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FOTORRECEPTORES FOTORRECEPTORES
1. FITOCROMO (pi it | dead

Fotorreceptores que afetam a f rfogé em pl: (pigmento azul-esverdeado)
esta no ci das células ina)
em folhas, peciolo, gema, raiz...

1. FITOCROMO fotorreceptor para florescimento
ABSORVE LUZ V - Ve - AZUL

2. CRIPTOCROMO

3. FOTORRECEPTOR UV-B 2. CRIPTOCROMO (pigmento amarelo-alaranjado)
esta nas folhas (flavina + carotendides)

4. PROTOCLOROFILIDAa fotorreceptor para movimentos
ABSORVE LUZ AZUL - UV-A (320 - 400 nm)

wB  u-A azul verde amarilo rojo  rojolejano
FOTORRECEPTORES

3. FOTORRECEPTOR UV-B
n&o é pigmento; é um conjunto de compostos
ABSORVE RADIAGAO ULTRAVIOLETA (280 — 320 nm)

4. PROTOCLOROFILIDA a:
ABSORVE LUZ VERMELHA E AZUL

(se reduz a clorofila a)

500 600
LONGITUD DE ONDA
NM)
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INTRODUCAO
Vocés j4 se perguntaram por que os brotos de feijio em
uma salada tém aquele aspecto?

Os brotos comestiveis (alfafa e feijio) sio germinados ¢
cultivados no escuro, onde passam por um tipo especial de

Essas plantulas estioladas possuem caules alongados e
cotilédones dobrados ¢ néio conseguem acumular clorofila.

Imagine agora, essas plantulas crescendo no solo, o ramo
alongando e empurrando as primeiras folhas delicadas através
do solo, utilizando o gancho plumular para abrir caminho.

Mmoo )Mo thado o w0

*A produgiio de clorofila ¢ promovida pela luz:
*A expansiio da folha ¢ promovida pela luz:
+0 alongamento do caule ¢ inibido pela luz:
+0 desenvolvimento da raiz ¢ promovido pela luz

IGURA 1.1 s ce i 2w s (¢ 8 € oo
(Eruca9) (C ¢ ) ot 3 kA ¢ .0 0B €0 0
ame e .00 e, o ks res, ok

A3, oo G e dn o, coresia G P 005 C.0,
ok de 0 1 st o Dovd Pt

Decoberta do Fitocromo
H. A. Borthwick, um boténico, S. B. Hendricks fisico quimico
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FIGURA 17.2 A germinagdo de sementes de aface é uma tpca
reversvel contrclada pelo

promove a germinagso das sementes, porém seu et & everido

pela z vermeloistante. Sementes embebidas (umedecdas) fo-
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e venmeho-distante. O efeto o tratamento de Iz depende do
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Primeira — O fato de que as sementes e plintulas crescendo no escuro respondiam
inicialmente 2 luz vermelha, e ndo ao vermelho distante, seria um indicativo de que o
pigmento era sintetizado na forma Fv, o qual acumulava-se no escuro. Além disso, o
fitocromo vermelho (Fv) seria estivel e provavelmente inativo;

Segunda — Como a luz vermelha promovia a germinagio e outros processos, o fitocromo
vermelho distante (FvD) seria, provavelmente, a forma ativa. Por outro lado, o Fvb seria
aparentemente instével e, assim, poderia ser revertido no escuro para a forma Fv, numa reagio
dependente de temperatura. Deve-se salientar que as duas formas de fitocromo estdo sujeitas &
degradagio quimica irreversivel, sendo que a taxa de degradagio do Fvb(mais instivel) é
cerca de 100 vezes maior que a taxa de degradag@o do Fv (mais estdvel);

Terceira — O pigmento estaria presente em muito baixas concentragdes, visto que ele nio
poderia ser “visto” em plantulas crescendo no escuro, as quais sio livres de clorofila. Os

