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CONTROLE DA TUBERIZAÇÃO: FATORES DO MEIO E OS 
HORMÔNIOS VEGETAIS   

ARALDI, R.1; TANAKA, A.A.2; SILVA, I.P.F.1; JÚNIOR, J.F.S.2; ONO, E.O.3; 
RODRIGUES, J.D.3   

RESUMO – O tubérculo de batata (Solanum tuberosum L.) é um exemplo de caule modificado, com nós, entrenós e 
com um eixo muito curto e espessado, no qual ocorre acúmulo de amido em plastídios especiais, os amiloplastos. 
Semelhante a outros processos de organogênese, a formação de tubérculos e de outros órgãos de reserva pode ser 
controlada por fatores ambientais, como fotoperíodo, temperatura e luz e fatores endógenos das plantas como 
fitocromo e hormônios. O controle da formação de tubérculos engloba todos os aspectos do fotoperiodismo. Em 
batatas, a giberelina tem um efeito inibitório na tuberização. A atividade da mesma diminui sob condições que 
promovem a tuberização como dias curtos e aumenta em plantas que são submetidas em condições que inibem a 
tuberização. As citocininas estão envolvidas na indução de tubérculos através de estímulo das divisões celulares, que 
constituem uma das primeiras alterações morfológicas do processo de tuberização. Há trabalhos que relacionam 
também a ação do ácido abscísico, etileno, jasmonatos e poliaminas no controle da tuberização. Estudos relacionados 
com o controle da tuberização devem ser realizados com mais ênfase buscando o melhor entendimento dos fatores 
fisiológicos, bioquímicos ou genéticos relacionados com a formação de tubérculos de batata.   

PALAVRAS-CHAVE: fitocromo, desenvolvimento, fotoperíodo.   

ABSTRACT – Potato (Solanum tuberosum L.) tuber is an example of a modified stem with nodes, internodes and a 
very short and thickened axis, in which starch is accumulated in special plastids, the amyloplasts. Similarly to other 
organogenesis processes, the formation of tubers and other storage organs can be controlled by environmental factors 
such as photoperiod, temperature and light, besides endogenous factors like phytochromes and plant growth 
regulators. The control of tuber formation covers all photoperiodism aspects. In potatoes, gibberellins have an 
inhibitory effect on tuberization. Their activity decreases under conditions that promote tuberization such as short 
days and increases when plants are subjected to conditions that inhibit tuberization. Cytokinins are involved in tuber 
induction through the stimulation of cell divisions, which constitute one of the first morphological changes in the 
tuberization process. There are studies that also relate the action of abscisic acid, ethylene, jasmonates and 
polyamines to tuberization control. Studies on tuberization control should receive more emphasis in order to improve 
the understanding of physiological, biochemical or genetic factors associated with tuber formation in potatoes.  

KEYWORDS: phytochrome, development, photoperiod.   

1. INTRODUÇÃO  

Várias espécies vegetais apresentam alguns de seus órgãos desempenhando mais de 
uma função em determinadas fases do ciclo de vida. É o caso de raízes, caules ou folhas que, em 
dado momento do ciclo de desenvolvimento das plantas, reduzem seu crescimento em extensão 
e passam a acumular substâncias de reserva, geralmente de natureza glicídica, ocorrendo uma 
hipertrofia radial do órgão (KERBAUY, 2004). 

O tubérculo de batata (Solanum tuberosum) é um exemplo de caule modificado, com 
nós, entrenós e com um eixo muito curto e espessado (FORTES e PEREIRA, 2003), no qual 
ocorre acúmulo de amido em plastídios especiais, os amiloplastos (CUTTER, 1992; 
FIGUEIREDO-RIBEIRO et al., 2006). 

A indução de tuberização, a iniciação e o desenvolvimento de órgãos espessados, 
seguidos de dormência e brotação, são etapas do ciclo de vida típico das plantas que possuem 
órgãos tuberosos (KERBAUY, 2004). 
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Plantas que possuem órgãos de reserva são geralmente herbáceas e perenes, e sua 
parte aérea senesce ao final do período anual de crescimento, permanecendo apenas o órgão 
subterrâneo espessado (DIETRICH e FIGUEIREDO-RIBEIRO, 1985). Assim, os órgãos 
espessados são importantes na propagação vegetativa, pois protegem as gemas das condições 
desfavoráveis às quais a parte aérea está mais sujeita (FIGUEIREDO-RIBEIRO et al., 1986).  

