodutivo). Estudo recente
avaliando a evolugao correlacionada da autoincompatibilidade e da reproducao clonal em
Solanaceae realizado por Vallejo-Marin e O’Brien (2007) verificou que existe uma forte as-
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sociagao entre estas formas de reproducao, e que todas as espécies autoincompativeis de
Solanum apresentam reprodugao clonal, reforgcando a hipétese que a reprodugao clonal pro-
move sucesso reprodutivo na evolugio de estratégias reprodutivas em plantas. De acordo
com os resultados a clonalidade promove beneficio em espécies colonizadoras tais como as
solanédceas ajudando na persisténcia dos gendtipos autoincompativeis em caso de ambientes
inéspitos onde a presenca do polinizador seja rara e/ou o nivel de incompatibilidade seja
elevado reduzindo a progénie produzida por cruzamentos sexuais. Em contrapartida, a clo-
nalidade gera agregacdo de gendtipos semelhantes e isto pode levar a quebra do sistema de
autoincompatibilidade ao longo da evolucédo. A resolucdo deste paradoxo entre a clonalidade
e a evolucdo da autoincompatibilidade (Figura 1.28) estaria no grau em que a propagacao
clonal estaria compensando ou limitando a reprodugao por sementes, e a extensdo em que a
clonalidade estaria reduzindo o fluxo de pdlen entre os gendtipos estabelecidos, sendo este
ultimo afetado pela arquitetura clonal, densidade de plantas e pelo tipo e presenca de polini-
zador (Vallejo-Marin, 2007).

O efeito do agente polinizador também tem se mostrado efetivo na mudanga da distri-
buicao dos sistemas reprodutivos sexuados na natureza, tendo sido verificado que espécies
que apresentam polinizacdo anemdfila (i.e. polinizacdo pelo vento) possuem uma distribuicao
bimodal, ou seja, formas de reproducdo mais autégamas e mais alégamas, com poucos ou
raros tipos intermediarios. Por outro lado, espécies polinizadas por animais apresentam uma
distribuicao continua entre os dois tipos de sistema reprodutivo, variando desde as formas
mais autégamas até as mais alégamas, com todos os graus de autogamia e alogamia da faixa
intermediaria (Segundo Vogler e Kalisz, 2001).

Por fim, tem sido verificado que evolucao modular das células presentes no gametéfito
feminino tem levado a um aumento na ploidia do endosperma produzido. E, que este me-
canismo se mostra evolutivamente benéfico e estavel, apresentando as seguintes consequ-
éncias: aumento do nivel de heterozigose do endosperma, diminuicdo do conflito genémico
(aumento da relacdo maternal/paternal) e aumento da diversidade de fenétipos observados.
Este aumento de ploidia gera maior nivel de heterozigose que, por sua vez, teria efeito so-
bre a nutricao e vigor do embridgo formado. Além disto, embrides tém se mostrado mais
vigorosos quando o endosperma polipldide foi gerado a partir de cruzamentos alégamos
entre individuos nao aparentados. Deste modo, acredita-se que a selecao devera favorescer
a evolucido de individuos que apresentem endospermas contendo niveis de ploidia superior
(Friedman et al., 2008).
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2.1 Introducao

O sistema reprodutivo das angiospermas, de forma geral pode ser classificado, quanto ao
modo de reproducao, nas formas sexuada e assexuada. As formas assexuadas compreendem
todos os mecanismos que originam clones geneticamente idénticos a planta mae. Por outro
lado, as formas sexuadas apresentam diferentes sistemas de cruzamento, que sao: sistemas
autégamos (i.e. plantas que se autofertilizam), alégamos (plantas que apresentam fertilizacao
cruzada, normalmente s3o auto-incompativeis) e mistos (plantas que se autofecundam e que
apresentam fertilizacao cruzada) (Fryxel, 1957). A frequéncia dos sistemas reprodutivos se-
xuados e assexuados esta resumida na Figura 2.1.

2.2 Reproducao assexuada

A reproducéo assexuada compreende todo o tipo reproducdo em que nao ha a partici-
pacdo de gametas ou apenas participagao parcial e resulta em progénie idéntica ao parental.
Esta ocorre por meio da mitose de células somaticas ou da oosfera e pode ser classificada
em duas grandes categorias: reproducio vegetativa e reproducao apomitica (Cavalli, 2003;
Raven et dl., 2007).

2.2.1 Reproducdo Vegetativa

A reproducio vegetativa é uma das formas de reproducio assexuada encontrada co-
mumente em plantas. Este tipo de reproducgao consiste na producido de novos individuos
originados de diferentes partes do corpo da planta materna sem que estejam envolvidos os
orgaos reprodutivos desta (Cavalli, 2003). Existem diversas estratégias utilizadas pelas plantas
para promover este tipo de reprodugio, a saber: estolhos ou estoldes, caules subterraneos
ou rizomas, cormos, bulbos ou tubérculos, raizes ou rebentos e folhas (Hartmann e Kester,
1975; Raven et al., 2007).

Estolhos ou estoloes

Estolhos compreendem os caules rastejantes que crescem horizontalmente na superficie
do solo. Sao conhecidos também como estoles e produzem, por meio de brotacdes, plantas
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geneticamente idénticas a planta-mae (Raven et al., 2007). Esse tipo de reprodugao assexuada
pode ser encontrada em morango (Fragaria sp.) e violeta (Viola sp.), por exemplo.

Rizomas ou caules subterrdneos

Os rizomas sao caules subterraneos que crescem e desenvolvem-se mais ou menos para-
lelamente a superficie do solo. Além de raizes adventicias, esse tipo de caule também emite
brotacées que darao origem a novas plantas geneticamente idénticas a planta-mae. Sao 6r-
gaos de reprodugao vegetativa importantes em espécies como as samambaias e orquideas.
Além disto, eles podem exercer papel de reserva em algumas plantas (Raven et al., 2007) tais
como na cana-de-aglcar (Saccharum spp) (Hartmann e Kester, 1975).

Cormos, bulbos ou tubérculos

Estas formas de reproducao vegetativa sio conhecidas como caules especializados para o
armazenamento de reserva. Eles detém estruturas meristematicas denominadas gemas que
podem originar novas brotacdes e consequentemente novas plantas que serdo clones da
planta-mae (Raven et al., 2007). Sao exemplos de cormos, os gladiolos (Gladiolus sp.); de
bulbos, os lirios (Lilium sp.) e Tulipa sp., e de tubérculos, a batata-inglesa (Solanum tuberosum)
e a dalia (Dahlia sp.) (Hartmann e Kester, 1975).

Raizes ou rebentos

Sao ramificacdes produzidas a partir das raizes de determinadas plantas dando origem a
novas plantas. Além disto, podem ser originados como ramos eretos na base de caules. Po-
pularmente s3o conhecidos como “broto chupao” ou “ladrao” (Raven et al., 2007). Esse tipo
de reproducao pode ser observado em framboesa (Rubus idaeus), cereja (Prunus sp), amora
(Rubus sp.), maca (Malus domestica) e banana (Musa sp.).

Folhas

Em algumas espécies as folhas também podem desempenhar fungdes reprodutivas. Esse
tipo de reproducao é comumente encontrada em Kalancho€é daigremontiana que produz nu-
merosas plantulas a partir de um tecido meristematico localizado na margem das folhas e
na pteridéfita Asplenium rhizophyllum que origina plantas novas pelo enraizamento da ponta
das folhas. Quando estas alcancam um determinado estagio de desenvolvimento as plantulas
desprendem-se e enraizam no solo (Raven et al., 2007).

2.2.2 Reprodugdo Apomitica

Os processos apomiticos sao conhecidos em mais de 400 géneros pertencentes a 40 fa-
milias de plantas e é prevalente em Poaceae, Asteraceae, Rosaceae e Rutaceae (Bashaw, 1980;
Hanna e Bashaw, 1987; Carman, 1997). Estes podem ser definidos como a producao de se-
mentes férteis na auséncia da fusdo de gametas — agamospermia, ou producdo de sementes
na auséncia de sexo (Hartmann e Kester, 1975; Brown e Emery, 1958; Nogler, 1984; Appels
et al., 1998). Uma importante diferenca entre a reproducao sexual e a apomitica é que os em-
brides formados pelo processo sexual sao resultantes da recombinacao do gameta feminino
e masculino, enquanto que os apomiticos sao derivados apenas de tecidos maternos, sem a
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contribuicao masculina (Nogler, 1984; Koltunow, 1993). Assim, as sementes férteis resultan-
tes deste processo sao clones com constituicdo genética idéntica a planta materna somada a
mutacoes (Asker e Jerling, 1992; Koltunow, 1993; Koltunow e Grossniklaus, 2003). Contudo,
o que difere a apomixia de outros mecanismos de reproducio vegetativa é que a formagao de
sementes ocorre no 6rgao reprodutivo feminino (Czapik, 1994). Assim, para compreender o
processo apomitico é necessario que se conheca bem o processo sexual.

Em diversos complexos agamicos (de reproducao sexual e apomitica) com individuos
de diferentes niveis de ploidia, os genétipos dipldides sao normalmente sexuais enquanto os
polipléides sao apomiticos.

Existe alguma evidéncia evolutiva de que a hibridizagao e poliploidia precedem a apomi-
xia, o que poderia estabilizar genétipos adaptativos pela transmissao do genétipo feminino
nao reduzido ajudando a colonizar certos habitats (Appels et al., 1998). Carman (1997, 2001)
sugere que a apomixia possa ter surgido por poliploidizacdes ou paleoploidizacbes de pa-
rentais ancestrais sexuais contendo caracteristicas reprodutivas divergentes durante ou apés
o Pleistoceno. Estudos com parentes sexuais ancestrais de Tripsacum e Arennaria indicaram
que a origem da apomixia se deve a heterozigose e a poligenia gerada pela assincronia flo-
ral derivada da duplicacao genémica. Em Arabis holboellii, estudos utilizando haplétipos de
cloroplastos de individuos com diferentes niveis de ploidia sugerem que a poliploidia surgiu
independentemente e repetidas vezes (Sharbel e Mitchell-Olds, 2001). Portanto, a variacao
no modo de reproducao e estrutura de populacdes sugere que a apomixia tenha uma origem
evolutiva Ginica com expressao variada deste carater.

A apomixia, normalmente associada a poliploidia, é regulada geneticamente e, em muitas
espécies esta caracterizada como um fator dominante associado a um ou mais locos num
modelo mendeliano bastante complexo. A compreensao dos mecanismos que regulam a
apomixia € limitada devido ao carater polipléide das plantas, fertilidade baixa em funcao da
expressao de genes em tecidos esporofiticos e gametofiticos, e fatores como interacdes epis-
taticas entre genes, modificadores, distor¢des na segregacao, supressao de recombinacdo
entre outros (revisto por Ozias-Akins e van Dijk, 2007). Diversos autores consideram que o
mecanismo apomitico ndo é independente do sexual e que, portanto, os genes que controlam
a apomixia seriam também aqueles envolvidos na reproducao sexual, mas com a regulacdo
espacialmente e/ou temporalmente alteradas (Tucker et al., 2003; Koltunow e Grossniklaus,
2003; Ozias-Akins e van Dijk, 2007).