GERMINAGAO DE SEMENTES DE ALFACE (FOTOBLASTICAS +)
SOB CONDIGAO DE ESCURO, RECEBENDO LAMPEJOS DE
1 min DE LUZV E VE

IRRADIACAO % GERMINAGAO
\ 70
V-VE 6
V-VE-V 74
V-VE-V-VE 6
V-VE-V-VE-V 76
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* Duas inter des foram possiveis para esses Uma se
refere a existéncia de dois pigmentos: um absorvendo luz vermelha
e outro, a luz vermelho-distante, atuando de forma antagbnica na
regulagdo da germinagdo das sementes. Por outro lado, pode haver

um tnico pigmento em duas formas interconversiveis: uma que
absorve a luz vermelha e outra que absorve a luz vermelho-distante
(Borthwick et al., 1952).

* O modelo escolhido — de um s6 pigmento — era o mais radical dos
dois, pois ndo havia precedente para esse pigmento fotorreversivel.

Em 1959, Butler et al., d a do fi em
extratos vegetais pela primeira vez, e suas propriedades
fotorreversiveis tnicas exibidas in vitro, confirmando a previsdo.

O fitocromo pode se converter entre as formas Fv e Fvd

Em plantas cultivadas no escuro ou estioladas, 0 fitocromo  EgTADO FOTOESTACIONARIO

estd presente na forma que absorve a luz vermelha (Fv). Essa forma (FOTOEQUILIBRIO)
inativa de coloragio azul é convertida pela luz vermelha em uma

forma fisiologicamente ativa que absorve a luz vermelho-distante luz vermelha
(Fvd), a qual é azul-esverdeada. O Fvd por sua vez pode ser Fv — Fvd
luz vermelho-distante

convertido de volta 2 Fv pela luz vermelho-distante.

Fotoequilibrio (¢

¢=Fvd/Fv + Fvd = Fvd / Ftotal

Conhecida como fotor ibili essa i de
conversio/reconversdo ¢ o atributo mais marcante do fitocromo,
podendo ser expressa como:

luz vermelha Para a luz vermelho-distante = ¢ = 0,02;

Fvd (Ativa) Para a luz solar = ¢ = 0,60

Para aluz vermelha = ¢ = 0,88;

(Inativa) Fv

luz vermelho-distante

4
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A Fvd é a forma fisiologicamente ativa do fitocromo

Na maioria dos casos estudados, hd uma relacio quantitativa
entre a i da resposta fisiolégica e a idade de Fvd
gerada pela luz, porém ndo existe essa relagdo entre a resposta
fisiolégica e a perda de Fv. Evidéncias dese tipo levaram a conclusdo

de que a Fvd é a forma fisi ativa do

Na natureza, as plantas estdo expostas a um espectro de luz
muito mais abrangente, e é sob essas condi¢des que o fitocromo
necessita operar para regular as respostas de desenvolvimento a
alteragGes no ambiente de luz.

De fato, o dossel pode ter um efeito dréstico na qualidade e
na quantidade da luz incidente sobre as plantas e folhas subjacentes.

O fitocromo € uma istis de um foro e uma i
(porgdo protéica de uma cromoprotefna). O croméforo é uma cadeia aberta tetrapirrdlica,
sendo os quatro anéis denominados de A, B, C e D (Figura 2). O anel A do croméforo é
covalentemente ligado 4 apoproteina através de uma ligagio tioéter a um residuo de cisteina.
As propriedades fotoquimicas do fitocromo resultam da complexa interagio entre o
croméforo e a apoproteina. Estudos sobre as propriedades fotoquimicas do fitocromo, em
plantulas crescendo no escuro, indicam que el apresenta uma absorgiio mdxima cm 667 nm
para a forma de fitocromo vermelho (F,) e em 730 nm para a forma vermelho distante (Fyp).