O processo de formação de órgãos de reserva não foi totalmente elucidado até o 
momento; sabe-se, entretanto, que ocorrem modificações morfológicas e bioquímicas drásticas 
nas plantas, capazes de iniciar a formação dessas estruturas. Pela importância econômica, S. 
tuberosum tem sido utilizada como material clássico para o estudo do processo de tuberização.  

Podem ser reconhecidas três etapas no desenvolvimento de tubérculos:  
(a) a indução da tuberização, sem modificações morfológicas;  
(b) a iniciação da tuberização, marcada pela parada do alongamento do estolão e 

intumescimento radial da região subapical deste, devido ao alongamento celular e divisões 
celulares; 

(c) o crescimento do tubérculo, caracterizado pelo acúmulo de substâncias de reserva, 
incluindo a patatina, uma glicoproteína que tem sido utilizada como indicador bioquímico de 
tuberização nessa espécie (FIGUEIREDO-RIBEIRO et al., 2006).    

2. REVISÃO DE LITERATURA  

Semelhante a outros processos de organogênese, a formação de tubérculos e de outros 
órgãos de reserva pode ser controlada por fatores ambientais, como fotoperíodo, temperatura e 
luz (KERBAUY, 2004).  

O controle da formação de tubérculos engloba todos os aspectos do fotoperiodismo. 
KING e ZEEVAARTN (1973) realizaram experimentos em batata e tabaco e perceberam que a 
folha é o sítio de maior percepção do fotoperíodo.  

Em batatas, sobre ótimas condições, a folha transmite um sinal para iniciar a divisão 
celular, expandir e mudar a orientação do crescimento celular da região subapical do estolão 
(EWING e ATRUIK, 1992; XU et al., 1998a). Esse sinal de transdução que detecta as 
características ambientais nas folhas é mediado pelo fitocromo e pela giberelina (VAN DEN 
BERG et al., 1995; JACKSON et al., 1996; JACKSON e PRAT, 1996). O desenvolvimento do 
tubérculo envolve processos morfológicos, bioquímicos e genéticos, sendo esses processos 
controlados por expressões genéticas específicas (BACHEM et al., 1996; MACLEOD et al., 
1999; VERHEES et al., 2002).   

Fatores ambientais

 

Fotoperíodo 
GARNER e ALLARD (1923) foram os primeiros a observar que o fotoperíodo 

controla a formação de tubérculos em batata.  
Já nos anos 50, experimentos de enxertia sugeriram que o estímulo induzindo a 

tuberização seria produzido nas folhas de batata (Solanum tuberosum L.) de plantas que 
cresciam sob condições indutivas de fotoperíodo curto (GREGORY, 1956). Nestes 
experimentos, a folha de uma planta de batata que cresceu sob condições indutivas de dias 
curtos foi enxertada em outra planta que cresceu sob condições indutivas de dias longos e, 
assim, foi capaz de promover a tuberização na planta. Estes resultados foram repetidos com 
diferentes variedades de batata (CHAPMAN, 1958). 

A resposta fotoperiódica varia entre os diferentes genótipos de batata (EWING, 1995). 
Enquanto variedades comerciais são relativamente insensíveis às condições do comprimento do 
dia, as espécies de batata silvestre como Solanum demissum ou algumas linhagens de S. 
tuberosum ssp. andigena, são completamente dependentes do fotoperíodo para a indução do 
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tubérculo. Portanto, a cultura da batata é um excelente modelo para estudar o controle 
fotoperiódico na tuberização (AMADOR et al., 2001b). Há alguns tubérculos como os de yacón 
(Polymnia sonchifolia) que também são indiferentes ao fotoperíodo (ITAYA et al., 2002).  

Experimentos com fotoperíodo e enxertia intraespecífica em S. tuberosum sugeriram 
que a indução da tuberização estaria relacionada a um estímulo produzido pelas folhas 
(KERBAUY, 2004). 

Há muitas similaridades entre os sinais indutivos da tuberização e do florescimento, 
estando o comprimento do dia relacionado com ambos (JACKSON et al., 1998). Foram feitos 
experimentos através de enxertia que mostraram que o florescimento e a tuberização podem ser 
mediados pelo mesmo sinal transportado pelo floema.  