Vantagens da apomixia

Segundo Richards (1997) as plantas apomiticas possuem as seguintes vantagens:

* Sucesso reprodutivo mesmo na auséncia de polinizacado em ambientes de condi¢des climaticas

extremas, exceto no caso da aposporia pseudogiamica e da embrionia adventicia que necessitam

da fertilizagao para formar a semente.

Reprodugao clonal por semente com equivalente genético a reprodugao vegetativa, combinando

todas as vantagens da semente, tais como: auséncia de virus, facilidade de dispersiao e

dorméncia.

¢ Evita-se o custo da meiose na formacao do gameta (i.e. na auséncia de recombinacao e segregacao)
e a energia materna nao sera dispendida com a uniao de zigotos mal formados, pois toda a progénie
é idéntica a mae, que contribuiu com 100% do seu gendtipo e nao apenas 50% como no caso das
plantas sexuais alégamas.
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¢ Muitas plantas apomiticas sdo capazes de evitar o custo com a condigao masculina pela nao
producao de pélen. Contudo, esta condicao de esterilidade masculina ndo é amplamente dispersa
entre as plantas apomiticas, pois os genes de esterilidade s3o incapazes de se dispersar entre os
clones. Assim, muitas plantas apomiticas podem atuar como parentais masculinos para as plantas
sexuais, o que pode contrabalangar a desvantagem do gasto energético na formagao do pdlen.
Plantas apomiticas fixam e disseminam genétipos extremamente adaptados, pois os genétipos
menos adaptados acabam sendo eliminados pela selegdo natural.

Desvantagens da apomixia

O processo apomitico possui algumas desvantagens que, de acordo com Richards (1997), sao:

¢ Incapacidade de evitar o acimulo de mutacoes desvantajosas ao sucesso reprodutivo e adaptagao
pela auséncia da recombinagdo e segregacdo.

* Incapacidade de recombinar caracteristicas vantajosas oriundas de mutagcdes em individuos
diferentes para acelerar a evolucao da espécie frente a mudancas ambientais.

* Nicho populacional bastante estreito.

Mecanismos apomiticos

Os principais eventos que caracterizam a apomixia incluem a formagao do gametéfito
feminino ou saco embrionario na auséncia do processo de reduciao meidtica (apomeiose);
desenvolvimento do embrido independentemente da fertilizagao (desenvolvimento auténo-
mo ou partenogénese), e formacido do endosperma dependente (pseudogamia) ou nao da
fertilizagao. Citologicamente, o processo pode ser classificado de acordo com a origem e
localizacao das células que o inicializam (Figura 2.2). Quando de natureza esporofitica, o me-
canismo é designado embrionia adventicia, enquanto aposporia e diplosporia sio mecanis-
mos gametofiticos (Nogler, 1984). A embrionia adventicia pode ser caracterizada com uma
embriogénese somitica co-existindo com o processo sexual. Ja na apomixia gametofitica, o
embriao se desenvolve autonomamente a partir do saco embrionario nao reduzido meiotica-
mente e, na maioria das vezes, o processo sexual é afetado.

A formacgao do endosperma em plantas apomiticas pode ser auténoma (i.e., ocorrer
na auséncia de fecundaciao) como em algumas espécies de Compositae, Poaceae e Rosaceae
(Chaudury et al., 2001); ou ainda, como nas plantas com reproducao sexual, onde o endos-
perma pode ser resultante da unido dos dois ntcleos polares (n + n) da célula central a célula
gamética masculina, formando um tecido biparental e tipicamente tripléide em apomiticas
pseudogimicas como ocorre na Brachiaria (Alves et al. 2001) entre outras.

I. Diplosporia

O processo diplospérico (Figura 2.3) pode ser identificado pela diferenciacdo da célula-
mae do megasporo em um saco embrionario que nao sofre o processo regular de meiose
(Nogler, 1984; Koltunow, 1993). Pode ocorrer através de dois mecanismos: mitético ou mei-
dtico (Figura 2.2).

* Diplosporia mitética

Na diplosporia mitética, a célula-mae do megasporo nao sofre meiose e funciona como
um megasporo funcional que apés sofrer trés mitoses forma um saco embrionario nao redu-
zido do tipo Antennaria (Figura 2.4).
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* Diplosporia meidtica

Na diplosporia meiética, a célula-mae do megasporo inicia a meiose e, devido a uma falha
no pareamento e separagao de cromossomos homélogos na préfase da meiose |, forma-se
um ntcleo de restituicao (Figura 2.5). Essa célula prossegue normalmente para a segunda
divisao meidtica, resultando em uma diade de células nao reduzidas. Uma destas degenera
e a sobrevivente, apés trés mitoses, forma o saco embrionario nao reduzido do tipo Taraxa-
cum. Pode também ocorrer formagao de um nicleo de restituicdo na prépria célula-mae do
megasporo que prossegue para a segunda divisao meidtica sem divisao celular. Apés mitoses,
essa célula forma o saco embrionario nao reduzido do tipo Ixeris.

O embrido se desenvolve a partir da oosfera presente no saco embrionario diplospérico
e o endosperma a partir dos nucleos da célula central. A apomixia diplospérica é encontra-
da em Allium, Ochna, Calamagrostis, Poa, Tripsacum, Taraxacum, Ixeris entre outros géneros
(Asker e Jerling, 1992; Koltunow, 1993) e nao é normalmente encontrada juntamente com o
processo sexual.

2. Aposporia

Na aposporia também é formado um saco embrionario nao reduzido meioticamente, do
tipo Hieracium ou Panicum. Contudo, esta difere da diplosporia porque o saco embrionario
tem origem em células do nucelo, designadas iniciais apospéricas, e ndo a célula-mae do me-
gasporo. Estas células contém um nucleo grande e citoplasma denso (Cavalli, 2003) e foram
ultraestruturalmente caracterizadas em Brachiaria sp (Dusi e Willemse, 1999; Dusi, 2001;
Aratjo et al, 2000) entre outras espécies. Uma ou mais células iniciais aposporicas sofrem
mitose e formam o saco embrionario, onde o embridao se desenvolvera autonomamente.
Como exemplo de aposporia tem-se Hieracium que possui um saco embrionario cujo arranjo
e nimero de células sdo préximos ao verificado no processo sexual (Koltunow, 1993). Outro
exemplo é Brachiaria que apresenta saco embrionario do tipo Panicum, com menor nime-
ro de células e organizacao diferente daquela encontrada no saco embrionario formado no
processo sexual (Aratjo et al., 2000, 2005), facilitando a discriminagdo morfolégica do modo
reprodutivo (Figura 2.6).

* Apomixia facultativa

Durante o desenvolvimento apospérico, a célula-mae do megasporo pode se degenerar an-
tes ou apos a diferenciagao das iniciais aposporicas ou ainda, sofrer meiose e formar um saco
embrionario reduzido. Deste modo o processo sexual pode co-existir com sacos embrionarios
nao reduzidos oriundos das iniciais apospdricas em um mesmo saco embrionario. Assim, plantas
apomiticas apospéricas podem apresentar também alguma reprodugao sexual, em diferentes fre-
quiéncias e sao, portanto, designadas de plantas apomiticas facultativas. Nestes casos, uma série
de fatores tais como flutuagdes sazonais associadas com fotoperiodo durante o desenvolvimento
da inflorescéncia e respostas ao comprimento do dia, intensidade de luz, temperatura, tipo e
nivel de fertilidade do solo causam mudanca na freqiiéncia de incidéncia de embrides sexuais e
apomiticos (Koltunow, 1993), como em Dichanthium aristatum (Knox, 1967). Em Brachiaria spp.,
a frequiéncia da presenca de saco embrionario reduzido junto a apospéricos pode variar de zero
até 50% (Lutts et al., 1984, Dusi e Willemse, 1999, Valle et al., 1994, 1996, Aratjo et al., 2000,
Aratjo et al., 2004), dependendo da espécie, acesso e outros fatores ainda nao determinados.
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3. Embrionia adventicia

A embrionia adventicia se inicia tardiamente e tem origem nas divises mitéticas de célu-
las individuais designadas iniciais embriogénicas, presentes em tecidos estruturais do ovario
— nucelo ou integumento (Lakshmanan e Ambegaokar, 1984). Varias dessas células podem
se diferenciar em embrides, resultando em poliembrionia (Asker e Jerling, 1992). O tipo de
embrionia adventicia mais comum é a embrionia nucelar (Figura 2.7) e seus embrides podem
co-existir no mesmo saco embrionario com o embrido zigético. Contudo, a auséncia de pro-
dugao de endosperma pelos embrides adventicios gera competicio com o embriao sexual
pela reserva durante o desenvolvimento. A embrionia adventicia esta presente em plantas da
familia Rutacea, Lilidcea, Orquidacea e como exemplo de embrionia nucelar tem-se os Citrus
(Koltunow, 1993; Koltunow e Grossniklaus, 2003).

4. Mais de um tipo de apomixia

Algumas plantas apresentam a ocorréncia concomitante de diferentes processos apomiti-
cos em um mesmo saco embrionario (Figura 2.8). Em Paspalum minus foi descrita a ocorrén-
cia de saco embrionario apospérico e diplospérico em um mesmo 6vulo (Bonilla e Quarin,
1997). No género Beta e nas rosaceas é possivel encontrar diplosporia, aposporia e embrionia
adventicia, enquanto aposporia e embrionia adventicia podem co-existir em Citrus e Hiera-
cium spp. (Koltunow e Grossniklaus, 2003).

Pseudogamia

A formacgdo de endosperma autbnomo em plantas apomiticas é de ocorréncia rara, sendo
encontrada na familia Compositae, e esporadicamente em Poaceae e Rosaceae e mais rara-
mente é encontrada em plantas apospdricas. Assim sendo, embora as plantas apomiticas nao
necessitem do gameta masculino para desenvolver o embrido, em muitos casos é necessaria
a ocorréncia de fecundagdo da célula central do saco embrionario para que haja formacao do
endosperma e desenvolvimento auténomo do embrido. Esta comumente ocorre em Brachia-
ria brizantha (Alves et al., 2001). Por outro lado, existem plantas em que o desenvolvimento
do embrido precede a fecundagio dos ntcleos polares - embrionia precoce.

Controle génico

A apomixia ndo é um processo que recebe apenas estimulo aleatério de fatores ambientais
e nutricionais. A analise de progénies resultantes de cruzamentos entre plantas apomiticas e
sexuais tem mostrado que existe também um controle genético na determinagao da apomixia
(Koltunow, 1993). Andlises de heranca do carater apomitico sao complicadas pela natureza
polipléide, compatibilidade existente em plantas sexuais e pela dificuldade na determinacao
da freqiiéncia da progénie resultante em fungao da segregacao dos componentes apomiticos
(Koltunow e Grossniklaus, 2003).