Figura 2 - Provivel estrutura do crom6foro do fitocromo e sua ligagdo & apoprotefna
(Hopkins, 2000)
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Estrutura e funcéo das proteinas do fitocromo

O fitocromo nativo é uma
proteina dimérica soliivel com
massa molecular de 250 kDa.

Quimicamente ele é uma
cromoproteina (holoproteina):
apoproteina e croméforo (um
tetrapirrol linear denominado
fitocromobilina).

O mondmero (125 kDa) é
codificado por uma pequena
familia de genes.

m
1

z
I

A fitocromobilina é sintetizada
no interior dos plastidios.

Ela é exportada para o citosol,
onde se liga a apoproteina por meio de
uma ligacdo tioéter a um residuo de
cisteina (dominio GAF).

A montagem da apoproteina com
seu croméforo é autocatalitica.

Uma regidao de articulacio
separa as metades N-terminal e C-

terminal e tem um papel critico na
conversdo da Fv (inativa) para a Fvd
(ativa).

AGURA 177

GAF (cntém

O fitocromo tem virios
dominios funcionais importantes:
Dominio GAF: necessirio para a
montagem autocatalitica do
croméforo;

Dominio PHY: estabiliza o fitocromo
na forma Fvd;

Dominios ~PRD:  medeiam a
dimerizacdo do fitocromo;

Dominio HKRD (no dominio C-
terminal): relacionado a histidina

cinase, essencial para a
autofosforilagao.
FIGURA 17.7

Vasios dominios consenvacs dento o ftocromo s apresentados: AS, GAF (contém
for 8

e germ |
e, o S Noun4 e o
Fvd é particionado entre o citosol e o niicleo
FIGURA 17.10 Localizagdo nuclear das VERMELHO
proteinas de fusao phy-GFP, em células
e?wdémxas de hipocotilos de Arabidop- F 20% — > 0% F
sis. Células de individuos transgénicos de v VE

Arabidopsis expressando phyA-GFP (A) ou
hy-GFP (B)foram colocadas sob luz ver-
melho-distante continua (A) ou luz branca
() e obsenvadas 50 um microscdpio de
fuorescéncia. Somente 0s nicl

siveis, demonstrando que 0s tratamenos
de luz induzem a acumulagdo nucear das
proteinas de fusso phy-GFP. Esses resul-
tados indicam uma fungao para o part-
cionamento nudlear/citoplasmatico no
controle da sinalzagdo pelo fitocromo. Os
menores pontos verdes brihantes dentro
do nicieo em B sdo chamados °
(pontuagbes), cuja importancia é desco-
nhecida (de Yamaguchi et a,, 1999, cor-
tesia de A. Nagatani)
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Rotas de sinalizaciio dos fitocromos

Todas as nas plantas ladas por f
iniciam com a absorg¢do da luz pelo pigmento. Apés a absorgdo de
luz, as propriedades moleculares do fi sdo alteradas, o que

provoca as mudangas no crescimento, desenvolvimento ou posigao
de um 6rgdo.

Essas respostas enquadram-se em duas categorias
gerais:
¢ Fluxo de fons, que causam respostas de turgor relativamente
répidas.

* Expressdo génica alterada, que resulta em processos mais lentos
e de longo prazo.

RESPOSTA FINAL:

RESPOSTAS RAPIDAS: Envolve mudangas na atividade
*Movimento de cloroplasto e de foliolos  de proteinas (enzimas, bombas,
que envolvem a ativagio de ATPase e canais, etc.)

fluxo de fons e regula o potenciais de

membrana.

RESPOSTAS LENTAS: Envolve regulagio na expressio
«Envolve a fotomorfogénese. de genes, que podem ser:
GENES DE RESPOSTA PRIMARIA:  Fatores de transcrigio presentes

GENES DE RESPOSTA SECUNDARIA:  Fatores de transcrigio ausentes
(necessita sua expressio)

Anilises de mi jos de DNA a

P 30 global da 30 génica que a

de i escotomorfogénico  para
fotomorfogénico.