Quando a planta de batata em condições de indução é suplementada com flash de luz 
durante a noite, ocorre atraso na tuberização (EWING e STRUICK, 1992), havendo maior 
crescimento das porções aéreas e dos estolões dessa espécie, que ficam mais numerosos e 
ramificados (BATUTIS e EWING, 1982). Os genes CONSTANS e GIGANTEA estão 
relacionados com a regulação do fotoperíodo para formação do tubérculo (MARTINEZ-
GARCIA et al., 2002).  
Temperatura 

A temperatura é um fator ambiental importante na tuberização. Altas temperaturas 
inibem a formação do tubérculo, enquanto baixas temperaturas promovem o crescimento do 
tubérculo. Uma forte resposta do comprimento do dia é observada em elevadas temperaturas, 
enquanto o controle do comprimento do dia é menos importante em baixas temperaturas 
(RODRÍGUEZ-FALCÓN, 2006). 

Em batata, a temperatura ótima de tuberização é cerca de 17ºC, e temperaturas 
superiores a 30ºC são inibitórias desse processo. Mesmo em espécies tropicais, como 
Pachyrryzus tuberosus, que tuberizam em fotoperíodos curtos (abaixo de 16 horas), regimes 
alternados de altas temperaturas em fotoperíodo indutivo (30ºC/25ºC) inibem a formação de 
raízes tuberosas. Entretanto, temperaturas elevadas são favoráveis à tuberização de algumas 
espécies que formam seus órgãos tuberosos em dias longos, como cebola, alho e cebolinha 
(KERBAUY, 2004). 

A inibição da tuberização de batata por altas temperaturas parece depender de 
alterações nos níveis de giberelinas e inibidores endógenos (MENZEL, 1980; 1984). Estes 
hormônios têm sido relatados por promover a tuberização sob condições não-indutivas, de dias 
longos, em outras espécies (BIRAN et al., 1972; DEUTCH, 1974). 

O efeito do fotoperíodo e da temperatura na indução da tuberização depende da 
irradiância sob a qual a planta está crescendo. Respostas inibitórias em S. tuberosum 
estimulados por fotoperíodos longos e temperaturas altas são exacerbadas sob níveis baixos de 
irradiância (KERBAUY, 2004). 
Nitrogênio (N) 

Outro fator ambiental que afeta a indução da tuberização é a quantidade de N 
disponível para a planta. Se, por um lado, níveis altos de N presentes no solo reduzem a 
tuberização, temperaturas baixas podem inibir a absorção de N promovendo a tuberização. Em 
solução hidropônica, mesmo sob fotoperíodo curto, a tuberização de S. tuberosum pode ser 
evitada pelo suprimento contínuo de amônia, ou promovida se o suprimento de N for 
interrompido (KERBAUY, 2004). 

Evidências têm sido apresentadas (KRAUSS, 1978a) de que o fornecimento de N 
também afeta o conteúdo de ácido abscísico (ABA) nas plantas de batata. A interrupção no 
suprimento de N acrescentou o conteúdo de ABA. Esta relação inversa entre N e ABA também 
tem sido demonstrada em outras espécies, por exemplo, girassol (GOLDBACH et al., 1975). De 
acordo com OKAZAWA e CHAPMAN (1962) a tuberização das plantas de batata somente 
ocorrem se a razão entre os hormônios promotores e inibidores na planta for alta. Neste contexto 
o ABA é considerado um hormônio promotor. 
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A nutrição de N também pode afetar os níveis de outros hormônios. Uma correlação 
positiva, por exemplo, entre o fornecimento de N e o conteúdo de citocinina tem sido mostrada 
no exsudado de raiz em girassol (EL-SALAMA e WAREING, 1979) e em plantas de batata 
(SATTELMACHER e MARSCHNER, 1978).  

Com respeito à influência do N e giberelinas (GA) os resultados são contraditórios 
(LUKE e ECK, 1978).  A tuberização das plantas de batata ocorreu quando as condições 
climáticas e o fornecimento de N foram favoráveis. Sob essas condições a razão ABA/GA nos 
brotos foi relativamente alta (HAMMES, 1975), isto é, a razão de hormônios inibidores e 
promotores foram a favor da tuberização. 

