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Fotomorfogénese
em Plantas

Nidia Majerowicz o Lazaro E.P. Peres o

Rogério Falleiros Carvalho

ntrodugdo
Introdugac_

A percepgao de mudangas na radia¢io ambiental tem enorme
relevancia para a maioria dos organismos procariotos a euca-
riotos superiores. Entretanto, essa capacidade de perceber e res-
ponder & luz é especialinente importante para organismos sés-
seis como as plantas. Para elas, a luz é um recurso ambiental cri-
tico que prové encigia para a biossintese de todas as moléculas
organicas. A limitacio de luz no interior de uma comunidade
vegetal pode acarretar redugao do crescimento e da reprodugao.
As pressdes de seleao impostas pela necessidade das plantas de
se adaptarem com sucesso & luz ambiental conduziram 2 evolu-
cio de mecanismos de fotopercepgao notavelmente sofisticados
(Smith e Whitelam, 1990; Nagy e Schifer, 2002).

A luz, como onda eletromagnética, tem a sua energia (E)
expressa pela formula E = hc/N, inversamente proporcional a0
comprimento de onda (\) e diretamente a velocidade da luz
(c=3x 10°m s™'), em que h é a constante de Planck (6,63 x
10*] s); geralmente, a energia é expressa em nanometros (nm).

Dessa forma, se considerada a luz do ambiente, os seres
vivos sao aptos a percebé-la tanto quantitativa quanto qua-
litativamente, desencadeando, em consequéncia, uma série
de processos bioldgicos, protagonizados pela faixa do espec-
tro luminoso compreendido entre os comprimentos de onda
correspondentes a luz azul, mais energética, e a0 vermelho,
menos energética. Entretanto, comprimentos de onda muito
curtos, como do UV, ou muito longos, como do vermelho-dis-
tante, desencadeiam importantes respostas biolégicas. Como
exemplo, na Figura 15.1 sdo mostrados alguns dos eventos
controlados pela qualidade luminosa, 2 qual é percebida por
Varios fotorreceptores das plantas. :

‘DeSSa forma, as plantas podem perceber pequenas varia-
$0¢s na quantidade de luz (gradientes luminosos), bem como
dlferenqas sutis na composi¢ao espectral, € assim detc?ctar se
e§tﬁo sombreadas, sob luz solar intensa ou, entdo, 0 peno_do do
duf, se manhi ou tarde. A luz é, portanto, um sinal z‘zmb:ental,
;::J; ::I‘C?pc;io desencadeia mudz?nc;as no metabollrs;lmou:df:g

olvimento das plantas. A Figurd 15.2 traga um q

B : ‘ : itos
dasacges bioldgicas da luz em plantas, sem incluir seus efei .
eristicas fisi-

ortamento

§ 3
cQbre a fotossintese. Praticamente todas as caract
% da radiagio ambiental podem modificar o comp

(movimento de organelas e 6rgaos) e o desenvolvimento das
plantas, destacando-se, por exemplo:

1. Diregao (ver Capitulos 9 e 16).

2. Intensidade (quantidade de fétons por unidade de drea ou
pmol fétons m-2).

3. Qualidade (comprimentos de onda constitutivos da ra-
diagio).

4. Periodicidade (fotoperiodo).

Isso significa que os contetidos informativos presentes na
luz podem ser utilizados pelas plantas de muitas maneiras,
levando a mudancas de crescimento, forma e reproducdo. A
informagio detectada ¢ utilizada para otimizar o crescimen-
to em virtude da luz ambiente, permitindo que a estrutura
fotossintética funcione eficientemente ao longo do desen-
volvimento (Chory, 1997). A luz exerce efeitos dramiticos
na morfogénese de plantulas na transicao germinativa en-
tre o desenvolvimento heterotréfico (vida sob o solo) e o
desenvolvimento autotréfico (Figura 15.3), assim como na
germinacao de certos tipos de sementes, no florescimento e
na formagéo de orgdos de reserva (Chory, 1997; Kendrick e
Kronenberg, 1994)-

A percepgao do sinal luminoso requer que a luz seja ab-
sorvida e se torne fotoquimicamente ativa, o que é efetuado
pelos fotorreceptores ou pigmentos especializados. A absor¢ao
seletiva dos diferentes comprimentos de onda faz com que o
fotorreceptor ‘leia” 0 conteido informativo contido na luz e
o transforme em uma agao primdria no interior das células.
Ao tornar-se fotoquimicamente ativo, o fotorreceptor desen-
cadeia uma cascata de eventos bioquimicos, a denominada via
de transdugdo (transmissdo) de sinais que, em ultima instan-
cia, leva &s respostas metabolicas e de desenvolvimento.

A maior parte das respostas fotomorfogénicas das plantas

vasculares parece Ser controlada por meio de quatro classes de

fotorreceptores (Nagy € Schifer, 2002):

s absorvem principalmente 0 comprimento de
0 a 680 nm) e de vermelho-extremo (710
inclusive, absorver a luz azul (425 a

1. Fitocromo
Juz vermelho (65
a 740 nm), podendo,
490 nm).

e ———
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2. Criptocromos: tém picos méximos de absorgao 1o azu;
(425 a 490 nm) e na banda do UVA - ultravioleta A (cerc
de 320 a 400 nm).

3. UV resistence locus 8 (UVRS): fotorreceptores de luz na
banda do UVB (280 a 315 nm).

4. Fototropinas: absorvem principalmente luz azul (400 a 500
nm) - sdo associadas ao fototropismo.

Os fitocromos e os criptocromos sio 0s principais'respon‘
sdveis pela maior parte dos processos fotomorfogénicos nas
plantas. Na Figura 15.3, é mostrada a multiplicid-ade de res-
postas controladas pela luz durante o estabelea‘me-ntol dzfs
Plantulas. O alongamento do hipocétilo e do COlEOptllO‘ é ra-
pido no escuro e praticamente inibido pela luz. Tanfbem na
luz, ha abertura do gancho apical, expansio dos cotilédones e

ZTL
FKF1
LFKF2

-cry1
| cry2
phot1

| phot2
—> UVRs

~ 280 nm

Figura 15.1 Controle da luz sobre as respostas de desenvolvimento das
dade da luz desde os comprimentos de onda mais curtos até os mais lon
rentes tipos de receptores nao clorofilianos, como os fitocromos (Phy,
chamados de zeit/upes (ZLT), ainda pouco co
(UVR8). Adaptada de Fankhauser (s.d.).

Luz

Direcional

Desenvolvimento

Fototropismo

Nao desenvolvimento

Figura 15.2 Varios fendmenos fisioldgicos das pla

Ntas sao controlados pel

como a direcao, a qualidade espectral e a periodicidade.,

das folhas primrias, d.esenvol\fimento radicular, Alividage
gema apical e dos menstemas’mtercalares (p’_ ex., Milhy), dia
ferenciagao dos cloroplastos, sintese de proteinag ¢ pi o
fotossintéticos, biossintese de comp'ostos do metabolisnlo §
cundario como antocianinas‘ e l]iOleC}llaS precursor ;
tese de ligninas, necessz’lrias’a ff)l‘l}‘laq:ao dos vasos ¢
das fibras, ambos indispenséveis a sustentacio.

O processo pelo qual o bt controlfn © Crescimeny ,
o desenvolvimento das plantaf ¢ denominado €SCotomgy.
fogénese, durante 0 qual as plantulz{s se tornam €stioladyg
apresentando, em geral, caules n?u'lto alongados € fracog,
auséncia de clorofila, folhas e cotilédones nio expandigo
e manutencio do gancho apical fechado nas dicotiled@nea;
(Figura 15.3). Também, sdo designadas estioladas a5 plangg

as da sin.