Inicialmente, acreditava-se que os componentes da apomixia seriam caracteres quantita-
tivos sob controle poligénico, com excecao da aposporia onde ja existia evidéncia de controle
por um gene dominante em Panicum (Savidan, 1989, 2000, 2001) e Ranunculus (Nogler, 1984).
Posteriormente, foi considerado que o controle seria por um ou mais genes de carater nao
recessivo e que os componentes, apomeiose e partenogénese, teriam controles independen-
tes. Atualmente, existem evidéncias de que os genes controlando a apomixia sao usualmente
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dominantes, observados na forma simples (dose Unica), e presentes em um ou multiplos
locos tanto em monocotiledéneas como dicotiledoneas (Asker, 1980; Asker e Jerling, 1992).
De fato, a apomixia segrega tanto em Panicum como em outros membros da tribo Paniceae,
como um Unico loco que esta presente numa regiao cromossdémica com baixa taxa de recom-
binagdo. Contudo, analises do desenvolvimento do saco embrionario em Panicum indicaram
uma precocidade dos processos apomiticos em relagao aos sexuais (Savidan, 2000), sugerin-
do que o momento de ativacao dos processos de desenvolvimento é crucial e possivelmente
resultante de uma regulagao ectépica de um ou mais genes. Assim, variagdes nos mecanismos
seriam apenas conseqiiéncias de momentos diferentes na ativacdo da apomixia. Em Panicum
spp. e Ranunculus spp. o loco que controla a aposporia co-segrega com o loco da partenogé-
nese, sugerindo a existéncia de um Unico loco de natureza simples ou complexa, dominante
(Pupilli et al., 2001). Por outro lado, estudos recentes mostraram que em Panicum maximum
os componentes segregam separadamente (Kaushal et al., 2008).

Inicialmente acreditava-se que em Paspalum notatum a apomixia era recessiva (Burton e
Forbes, 1960), mas atualmente existem evidéncias de que a heranca seja dominante com dis-
torcdes na segregacio e recombinagdo ausente na regiao que controla a aposporia (Pupilli et
al. 2004; Martinez et al., 2003; Stein et al., 2004). Em Pennisetum estudos de segregacao suge-
riram que a regiao do loco da apomixia é dominante, heterozigética e dissomica (Ozias-Akins
etal., 1998; Rocheet al., 1999; Ozias-Akins e van Dijk, 2007; Martinez et al., 2007). Mas, tanto
em Pennisetum como Paspalum, a regiao gendmica ligada a apomixia ndo mostra recombina-
¢ao meidtica. Também, em Poa pratensis os mecanismos controlando aposporia e parteno-
géneses sao dominantes e heterozigéticos, porém a partenogénese esta contingenciada pela
aposporia (Albertini et al., 2001 a, b, 2004; Matzk et al., 2005). A grande variacdo da expressao
de partenogénese sugere que ela esteja sob controle de um complexo de locos ou sob o efei-
to de modificadores ainda nao determinados. O modelo atualmente considerado é de quatro
genes, que inclui o iniciador e o inibidor da aposporia, iniciador e inibidor da partenogénese.
Além disto, considera-se a presenca de um quinto gene regulando o desenvolvimento do me-
gasporo (Albertini et al., 2001a; Matzk et al., 2001, 2005; Porceddu et al. 2002).

Em Taraxacum existem trés locos de acdo dominante e independentes com genétipo
simples; dois associados a diplosporia e partenogénese enquanto o terceiro ainda nio esta
determinado. Além disto, foi observada independéncia no controle genético durante a for-
magao de endosperma auténomo e ocorréncia de barreira contra a fertilizagao sugerindo o
envolvimento de um quarto elemento apomitico (Zavesky et al., 2007).

Em Brachiaria, cruzamentos entre B. ruziziensis tetrapléide (reproducao sexual) e B. bri-
zantha (apomitica) sugeriram que a heranca da apomixia é simples com alelo dominante (Mi-
les e Escandon, 1997). Também, os estudos de expressao génica conduzidos por Leblanc et
al. (1995) e Albertini et al., (2004) nao evidenciaram regides genémicas que segregassem no
mapa genético disponivel e, consequentemente, também nao evidenciaram o grupo de liga-
cao envolvendo genes que controlam a reproducdo. Recentemente, Rodrigues et al., (2003)
clonaram e sequenciaram transcritos diferencialmente expressos durante o desenvolvimento
de 6vulo apomitico e sexual de B. brizantha, onde | | clones mostraram diferenca de expres-
sao no estagio de desenvolvimento ou no genétipo. Esses cDNAs serao testados para grupo
de ligagado com apomixia em novas populagdes de Brachiaria spp. em obtencdo.

Em Hieracium, planta apospérica, diferentes locos estao associados ao processo de ini-
cializagdo da apomixia, tais como o nimero de sacos embrionarios formados e modo de
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progressao do desenvolvimento, sugerindo a ocorréncia de regulacdo epigenética (Koltunow
et al., 1998, 2000; Bicknell et al., 2000; Bicknell e Koltunow, 2004). Catanach et al., (2006)
verificaram que em H. caespitosum dois locos principais controlam a apomixia, um regula os
eventos associados a apomeiose e o outro controla os eventos associados com a formagao de
barreira impedindo a fertilizagao.

Pesquisas recentes (Ozias-Akins e van Dijk, 2007; Matzk et al., 2007; Noyes et al., 2007)
relatam que em Erigeron, a heranca da apomixia envolve segregacio mendeliana regular e a
partenogénese é contingenciada pela diplosporia. Estudos em Hypericum mostram a domi-
nancia do carater, e em Parthenium a heranga apresenta controle independente dos compo-
nentes (Barcaccia et al., 2006).

Os dados atuais indicam que a apomixia é geralmente dominante, e segrega como um
a trés genes com algumas excecdes. Além disto, o controle génico é complexo e estd sob
regulacdo epigenética.

Isolamento de genes

As estratégias para o isolamento de genes envolvidos na apomixia consistem atualmente
de (1) introgressao do carater a partir de variedades apomiticas préximas aquelas de inte-
resse; (2) comparagao de genes diferencialmente expressos durante o desenvolvimento em
populagdes naturalmente sexuais e apomiticas, (3) andlises de mutantes induzidos que perde-
ram ou aumentaram o carater apomitico e (4) mutagénese em espécies sexuais para obten-
cao de caracteres sexuais. Experimentos visando introgredir a apomixia em milho (Savidan
et al., 2001) e Pennisetum utilizando parentes selvagens apomiticos nao obtiveram sucesso.
Também se buscou induzir a apomixia em arroz por mutagénese (Khush et al., 1994), sem
sucesso. Em Arabidopsis thaliana ja foram isolados diversos genes relacionados a embriogé-
nese, incluindo genes capazes de produzir endosperma ou iniciar a formagdo do embrio,
independentemente de fertilizacdo, um dos componentes da apomixia. Alguns desses genes
sao do grupo fis (fertilization-independent seed) que incluem MEDEA (MEA), FIS2, e FERTILI-
ZATION-INDEPENDENT ENDOSPERM (FIE), cuja regulacdo se da por imprinting genémico
(Grossniklauset al., 1998, 2001; Luo et al., 1999; 2000; Kinoshita et al., 1999; Vielle-Calzada
etal., 1999; Grossniklaus e Koltunow, 2003; Rodrigues e Koltunow, 2005; Spillane et al., 2000;
Yadegari et al., 2000).

Diversos outros mutantes contendo genes envolvidos com o desenvolvimento do esporo
funcional feminino e masculino, saco embrionario, oosfera, partenogénese, embriogénese
e endosperma vém sendo idenficados (revisto por Koltunow e Grossniklaus, 2003), entre
outros, feronia utilizando a estratégia de deteccao por enhancer (Huck et al., 2003); mutan-
tes com alteragdo no padrao de desenvolvimento da apomixia utilizando raio y e mutagéne-
se insercional em Hieracium spp (Bicknell et al., 2001); mutantes de Arabidopsis utilizando
mutagénese com transposons geraram sacos embrionarios contendo células multinucleadas
provavelmente oriundas de megasporos funcionais. O conhecimento dos mecanismos de re-
producdo apomitica vem se expandindo, com estudos sobre a heranca, mapas genéticos,
isolamento e inducdo de mutantes, juntamente com a caracterizacdo de genes envolvidos
no processo reprodutivo (SG-/, APOSTART, SERK, AINTEGUMENTA, BABYBOOM, KNU-
CKLES, SPOROCYTELESS (SPLINOZZLE e mutantes meidticos) e contribuira, esperamos, para
a viabilizagdo da introducio do carater apomitico por engenharia genética em culturas com
reproducao sexual, ferramenta de interesse ilimitado para a agricultura.
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Recentemente, Curtis e Grossniklaus (2008) obtiveram mutantes do grupo fis com dois
fenétipos distintos: se fertilizados, as sementes geradas apresentavam proliferacdo aberran-
te do embrido e do endosperma, e eventualmente abortavam o zigoto, e na auséncia da
fertilizagao todos os mutantes iniciavam a formacao de endosperma auténomo a partir dos
nucleos polares e desenvolviam embriao. Neste estudo foi demonstrado que em Arabidopsis:
a) o cruzamento de plantas selvagens WT promoveu o desenvolvimento de embrido normal
e endosperma tripléide; b) o mutante tipo MEA/mea desenvolveu embrido e endosperma
dipléide de forma auténoma; c) mutantes do tipo msil desenvolveram, de forma auténoma,
embrido hapléide nao viavel por partenogénese irregular e endosperma dipléide; d) cruza-
mento utilizando mae WT e pdélen de mutante CDK;I/cdk;| gerou o desenvolvimento de
semente mutante e remanecente de endosperma dipléide, mostrando aborto do embriao
no inicio do estagio globular; e) cruzamento utilizando mae GLC/glc com pai WT gerou o de-
senvolvimento de semente mutante sem endosperma na auséncia da fertilizagao dos nucleos
polares; f) cruzamento de mae mea/mea x CDK; I /cdk; | gerou semente mutante pequena mas
viavel contendo endosperma e embrido dipldide.

2.3 Reproducio sexuada

A reproducao sexuada é o processo pelo qual ocorre a uniao de gametas masculinos e fe-
mininos para dar origem ao zigoto. Esta se fundamenta em dois principios: gerar variabilidade
por meio da recombinagdo, segregacdo e fusdo sexual (singamia), e promover a migracdo génica
pela troca e pela incorporagao de genes (Richards, 1997).

Porque sexo?

Esta é uma das questoes mais controversas da biologia. O custo da reproducio sexual em
relagao a reproducao assexual é duas vezes maior, pois envolve a procura de parceiros, a des-
truicao de complexos génicos coadaptados e gastos com a funcao masculina (Maynard Smith,
1971). Na reproducao sexual sao necessarios dois individuos (um macho e uma fémea) para
produzirem um ndmero x filhos, sendo o x o nimero médio qua uma mae pode gerar, onde
o macho sé contribui com os gametas (Richards, 1997). Em contrapartida, na reproducao
assexual dois individuos produzem 2x filhos (Figura 2.9, em que x = 2).