O mecanismo pelo qual o fornecimento de N e temperatura no controle dos níveis 
hormonais e também da tuberização não é muito compreendida.   

Fatores endógenos 
Fitocromo 

Com o uso crescente de técnicas de DNA recombinante e produção de plantas 
transgênicas, foi possível demonstrar, em S. tuberosum spp. andigena, que níveis reduzidos de 
fitocromo B (PHYB) ou sua ausência induzem a tuberização da batata, tanto em dias curtos 
como em dias longos, enquanto, em plantas selvagens, somente dias curtos, com oito horas de 
luz e 16 horas de escuro, promovem o processo (JACKSON et al, 1996). A resposta 
fotoperiódica destas plantas evidencia que o PHYB exerce um controle negativo na tuberização, 
por inibir a indução do tubérculo sob condições não-favoráveis e que nas plantas selvagens, o 
PHYB encontra-se em concentração baixa somente em dias curtos. 

Além da batata, Begônia, algumas espécies de Dahlia, Helianthus tuberosus, 
Phaseolus multiflorus, Phaseolus coccinius, Gladiolus sp. e Oxalis sp. são plantas que tem a 
formação de tubérculos estimulada por dias curtos. Entretanto, existem espécies do gênero 
Allium, como cebola, cebolinha e alho, que tuberizam em fotoperíodos longos. Embora a 
natureza precisa do sinal, ainda não seja conhecida, há fortes evidências de que o PHYB esteja 
envolvido na produção de um inibidor na tuberização transmissível através de enxertia 
(KERBAUY, 2004).  

O fitocromo A foi recentemente descrito como sendo o fator controlador do ritmo 
circadiano, impedindo a formação de tubérculos de batatas transgênicas em condições não-
indutoras. Assim, a ação conjunta dos fitocromos A e B está envolvida na repressão da indução 
da tuberização (KERBAUY, 2004).  
Giberelinas (GA) 

Dentre os hormônios vegetais, a giberelina (GA) têm sido indicada como controladora 
da tuberização, uma vez que em condições ambientais que promovem esse processo causam 
decréscimo da atividade da GA em caules. Altas temperaturas estimulam a produção de GA em 
gemas caulinares mais do que em folhas, o que poderia estar relacionado à inibição de 
tuberização causada por temperaturas altas. A retirada das gemas diminui o efeito inibitório da 
temperatura alta na tuberização (KERBAUY, 2004). 

Dados de experimentos indicam uma maior complexidade no padrão de ação das GAs 
no início da tuberização. Assim, plantas transgênicas de S. tuberosum, que tiveram o gene do 
PHYB silenciado, produziram tubérculos sob condições de dias longos, manifestaram 
fenotipicamente características de plantas enriquecidas com GA (AKTSENOVA et al., 2005). 
Foi também demonstrado que várias GAs, às vezes, exercem diferentes efeitos na tuberização. 

Além de inibirem a tuberização de batata, fotoperíodos longos, temperaturas altas e 
baixa irradiância produzem efeitos sobre a morfologia do caule, os quais coincidem com os 
efeitos conhecidos da GA. Quando vistas em conjunto, características relacionadas com a 
senescência, tais como folhas mais largas e finas, botões florais abortados, supressão de 
crescimento do caule, inibição do crescimento de ramos axilares, diminuição dos níveis de 
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clorofila e antocianinas, sugerem que a redução dos níveis de GA pode ser a causa das respostas 
adaptativas do crescimento de tubérculos em plantas de batata (KERBAUY, 2004). 

Várias linhagens de batatas evidenciam implicações das GAs como componentes de 
um sinal inibitório da tuberização (KUMAR e WAREING, 1974). GAs são relatadas como 
tendo um efeito inibitório na indução da tuberização e sua atividade decresce quando as folhas 
são expostas às condições de dias curtos (EWING, 1995). 

Em batatas, as GAs têm um efeito inibitório na tuberização (KIM et al., 2005). A 
atividade da GA diminui sob condições que promovem a tuberização como dias curtos 
(KUMAR e WAREING, 1974) e aumenta em plantas que são submetidas em condições que 
inibem a tuberização (MENZEL, 1983). Muitos resultados sobre a forte correlação entre a 
diminuição no nível da atividade da GA e iniciação da tuberização tem sido relatados (HUSSEY 
e STACEY, 1984; JEON et al., 1992; JACKSON e PRAT, 1996). 