0 .“:ilerna A

PHY
e — Q’i G 10 de sementes
1
W P H YA “g" Iniligac ilongamento

40 sombreamento

T’FQQ_L f"\\

PHY, ZTL |L Florescimento
CRY o,
Fototropismo
( PHOT
PHY

~mnnet
Acum .‘w_"‘i\i“!‘-n‘~

fenolic

plantas. Os fotorreceptores permitem que as plantas percebam a qufi"'
gos do espectro luminoso, Para tanto, dispdem de um aparato de dife-
mais conhecidos),
nhecidos e representativos de uma familia

0s criptocromos (cry), as fototropinas (phot) e 0s até agc:;;
de moléculas que podem perceber a luz ultravioleta - U

N&o direcional

Desenvolvimento Desenvolvimento

Fotoperiodismo

. . _identé
a luz. Muitos deles dependem das propriedades fisicas da luz incide

e R R BT e 2 e Capitulo 1
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—»Hipocotilo

~_

—»Hipocaotilo

Coleoptilo

/| «—Folha primaria

Mesocotilo

eB)eden Y- i s inici i ao (embel i(,'éO). As pléntulas
AeB d ilho (Zea mays; CeD)8 dias apos inicio da germinagdo (€l
) ilho ( A m bebi

AT 3 cidas no escuro,
Figura 15.3 Plantulas de pepino (Cucumis sativus; e luz. De modo geral, plantulas cres

o m em presenga de | sgeis (ndo formam fibras), apre-
: ireita (B e D) cresceram ¢ itudinal acelerado) e frageis
: €5querda (A e C) foram mantidas no gscgro,(t-;‘ :;dc?oc:oﬁlas) alongadas (crescimento longitudina
Enominadas estioladas, sao esbranquigadas :

30. Di lantulas de milho (mono-
i iluminac3o. Diferentemente de p den
20,CoNSs plantiiss mantl.das = |I'ur:.';rom:ﬁongados, mantendo as folhas primarias enroladas
*€ntando sistema radicular reduzido em comparag elas apresentam mesocétilo e coledp r:tam e et
Ctileddneas) crescidas no claro, quando no es(cdl;éztiledénea) o s no escuro aprese
Tointerior do coledptilo. Plantulas de pepino

: iente iluminado.
3 rescidas em amb
Ohas primarias nao expandidas em contraste com as plantulas ¢

3 ientistas, mais notadamente de Flint e
: devi.da ati‘?ﬁ): {f);r:r:lnszt;imeiros a demonstrar que se-
s allfnce (Lactuca sativa cv Grand Rapids) germina-
mepleoiis 2 uando irradiadas com luz vermelha (V), que
e ZZT]an;a:essjnqa de luz vermelho-extrema (VE), soba qual
uan ) I
;lgerminacio e:g(;ncllt:c;aa.pel da luz no desenvolvimento das
]At:;”;g;::diu, rapidamente, a partir da década de 1950
plan

uais ori-

; et s
crescidas em ambientes com limitagdo de luz, 25 d ndo McA

: o ue qua
8nam cay|es mais longos e menos ramificados que 4
cfescidas sob luz solar direta.

. . to
F't°Cr0mo e controle do desenvolvimen

l)ESCOberta do fitocromo

i anico H.A. Bor-
; imento das - neiros conduzidos pelo boténico
Aj - ; o crescimen studos pione : 2
: 2::.ldta que os efeitos benéficos da lluz Soszr;ﬂo 18, foi, no en- C}?mi COkS Z fisico-quimico S-B. Hendricks et al., sobre os efeitos
3 fossem reconhecidos desde 0 5 ceber  thwick
ta; are

ou
0, na década de 1930 que esse assunto pass
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de diferentes comprimentos de onda do espectro luminoso
sobre fenomenos fisiolgicos - espectro de agao -, oMo a ger-
minagio de sementes fotoblésticas positivas de al’fat_:e, o alon-
gamento caulinar de ervilha e o controle fotoperiodico d? flo-
rescimento. Por meio do espectro de agdo, pode~se. aquilatar
como cada comprimento de onda afeta, quantitaflvamente,
esses eventos fotobioldgicos. Esse estudo foi possivel gragas
a0 emprego de um espectrégrafo, um equipamento que pro-
jetava em uma grande cimara escura um espectro lumll.1080
de 2 m, compreendendo a banda correspondente a luz viole-
ta (comprimentos de onda curtos) até a luz vermelha-extrema
(comprimentos de onda longos; Labouriau, 1983).

Gragas 4 precisdo oferecida por essa condi¢do experimental,
foi possivel observar que o espectro de agdo era 0 mesmo para
os trés eventos fisiolgicos estudados, com picos no vermelho
(V) - comprimento de onda de 660 nm - e no vermelho-ex-
tremo, também chamado de vermelho-distante (VE) - com-
primento de onda de 730 nm. Ver a seguir. Os resultados iné-
ditos entdo obtidos levaram Borthwick e Hendricks a propor
que esses trés importantes e diferentes fenomenos fisiologicos
seriam controlados por um unico pigmento fotorreceptor.

Nio apenas isso. Esses autores constatariam ainda outro
evento extraordindrio controlado pela luz vermelha: a fo-
torreversibilidade, ou seja, os efeitos desencadeados pela luz
vermelha podiam ser revertidos pela irradiagao com verme-
lho-extremo e, vice-versa, prevalecendo, em qualquer uma
das respostas estudadas, aquela desencadeada pelo ultimo
comprimento de onda aplicado. Tal fendmeno jamais havia
sido descrito na biologia.

Os dados apresentados na Tabela 15.1 e na Figura 15.4 ilus-
tram o mecanismo de controle da fotorreversibilidade. Na Fi-
gura 15.4, as sementes de alface foram embebidas no escuro
durante 3 h antes de serem submetidas a uma exposicio de 1
min 2 irradia¢do com luz vermelha e 4 min com luz verme-
lho-extrema, ou alternéncias sucessivas e imediatas com V e
VE; depois disso, as sementes foram reconduzidas ao escuro.
Apos 48 h, o nimero de sementes germinadas de cada grupo
foi contado. Conforme se observa na Figura 15.4, a germina-
¢ao € promovida pela luz V e inibida pela luz VE.

O conjunto desses resultados conduziu Borthwick e Hen-
dricks a proporem a existéncia de um pigmento até entio des-
conhecido, a0 qual denominaram fitocromo. Esse pigmento,
até entdo hipotético, deveria existir e funcionar sob duas for-
mas: uma com pico de absor¢éo no vermelho (660 nm), quan-
do o fitocromo forma V (Fv), e outra com pico de absor¢io no

Tabela 15.1 Fotorreversibilidade V-VE da germinacao de sementes de

alface.
v 70
V,VE 6
V,VE,V 74
V,VE,V, VE 6
V,VE, V,VE,V 76
V.VE,V,VE,V,VE 72

Fonte: Borthwick et al. (1954).

vermelho-extremo (730 nm), quando o fitocrom,q formg
(Fve). Em lingua inglesa, a forma Fv do fitocromg ¢ abrey,
da para Pr (red P,!,yto.ch;-ome), e a forma Fve parg P (f..
phytochrome). A partir dos seus resultados eXperimenpy;, ed
ses autores propuseram também que o fitocromg de\’erial es.
sintetizado no escuro na forma Fv. A forma ﬁsiofogimmeser
ativa do fitocromo seria a forma Fve, quimicamene mu"”e
instével, a qual, no escuro, reverteria para a forma py ito

: por
¢oes bioquimicas independentes de luz (Figura 15, 5). reg.

Fitocromo | Uma familia génica

Até recentemente, o fitocromo era considerado um fotorre.
ceptor Unico, com propriedades relativamente Parecidas g,
todas as plantas e sob todas as condicoes. Contudo, sabe-g
hoje que as plantas vasculares, assim como as plantgs inferjq.
res, incluindo as algas, apresentam virios genes para esse tipo
de fotorreceptor. Estudos moleculares tém demonstrado que
a sua parte polipeptidica (proteica) ¢ codificada por ym, £

milia de genes. Em Arabidopsis thaliana, foram identiﬁmdOs
cinco genes, designados por PhyA, PhyB, PhyC, PhyD e PhyE,
Pesquisas com mutantes fotomorfogénicos e plantas transge-
nicas tém indicado que os multiplos tipos de fitocromos po-
dem apresentar fungoes fotossensoriais e fis toldgicas distintas
De acordo com esses estudos, o fitocromo A (phyA), de modo
caracteristico, acumula no escuro e desaparece, rapidamente,
no claro; além disso, parece ter como papel primério a foto-
percepgdo em plantulas novas e ainda estioladas, que crescem
em comunidades vegetais sombreadas, onde predomina o

vermelho-extremo. O fitocromo phyA ¢ tipicamente instdvel
na presenca de luz, podendo sua proteina ser degradada, ra-
pidamente, por um pulso de luz saturante (Figura 15.6). Os
niveis de phy B-E, por sua vez, sio extremamente reduzidos
tanto no claro quanto no escuro, a ponto de dificultar os estu-
dos espectroscépicos e imunoquimicos in vivo. O fitocromo B
(phyB) parece exercer um papel fotossensorial na iniciagio do
desestiolamento em condigdo luminosa, bem como na indu-
¢do de respostas de escape (estiolamento) ao sombreamento
em plantas (Quail, 1994; Nagy e Schiifer, 2002).

Propriedades fisico-quimicas
A molécula do fitocromo

Os fitocromos sio proteinas pigmentadas e soluveis, oM
aproximadamente 125 kD (kilodaltons). Em solugdes concer”
tradas desse fotorreceptor, a forma Fv tem uma coloragao 2%
lada, enquanto a forma Fve se apresenta esverdeada. A melg
culas de fitocromo sio dimeros proteicos (Figura 15 )G
subunidade contém um cromdforo, que se liga covalentem® nte[
4 proteina Phy (apoproteina). O croméforo é um tetrapi™®
de cadeia aberta denominado fitocromobilina (Figura L33}
Juntos, a apoproteina e seu croméforo formam a holop ra“;:',
na (Chory, 1997). Em Arabidopsis, tanto as aPOProwinaS Pei
“E quanto o respectivo croméforo sao codificados por &%
nucleares, sendo este sintetizado em uma via metabdlic® ;
cloroplastos (Figura 15.9). ul-
As propriedades tinicas das moléculas de fitocrom® restei'
tam da interacao complexa entre o croméforo e 2 4P opEs

: . cia
12. A fotoconversio entre as formas Fv e Fve estd 355

sl S —= P Capi :
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Luz Fve

entes fotoblasticas positivas germinam apés receberem i ;
- ura 15:4 Sem : X um pulso (1 min) de luz de comprimento de on a vermelho (V). Esse
Figu de ser revertido se, em seguida, as mesmas sementes forem irradiadas alguns mi : g .