Vantagens do sexo

Para compreender as vantagens, temos de fazer analises individuais, e nao “para o bem
da espécie”, portanto a “geracao de combustivel para a evolugao nao serve”. Como o sexo
surgiu em seres unicelulares, os cenarios para a sua evolugiao devem ser situados num mundo
unicelular (Figura 2.10).

Como a adaptagdo para resisténcia a condicbes ambientais estressantes, de ocorréncia
ocasional, muitos seres unicelulares desenvolveram o mecanismo da esporulagao. Os genes
para esporulacio ficam durante muitas geragdes sofrendo mutagdes sem pressao de selecdo
sobre eles. Quando ocorre finalmente o estresse, surge um esporo (forma de resisténcia)
que expde seus genes a selecdo. Mutacdes permitindo a fusdo celular deram origem, por
meio da diploidia, a uma nova estratégia de vida que permite que as mutagoes deletérias num
cromossomo sejam compensadas pelos alelos selvagens do outro cromossomo (Figura 2.11)
com as diferentes mutagdes para esporulagdo acumuladas.
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Assim, a meiose teria surgido pela vantagem que confere ao evitar que o nivel de ploidia
cresca indefinidamente. No entanto, a fusdo de células geneticamente idénticas nao traz re-
sultados, pois as mutagdes sio idénticas. Em contrapartida, as fusdes entre células diferentes
originaram esporos com pelo menos uma cépia perfeita de cada gene promovendo variabili-
dade. As plantas, que herdaram a meiose e a fusao celular de seres unicelulares, apresentam
mecanismos que impedem a autozigose, isto €, a uniao de genes idénticos por descendéncia
na mesma célula dipldide. Nas plantas, o principal fenémeno associado a formacao de autozi-
gotos a ser evitado é a autogamia, e varios mecanismos evoluiram nesse grupo para forcar ou
aumentar a probabilidade de cruzamentos.

Desvantagens do sexo

De acordo com Richards (1997) a sexualidade apresenta as seguintes desvantagens:

* Maes sexuais dispendem recursos em filhos variaveis que podem ser mais bem adaptados a
ambientes novos, mas podem ser pouco ambientados ao nicho onde vivem. Ja os filhos de uma
mae assexual serao todos idénticos a ela e, portanto, adaptados ao nicho onde vivem.

* Em meio a uma populagdo sexual, um individuo mutante que perdeu a fertilidade feminina e se

tornou assexual, mas manteve a fertilidade masculina, ird doar o alelo mutante aos individuos

sexuais através dos gametas masculinos, mas nao recebera alelos sexuais através dos gametas
masculinos de outros individuos. Este fato configura uma Estratégia Evolutivamente Estdvel que
leva a disseminagao do fenétipo pela populagao.

Sexualidade pode ser desvantajosa na auséncia de polinizadores, pois a necessidade de cruzamento

pode reduzir a eficiéncia na reprodugao.

* Em ambientes marginais, com condicdes ambientais no limite do toleravel para a espécie e,
portanto, razoavelmente constantes a invariabilidade assegurada pela assexualidade pode ser mais
vantajosa. Além disso, as condi¢des extremas podem danificar mais os érgaos sexuais do que
aqueles usados para a reproducao assexual.

2.3.1 Gametogénese e fecundagdo

Ciclo vital das angiospermas

O ciclo de vida das angiospermas é composto pela geracao gametofitica (fase hapléide)
que se alterna com a geracao esporofitica (fase dipléide) (Figura 2.12). A formacao dos game-
téfitos envolve poucas células que estdo localizadas nas flores que sao os érgaos sexuais. O
estabelecimento da fase gametofitica requer a especificacdo e a diferenciacdo dos gametas na
antera e no 6vulo. O inicio da geragdo gametofitica ocorre com a diferenciagao das células-
mae do megasporo e do micrésporo, enquanto a geragao esporofitica se inicia com a fertiliza-
cdo (Maunset, 1995). A fase esporofitica se inicia com a transferéncia do gametéfito masculino
da antera para o estigma presente no carpelo. Depois disto, o gametéfito masculino forma
o tubo polinico que leva os dois gametas masculinos até o saco embrionario onde ocorrera
a dupla fecundacao. Um gameta fertiliza a célula ovo enquanto o outro se une aos nicleos
polares. Apés o processo de fecundacdo, uma série de eventos embriogénicos dara origem
ao embrido que determina o inicio da fase esporofitica (Drews e Yadegari, 2002). Contudo,
pouco se sabe sobre a base genética e os mecanismos moleculares que regulam a gametogé-
nese em angiospermas (Estrada-Luna et al., 2002).
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Geracao Gametofitica

* Formacao do saco embrionario

O gametdfito feminino, também referido como megagametdfito, se desenvolve dentro
do ovario localizado no interior do saco embrionario (Drews e Yadegari, 2002). A geracio
gametofitica feminina tem inicio quando a célula-mae do megasporo inicia o processo de
meiose (Figura 2.13). O processo compreende as meioses | e || que resultam na formacéo de
quatro células hapléides. Estas quatro células se dispéem alinhadas no eixo calazal-micropilar.
Em seguida, ocorre a degeneragao de trés dos quatro megasporos formados, sobrevivendo
apenas o que se encontra localizado préximo a calaza (Zanettini e Lauxen, 2003). A segunda
etapa do processo, na sua variante mais tipica, compreende uma seqiiéncia de trés carioci-
neses (mitoses), até que sejam formados oito nucleos no saco embrionario (3 designados
de antipodas, 2 sinérgides, 2 nlcleos polares e | oosfera). Depois de formadas, as antipodas
migram para a regido apical onde se encontra a calaza, por onde sao transferidos todos os
nutrientes necessarios. Os nucleos polares atingem a regiao mediana enquanto as sinérgides
e a oosfera sdo alojadas na regiao préxima a micrépila, por onde ocorre a penetragao do tubo
polinico conduzindo os nucleos reprodutivos responsaveis pela dupla fertilizacdo. A analise
do gametdfito feminino é importante por ser parte integral do ciclo de vida da planta e é es-
sencial na formagao da semente. Além disto, direciona o tubo polinico durante a fertilizagao,
auxilia na dupla fertilizacao, e possui os genes que controlam o desenvolvimento do embriao
e do endosperma (Drews e Yadegari, 2002).

Controle génico da formacao do saco embrionario

Estudos realizados por Drew e Yadegari (2002) com Arabidopsis identificaram os genes
responsaveis pelo desenvolvimento do ovario AGAMOUS, APETALA e BELL |, sendo que os
dois dltimos atuam também na formagao da calaza e integumento. Apresentaram regulacao
positiva do tecido marginal, placenta e formacao dos 6vulos os genes HUELLENOS, afetando
o crescimento do évulo e do funiculo, e AINTEGUMENTA. Os mutantes identificados que
afetam a formacao do saco embrionario foram distribuidos em cinco categorias, designados:
categoria | - aqueles que afetam os estadios iniciais e causam falha na progressao do estadio
uninucleado da célula-mae do megasporo; categoria 2 - aqueles que causam defeito na fase
de divisao nuclear dos estadios binucleado até octanucleado, falham na celularizagao, causam
defeito no nimero, posicdo e arranjo dos estadios de desenvolvimento 2 a 5; categoria 3 -
aqueles que afetam o processo de celularizacao; categoria 4 - aqueles que mostram defeito
na fusdo do nlcleo polar; categoria 5 - fenétipo é tipico selvagem e aparentemente nao tem
efeito sobre a gametogénse. Recentemente Punwani e Drews (2008) relataram que a ausén-
cia do aparato filiforme das sinérgides no tipo feronia impede o rompimento do tubo polinico
inviabilizando a dupla-fertilizagao.

* Formacao do grao de poélen

O desenvolvimento da estrutura masculina requer a formacao do estame e a diferen-
ciacao dos tecidos que formam a antera (Ma, 2005). O gametdfito masculino, ou grao de
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polen, é desenvolvido no interior das anteras (Drews e Yadegari, 2002) que sdo compostas
por quatro sacos polinicos, fusionados e ligados ao filete (Figura 2.14). Dentro de cada saco,
encontram-se as células-mae de micrésporos, circundadas por um tecido chamado tapete,
que nutre e auxilia os micrésporos durante o desenvolvimento e a maturagao. As células-mae
de micrésporos sao células dipléides que, através do processo de meiose, produzem qua-
tro células hapléides (esporos ou micrésporos), que inicialmente permanecem unidos numa
tétrade envoltos por uma parede de calose. Conforme o desenvolvimento evolui vai sendo
secretada a enzima calase que digere a parede de calose e libera os micrésporos (Zanettini
e Lauxen, 2003). Estes seguem por duas divisdes mitéticas consecutivas e depois disto se
diferenciam (Goldberg et al., 1993) formando o grao de pélen maduro que ¢é liberado pela
deiscéncia da antera (Ma, 2005).

A parede do pdlen formado é composta de uma camada interna conhecida como intina
que é envolta por uma camada externa denominada exina. A intina é similar em composi-
cdo a maioria das paredes celulares primarias, sendo composta basicamente por celulose
(Figura 2.15). A exina, por sua vez, é derivada principalmente de materiais depositados pelo
tapete e outros compostos tais como flavondides e lipidios. O conhecimento das diferentes
camadas que compdem a parede do grao de pdlen é muito importante ja que elas possuem
a funcdo de protecdo contra a dessecacao e, também, por alojarem nas camaras da columela
os fatores (substancias quimicas) que determinam os sistemas de autoincompatibilidade (SI).
Estas substancias quimicas sdo liberadas no estigma durante a germinagao do grao de pdlen e
se forem compativeis o tubo polinico cresce ocorrendo a fertilizacao da oosfera formando o
zigoto; caso contrario, nao ha formagao do zigoto.

Geracao esporofitica

O grao de pdlen compativel depositado na superficie do estigma germina e emite um tubo
polinico que é direcionado por dois sistemas de quimiotaxia um que atua no direcionamento
do tubo polinico até a micrépila e outro que direciona a penetracao na micrépila (Marton e
Dresselhaus, 2008). O primeiro sistema ¢ influenciado pelas sinérgides, enquanto se acredita
que o segundo seja controlado por duas células do gametdfito feminino ainda nao identifica-
dos. A unidao do gameta masculino ao feminino, que resulta na formacao do zigoto, da inicio a
geracio esporofitica (Figura 2.16).