O fitocromo ia-se as proteil e
fosfatases

FIGURA 17.13 A athidade do ftocromo & modulada pelo status &
de fosforiagao. Seguindo a athagao pela uz vermelh, a fosfatase %
associada ao fitocromo, PAPPS, ¢ cinases ainda ndo identificadas

Iidade da uz (segundo Ryu et l., 2005).
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Fungdes ecoldgicas do fitocromo

Até agora foram as respostas pelo

em ério. O fitocromo também

desempenha papéis importantes nas plantas crescendo no ambiente
natural.

O fitocromo permite a adaptaciio das plantas as alteragdes na
qualidade da luz.

A presenca de um pigmento reversivel vermelho/vermelho-
distante em todas as plantas verdes, sugere que estes comprimentos
de onda da luz fornecem informacdes que ajudam as plantas a se
ajustarem ao ambiente.

A razio de luz vermelha (V ou R) para vermelho-distante (VD
ou FR) varia extraordinari em dif i e pode ser
definida como:

A reduciio da razio V:VD causa alongamento nas
plantas de sol
e Para uma “planta de sol” ou
“planta que evita sombra”,
existe um evidente valor
adaptativo na alocacio de

F‘ﬁ;};

REmeE seus recursos em direciio a

006 um crescimento mais rapido
Plantas de sombra em extensio, quando ela é

D N por outra planta.

s

0 prego pago pelo aumento

no alongamento dos entrenés

€ uma reducio em érea foliar
e nas ramificacdes, mas, ao

Logartmo da taxa de slongamento do caule:

s

PP menos no curto prazo, essa
ficuRA 17,16 .
e e o 2 sombra do
n), s o larasde s v vaceda) eando clossel parece funcionar.

Morgan e smith, 1979).
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RESPOSTAS FISIOLOGICAS CONTROLADAS PELO
FITOCROMO

* Germinagdo de sementes
* Desenvolvimento da plantula
* Potencial de membrana e distribuigdo de ions

* Respostas fotoperiddicas

Sementes pequenas normalmente necessitam
de uma razio V:VD alta para a germinacao

Em geral, sementes grandes, as quais possuem amplas
reservas para sustentar prolongados periodos de crescimento de
plantulas no escuro (sob o solo), ndo necessitam de luz para a
germinagio.

Entretanto a luz é necessdria para sementes pequenas de
muitas espécies herbdceas e campestres, muitas das quais
permanecem dormentes, mesmo quando hidratadas, se estio
enterradas abaixo da profundidade de penetragio da luz.

Mesmo quando essas sementes estdo na superficie do solo ou
préximas dela, o nivel de sombreamento pelo dossel da vegetagdo
provavelmente afetard sua germinagdo.

A reducdo das respostas de evitaciio da sombra pode
aumentar a produtividade das culturas

As respostas de evitagdo da sombra podem ser altamente
adaptativas em um ambiente natural para auxiliar as plantas a
vencer a competicdo contra plantas vizinhas, mas, para muitas
culturas agrondmicas, a realocagdo de recursos do crescimento
reprodutivo para o vegetativo pode reduzir a produtividade.

Em anos recentes, os ganhos de produtividade em
lavouras, como o milho, vieram em grande parte da obtengdo de
novos cultivares com uma maior tolerdncia ao adensamento (o
qual induz respostas de evitagdo da sombra), em vez do aumento
na produtividade bésica por planta.