: nutos com luz de comprimento de onda vermelho-ex-
efeito PO - X p

tremo (VE). Quando trat_a mjptg)s altgrnados de luzV ?A VE sao aplicados sobre as sementes, a resposta observada sera determinada pelo Gltimo
comprimento de onda irradiado sobre as sementes. As estruturas brancas observadas nas fotografias sao raizes formadas em decorréncia do

ocesso de germinagéo em curso apos irradiacao com luz V.
pr

h¥
\'
Fv Fve
R
VE Respostas de
desenvolvimento
Escuro

a i i a 5li nvolvi-
Figura 15.5 As duas formas fotorreversiveis do fitocromo, Fv e Fve, sao correlacionadas com a indugao diehres:;)’())staso :';Etza:z%l:c:sa er :\fe?seas: Yol
mento. A fotoconversao da forma do fitocromo Fv a Fve é induzida por comprllmento de onda no vermelho (V) e p ,
afvéinduzida por comprimento de onda no vermelho-extremo (VE) e também pelo escuro.

Germinagao de sementes
—» Indugdo de florescimento

Al AVVE 4 P Desenvolvimento de cloroplastos
.\_/ \ Crescimento do hipocdtilo
Reversao
no escuro  pestruigdo

Germinagdo de s_ementes
A ___» Nicleo—> Expans&o de cotilédones

B Desenvolvimento de cloroplastos
FvB / VE Fve
a imento
. Indugao de floresciment
lv Crescimento do hipocdtilo
= Reversao
Selmioasan no escuro

de sementes
___—» Promogao

— 1 Inibigao
Figy 50 Fv-Fve e dos proc
Pmagas.© Resuma esquemético ds fotocomvers e ventos fsioldgices

OZ‘:GEO' € a terminacao em T indica inibicdo dos

regulados por phyA e phyB. As setas indicam

imento
essos de desenvolvimen S e AT TR O

mencionados. 0s comprim

(1997).
2ul 3o, V, VE e A, respectivamente. Adaptacd de Chory
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C Cc

Figura 15.7 Estrutura do fitocromo formado por um dimero proteico.

Cada subunidade proteica se liga a um croméforo.

Leu-Arg-Ala-Pro-His-Ser-Cis-His-Leu-GIn-Tir

Figura 15.8 O croméforo do fitocromo é uma cadeia tetrapirrélica

aberta.
Nucleo \
Genes cromoforos \\\ ST G
PHYA ” / PlastQ\
Genes BB / Biossintese
fitoméforo PHYC ,/ \

PHYD (¢
PHYE

RNAm R

Apoproteina D Croméforo

Ao fisiolégica

Respostas
Figura 15.9 As subunidades proteicas d
= 5 os fitocro .
sdo codlﬁcada.s por genes nucleares e sintetizadar:?,z(i_::oprotelnas)
croméfo_ro é smtenza.do no interior dos cloroplastos e tl oplasma. O
para o citoplasma., A ligaco entre as apoproteinas e 0 Cror?:g?ort?do
oro for-

ma moléculas ativas de fitocromos (holoproteinas)

a mudancas conformacion?is pogesUUtUra i Fretag
(Chory, 1997). Ap6s absorgdo de luz, o Croméforg ;mof%
por isomerizagao cis-trans n.a d“}?la-ligagao entre os,q v pag
15 e 16 e uma rotagao da ligagdo simples Sy arb(’nos
dangas conformacionais do croméforo, Promovidg,. Sy
alteram a conformagao da proteina Phy e, ao . (f)ela ™
modificam as propriedades espectrofotométricas mtempo,
do fitocromo. olécy,

Propriedades espectrorradiométricas

Quando na auséncia de luz, os tecidos sintetizam f
na forma Fv. Enquanto a forma Fv tem pico de aby
xima em 660 nm, a forma Fve o faz em 730 nm (Fig
In vivo ou in vitro, ao ser irradiada com luz ver;
nm), a maior parte das moléculas do fitocromg ¢ convert:
em forma Fve (ver Figuras 15.5 e 15.10). No entangq crotlda
as moléculas de Fve sdo capazes também de absorver‘ ai ";o
que com menor eficiéncia, a luz vermelha, parte delas r’etol; :
para a forma Fv (Figura 15.1 1). Por esse motivo, em presenna
de luz vermelha saturante, a forma Fve compreende, no mé;'a
mo, 85% do total das moléculas de fitocromo. Contudo apdl‘
serem irradiadas com vermelho-extremo saturante (73d nm]s
moléculas de fitocromo na forma Fve sio convertidas na fori
ma Fv. O fotoequilibrio estabelecico, entretanto, é de 97% g,
moléculas na forma Fv e 3% na Fve. Isso porque Fv também
pode absorver comprimentos de onda VE e ser convertida na
forma Fve (Labouriau, 1983). Nota-se que Fv absorve pouco
a radiagdo VE (Figura 15.11). Em sintese, as reacdes rever-
siveis promovidas pelos comprimentos de onda V/VE geram
dois grupos de fitocromos distintos em suas propriedades es-
pectrofotométricas e fisiologicas: um grupo ¢é sintetizado no
escuro na forma Fv, enquanto o outro (Fve) depende das ca-
racteristicas da radiagao ambiental.

tocrom()S
0rcag M.
ura1s,1g).
nelha (660

o
[=-}
I
(o))
— N
o

Absorpania
o
()]

o
S

0,2

|
300 400 500 600 700
Comprimento de onda (nm)

800

Fi formas
9ura 15.10 Espectros de absorcao do fitocromo PhyA 12 oy

{;’38 g‘::) A forma Fv tem pico em luz V (660 nm) e a_Fij: - efve
- Aforma Fv também absorve um pouco na faixa @’ i do

abSOfVe Signiﬁ 4 )
cativame : e, além
vermelho, nte na faixa do V. Note que, @€

azul (320 a

as formas de fitocromo tém picos de absorse®
400 nm) e ultravioleta (280 nm).

v

e

RBF

figura 15-11 Interagao entre fluéncia e comprimento de onda da fonte luminosa nas r
iradiagao saturante com luzV-—,a forma Fv do fitocromo tipo B (phyBv) absorvera luzV e

hyBve (Fve) também absorve um pouco de luzV (ver Figura 15.9),
v 85% de phyB estarao na forma ativa, o que é suficiente paraindu
n'oescuror ap6s saturagao com VE, phyA estaré com 97% de suas m
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espostas ao fitocromo. Em plantas crescidas sob luz - a
se convertera na forma ativa (phyBve). Contudo, a forma

convertendo-se novamente em phyBv. No equilibrio fotoestaciondrio, sob luz
z!"" respostas de baixa fluéncia (RBF). Do mesmo modo, em pléntulas crescidas
oléculas na forma inativa Fv (phyAv) e somente 3% na forma ativa Fve (phyAve).

(ontudo, €ssa quantidade de phyA ativo € mais que suficiente para induzir resposta de fluéncia muito baixa (RFMB).

Localizagdo e expressao dos fitocromos na planta

Estudos in vivo sobre a localizagao dos fitocromos em plan-
tas transgénicas por meio de técnicas de espectrofotometria,
imunocitoquimica e histoquimica registraram sua maior
ocorréncia nas regioes apicais de crescimento ativo, como 0s
meristemas e as regioes subapicais (zona de alongamento) de
caules e raizes.

A clonagem dos genes Phy tem possibilitado um maior
entendimento a respeito de sua expressao individual em dife-
rentes tecidos. Somers e Quail (1995) estudaram o padrdo de
expressio temporal e espacial dos genes PhyA e PhyBem plan-
tas transgénicas de Arabidopsis, desde o estégio de semente
até a planta em fase reprodutiva. As plantas foram transfor-
madas com genes modificados que continham os promotores
de PhyA e PhyB associados ao gene-repdrter GUS. Esse gene
artificial somente se expressa quando 0s promotores de PhyA
¢ PhyB sio ativados por sinais ambientais ou enddgenos con-
troladores da expressao de ambos. A proteina codificada pelo
gene GUS, a enzima betaglucuronidase, ap6s a adicao de um
f“bﬂl’ato especifico, gera um precipitado com coloragdo az_‘ll
Msitu. A presenca, a distribuigdo e a intensidade da coloragao
%l nos diferentes tecidos permitem visualizar 0 padro de
®pressio dos genes em estudo. Verificou-se que tanto PhyA
fuanto PhyB se expressavam na maioria dos tecidos a0 longo
d? 'oda a vida da planta, sendo sua regulagao controlada no
MVel transcricional, pelo estagio do desenvolvimento € P,ela
U2. Assim, os autores concluiram que as fotorrespostas d'lfe-
*®nciadas atribujdas a cada um dos fitocromos dePenderlam.