O zigoto recém formado sofre a embriogénese e junto com tecidos maternos adicionais
formara a semente. O plano basico do corpo do estadio esporofitico é estabelecido durante a
embriogénese de modo semelhante em todas as angiospermas (Figura 2.17), diferenciando-
se apenas na precisao dos padroes de divisao celular, extensao do desenvolvimento do endos-
perma e na extensao do desenvolvimento do meristema apical e caulinar (Dornelas, 2003).
O zigoto de angiospermas normalmente se divide transversalmente formando uma célula
apical, que dara origem ao embrido, e uma célula basal vacuolada, que dara origem a estrutura
conhecida como suspensor (Yeung e Meinke, 1993).

Uma vez estabelecida a polaridade apical-basal ocorrem uma série de divisdes longitudi-
nais e transversais na célula apical até que seja formado o embrido no estadio globular. A for-
ma emergente do embridao depende da regulacao dos planos de divisdo e expansdo. Os pla-
nos de divisao na camada mais externa, designada de protoderme, tornam-se restritos a esta
camada tornando-a distinta. O padrio radial emerge no estadio globular com a iniciacao da
diferenciacdo dos trés sistemas de tecidos: revestimento, preenchimento e vascular. O tecido
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de revestimento (epiderme), formado da protoderme, contribui com as camadas protetoras
externas. Ja, o tecido de preenchimento forma a maior parte dos tecidos abaixo da protoderme
(ie., o cortex e o parénquima). O tecido vascular, por sua vez, da origem ao procambio (xilema
e floema) que funciona dando suporte e auxiliando no transporte. Em plantas dicotiledéneas,
a forma globular do embriao é perdida com o desenvolvimento dos cotilédones gerando o
estadio de coragdo que evolui promovendo o aparecimento do estadio de torpedo. A tran-
sicao da simetria radial (caracteristica da fase globular) para a simetria bilateral (tipica da fase
de coracio) parece ser mediada por hormonios, especialmente a auxina.

Os meristemas apical, caulinar e radicular, sao formados por grupos de células que retém
a capacidade multiplicativa e persistem durante o estadio pés-embrionario originando a maior
parte do corpo esporofitico. O meristema caulinar, em algumas espécies, é parcialmente deriva-
do da hipdfise, enquanto todas as outras partes do corpo esporofitico sao originadas a partir do
embrido propriamente dito. Informacdes em torno do controle génico indicam que a formacao
dos sistemas radicular e caulinar é controlada de forma independente (Dornelas, 2003).

Diferentes mutantes, que controlam cada uma das fases, tém sido identificados em milho
e Arabidopsis indicando o controle génico efetivo. Entre eles foi verificado que o mutante
GNOM/EMB30 afeta a polaridade apical-basal do embriao. Foi verificado, em Arabidopsis, que
o zigoto gnom ¢é impedido de alongar de forma semelhante ao tipo selvagem, pois a primeira
divisao parece ser simétrica, ele também nao forma raiz e apresenta estrutura apical redu-
zida. Além deste, a mutacdo no gene GURKE anula a parte apical e leva a formacdo de uma
massa celular verde no lugar do embrido. Em contrapartida, mutagées no gene FACKEL (FK),
reduzem o hipocétilo dando origem a sementes com o cotilédone preso a raiz (Chaudhury et
al., 2001). A independéncia no controle também tem sido demonstrada no mutante de milho
(dek23) e no mutante stm (shotmeristemless) de Arabidopsis. Ambos os mutantes apresen-
tam formacdo de meristema radicular e auséncia de meristema caulinar. Em contrapartida,
mutacoes no gene HOBBIT de Arabidopsis afetam o desenvolvimento de células da hipéfise
impedindo a formacdao do meristema radicular (Dornelas, 2003). Estes sao apenas alguns
exemplos, dentre diversos mutantes relatados no controle da embriogénese.

Ciclo Vital das Gimnospermas

O ciclo de vida das gimnospermas é composto pelas fases gametofitica e fase esporofitica
(Figura 2.18). Estes compreendem o primeiro grupo de vegetais a apresentar estrobilos, que
sao flores incompletas, e ndo formam ovario. Por isso mesmo produzem sementes nuas, sem
frutos. Os estrobilos, estruturas envolvidas na reproducao das gimnospermas, sao localizados
nos ramos terminais modificados, compostos de folhas férteis denominadas espordfilos (i.e.,
produtoras de esporos). Existem dois tipos de esporofilos: o microspdfilo, que produz mi-
crésporos e o megaspordfilo que produz megasporos. Em cada microsporéfilo desenvolvem-
se dois microsporangios, no interior do qual se formam varios micrésporos. Estes, ainda no
interior dos microsporangios, por diferenciagao, iniciam a formagao dos graos de pdlen.

Ciclo Vital das Pteridéfitas

A fase de vida hapléide (gametofitica) é pequena e tem vida curta, enquanto que a fase
dipléide (esporofitica) é permanente e tem vida longa (Figura 2.19). O ciclo comega pela
formacao de esporos hapléides que caem no chao e germinam. Ao germinar o esporo da ori-
gem a uma pequena lamina em forma de coragao, o protalo, onde sao produzidos os érgaos
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reprodutores os anteridios e os arquegonios. Aqui também o gameta masculino, produzido
no anteridio, precisa de uma gota de agua para atingir o gameta feminino localizado dentro do
arquegénio. Ao se fundirem os gametas, comeca a fase de vida dipléide, o esporéfito, forma-
do por raizes, caules e folhas. Na face inferior de algumas folhas formam-se conjuntos de es-
porangios, os soros, onde as “células mae de esporo”, dipldides, sofrem meiose, produzindo
esporos hapldides, que ao germinarem vao produzir um novo protalo, recomegando o ciclo.

Ciclo Vital das Bridfitas

Em plantas inferiores a fase gametofitica € dominante (Drews e Yadegari, 2002) e comega
com a meiose, quando sio produzidos os esporos hapléides (Figura 2.20). Estes esporos
germinam e dio origem a uma estrutura denominada protonema (n), que forma estruturas
parecidas com folhas: os fildides (n). Nas extremidades destes fildides sao formados os 6r-
gaos reprodutores masculinos (anteridios) e femininos (arquegdnios). Em briéfitas ocorre o
fenémeno da dioicia (sexos separados em plantas masculinas e femininas). O anteridio forma
um gameta flagelado que depende de 4gua para nadar até o gameta feminino, que se encontra
no arquegénio. Apéds a unido dos gametas (fecundacio), forma-se uma estrutura dipléide — o
espordfito, ou geracdo esporofitica - com vida curta, que produz em sua extremidade uma
capsula (2n) onde, por meiose, produz os esporos hapléides e o ciclo recomeca. O esporéfito
se desenvolve sobre o gametdfito feminino, nunca existindo o esporéfito isoladamente. Em
plantas inferiores (bridfitas) é a fase gametofitica que compreende a geracao proeminente e
dominante, enquanto a fase esporofitica € nutricionalmente dependente.

2.3.2 Controle génico dos érgdos reprodutivos

Nos ultimos anos, estudos em genética e em biologia molecular tém demonstrado que
os mecanismos controladores do desenvolvimento reprodutivo sao largamente conservados
em plantas, mesmo entre angiospermas e gimnospermas (para uma revisao, veja Dornelas e
Dornelas, 2005). O primeiro passo do desenvolvimento floral é a transicao da fase vegetativa
para a fase reprodutiva, durante o qual o meristema vegetativo, que produz apenas folhas,
passa a produzir os meristemas florais. Estas sao as estruturas especializadas que produzem
as flores. Em plantas gimnospermas, niao ha producao de “flores™ propriamente ditas, mas de
cones (estrébilos) masculino e feminino.

Durante a fase reprodutiva de angiospermas, os genes de identidade do meristema floral,
em sua maioria codificadores de fatores de transcricao, promovem a iniciacao de flores indi-
viduais. Na planta modelo Arabidopsis thaliana (uma angiosperma da familia Brassicaceae), os
principais genes de identidade do meristema floral sao LEAFY (LFY) e APETALAI (API) (Mandel
et al., 1992; Weigel, 1998). Estes genes nao s6 sao necessarios para a iniciagao das flores,
mas sao suficientes para a indugao do florescimento quando a superexpressao dos mesmos
¢é induzida em plantas transgénicas (Weigel e Nilsson, 1995; Pefa et al., 2001). A inducao da
expressao de ortdlogos de LFY tem sido estudada detalhadamente em plantas angiospermas.
De maneira geral, a expressao de LFY durante a fase vegetativa, é inicialmente baixa, mas
aumenta com a idade da planta. Os niveis de expressdao sio mais altos na entrada da fase
reprodutiva, sugerindo que a concentragao do produto de gene LFY pode ser critica na tran-
sicdo para o florescimento. Essa evidéncia tem sido confirmada com a demonstraco de que,
em plantas transgénicas superexpressando o gene LFY, ha uma reducdo do tempo necessario
para a formacao da primeira flor (Blazquez et al., 1997; Peia et al., 2001).
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Embora uma vasta gama de mutagdes genéticas possa alterar o processo de formacao
de uma flor, relativamente poucos genes foram encontrados que estejam envolvidos com a
especificagdo dos érgaos florais per se. Mutagdes em tais genes causam transformacdes ho-
medticas em dois verticilos adjacentes da flor. Os dois verticilos mais externos de mutantes
apetala2 (ap2) de Arabidopsis, por exemplo, contém carpelos e estames no lugar de sépalas
e pétalas, respectivamente. Mutacoes nos genes APETALA3 (AP3) ou PISTILLATA (PI) de Arabi-
dopsis causam a substituicdo de pétalas por sépalas e de estames por carpelos. Finalmente, no
mutante agamous (ag) de Arabidopsis, os dois verticilos mais internos sao alterados: estames
sdo transformados em pétalas e carpelos em sépalas (Coen e Meyerowitz, 1991; Meyerowitz
et al., 1991; Ma, 1998). As modificagdes das caracteristicas dos 6rgaos florais dos mutantes
descritos acima sugerem um modelo combinatorial simples para a determinacao da identida-
de destes 6rgaos (Coen e Meyerowitz, 1991). Segundo este modelo, denominado “Modelo
ABC", os genes responsaveis pela identidade estdo ativos em trés regides sobrepostas, cada
uma compreendendo dois verticilos adjacentes.

Devido a sobreposicao das regides de expressdo de cada gene, uma combinacdo Unica
de genes especifica a identidade de cada verticilo. Se a regido de atividade B (que requer
a expressao dos genes AP3 e Pl em Arabidopsis) esta ausente, ambos os verticilos | e 2 se-
rao especificados apenas pela regiao de atividade A (AP2 em Arabidopsis) e conterao sépalas
(Figura 2.21).

De maneira similar, nesse caso, os verticilos 3 e 4 serao ambos especificados pela regiao
de atividade C (AG em Arabidopsis) e conterao carpelos. Para explicar os fenétipos dos mu-
tantes ap2 e ag, é necessario adicionar ao modelo a previsao de que as atividades A e C sao
mutuamente antagonistas. Ou seja, em um mutante para genes do tipo A, a agdo de C se
expande para os quatro verticilos e em um mutante do tipo C, dessa vez, é a atividade de A
que é expressa nos quatro verticilos.