Aplicações de giberelina são efetivas na inibição da tuberização, mimetizando os 
efeitos de condições ambientais não-indutivas. Os níveis de patatina, indicador bioquímico da 
tuberização, diminuem em estacas tratadas com GA3 e tratamentos com cloreto de 2-cloroetil-
trimetilamônia (CCC) - chlormequat, ancymidol e paclobutrazol que bloqueiam a síntese de 
giberelinas, estimulam a formação de tubérculos (JACKSON e PRAT, 1996). 

SEKHON e SINGH (1985) obtiveram aumento de produção de tubérculos de batata 
com a aplicação de chlormequat na dose de 600 mL ha-1, cinco semanas após o plantio. 
SHADEQUE e PANDITA (1982) aumentaram a produção com aplicações de chlormequat na 
dose de 500 mg L-1 aos 50 dias após o plantio (DAP). TAVARES e LUCCHESI (1999) 
conseguiram incremento de 12,33% da produção com a mesma dosagem de chlormequat aos 45 
DAP. GUINAZU et al. (1988) relacionaram o efeito de chlormequat com a inibição da síntese 
de giberelinas ativas e o estímulo de formas de GAs conjugadas nas raízes.  
PHOR1 - Proteína de Sinalização da Giberelina 

Sob condições favoráveis de dias curtos, as folhas produzem um sinal indutivo móvel 
que é transportado para os estolões para induzir a formação de tubérculos (AMADOR et al., 
2001b).  

Foi isolado o gene PHOR1 (photoperiod responsive 1) de folhas de S. tuberosum para 
examinar o processo de sinalização da GA (AMADOR et al., 2001a). A inibição do gene 
PHOR1 produz fenótipos semi-anãos similares às plantas deficientes em GA, com tuberização 
mais precoce que o controle. A curva de resposta às doses de GA exógena mostra que esta é 
reduzida nessas plantas.  

Foi avaliada a região subapical usando a fusão da proteína PHOR1 com GFP (Green 
Fluorescent Protein) mostrando que a GA induz uma rápida translocação da proteína do 
citoplasma para o núcleo celular, essa migração pode ser bloqueada por tratamentos com 
inibidores da biossíntese de giberelina. Esses resultados são consistentes com a função da 
PHOR1 na transdução do sinal de GA e sugere função positiva dessa proteína na cascata de 
sinalização da giberelina, em contraste com o GAI e SPY que agem com resposta repressora à 
GA (AMADOR et al., 2001b). 
Citocinina (CK) 

O suporte para a função da citocinina na tuberização da batata vem de muitas linhas de 
pesquisa: acréscimos da CK durante a iniciação da tuberização e crescimento (OKAZAWA, 
1970); altos níveis de CK endógena no broto após a indução por fotoperíodo e temperatura e a 
promoção da tuberização em plantas de dias longos (PDL) por citocinina exógena (MAUK e 
LANGILLE, 1978).  

As CKs estariam envolvidas na indução de tubérculos através de estímulo das divisões 
celulares, que constituem uma das primeiras alterações morfológicas do processo de 
tuberização. Contudo, a parada de divisões celulares no meristema apical e posterior 
alongamento, divisão e deposição de amido nas células do meristema subapical do estolão não 
têm sido relacionados ao efeito desse hormônio (KERBAUY, 2004). 
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O mecanismo de ação das CK em tuberização é ambíguo.  Acreditava-se que as CKs 
estimulavam a tuberização em batata (EWING, 1995). A maioria dos exemplos foram 
observados em experimentos in vitro quando a adição de cinetina no meio de cultura acentuou a 
formação da tuberização por crescimento dos estolões no escuro. Entretanto, experimentos in 
vivo e in vitro com tipos selvagens e plantas transgênicas de batata deram resultados ambíguos 
(AKSENOVA, 2005). 

A resposta dos estolões aos altos níveis de CKs dependem da interação com outros 
homônios, principalmente os níveis de GAs (VREUGDENHIL e STUIK, 1989). Também tem 
sido mostrado que as CKs exógenas  não tem algum papel no alongamento dos estolões e 
formação da tuberização in vitro, pressupondo que as CKs não são um fator limitante para a 
formação da tuberização (XU et al., 1998).  