? alteracio da quantidade relativa de ambos 08 ﬁ.tocromczlsé
v::S%“’Priedades bioquimicas intrinsecas diferenciadas €

€ transducio de sinais independentes:

ResPOStas ao fitocromo também dependem
Quantidade de luz

5 A
meﬁtocmmos podem atuar de trés modos d
% Qualidade, a intensidade e a duraga0

iferentes, confor-
da luz: respostas

de fluéncia* muito baixa (REMB), respostas de baixa fluéncia
(RBF) e respostas de irradi4ncia alta (RIA). Duas delas, RFMB
e RIA, sdo mediadas por phyA. Entretanto, RBF ¢ mediada
por phyB e, em muitos casos, por outros fitocromos diferentes
de phyA.

A REMB inicia em 0,1 nmol.m™ e satura em 50 nmol-m™.
Essa pequena quantidade de luz V converte menos que 0,02%
do fitocromo total (phyA) em Fve. Como visto anteriormen-
te, em virtude do fato de a forma inativa do fitocromo (Ev)
também absorver um pouco de VE e se tornar ativa, mes-
mo sob saturagio de VE, haverd 3% de Fve. Essa pequena
quantidade de fitocromo ativo € bem maior que os 0,02% ne-
cessérios para induzir REMB. E justamente por isso que, ao
contrario de RBE, a REMB ndo apresenta a cléssica reversao
por VE (ver Figura 15.11).

A RBF ¢ a resposta classica de fitocromo induzida por V e
revertida por VE, como ocorre na germinagao de sementes de
alface. Esse tipo de resposta requer um minimo de fluéncia de 1
pmol m™ e saturaa 1.000 pmol m%. Desse modo, sob exposicao
continua ao V ou pulsos de V, uma grande proporao de molécu-
las de phyB converte-se na forma ativa (ver Figura 15.11). o

Por fim, RIA requer exposi¢ao prolongada ou expc,)smao
continua 2 luz de irradidncia alta, ou seja, a resposta ¢ pro-
porcional 4 irradiancia ou taxa de fluéncia de fot_ons. E jus-
tamente por isso que ela é denominada RIA, e ndo resposta

de fluéncia alta (RFA). Nesse caso, RIA nao responde a lei

; ! icd i raca
da reciprocidade,** ou seja, exposicdo continua a luz fi

-_.———————__——_ - £ £
+ Entende-se por fluéncia a quantidade de ftons (wmol) Incidigdoicn

2 i -1) de incidéncia dos
i ea (m=2). Ao considerar o tempo (s ') de incidéncia
delermltn :fi:e-dir a te(xxa de fluéncia de fétons ou irradidncia, cuja unidade
f'étonl:f;l :1" s\, Quanto maior a irradiancia, mais “brilhante” ¢ uma fonte
é .

inosa. g
o e: a resposta fotobiolégica depende do produto f x t

x| ei da reciprocidad Sipaatili o
i es tempo de exposicdo). Assim, se  exp

iﬂ:;?;:::l: i:ﬁti:z;ov:zprolongada, a fluéncia pode ser baixa. Porém, se o
el

o de exposicdo & curto, a fluéncia d_eve ser proporcionalmente mais
:T:\]!Eda. REMB e RBF respondem a essa lei.

§
i
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ou exposi¢io rapida a luz muito brilhante nio induzem Rl?
Além de RIA precisar de fluéncia muito alta para s'atural_, o
nao é fotorreversivel (V/VE). Esse tipo de resposta ¢ mediado
por phyA e s6 ocorre sob VE continuo, e nio sob pt‘lls?s de VE
ou mesmo V. Um tipico exemplo de RIA refere-se a sintese de
antocianinas em algumas espécies de dicotiledoneas.

Os trés tipos de resposta (RBE, REMB ¢ RIA) podem estar
envolvidos em um mesmo evento fisiolégico (Figura 15-1?)-
Na inibicao do crescimento do hipocétilo, em plantas previa-
mente crescidas no escuro, o phyA que se acumula nessas con-
di¢6es pode inibir o estiolamento tanto por REMB sob pulsos
de VE quanto por RIA sob VE continuo. Contudo, em plantas
previamente crescidas no claro e mantidas sob V; a inibigao do
crescimento do hipocétilo é induzida por phyB atuando em
RBE. No caso da germinagio de sementes, a luz VE continua
em RIA ou pulsos de VE em RBF inibirdo esse processo. No
primeiro caso, a inibi¢do da germinagdo é mediada por phyA
e, no segundo, por phyB. Contudo, sementes podem ser in-
duzidas a germinar sob VE, desde que este atue em fluéncia
muito baixa (RFMB), sendo essa resposta mediada por phyA.
Exposicdo com luz V normalmente induz germinagdo de se-
mentes, sendo esta a clssica RBF mediada por phyB.

Mutagdes fotomorfogénicas

Mutantes fotomorfogénicos sio muito importantes para o
estudo de fotorreceptores. O efeito da mutagio é a expres-
sao defeituosa ou alterada de um gene. Mutagdes em genes
especificos da biossintese ou da via de transdugio de sinal do
fitocromo permitem analisar as diferentes funges fisiol6gi-
cas desses fotorreceptores. Em tomateiro (Lycopersicon escu-
lentum), mutantes com alteragio na sintese ou expressio do
fitocromo jé foram isolados. Os mutantes yellow green-2 (yg-2)
e aurea (au) de tomateiro nao respondem a luz branca do mes-
mo modo que as plantas selvagens (Figura 15.13; Kendrick e
Georghiou, 1991). O hipocétilo desses mutantes apresenta-se
alongado e com pouco aciimulo de antocianinas. O aspecto
clorético (amarelecido) das plantas d4 a impressio de que es-
tejam crescendo na auséncia da luz. Essas caracteristicas da

L Inibicdo do alongamento do hipocétiloj

Lve J—(onya —(rems
Lvee = pva }—( ria
Lv J—=(otys [ rer

Lve }—=(otva }—(rrms
B - -
Cv = }—

Figura 15.12 Modos de a¢ao do fitocromo dura
gamento do hipocétilo e a regulagdo da ger
RFMB é mediada por phyA sob VE, RBF é me
V. RIA é mediada por phyA sob €Xposicao ao
tinuo (VEc). Observe que a germinacio de se
em RIA ou por pulsos de VE em RBF (ndo mos
Casal e Sanchez (1998).

nte a inibicao do alon-
rpinagéo de sementes,
diada por phyB sob luz
vermelho-extremo cop-
mentes € inibida por VEc
trado aqui), Adaptada de

planta, mesmo so}) luz branca, indican} deﬁdéhcia .
cromo. Nesses dois mutantes em questao, todos o fitg.
fitocromo estdo em baixas quantidades, indicanq, uepos de
ciéncia é na sintese do cromoéforo. Como vistg o a
embora existam diferentes tipos de apoproteinag, o Cromgr
¢ o mesmo para todas elas. Desse modo, a defi Giens nof(?r
tese do cromoforo acarreta !i‘miFaqéo quantitativa ey todaoSl :
tipos de fitocromos. A deficiéncia também pode ge, Obsen,i gs
durante a germinagao. :
Outras mutagdes envolvendo deficiéncia na Percepcz,

luz podem ser ainda observadas em Lycopersicym eSCulemuda
O mutante fri (far red insensitive) aparece em plantas i, m,
siveis a0 comprimento de onda do vermelho-extrem, eg_
mutantes fri apresentam altera¢des na apoproteing de pl‘l 'AS
O actimulo do fitocromo tipo A (phyA) em plantas g EI"ageng.
que crescem sob VE estd associado a inibi¢io do q] Ongamer.
to do hipocétilo durante o estiolamento. A deficiénciy n
actimulo de phyA sob VE, apds o periodo de germinagig p,
escuro, causa um estiolamento proeminente nesses Mutanes
(Figura 15.14 A). Porém, quando crescido sob luz e

eriorlnente‘

fenétipo de fri é quase indistinguivel do tipo selvagem e
Tuinen et al., 1995a).
Plantas temporariamente deficienics na percepeio do com-

primento de onda do vermelho, mutantes tri (temporary red
insensitive), também foram encontradas cm tomateiro,  §.
tocromo tipo B (phyB) estd envolvico na percepgao daluz v,
causando inibicdo do alongamento do hipocotilo. Mutantes
de tomateiro que estiolam sob esse comprimento de onda sio
deficientes em phyB (Figura 15.14 B). Um atraso temporario
de aproximadamente 2 dias na inibi¢dao do alongamento do
hipocétilo pode ser observado apés a transferéncia de mutan-
tes fri do escuro para a radiagio com V (van Tuinen ef dl,
1995b).