O Modelo ABC, criado para explicar os fenétipos de mutantes simples, passa por uma
prova final: ele fielmente prevé o fenétipo de mutantes duplos. Por exemplo, o modelo prevé
que, se as fungdes B e A fossem removidas, C deveria definir a identidade dos quatro ver-
ticilos, que se desenvolveriam em carpelos. De fato, todos os verticilos do mutante duplo
ap2ap3 contém apenas carpelos (Meyerowitz et al., 1991). Similarmente, se as atividades
B e C estivessem ausentes, A deveria definir a identidade de todos os érgaos da flor. Como
previsto pelo modelo, sépalas se desenvolvem em todos os verticilos de mutantes duplos
agpi. O fenétipo deste duplo mutante apresenta ainda varios verticilos concéntricos adicionais
(todos compostos de sépalas), devido ao efeito da mutagdo ag de suprimir a determinagao
do meristema floral.

O que aconteceria se ambas as funcdes A e C fossem removidas? A atividade B sozinha
definiria a identidade dos verticilos 2 e 3, porém nenhuma das atividades identificadas estaria
presente nos verticilos | e 4. O modelo nao faz nenhuma previsao ébvia sobre o fenétipo
resultante, pois nenhum destes estados ocorre em nenhum verticilo da flor do tipo selvagem.
A funcgao B é associada a formagao de pétalas e estames; assim, espera-se que, na auséncia
de A e C, B cause a producio de érgaos intermediarios entre pétalas e estames. De fato, os
verticilos 2 e 3 das flores do mutante duplo ap2ag sao ocupados por pétalas estaminoidais. Os
verticilos | e 4 deste duplo mutante contém folhas. Igualmente, no triplo mutante ap2ap3ag,
no qual as funcdes A, B e C foram desativadas, as “flores” sao formadas por folhas organizadas
em varios verticilos concéntricos.
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Estas observagoes indicam que a folha seria o “estado basal” a partir do qual a identidade
de cada 6rgao floral seria determinada. Por meio destes resultados, a equivaléncia de flores e
ramos (e, portanto de 6rgaos florais e folhas), proposta por Goethe ha mais de 300 anos, foi
finalmente demonstrada (Dornelas e Dornelas, 2005).

Todos os genes do Modelo ABC codificam fatores de transcricao da familia MADS (exceto
AP2, que pertence a uma outra familia de fatores de transcricao; Veja a revisdo de Dornelas
e Dornelas, 2005).

Em contraste com o que ocorre com as angiospermas, a nossa compreensao dos proces-
sos moleculares que governam o desenvolvimento reprodutivo de gimnospermas é bastante
limitada. Genes codificadores de fatores de transcricao da familia MADS, que se expressam
nos 6rgaos reprodutivos de gimnospermas, foram isolados em Pinus (Mouradov et al., 1999).
Esses genes mostraram uma alta similaridade com os genes de angiospermas, evidenciando a
conservacao evolutiva do papel biolégico dos mesmos. No entanto, enquanto em angiosper-
mas esses genes sao responsaveis pela formacao de sépalas, pétalas, anteras e carpelos, o pa-
pel dos mesmos em gimnospermas é desconhecido. Igualmente, homdlogos ao gene LFY de
Arabidopsis, amplamente conservados em angiospermas (Dornelas e Rodriguez, 2005a; Dor-
nelas e Rodriguez, 2006) tém sido isolados e caracterizados em gimnospermas (Mouradov et
al., 1998; Mellerowics et al., 1998; Dornelas e Rodriguez, 2005b). No entanto, enquanto nos
genomas de angiospermas, ha apenas uma cépia de LFY, nos genomas de gimnospermas ha
dois tipos de homélogos do gene LFY: os tipo-NEEDLY (NLY) e tipo-LFY (LFY). Ha evidéncias
de que a linhagem que deu origem as angiospermas perdeu o homdlogo correspondente a
NLY durante sua evolucao (Frohllich e Parker, 2000). Os padrées de expressao de NLY e LFY
em meristemas reprodutivos de Pinus sao semelhantes aos observados para os seus homolo-
gos de angiospermas, sugerindo uma conservacao evolutiva da funcao desse elemento-chave
na iniciacdo do desenvolvimento reprodutivo (Mouradov et al., 1998; Dornelas e Rodriguez,
2005b). Apesar das analises das seqiiéncias deduzidas de aminoacidos das proteinas LFY e NLY
terem mostrado que estas possuem uma estrutura ligeiramente diferente dos seus homdlogos
de angiospermas, plantas transgénicas de Arabidopsis que superexpressam NLY apresentaram
florescimento precoce quando comparadas com controles nao transgénicos (Mouradov et al.,
1998). Adicionalmente, mutantes Ify de Arabidopsis foram complementados com o gene de
Pinus (Dornelas e Rodriguez, 2005b). Essas observacdes indicam que os homdlogos de LFY de
Pinus comportam-se de maneira similar ao gene LFY endégeno de Arabidoposis, atuando em
uma rede regulatoria, responsavel pela entrada na fase reprodutiva, demonstrando a conser-
vacao evolutiva dos mecanismos moleculares do controle reprodutivo em plantas.

2.3.3 Sistemas promotores de alogamia

As espécies vegetais possuem uma infinidade de estratégias e sistemas reprodutivos, con-
forme ja foi possivel constatar ao final do capitulo |. Os sistemas de reproducao sexuada ve-
getal podem ser divididos em trés classes principais quanto a forma de cruzamento: alégamas,
autégamas e mistas (Figura 2.21).

Sao consideradas espécies al6gamas todas aquelas que apresentarem nivel de cruzamento
superior a 95%. Em geral, espécies perenes, bem como maioria das espécies arbéreas e de
importancia econdmica sao alégamas. Para assegurar a condicdo alégama podem ser utiliza-
dos sistemas quimicos de autoincompatibilidade, sistemas de distanciamento fisico através da
unissexualidade e sistemas temporais que alternam a maturagao do pélen e do estigma.
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* Sistemas quimicos: autoincompatibilidade (Al)

A incompatibilidade sexual é aceita como um dos sistemas mais utilizados e de maior
sucesso evolutivo em angiospermas para promover cruzamento prevenindo a endogamia
(Takayama e Isogai, 2005; Newbigin et al., 1994). Em plantas, apés a deiscéncia, os graos
de pdlen (gametoéfitos masculinos) sao transferidos até os estigmas da flor por um processo
conhecido como polinizagdo. Ao entrarem em contato com o estigma os graos de pdlen
absorvem &gua presente nas células superficiais do estigma e germinam em seguida (Raven
et al., 2007). O tubo polinico percorre toda a extensao do estilete até penetrar a micrépila,
adentrando o saco embrionario (gametéfito feminino), onde ocorrer a fertilizacao. Na maio-
ria das Angiospermas, as flores sao dotadas de mecanismos capazes de reconhecer, dificultar
ou mesmo impedir que os graos de pdlen fertilizem o évulo da mesma planta (Zanettini,
2003) pela autoincompatibilidade. Este mecanismo apresenta controle génico e ocorre pela
interagao quimica entre o pdlen e o pistilo.

Com base na morfologia floral, o sistema de autoincompatibilidade pode ser classificado
em dois tipos: homomoérfico (i.e., todos os individuos produzem a mesma morfologia com
anteras e estigmas - mesma altura) e heteromorfico (i.e., apresentam dois ou trés tipos de
morfologia quanto a altura de anteras e estigmas). Nos tipos heteromérficos o sucesso da
polinizagcao dependera da ocorréncia de polinizacao entre tipos contrastantes quanto a altura
de anteras e estigmas (Kao e Tsukamoto, 2004).

O fenémeno de Al ja foi observado em diversas familias de fanerégamas de importan-
cia econdmica, tais como: rosaceas (ameixeira, macieira), cruciferas (repolho, brécolis), le-
guminosas (crotalaria), gramineas (centeio), esterculiaceas (cacau), passifloraceas (maracu-
ja), solanaceas (fumo), etc. (Ramalho et al., 2004; Bueno et al., 2006). Nesses vegetais a
Al esta relacionada a um controle exercido por um loco polimérfico denominado loco-S
(self-incompatibility) que pode ter mais de 40 alelos em populagdes naturais (Zanettini, 2003).
Em gramineas, a auto-incompatibilidade ja foi relatada em pelo menos 16 géneros, e em al-
gumas espécies apresenta dois locos (S e Z) atuando no seu controle (Baumann et al., 2000).
Trata-se de um fenémeno fisiolégico de controle genético, sendo um exemplo importante de
alelismo multiplo em plantas.

Autoincompatibilidade gametofitica

No sistema gametofitico a interagao pélen-pistilo é determinada pelo genoma hapléide
do grao de pdlen e o genoma dipléide do pistilo (Ramalho et al., 2004; Takayama e Isogai,
2005). O crescimento do tubo polinico é comumente interrompido no interior do estilete
(Figura 2.23) ocasionado por um contanto com a mucilagem secretada pelo trato transmissor
(Zanettini, 2003). Nesse tipo de incompatibilidade, os alelos exibem interagao tipo codomi-
nancia (Bueno et al., 2006). Cada alelo S é responsavel pela produgdo de uma glicoproteina
especifica. Esse tipo de interacao é considerado, por varios autores, anilogo ao das reagées
do tipo antigeno-anticorpo que ocorre em animais. Assim, a glicoproteina presente no pélen
é considerada um “antigeno” e a glicoproteina presente no estigma um “anticorpo”. Um geni-
tor masculino com genétipo S1S2, por exemplo, produz graos de pélen S| e S2. Se o genitor
feminino do cruzamento também for S1S2 ndo havera crescimento do tubo polinico, pois
ambos os parentais produzem as glicoproteinas S| e S2 com seus respectivos “antigenos”
e “anticorpos” (Schifino-Wittmann e Dall’Agnol, 2002). Nesse caso, a incompatibilidade dos
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graos de pdlen é total. Em contrapartida, poderemos ter compatibilidade parcial quando par-
te do fenétipo do pélen nao se assemelha ao do genitor feminino (Figura 2.23; Tabela 2.1).

Autoincompatibilidade esporofitica

A incompatibilidade esporofitica é determinada pelo genétipo dipléide da célula-mae do
micrésporo (Newbigin et al., 1994; Takayama e Isogai, 2005) (Figura 2.24) ao invés do alelo S
presente unicamente no pélen (Ramalho et al., 2004; Schifino-Wittmann e Dall’Agnol, 2002).
Isso ocorre porque durante a microsporogénese as glicoproteinas sao produzidas antes da
meiose fazendo com que todos os graos de pélen produzidos as recebam. Diferentemente
do sistema gametofitico, a incompatibilidade esporofitica ocorre na superficie do estigma
ou logo apds sua penetragio e esta envolvida com substancias secretadas na superficie das
papilas estigmaticas (Bueno et al., 2006). Um tipo de interagdo muito observado nesse tipo
de incompatibilidade é a dominancia completa (S, > S, > S, >S, ...). Assim, supondo pai S S,
e pai S,S,, um Unico tipo de glicoproteina é produzido na célula-mae do micrésporo (S,, no
primeiro caso e S,, no segundo caso) e distribuido a todos os graos de pélen. Do mesmo
modo, no pistilo s6 havera a produgao da glicoproteina proveniente do alelo dominante, S,
(Figura 2.24).