O cultivo in vitro de diferentes cultivares e linhagens transgênicas de S. tuberosum 
indicou que o ácido indol-3-acético (IAA) e cinetina agem de forma diferenciada, o primeiro 
aumentando o tamanho dos tubérculos e o segundo afetando seu número. O grau de intensidade 
de resposta a esses hormônios é dependente dos níveis de sacarose do meio de cultura e do 
genótipo do cultivar em estudo (KERBAUY, 2004). 

A necessidade de hormônios vegetais de crescimento para promover a tuberização in 
vitro em Ullucus tuberosus também foi demonstrada recentemente. Contudo, em Dioscorea 
delicata cultivada in vitro, o metabolismo de carboidratos foi significativamente afetado pelos 
níveis de CKs e de sacarose do meio, sem ocorrer o processo de tuberização (CHU e 
FIGUEIREDO-RIBEIRO, 2002). 
Ácido Jasmônico e seus derivados 

Alguns compostos podem atuar como sinalizadores da tuberização, destacando-se o 
glicosídeo de ácido tuberônico (TGA) e o ácido jasmônico (JA) e seus derivados (KERBAUY, 
2004).  

O ácido jasmônico está envolvido em vários eventos morforgenéticos, tais como, 
tuberização, formação de raízes tuberosas e de bulbos (KODA, 1997) e no desenvolvimento da 
dormência (JÁSIK e KLERK, 2006), senescência, processo de desenvolvimento, determinação 
estrutural da planta (KODA, 1997) e respostas a estresses abióticos (WASTERNACK e 
HOUSE, 2002). Em in vitro, o JA estimulou a tuberização (RAVNIKAR et al., 1992; PRUSKI 
et al., 2002). Até a presença endógena foi confirmada em raízes, estolões e periderme de 
tubérculos recém formados (ABDALA, 1996), entretanto, alguns estudos mostraram que o JA 
não está diretamente envolvido na tuberização (HELDER et al., 1993).  

O JA exerce efeito, principalmente, antagonista das GAs na orientação dos 
microtúbulos no processo de tuberização de batata (JACKSON, 1999). SARKAR et al. (2006) 
verificaram que os jasmonatos estimularam significativamente o crescimento de raízes, brotos 
estoloníferos e reduziu o teor de açúcares. Porém, na indução da tuberização não teve efeito. 

Ácido octadecanóico e derivados do ácido a-linoléico, entre eles o metiljasmonato e o 
ácido jasmônico, estão envolvidos no transporte de informações provenientes das folhas para os 
órgãos-alvo, atuando nos mecanismos de defesa contra herbívoros e patógenos além, de afetar a 
tuberização de S. tuberosum através do estímulo à expansão radial, à formação de tecido de 
sustentação periférica e à inibição do alongamento (KERBAUY, 2004).   

Etileno e Poliaminas 
Não há evidências de que o etileno esteja envolvido na iniciação da tuberização 

(MENZEL, 1985). A formação do órgão de armazenamento em dália (Dahlia pinnata) sob dias 
longos, após a aplicação de etileno (BIRAN et al., 1972) causou decréscimo na síntese de GA 
endógena (DIMALLA e STADEN, 1977) ou um aumento da oferta de assimilados para os 
tubérculos, associado com a redução no crescimento dos brotos, após tratamento.  
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Há trabalhos que mostram a ação do etileno na tuberização. CATCHPOLE e 
HILLMAN (1969) constataram parada no acúmulo de amido nos estolões de batata tratadas 
com etileno e BIRAN et al. (1972) verificaram decréscimo na produção de etileno em dália, 
durante a iniciação da tuberização. 

Outra classe de substâncias relacionadas com o desenvolvimento de tubérculos de 
batata são as poliaminas, que aumentam o número de tubérculos e reduzem seu tamanho, 
afetando a distribuição dos carboidratos neles armazenados (KERBAUY, 2004).   

3. CONCLUSÃO  

Estudos relacionados com o controle da tuberização devem ser realizados para clarear 
as inúmeras indagações que o assunto causa, seja relacionado com os fatores fisiológicos, 
bioquímicos ou genéticos, buscando sempre o melhor entendimento do complexo que envolve a 
formação e o desenvolvimento de tubérculos de batata.    
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