Os mutantes fri e tri apresentam alteracdes na sintese das
subunidades proteicas do fitocromo, ou seja, na codificagio
das apoproteinas phyA e phyB1, respectivamente. Além da

3 . onO)
po do mutante aurea (au; do latim aun‘:i';a édo

nta da esquerda é selvagem, e a da dir cumulo
aspecto estiolado das plantas e o baix0 aferema
cendo os carotenoides (amarelo), que conm 1).
das plantas. Adaptada de Carvalho et al. (2

Figura 15,13 Fengti
de tomateiro, A pla
Mutante au. Note o
de clorofila, prevale
coloragio dourada

A

ara15.14 Mutantes deficientes no acimulo de ph
Fig ;

sobV, mutan

articipagdo conjunta de phyA e phyB na inibi¢io do alonga-
P1enl0 do hipocatilo, outras respostas fotomorfogénicas pa-
n - : :

recem envolver ambos os fitocromos durante o ciclo de vida

da planta.

Mecanismos d \0s fitocromos

A presenca de Fve desencadeia vias de transducdo de sinais es-
'peciﬁcas para cada tipo celular, podendo promover modifica-
coes intensas no metabolismo e nas rotas de desenvolvimento.

A compreensdo desses mecanismos de agdo tem avangado ra-
pidamente com a ut ilizacdo de técnicas moleculares e bioqui-
micas, assim como com o estudo de mutantes fotomorfogéni-
cos e plantas transgénicas. Essas ferramentas tém elucidado
mecanismos finos de controle do crescimento e desenvolvi-
mento vegetal pelos fitocromos, incluindo o conhecimento
da interagdo negativa ou positiva desses fotorreceptores. com
outras moléculas, como hormonios. Entretanto, as primei-
ras evidéncias da acdo dos fitocromos foram observadas nas
membranas celulares.

Modificacdo da permeabilidade das membranas

Muitas das respostas rapidas do estimulo luminoso parecem
estar relacionadas com mudangas na atividade das melml.)ra-
nas biolégicas, levando a variagdes nos potenciais bioelétricos
ouno fluxo de ions.

Um dos primeiros indicios da influéncia do fitocromo nas
Propriedades elétricas dos tecidos foi obtido por T Tanada, e‘rin
1968, a0 estudar a carga superficial de segmentos de po.ntas e
faizes de cevada. Ele observou que, quando estas cre':s?lam rcllo
escuro, flutuavam livremente no interior de um recnpxente3 02
Yidro com paredes carregadas negativamente. ‘Entret'anto, 0
3pds uma breve exposicdo a luz vermelha, foi suﬂaen(tie pum
1Y€ suas pontas passassem a aderir as paredes. Contu o,cles
lamento com vermelho-extremo as liberava das parebra_-

Ostraram com isso que o potencial elétrico trarllsn-lzn;mre
™ podia ser modificado pelo fitocromo. A correla¢d
0- tocromo e o movimento de ions foi
YImento noturno de fechamento de folhas €
1astia (ver Capitulo 16), o qual é muito comu
*8Uminosas. Plantas que apresentam esse <O
Presentam na base das folhas (compostas) € d L
s foliolos uma estrutura bulbosa chamada puivino

demonstrada no mf"
foliolos ou Hic-
m em plantas
mportamento
e cada um de
este
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YA apresentam um estiolamento i 5 enci
' : . roeminen Al
tes deficientes no acumulo de phyB estiolam por um periodo de aproxima é diosapés wanserincad esure pra o V(B

damente 2 dias ap6s a transferéncia do escuro paraoV (B).

responsavel pelos movimentos de fechamento e abertura. O
pulvino controla 0 movimento das folhas em decorréncia de
mudangas no volume de suas células superiores e inferiores. A
entrada e a saida de dgua resultam da absor¢do e da perda de
ions (ver Capitulos 1 e 2). No caso dos pulvinos, o movimento
de dgua decorre da répida redistribuigdo, via membrana plas-
matica, dos ions K*, Cl- e malato, principalmente. Estudos tém
mostrado que em certos drgdos o fitocromo controla a entrada
de K, em resposta compensatéria a saida ativa de ions H*, a
qual, por sinal é promovida pelo fitocromo (Fve). Essa despo-
larizado instantinea da membrana promoveria a abertura de
canais de K* (Hopkins, 1995).

Estudos tém indicado que o Ca* também pode estar en-
volvido nos movimentos nicndsticos. Rapidas mudangas nas
concentragdes citoplasmaticas de Ca?*, apés irradiacdo, suge-
rem a participagao desse fon em varias rotas de transdu¢ao de
sinais.

Fatores de interagao com fitocromos (PIF)

Um dos mecanismos mais expressivos pelos quais os ﬁtocr?-
mos modulam a fotomorfogénese nas plantas dd-se por meio
da interacio negativa com os chamados fatores de interagdo
com fitocronos ou PIF, pertencentes a uma fan?dla def fato-
res de transcricao (bHLH - basic helix-loop-helix fa{'nily).vA
vale mencionar que os fatores de transcricao sao
ligam a genes especificos (DNA), regu.lando,
positiva ou negativamente, a capacidadf: de ‘estes realizarem
transcri¢do génica. Mostrou-se em Ara!zrdopsrs que os PIE es-
pecialmente PIF1, PIF3, PIF4 e PIF5, sao degradad.os na pre-
mas se acumulam no escuro, quando m_dt_m_em a
s repressores da fotomorfoger'lése, inibindo,
im, esse importante evento fisiolégico (ver Figura 1'5.14). '
e tudo, quando hd luz, os fitocromos na forma ativa mi-
rfrgndg ci,t(c)lsol para o interior do m’:cle.o, ?nde ‘ir:iteragzm
com os PIF, fosforilando-0s, além de predlspo-lcg 2 degrada-
io pelo complexo proteico prote?ssoma_26sf .om 1§so, 0s
: de repressio da fotomorfogénese nao sio induzidos, e
o et spa luz podem entao se manifestar. Entretanto, além
i re:’l;gsoitras moléculas fazem parte da complexa via de si-
dO; ;";o da repressdo de respostas a luz. :
e hoie que 0s mecanismos pelos quais os fitocromos
tSab;:g Cgin %s PIF podem ser também influenciados por
intera

propdsito,
proteinas que se

senca da luz,
expressao de gene
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: 3 mos[rado ati‘yar molecu]as de Crlptocromo pOI fOSfOrilaqéo & GA R i nae anc
horn.lbmos vegetais como as giberelinas. -Conforn'a: Bow o parte, 0 efeito conjunto de phyA e CriPtOCromo eXp iCaria
na Figura 15.15, quando plantas jovens sio manticas ¢ _ taa luz azul. Por fim, existem dois genes Cuja e 2 respos' S8
certo tempo no escuro, comum durante a germinacao, ey lada pelo fitocromo: um deles codifica u “bressig e e
mula-se PIE o que faz com que adquiram um fenotlpo thlCO u P : ma subu“i € DELLA - —
309 q q : 53.  rubisco (RBCS), enquanto o outro codifica a Nidade DELLA ___, ‘GA GID1
da escotomorfogénese, como aquele mostrado na Figura 15.5- 2 4 clorofila a/b do complexo antena (L Proteing Que 3 ‘
Entretanto, quando na presenga de baixas concentragoes de ligadcloro e e a (LHCB oy ¢y : e DECCA DELLA
giberelinas endégenas, os PIF sdo degradados pelas proteinas dltima <Eons L o ; o a fotomor ogéne:kl PIF PIF
DELLA, estas intimamente ligadas 2 repressao dos genesres- 2 fotossintese estarl?m ir atmen € associadag, e DELLA oy o 4 Degradaczo
. . 035t Doty X
ponsivos a esse grupo de hormoénios. Por sua vez, a presensa Pesquisas com plantas I::u antes que apresenta fengp; H DEHLHLA iy WA 1z
de niveis mais elevados e giberelinas conduz 2 degradacio de desestiolado no escuro também tém trazido contribujgge ipo HL e o Al & g'.:,‘}‘ij.:‘,‘"q!
: 5 3 s " . .." ‘ l. " f "‘ 7 & ; “. e
DELLA, liberando as respostas as giberelinas (Figura 15.16).  portantes. As plantas mufa.ntes desse tipo, que cresceramlrn. DELLA AT S
Pormenores da agio das giberelinas sobre as proteinas DELLA  escuro, apresentam o fendtipo semelhante ao das Plantag S B
sdo mostrados na Figura 11.8 (ver Capitulo 11). Segundo Oh  vagens expostas a luz. Os mutantes de Arabidopsis, conhe o PIF ;i 7 £ S ]
et al. (2007), os mecanismos pelos quais os horménios intera-  como constitutive photomorphogenic 1 (cop] s i / e 5 |
p q g g pl) e deeho[a!ed
gem com os PIF sio ainda pouco conhecidos. (det1), sdo deficientes em uma proteina regulador, que I DEHL" DE-S ( Gl
‘ : - \ Pro- LLA \ PIF
Regulagéo da expressao génica Vavelmenfe’.repnme 08 gEIES reSpOnsavels pelas respogtys fo- \
tomorfogénicas quando as plantas crescem no €SCUro, Asei | PIF PIF
- 0] 7 . 3 /4 1 1 3 :
A funcio molecular primria dos fitocromos ainda € pouco e plantas selvagens iluminadas, o fitocromo (Fue) o, ssim, G-BOX \
conhecida. As atividades dos fitocromos como holoproteinas  pente ativa mecanismos que removem essa proteinal: et _—
reguladoras da transcrigdo génica ou receptores de membra- i6es que regu S i €presso- fiqura 15.16 Papel dos teores endégenos de giberelinas na atividade d s o
FiC e _ Spior o ra das regioes que reg lale a expressio dos genes envolvidos P.g nio permitindo, por exemplo, que esses fatores de transcricio i e rara austnciado Ll @Y oEimod PRI e o
parcialmente aceitas. Nesse sentido, jé se evidenciou tas fotomorf ASRNOTesCaT ! snio induz a adaca £ s0 \nduzam o alongamento do hipocsti
g A e nas respostas fotomorfogenicas. No escuro, esses genes fica gsse hormdnio induz a degradacdo de DELLA e consequentemente o acimulo de PIF 09, ipocatilo. .Por outro lado, na presenga de GA,
q > ¢ celulas 1luminadas com pu]sos de luz V ou exposi¢do reprimidOS (Quail, 1994). 2 promotores de genes ligados a indugao do alongamento hipocotilar. Adaptad de e podem inierag com S e COOKaS
continua a VE, os fitocromos phyB ou phyA, respectivamen- gt
te, migram do citosol para o interior do niicleo. Conhecem-se Luz em ambientes naturz
até o momento duas proteinas nucleares que interagem com a entesnatural: : ] | declina abai 2
: —— e < SO: dec alxX i
i thB. N e e e s luz sofve va acoe L entretanto, ql‘l ando o so! declina abaixo de 10° ocorre um au-  Tabela 1_5.2 Valores de zeta ({) em ambientes abertos, sob dosséis de
dveis na mento no trajeto da luz pela atmosfera, atenuando a radiagio ~ Vegetacao e taxa de fluéncia de fétons total (400 a 800 nm).