Suponha os cruzamentos abaixo no sistema de dominancia:

a)S S, (?)xS,S, (9)
Neste caso os graos de pdlen produzidos possuirao a glicoproteina SI. Nao havera a formacao
do tubo polinico em nenhum grao de pdlen devido a presenca da glicoproteina S| no genitor
feminino, consequentemente, nao havera progénie.

b)S,S, (?) xS,S, ()
Os graos de pélen deste genitor possuirdo a glicoproteina SI. Nao havera a formacdo do tubo
polinico em nenhum grao de pélen devido a presenca da glicoproteina S| no genitor feminino e,
consequentemente, nao havera progénie.

c)SS, (%) x S.S, )
Este genitor produzira graos de pdlen contendo a glicoproteina S3. Havera a formacao do tubo
polinico nos graos de pélen devido a inexisténcia dos respectivos “anticorpos” no genitor feminino
e a progénie apresentara os seguintes genotipos: $,5,,SS,,S,S; eSS,

No sistema de autoincompatibilidade esporofitica também podem haver relagdes de co-
dominancia. Neste caso, depois da meiose, todos os graos de pdlen recebem os dois tipos
de glicoproteinas (“antigenos”). Também o pistilo produzira ambos os tipos de “anticorpos”
conforme pode ser visto nos seguintes cruzamentos:

a)S,S,(?)xS;S, ()

Ambos os tipos de graos de pélen possuirao as glicoproteinas S, e S, devido a relagéo de
codomindncia de modo que nio havera a formagao do tubo polinico por nenhum grao de
polen pela presenca das glicoproteinas S, e S, no genitor feminino e, consequentemente, nao
havera progénie.
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b)S;S, (?) xSS, (J)

As glicoproteinas S| e S3 serao produzidas por ambos os tipos de graos de pélen devido a
relacido de codominancia. Também nao havera a formagao do tubo polinico em nenhum caso,
logo nao havera progénie.

0SS, (9)xS,S, ()

Neste cruzamento os graos de pélen exibirao as glicoproteinas S3 e 54, havera a formagao do
tubo polinico nos dois tipos de pdlen e a progénie gerada tera gendtipo: $,S,,S S,, S,S, e S.S,.
Genética molecular da autoicompatibilidade

O estudo do controle génico da incompatibilidade se iniciou com a observagao de ex-
tratos de pistilos de espécies contendo glicoproteina que segregavam em gendtipos S-es-
pecificos, sendo primeiramente isolado o alelo S, de Nicotiana alata. Utilizando técnicas de
biologia molecular, estudos recentes tém mostrado evidéncias diretas entre o envolvimento
das proteinas S e os sistemas de incompatibilidade. Para isso, foram adotadas duas estratégias
in vivo que seguem uma abordagem de perda-de-fungdo e outra de ganho-de-fungao. Na
abordagem perda-de-funcdo introduziu-se em plantas de Petunia inflata com genétipo S,S,
um cDNA S, no sentido invertido (antisenso), dirigido por seu préprio promotor. Com isso,
foi gerado um mRNA no sentido invertido que se ligou a0 mMRNA normal endégeno inibindo a
expressao do gene em questao. As plantas transgénicas obtidas foram incapazes de rejeitar o
polen S,. Na abordagem ganho-de-funcao introduziu-se o gene S, em plantas de P inflata com
o genotipo S|S,. Essas plantas adquiriram a capacidade de rejeitar completamente o pélen S,.
Com base nesses estudos constatou-se que as proteinas S sdo necessarias no reconhecimento
e rejeicdo do pdlen nao-compativel (Zanettini, 2003). Posteriormente, foi obtido o cDNA
correspondente aos alelos S,, S, e S, onde foi verificada a seqiiéncia e as regides conservadas.
Estas informacdes serviram de base para a clonagem de cDNAs de outros alelos de N. alata,
Petunia inflata, Solanum chacoense e S. tuberosum, Petunia hibrida e Lycopersicon peruvianum.
Ao proceder ao alinhamento dos dados verificou-se que 16% dos aminoacidos eram conser-
vados, entre eles 8 a 10 residuos de cisteinas. Em solanaceas foram localizadas cinco regides
conservadas contendo residuos de cisteina onde duas destas incluiam também residuos de
histidina. O uso posterior do Southern blot nas analises de individuos homozigéticos S, S, S,,
S, e S, demonstrou que o controle génico era realizado por um dnico loco (Newbigin et dl.,
1994) contendo muitos alelos (Kao e McCubbin, 1996).

Controle génico - Sistema Gametofitico

Em gramineas se encontram descritas varias espécies onde o controle da autoincompatibili-
dade ¢é realizado por dois locos génicos nao ligados (S e Z), tendo sido descritos mapas de liga-
¢ao contendo localizagdo cromossémica para centeio, aveia e cevada. Em funcao dos mutantes
isolados de gramineas, se acredita existirem pelo menos 4 genes envolvidos no controle da au-
toincompatibilidade, sendo dois presentes no pélen e dois no estigma (Baumann et al., 2000).

O modelo do controle génico do sistema gametofitico ja foi descrito para solanaceas, ro-
saceas e escrofulariaceas. O loco S consiste de dois genes, S-RNase e SLF/SFB (Figura 2.25).
A S-RNase é secretada em grande quantidade na matriz extracelular do estilo de onde é
transferida para o tubo polinico funcionando como citotoxina que degrada o RNA do pélen.
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Contudo, a degradacio s6 ocorre quando o pdlen presente é oriundo de autofecundagao.
SLF/SFB sao genes determinantes masculinos que sio membros da familia de proteinas F-box
que geralmente atuam como componentes ligantes da ubiquitina e espera-se que estejam en-
volvidos na degradacgao de proteinas mediadas pela ubiquitina de S-RNases de pdlen oriundo
de cruzamento (Takayama e Isogai, 2005).

Em Papaveraceae o Unico determinante feminino identificado induz o aumento da con-
centracdo de Ca?* durante os |10 minutos iniciais de interacdo do pélen incompativel (Figura
2.26). O mecanismo chave na inibicdo do crescimento do tubo polinico do pélen incompativel
ocorre pelo influxo do Ca?* no pélen incompativel que resulta numa rapida despolimeriza-
cao dos filamentos de actina durante 60 segundos, sustentada a seguir por cerca de uma
hora. Depois, ocorre a fosforilacdo de pirofosfatases inorganicas soltveis. Ambos, cilcio e
a fosforilacdo inibem a atividade das pirofosfatases resultando em uma reducao na eficiéncia
biossintética do pdlen e inibicdo do crescimento do tubo polinico, culminando na morte do
poélen (Takayama e Isogai, 2005). Durante este periodo sao observadas dramaticas alteragoes
na morfologia da mitocondria, complexo de Golgi e reticulo endoplasmatico resultando na
completa degradacio de algumas organelas (Bosch e Franklin-Tong, 2008).

Controle génico - Sistema Esporofitico

O modelo do controle génico do sistema esporofitico ja foi definido para brassicas. Nestas,
o loco de controle da autoincompatibilidade consiste de trés genes SP11, SRK e SLG (Figu-
ra2.27). O gene SRK, que atua como quinase rececptor estigmatico é o determinante feminino
localizado na membrana plasmatica das células da papila; SP1 | é o determinante masculino sen-
do predominantemente expresso no tapeto da antera e acumulado nas camaras da columela
da parede do grao de pélen. Apds a polinizacdo, SP1 | penetra na parede das células da papila e
se liga ao SRK de maneira S-haplétipo especifica. Esta ligacao induz a autofosforilagao de SRK,
seguido de uma cascata de sinais que resulta na rejeicao do pélen incompativel. O gene SLG nao
¢ essencial no reconhecimento e na rejeigao, mas esta localizado nas células da papila, potencia-
lizando a reacao de autoincompatibilidade de alguns haplétipos S (Takayama e Isogai, 2005).

Quebra do controle da autoincompatibilidade

A quebra do controle da autoincompatibilidade tem sido atribuida a trés causas: duplicagao do
loco S, mutagdes que causam a perda da atividade da S-RNase e mutacdes que nao causam a per-
da da atividade da S-RNase (Stone, 2002). Em Fabaceae, Onagraceae e Rosaceae a perda de fungao
parece ser simples, entretanto em Solanaceae as mutaces sao mais complexas e frequentemente
associadas a duplicagdo de um alelo S, sugerindo algum ganho de fungao (Golz et al., 2000).

* Sistemas fisicos: unissexualidade
Diclinia

De acordo com Richards (1997) sao consideradas diclinas todas aquelas populagées onde
os membros ndo sdo regularmente hermafroditas (Figura 2.28). InUmeras sao as condicoes
que afetam a distribuicdo dos sexos em uma populagdo. Acredita-se que estas formas evolu-
iram para impedir ou reduzir a freqiiéncia de autofertilizagido que tem como conseqliéncia a

endogamia e a exposicao de alelos deletérios (maiores detalhes ver capitulo 1).
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* Plantas didicas: Sio plantas didicas (Figura 2.29) aquelas que contém os sexos distribuidos
em plantas separadas, i.e. plantas femininas e plantas masculinas. Este mecanismo nao é
muito comum em angiospermas, pois apenas 4% se apresentam nesta forma (Figura 2.30).
Este mecanismo inibe a completamente a autofertilizagao e promove cruzamento, entretanto
ela parece ser ineficiente, pois apenas a metade dos ramos férteis de uma populacdo produz
sementes (Richards, 1997).

* Plantas mondicas: Sao plantas que contém flores com sexos separados alocadas em diferentes
estratos (Figura 2.29). Este mecanismo é encontrado na freqiiéncia de 7% em angiospermas
(Figura 2.30). Supde-se que este mecanismo tenha evoluido também para impedir a
autofertilizacdo, contudo ele ndao é muito eficiente uma vez que flores masculinas podem polinizar
as flores femininas da mesma planta (gitonogamia; para detalhes ver capitulo I).

Heterostilia ou Heteromorfia

Sao consideradas heterostilicas as populagdes de plantas que apresentam anteras e es-
tigmas com duas ou trés alturas diferentes (Figura 2.31). Este mecanismo também reduz a
incidéncia da autofertilizagao.

* Sistemas temporais

Protandria

Este sistema temporal tem por fungao promover a alogamia mediante a maturagao ante-
cipada do pdlen em relaciao ao estigma da mesma flor, tornando viavel a fertilizacio de flores
presentes em estratos diferentes da mesma planta ou outras plantas com estigma maduro.

Protoginia

A protoginia consiste na maturagao antecipada do estigma em relacdo ao pdlen, sendo
obrigatoriamente polinizada pelo pélen de outros estratos da mesma planta ou de outras
plantas.

2.3.4 Sistema da autogamia

Espécies autégamas sdo todas aquelas que possuem até 5% de cruzamento. Estas es-
pécies apresentam comumente flores brancas, pequenas ou de cor pouco atrativa para os
agentes polinizadores. Goodwillie et al. (2005) avaliaram 345 espécies e verificaram que esta
condicao é relativamente rara na natureza. Apenas 10% das espécies avaliadas mostraram
esta forma de reprodugao.

2.3.5 Sistema Misto

Todas as espécies que se reproduzem utilizando os sistemas sexuais alégamo e autégamo
simultaneamente sio consideradas como sendo espécies mistas. Estas espécies apresentam
taxas de cruzamento que variam de 5 até 95% dependendo das condi¢cbes ambientais e da
freqliéncia de polinizadores. Goodwillie et al. (2005) sugerem que esta forma de reprodu-
¢do seja comum entre angiospermas e gimnospermas compreendendo, em média, 80% ou
mais.
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FIGURAS CAPITULO 1

Figura 1.1. Representagdo esquematica da divisdo por mitose em uma alga unicelular (Karasawa
et al., 2006).
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Figura 1.2. Esquema do provavel ancestral das plantas terrestres (Karasawa et al., 2006).
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Figura 1.3. Esquema mostrando a secgao longitudinal do esporangio (a) e morfologia (b) de uma
Cooksonia (Karasawa et al., 2006).
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Figura 1.4. a) Diagrama simplificado mostrado alternancia na geracao das fases gametofitica e
esporofitica em algas (Karasawa et al., 2006). b) e c) Ciclo de vida das plantas com: (b) geracao
gametofitica amplificada e (c) geragao esporofitica amplificada algas (Karasawa et al., 2006).
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Figura 1.5. Evolucao do gametofito e espordfito (Graham et al., 2000, modifidado por Karasawa).
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Figura 1.6. Esporos com arranjo em tetraedro (a); composicao do tetraedro de esporos (b e c) e
esporos isolados com distinta forma de trilete (Karasawa et al., 2006).
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Figura 1.7. Esporangios contendo homosporos (a) e esporangios com homosporos e heterospo-
ros (b e ¢) (Karasawa et al., 2006).
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Figura 1.8. Esquema representando a transicao da homosporia para a heterosporia nas plantas
vasculares (Karasawa et al., 2006).
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Figura 1.9. Esquema que ilustra a degeneragao dos megasporos indicando a provavel formagao
do megasporo no megasporangio (Karasawa et al., 2006).
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Figura 1.10. Estagios na evolugédo da protegdo do megasporo a partir das folhas estéreis pre-
sentes nas proximidades (Karasawa et al., 2006).
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Figura 1.11. Esquema que ilustra a provavel forma de polinizacao utilizada pelo pré-polen para
atingir o pré-6vulo (Karasawa et al., 2006).
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Figura 1.12. Esquema demonstrando diferenc¢a na liberagdo dos gametas do esporo e do gréo de
pdlen (Karasawa et al., 2006).
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de substéncia viscosa a polinizagao por gotas através de micrépila

Figura 1.13. Mecanismos de recepgao do grao de pdlen existentes nos fésseis. (a) Presenca de
lobos, (b) franjas internas e externas, e (c) polinizacao por gotas (Karasawa et al., 2006).
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Figura 1.14. Diferengas morfoldgicas entre fésseis dos primeiros tipos de estelos. (a) protostelo:
plantas vasculares ~ 420 Ma; (b) sifonostelo: fésseis de ~ 395 Ma; (c) eustelo: fésseis de
~380 Ma (Karasawa et al., 2006).
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Figura 1.15. Esquema dos fatores que atuam na diferenciagcdo do meristema vegetativo em
sistema reprodutivo na planta (Karasawa et al., 2006).
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Figura 1.16. Evolugéao dos tipos de flores. (a) pequenas com poucas partes, (b) aciclicas e hemici-
clicas, (c) monoclamideas e unissexuais, (d) ciclicas, heteroclamideas e actinomorfas, (e) epiginas
e heteroclamideas, (f) simpétalas, (g) epiginas e monoclamideas, (h) zigomorfas, (i) forma de
escova, (j) familia papilionacea, (k) corola em forma de tubo (Karasawa et al., 2006).
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Figura 1.17. Tipos de inflorescéncia quanto a posicdo do ovario: (a) hipdgina; (b) perigina; (c)
epigina (Karasawa et al., 2006).
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Figura 1.18. Evolugdo modular do gametdfito feminino (Williams & Friedman, 2004, modificado
por Karasawa).
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Figura 1.19. Evolugéo dos tipos de frutos: (a) foliculos e nozes de ovarios apocarpicos; (b) capsu-
las; (c) nozes; (d) drupas; (e) bagas; (f) vagens. (b - f: ovérios sincarpicos) (Karasawa et al., 2006).
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Androceu reprimido
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Figura 1.20. Tipos de flores encontrados em angiospermas: feminina (esquerda), hermafrodita
(centro) e masculina (direita) (Karasawa et al., 2006).
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Figura 1.21. FreqUéncia das estratégias reprodutivas presentes nas angiospermas (Karasawa,
2005).
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Figura 1.22. Tipos de plantas encontrados em angiospermas, mondicas e didicas (Karasawa
etal., 2006).
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Figura 1.23. Estratégias reprodutivas adotadas pelas angiospermas (Karasawa, 2005).
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Figura 1.24. Evolucéo da dioicia em plantas hermafroditas (Karasawa, 2003).
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Figura 1.25. Evolugéo da dioicia em populagdes de plantas mondicas (Karasawa, 2003).
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Figura 1.26. Evolucéao da dioicia em plantas com heterostilia (Karasawa et al., 2006).
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Figura 1.27. Evolucéo do sistema de autocompatibilidade a partir do ancestral autoincompativel
(Vallejo Marin e O’Brien, 2007, modificado por Karasawa).
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Figura 1.28. Paradoxo: clonalidade x autoincompatibilidade (Vallejo-Marin, 2007, modificado por
Karasawa).
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Figura 2.1. FreqUiéncia dos sistemas reprodutivos sexuados e assexuados (apomiticos) (Kara-
sawa, 2005).
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Figura 2.2. Esquema dos processos sexual e apomitico (Cavalli, 2003, modificado por Karasawa).
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Figura 2.3. Esquema simplificado da diplosporia (Koltunow e Grossniklaus, 2003, modificado por
Karasawa).
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Figura 2.4. Esquema da diplosporia mitética (Oliveira, 2005).
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Figura 2.5. Esquema da diplosporia meiética (Karasawa, 2007a).
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Figura 2.6. Esquema da aposporia (Oliveira, 2005).
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Figura 2.7. Esquema da embrionia adventicia (Oliveira, 2005).

87



Clique na figura para voltar a pagina anterior

FIGURAS CAPITULO 2

Figura 2.8. Esquema de apomixia mista (Koltunow e Grossniklaus, 2003, modificado por Kara-
sawa).
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Figura 2.9. Participacao do individuo materno e paterno na formacao da progénie (Oliveira,
2005).
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Figura 2.10. Esquema da reproducéo assexuada (Oliveira, 2005).
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Figura 2.11. Esquema de unido de células hapléides para a formacéao de uma dipléide, precur-
sora da fertilizagao (Oliveira, 2005).
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Figura 2.12. Ciclo vital das angiospermas (Maunseth, 1995, modificado por Karasawa).
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Figura 2.13. Esquema da formacao do saco embrionario.
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Figura 2.14. Esquema da formacgao do grao de pélen (Zanettini e Lauxen, 2003, modificado
Karasawa).
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Figura 2.15. llustragédo das diferentes camadas encontradas na parede do gréo de pdlen (Kara-
sawa et al., 2006).
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Figura 2.16. Germinacao do grao de pdélen compativel sobre o estigma.
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Figura 2.17. Estadios embriogénicos da fase esporofitica.
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Figura 2.18. Ciclo vital das gimnospermas.
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Figura 2.19. Ciclo de vida das pteriddfitas.
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Figura 2.20. Ciclo de vida das briéfitas (musgos).
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Figura 2.21. Esquema do modelo ABC.
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Figura 2.22. Sistemas de reproducao sexuada (Oliveira, 2005).
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Figura 2.23. Autoincompatibilidade gametofitica (Karasawa, 2007b).

103



Clique na figura para voltar a pagina anterior

FIGURAS CAPITULO 2

Fendtipo S,

Regiao de deposicao
das glicoproteinas

Progénie formada

SISZ

55

Exina

Fendtipo S,

Figura 2.24. Autoincompatibilidade esporofitica (Karasawa, 2007b).
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Figura 2.25. Esquema do controle génico de Solanaceae, Rosaceae e Scrophulariaceae
(Takayama e Isogai, 2005, modificado por Karasawa).
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Figura 2.26. Esquema do controle génico de Papaveraceae (Takayama e Isogai, 2005, modificado
por Karasawa).
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Figura 2.27. Esquema do controle génico em Brassicaceae (Takayama e Isogai, 2005, modificado
por Karasawa).
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Figura 2.28. Tipos de flores encontrados em angiospermas: feminina (esquerda), hermafrodita
(centro) e masculina (direita) (Karasawa, et al., 2006).
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Figura 2.29. Esquema mostrando plantas mondicas e didicas (Karasawa, et al., 2006).
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Figura 2.30. FreqUéncia das estratégias reprodutivas presentes nas angiospermas (Karasawa,
2005).
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Figura 2.31. Esquema de algumas formas heteromorficas.

111



Clique na tabela para voltar a pagina anterior

TABELA CAPITULO 1

Tabela 1.1. Escala de tempo geologica com as maiores mudancas evolucionarias.

Maiores eventos na evolucao

E Period " A M
ra il do reino vegetal nos (Ma)
. Neogene
Cenozoica
Paleogene 23.8
Cretaceo Evolugao das angiospermas 65
Mesozdica Jurassico 144
Triassico 206
Permiano Maior expansao das plantas 248
com sementes
Carbonifero 290
Devoniano 354
Paleozdi -
aleozodica Siluriano Evolucao das plantas vasculares 417
(terrestres)
Ordoviciano 443
' 490
Cambriano 543
Pré-Cambriana Primeiras algas 4.600

112



Clique na tabela para voltar a pagina anterior

TABELA CAPITULO 2

Tabela 2.1. Cruzamentos entre progenitores de diferentes genotipos para os alelos S.

Cruzamentos Pdlen Pdlen viavel Progénie
SS,(4)xSS,() S eS, Nenhum Nao haverd progénie
§,5,(1)x5,5() S, e, S, 5,S,eS,S,
S|S7() X SXSA(\ ) S} € S4 51 S 54 Sls'{‘ SISA, 5751 e sta
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