se associam com phyB ativo sejam fatores de transcrigdo. Tal

intensidade (taxa de fluéncia de fOtons) ¢ na qualidade (com-

solar direta e incrementando, simultaneamente, a absor¢ao e o

Ty S o ~

itdagao ambient Valores det

2o

‘pmofm? s’

hipé i ica i ‘
p?teise sugere que fitocromos ativados, transportados para  posigdo espectral) ao longo do dia ¢ no interior de comunida- espalhamento, levando, ao final, ao enriquecimento d
0 nucleo, exercam um controle sobre a transcri¢io de genes  des vegetais. Ao longo do a sua duracao diari { 4 L g o e i Lizgodla LI 1200
controlados pelal 8 8 ano, a sua duragao didria (fotoperio- tro com luz azul e vermelho-extremo (Smith, 1982)
Ja fo ,I:ie at.;z. A do) pode variar de maneira expressiva dependendo da latitude Ao atra\'Ls;al‘ o dossel de £1111a comun'd.;de - tal, alé sttt Sl 202
ram identifica { : i : : 3 ossel d idade vegetal, além
atividade cinase do fit o gumés prOtemars fosfc’)rll.adas.pela (Smith, 1982; Smith e Whitelam, 1990). da atenuagdo em si, a luz solar sofre roﬁmdasgmudan as S0b 5 mmdesalo 022 38
ocromo. Uma delas é o préprio cripto- Ao amanhecer, quando o sol se encontra acima de 10° e el el 20b dosseide culluiadeiios 92a%2 3
cromo, o qual, como ji mencionado, representa um tipo dis-  hori i G5 encontia aclnale U na composicdo espectral. As clorofilas e os carotenoides das g o
tinto de fotorreceptor. A constataco de que phyA é capaz de t0 lZOnl;e, 3 St o & relativamente (ot folhas absorvem grande parte dos fotons de comprimento S0P dosseldeculturadebeteraba 0112045 5
e, Yeevde Gl e ; : ) : ;
recebendo a denominagio de /uz do dia. No crepusculo, de onda na faixa do vermelho e do azul (ver Capitulo 5), en- Sob dossel de floresta tropical 0.2220,30 =
quanto o vermelho-extremo atravessa com facilidade esses Sob dossel de florestade carvalho~ 0,520,75 =

Citosol

drgaos. Ao filtrarem seletivamente a radiagao solar, as folhas

Fonte: Hopkins (1995); Smith (1982).

Citosol : :
modificam a proporgio entre fétons de luz nas bandas do ver-
4 v melho e do -ex 3 ida que ; 5
A Fv - - Fve 0 autoss bVermelho extremojdeinocollis a dm;dld 231 as formas Fve e Fv nas células das plantas. A razao entre a
by 2 radia e reamexqto au.menta L e Mo concentracdo de Fve e o conteiido total do fitocromo (Eve/Fv)
- jagiambiental vailse tornando, EradatySust it reflete, portanto, a qualidade da radiagdo que incide sobre as

al Nucleo
F
Proteassoma
26S

Nucleo

PP
Q_j 74 v

PIF Proteassoma Z

tmpobrecida de fétons correspondentes ao vermelho e 2o
aule, a0 mesmo tempo, mais enriquecida com fotons de luz
ver_meiho-extrema. De especial interesse é a razdo entrea taxa
ﬂuf“da de fétons de luz vermelha (V; 660 nm) e a taxa de
luéncia de fotons de luz vermelho-extrema (VE; 730 nm) pre-
*¥Ntes no ambiiente no qual crescem as plantas. A razao V/VE
" [¥presentada pela letra grega zeta (). A Tabela 15.2 mostra

05 ¢ 5 23 TE
Valores que zeta adquire em diferentes situagoes ambientais

(Smith, 1987).

plantas. Essa razao ¢ simbolizada pela letra grega fi — ¢ (Smith

e Whitelam, 1990).

¢ = [Fve]/[Fv+Fve] ou ¢ = [Fve] /[F,.]

Os valores de fi nas células controlam inumeros processos
moleculares e celulares que resultam em mudang¢as no cres-

cimento e dese
com luz solar, rica em
valor da razdo fi, enquanto ass

nvolvimento das plantas. Plantas iluminadas
fotons de V, apresentam um elevado
ombreadas apresentam valores

de fi menores. Quanto maior 0 nimero de folhas atravessadas

a luz (nivel de sombramento), menor a razao zeta da radia-
menores serdo os valores de fi.

V que de fo-

A luz solar tem maior proporgao de fotons
des de plantas pel

tong :
VE, 20 Passo que, no interior de comunida

Cltiyaq 3 ] ida com = temente

. as e florest iacio ambiental é enriquecidd 30 e, consequen - . !
%tons de 1y, VE a5 aradiach ! O fitocromo desempenha um papel importante na fotomo- ;
' variedade de respostas de desenvolvi-

dulagdo de uma grande ¢ |
tém enorme repercussao adaptativa

dos fitocromos; P: fosforilacio, :
g40. Adaptada de Castill porgdo entre

on etal. (2007), “extremo; Fv: forma inativa dos fitocromos; FV€:

0Cromo, promovendo alteragoes na pro

Figura 15.15 Modelo simplificado da ac3 l
€40 da luz sobre 3 j 3 4 anci s pn i
T T e Té a interacio entre fi es Portanq léaqica d fitocromos mento. Estas, P ) 2 % : EEE 1
: am reprimi tocrom : en a ecofisiolégica dos sgi et |
R s e e proteassfrﬁggggo\s/. 20 Passo que na claro°: :‘ I:’IFt No escuro, essas proteinas fazem com quea%’vf, elas Os valo 9 : 5o percebidos € ecoldgica para as plant-as. As fungoes e gicas que o ki |
evermlhosy o 210 em vir ude da presenca dos fitocromos na formr;orma V2 Plo g Ies de zeta da radiagio ambiental s30 P fitocromo desempenha sao: ; %
kit 4
b
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+ Controle da germinagao de sementes fotobldsticas

» Desestiolamento de plantulas recém-germinada\? i
o Modulagio do crescimento e da forma de plantas iluminadd
o Detecgio da aurora e do creptsculo

o Sincronizagio do reldgio bioldgico

o Percep¢io fotoperiddica.

Controle da germinagao de sementes fotoblasticas

Em geral, sementes pequenas e COm poucas Ieservas, bem

como aquelas de espécies arbdreas pioneiras pertencentes :ios
extratos superiores de uma floresta, apresentam fotodormen-
cia. Tais sementes tendem a ser fotoblasticas positivas. NO
interior de florestas, permanecem fotodormentes na Super-
ficie do solo, enquanto a comunidade vegetal estiver intacta
(baixa razdo zeta). Entretanto, a fotodorméncia € quebrada
quando hé a abertura de uma clareira ou quando as sementes
sdo transportadas para fora da floresta. Sementes iluminadas
com luz solar direta (elevada razdo zeta) sao estimuladas a
germinar em virtude do aumento da forma Fve do fitocro-
mo (elevacio da razio {). A dorméncia das sementes foto-
blasticas positivas sob o dossel proporciona a formagdo de
um banco de sementes no interior da floresta, permitindo a
regeneragdo natural da mata quando de aberturas de clarei-
ras. Nesse caso, é bem ilustrativa a germinagao de sementes
da embatiba (Cecropia) em clareiras abertas no interior das
matas brasileiras. O mecanismo da fotodorméncia permite,
ainda, a expansdo dos limites da comunidade vegetal pela
dispersao e germinagao das sementes em locais descampados
nas bordas das matas.

Plantas invasoras (daninhas) também costumam apresen-
tar sementes fotobldsticas positivas. Tais sementes podem
permanecer enterradas no solo por longos periodos até que
operacdes agricolas revolvam o solo, expondo-as a luz solar
por um breve periodo. Esse estimulo luminoso ¢ percebido
pelo fitocromo, podendo a germinagdo ser uma resposta de
baixa fluéncia (RBF) ou de fluéncia muito baixa (REMB).
Isso explica o motivo pelo qual, em dreas recém-capinadas,
€ comum o aparecimento de populagdes de plantas daninhas
Cuja presenca ndo era antes detectada. No plantio direto, o
solo permanece recoberto com palha, proporcionando uma
redugdo significativa das populacdes de plantas invasoras, Em
parte, tal sucesso no controle quantitativo dessas espécies in-
desejdveis se deve a redugdo da frequéncia de germinacio de
suas sementes em virtude da manuten¢do das sementes em
condi¢ao de fotodormeéncia (ver Capitulo 28).

Desestiolamento de plantulas recém-germinadas

A luz controla o desenvolvimento durante a emergéncia das
plantulas a partir do solo. Todo o complexo processo de tran-
sicao entre condicdo heterotréfica (plantula estiolada) e con-
dicdo autotrofica é controlado pela luz (ver Figura 15.3)

Modulag¢ao do crescimento e da forma

de plantas iluminadas

Plantas crescidas sob luz solar sao capazes de perceber a pro

ximidade de plantas vizinhas, levando a respostas de evitf a ;
de sombra (aumento do crescimento longitudinal dg cau‘ie)0

Da mesma forma, plantas’ ad.aptadas a ambientes g,

percebem 0S diferentes niveis de Sombreamem()) 2 Sreeadqs
do respostas de desenvolwme‘nto que possibilitayy, Otap,
com rapidez, a radiagdo solar direta. ngj

As respostas dos vegetais a quantidade de ]y, do oo
yariam muito entre as espécies. A maioria dag
tadas a sombra (umbrdfitas) ndo responde 3 diminy;c;
razio fi, promovida pela reducao da razio zeta, o, Se_?ao d
enriquecimento de luz VE (Figura 15.17). Contudg, )
adaptadas ao sol, intolerantes a limitagio de lyg, i
nismos eficientes para evitar a sombra. Quando Submendeca:
sombra, essas plantas alocam suas reservas para o Tty :3 1
alongamento dos entrends, acelerando o crescimentq o o
dinal do caule. O prego pago por esse gasto extra de reserVu.
costuma ser a diminuigao da drea foliar e do sistema radicy| 5
e a inibi¢ao do desenvolvimento das gemas laterais (mengr :lr,
mificagdo lateral).

As diferentes respostas desencadeadas por phyA e phyB i
luzes VE e V continuas, respectivamente, fornecem 3 planty
a capacidade de inibir o estiolamento. A luz V continug g b
sorvida por phy B, estimulando o desestiolamento em Virty-
de da manutengao de elevados nivcis da forma Fve de phyB
(FveB). A luz VE continua, absorvica por phyB, atua de modo
oposto, mantendo o estiolamentc 1230 da reducio dos
niveis de fitocromo FveB. Entretanio, @ fotomorfogénese ey
ambientes sombreados depende a5 quantidades relativas de
phyA e phyB, bem como das proporcoes entre V e VE do am-
biente (ver Figuras 15.14 e 15.18). Ao ser absorvida por phyA,
aluz VE continua estimula o desestiolamento, enquanto a luz
V continua absorvida pelo mesmo phyA atua de modo opos-
to, inibindo o desestiolamento. Observa-se que phyA e phyB
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Figura 15.17 Plantas adaptadas ao sol e & sombra resp o al
modo diferente &s mudangas na qualidade da luz. A medida ql:a) ha
Menta a proporcso relativa da radiagao V (elevagao da razao Zeenéan-
um maior actimulo das formas ativas dos fitocromo (Fve): aynﬁbe pro-
do arazao fi (Fve/Fv + Fve), A elevacio progressiva da razaoc',nls 200l
Porcionalmente o nivel de estiolamento em plantas adapte 2 Jteradd

a
Nas plantas de sombra, embora a razio fi dos fitocromos SeJ2° . os-

t_Olmesmo modo, estas nao respondem com um correspo" pla
tlac.'; aMento ou desestiolamento. Pode-se conjecturar 9u®
apresentam alteragdes na via de transdugao de sinal @

es

Luz
continua

VE \' VE

<
<
m

phyB
figura 1518 Efeitos de phyA e phyB na evitacdo a sombra. Plantas
(;gscendo em clareiras (ambiente rico em luz V) acumulam preferen-

dalmente phyB. Plantas em condigbes sombreadas (ambiente rico
em luz VE) acumulam phy/. Como phyA € instével, ao ser degrada-
do,é posteriormente su bstituido por phyB. Adaptada de Taiz e Zeiger

(2002).

=)

ém atuagdes antagonicas no controle do desestiolamento, ao
Jetectarem VE e V continuas, respectivamente. Na abertura
de uma clareira em wma vegetagao, o sol penetra diretamente
com luz rica em V. Nesse caso, a inibi¢do do estiolamento é
mediada por phyB. O efeito de phyA na inibicdo do estiola-
mento se dd se o comprimento de onda predominante for VE
continuo, o que ocorre apenas em locais sombreados. Sendo
phyA ldbil e intensamente degradado pela luz, a resposta de
plantas intolerantes a condi¢do de sombreamento (maior pro-
porgio de fotons VE) passa a ser assumida por phyB, permi-
tindo a aceleragio da taxa de alongamento do caule, resposta
tipica de evita¢io de sombra (Casal, 2013).

Deteccdo da aurora e do crepusculo e

sincronizagéo do relogio biolégico

O enriquecimento da radiacao ambiental com VE no inicio e
©final do dia ¢ percebido pelo fitocromo. Com isso, promove
asincronizagao do oscilador endégeno (relégio biolégico) aos
Cilos naturais de claro e escuro durante 24 h (ver Capitulo
17). Nos ritmos circadianos, a operagao do oscilador endoge-
103justa eventos fisiolégicos e bioquimicos para que ocorram
M certas horas do dia. Um tnico oscilador pode estar aco-
El-aflo a miiltiplos ritmos circadianos, que podem oCOLTer <
410s momentos diferentes do ciclo de 24 h.

pe"‘ép;éo fotoperiddica 3

:‘{luitas espécies de plantas tém varias etapas do oy e dle
‘v’; d<ontroladas pelo fotoperiodo. Os fitocromos i eflc‘;::) e
dogj 2 percepcio do fotoperiodo. Dep_endendo (-izdiz;ode
2 ®mento do ciclo de vida, a percepgao fotOPe“mas florais
Ve '(‘:Cad'eﬂr 0 inicio do desenvolvimento dff gzle 6rgdos de
tesa Pitlo 18), da dorméncia ou da formaga® == Capitulo

™a comg tubérculos, raizes tuberosas bulbos P
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2 Capitulo 15 «

21). No T
bi Olégicofo(;:;a;::::mg Ol'ﬁtocromo interage com o relégio
T g ﬁtocro;n cl)na 1zanc?o.as e'staqé.es d’o ano. A inte-
complexo e aingy s :eo relégio biolégico é um processo

A percepcio do fotoperiod: -

e i T
determinados eventos i et [ s
I lmportantes, como o florescimento
ocorrerdo (ver Capitulo 18) j i i6dico
Promove o sfusts (inciies » OU seja, o sinal fotopernodlc‘o
o Cr'Ofnz‘aqao). da-s diferentes fases do ci-
e ma espécie as variagoes sazonais do ambien-
quire uma importancia vital nas regides de clima
temp?rado, onde as estagdes do ano sio bastante diferentes e
deﬁmc!as. Por sua vez, em regides tropicais ou subtropicais, o
florescimento induzido por fotoperiodos, essa variacio, ainda
que Pequena, pode garantir uma sincronia com a disponibi-
lidade de 4gua, polinizadores ou auséncia de outras espécies

competidoras durante a germinacao subsequente das semen-
tes formadas.

Controle do desenvolvimento pela luz azul

Tanto a luz azul quanto a ultravioleta banda A (UVA), nio
direcionadas, promovem vdrias respostas nas plantas, como a
inibicdo do alongamento do caule e do hipocétilo, a expansio
foliar, o florescimento fotoperiddico, a interagio com o relégio
bioldgico, a estimulagdo da sintese de clorofilas e carotenoides,
a sintese de antocianinas, 0 movimento estomético e o contro-
le da expressio génica. A utilizagao da técnica molecular de
“andlise de microarranjos™ indicou que um terco dos genes
de Arabidopsis apresentavam mudangas no padrao de expres-
sdo em resposta a luz azul (Lin e Shalitin, 2003).

No entanto, quando esses dois tipos de luzes sio direcio-
nados, unilateralmente, promovem a expansao assimetrica
do caule, levando 2 curvatura fototrdpica em direcdo a fonte
luminosa (ver Capitulo 16). Andlises genéticas de mutantes
fotomorfogénicos indicaram que as respostas a luz azul po-
diam ser mediadas por varios fotorreceptores diferentes. Os
mutantes hy4 e blu 1, 2 e 3 de Arabidopsis no apresentayam
inibicao do alongamento do hipocétilo em presenca fia luz
azul, embora mantivessem a curvatura fototfoplca. s_uml.ar ao
gendtipo selvagem em resposta 2 iluminagao unidirecional.
Inversamente, outros dois mutantes diferentes dessa'plan_ta
mostraram-se insensiveis 3 luz azul direcional, ou seja, 1'1a.o
manifestaram curvatura fototropica, mas apresentavam a ini-
bigdo tipica do alongamento do- caule em Fesposta a lu-z azul
nio direcional. Essas observagoes permitiram -conclu'lr que
existem fotorreceptores distintos para a percep¢ao do sinal de
luz azul direcional e ndo direcional (Ql_lalls 1994). S

Os criptocromos medeiam a percepgao daluzaz naoh' re-
cional. Plantas deficientes em criptocromo a%resex'lta{n ipo-
cétilo alongado em presensa de luz azul. Desde o isolamento

_—-—_—-—__——- - 0

i j icroarrays) consiste, basicamente, na deteccio

4 ““ﬁ“.se s mlc:?;c: i?fgz (e':;cr?ssos Zn)l determinado tegide? ou_estégio do
de quais genes :0 vegetal. [sso ¢ possivel por meio da hibridacdo de seus
desenVOlVlI!‘len de RNAm desconhecidos) em placas conterl.do uma matriz
¢DNA (obtidos uéncias previamente conhecidas. Os projetos transcrip-

5 RNAm’["j)et;z? facilitado muito a andlise de microarranjos, ji que dis-
‘°'"f’§-l(-ffm um grande ntmero de RNAm de sequéncia conhecida.
pom 1L

I —
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do primeiro criptocromo em Arabidopsis (CRY1), em 1993:
ele tem sido encontrado em todas as células euc‘arlotlcas es
tudadas. Nessas plantas, foram identificados dois genes que
codificam criptocromos (CRY1 e CRY2) e, no tomate‘ll’o: tres
genes (CRY1a, CRY1b e CRY2). Quimicamente, 05 crlpfoc.rlo'
mos sao flavoproteinas cuja porgao proteica apresenta simifa-
ridade estrutural com as fotoliases presentes em procariotos
e eucariotos. Fotoliases sdo proteinas reparadoras de D.NA
ativadas pela radiagio UV. Acredita-se que as fotoliases sejam
precursoras evolutivas dos criptocromos. Esses fotorrecepto-
res sdo proteinas nucleares que participam de eventos como
o controle do alongamento do caule, a expansao foliar, 0 con-
trole fotoperiédico e o relégio bioldgico circadiano. Estudos
recentes indicam que os criptocromos podem ser fosforilados
pela luz azul, levando a mudangas na sua conformagao estru-
tural, nas interacdes intermoleculares e, por fim, na atividade
fisiol6gica das plantas (Lin e Shalitin, 2003).

A luz azul direcional apresenta um pico de absor¢ao em 370
nm (UVA) e trés picos diferentes no azul (400 a 500 nm). Os
fotorreceptores responséveis pela resposta fototropica foram
denominados fototropinas. Até o momento foram encontra-
dos dois genes que codificam para fototropinas em Arabidop-
sis (Phot1 e Phot2). As fototropinas sao proteinas cuja metade
C-terminal, isto ¢, a terminagdo polipeptidica em carboxila, é
uma cinase serina/treonina. A metade N-terminal da proteina
(terminagio polipeptidica em grupo amino) liga-se a mono-
nucleotidios de flavina (FMN). Dados experimentais indicam
que as fototropinas se autofosforilam ao absorverem luz azul.

Fotomorfogénese na agricultura

E compreensivel que a fotossintese constitua o principal even-
to pelo qual a luz promove o desenvolvimento dos vegetais
(ver Capitulo 5). Nao a toa, a manipulacdo desse importante
evento fisioldgico é de suma importancia para o melhoramen-
to vegetal. A sinalizacio da luz por meio de fotorreceptores
ndo fotossintéticos tem sido objeto de interesse crescente na
ciéncia vegetal, seja pelo emprego de plantas mutantes e trans-
genicas, seja por meio de modificagoes da intensidade e da
qualidade luminosa pelo uso de coberturas coloridas de casas
de vegetacao e do solo, além do uso de fonte adicional de luz
artificial (Figura 15.19). A reflexdo da luz obtida pelo emprego
de filmes plasticos de coloragao vermelha ou azul como cober-
turas do solo tem apresentado resultados positivos, tanto no
incremento do crescimento vegetativo em si (alface, cenoura)
quanto na produgdo de frutos, como tomate e moranguinho
(Decoteau et al., 1989; Decoteau, 1990; Antonious e Kasper-
bauer 2002; Loughrin e Kasperbauer 2002). Além da mudanga
qualitativa da luz, a utilizagio de coberturas coloridas em cul-
tivos protegidos pode vir acompanhada, favoravelmente, do
controle da temperatura, favorecendo a producio vegetal, O

mentado quan-
do sido obserya-
; Henrique ef gl

crescimento de cafeeiros ainda novos foi incre
do cultivados sob tela vermelha, 0 mesmo ten
do para tomateiro e pepineiro (Ili¢ et al,, 2012
2011; Ili¢ e Fallik, 2017).

Vale mencionar que, embora venha se intensificando a ugiJj-

odificagdo da luz,
das em coberturas

zagao de técnicas de producio baseadas na m
€ importante considerar que as cores utiliza

Figura 15.19 Manipulacao da luz na agricultura por mei
modificacdo molecular, tal como uso de mutantes plan
génicas para fotorreceptores ou alteracao na quantidad
dade da luz; (B) reflexao da luz em coberturas colorida
(C) transmitancia da luz a partir do uso de coberturas co|
cultivos protegidos; (D) uso de lampadas coloridas adicion
tivos protegidos.
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de solo ou de casa de vegetagao devem se adequar as cargc.
teristicas fisiologicas das espécies cultivadas, bem como dy
regido de cultivo.

No que diz respeito ao emprego ¢ lécnicas moleculares, 3
superexpressao do fitocromo A nas gramineas Agrostis stolon.
fera e Zoysia japonica que crescem de modo adensado reduziy
a sindrome da “evitagao” da sombra (Ganesan et al,, 2012). Em
tomateiro, mutagoes dos fitocromos tipo B (phyBI e phyB2)
resultaram em plantas tolerantes aos estresses abiéticos, como
o déficit hidrico, a salinidade, metais pesados, temperatura
e UVB, indicando que esses fotorreceptores sao parte impor-
tante da sinalizagdo de resposta ao estresse. Embora as estraté-
gias utilizadas pelos mutantes phyB em tomateiro possam ser
por meio do aumento na biossintese de moléculas associadas
as respostas a estresses, como acimulo de prolina e antociani-
nas, os mecanismos moleculares pelos quais a tolerancia ocorre
ainda s3o pouco elucidados (Gavassi ef al., 2017). Entretanto,
0s mecanismos pelos quais os fitocromos modulam o estresse
parecem depender da espécie. Em Arabidopsis, mutantes phyB
mostraram-se menos tolerantes ao déficit hidrico que o contro-
le (Boccalandro et al,, 2012), a0 passo que o gene que codifict
para a proteina salt tolerance (STO), parte das respostas a alta
salinidade, foi induzida no mutante phyB quando cresced nessa
condigio (Indorf et al,, 2007). Dessa forma, nio serd surprest
daqui para a frente se muitos genes de respostas a0 estr§5555
estiverem associados aos fitocromos ou, até mesmo, a0s Cripto”
cromos. De fato, 0s receptores de luz azul também tém mo?trﬁ
do um papel importante nas respostas a estresses, cOmo défici
hidrico (Sharma et al,, 2014)
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