GERMINAGAO DE SEMENTES DE ALFACE (FOTOBLASTICAS +)
SOB CONDIGAO DE ESCURO, RECEBENDO LAMPEJOS DE
1min DELUZVE VE

IRRADIACAO % GERMINACAO
\ 70
V-VE 6
V-VE-V 74
V-VE-V-VE 6
V-VE-V-VE-V 76

LUZ NA GERMINAGAO DE SEMENTES:

+ FOTOBLASTICAS + DL 1 [Fve]
+ FOTOBLASTICAS - DC { [Fve]
+ INDIFERENTES

TEMPERATURA NA GERMINAGAO DE SEMENTES:

Salvia hispanica 15°C FOTOBLASTICA +
. 20-30°C INDIFERENTE
35°C FOTOBLASTICA -

FOTOPERIODISMO = EFEITO DO COMPRIMENTO DO DIA
LUZ / ESCURO EM 24 HORAS
FLORAGAO
PLANTAS DE DIA CURTO (PDC)
PLANTAS DE DIA LONGO (PDL)

PLANTAS DE DIA NEUTRO (PDN)

PLANTAS INTERMEDIARIAS:

PLANTAS DE DIA LONGO-CURTO (PDL-C)
PLANTAS DE DIA CURTO-LONGO (PDC-L)
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PLANTA DE DIA CURTO - PDC

"o

\W ¥

| W

PLANTA DE DIA LONGO - PDL

[rer=pramErE)

PLANTAS DE DIA CURTO (PDC)

PERIODO DE LUZ MENOR DE O COMPRIMENTO CRITICO
NOITE LONGA

FLORESCEM NO FIM DO VERAO E OUTONO

Ex: Xanthium — CRISANTEMOS — MORANGOS - PRIMULAS

Xanthium strumarium PRIMULA

PLANTAS DE DIA LONGO (PDL)

PERIODO DE LUZ MAIS LONGO QUE O COMPRIMENTO CRITICO
NOITE CURTA

FLORESCEM NA PRIMAVERA OU INICIO DO VERAO

Ex: ESPINAFRE — BATATA - TRIGO — ALFACE

ESPINAFRE

PLANTAS DE DIA NEUTRO (PDN)

FLORESCEM INDEPENDENTEMENTE DO COMPRIMENTO DO DIA
Ex: ABOBORA — GIRASSOL — ARROZ — MILHO - FEIJAO
o ~EE

ABOBORA

ARROZ GIRASSOL

PLANTAS DE DIA LONGO-CURTO (PDL-C)
FLORESCEM SOMENTE APOS SEQUENCIA DE DL SEGUIDOS DE DC
FIM DO VERAO E OUTONO
Ex: FLOR-DA-FORTUNA (Kalanchée sp)
JASMIM-DA-NOITE (Cestrum noctorum)

Kalanchée sp

FOTOPERIODO NECESSARIO PARAA PLANTA FLORESCER

Xanthium — PDC
1DIACOM 16 HORAS DE FOTOPERIODO INDUTIVO

ARROZ - PDC
1 DIACOM 12 HORAS DE FOTOPERIODO INDUTIVO

MORANGO - PDC

6 CICLOS COM 16 HORAS DE LUZ OU MENOS
Euphorbia pulcherrima — PDC

VARIOS DIAS COM 12,5 HORAS DE LUZ

ESPINAFRE - PDL
1DIACOM 13 HORAS DE LUZ OU MAIS
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P:I:)KCO CEVADA
PDL

o [T
S | -

cevapa
POL

PDC  NOITE LONGA PARA FLORESCER
‘SE A NOITE FOR INTERROMPIDA POR UM LAMPEO DE
LUZ NAO HA FLORESCIMENTO

PDL  NOITE CURTA PARA FLORESCER
‘SE A NOITE FOR INTERROMPIDA POR UM LAMPEO DE
LUZ HA FLORESCIMENTO

(b) (c)

Planta de dia curto (PDC) (planta de noite longa) Planta de dia longo (PDL) (planta de noite curta)

[ iluminagao “'
fotoperiodo P
Y . critico I ol e
flash de luz flash
escuridao Aol
} / i / /
(d) (e) (U]

INDUGAO FLORAL FOTOPERIODICA
ALONGAMENTO DE CAULE

Campanula medium

DC - DI FRIO-DL GA-DL
(PDC) FLORESCE FLORESCE VEGETA
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Ritmos circadianos

Virios processos metabdlicos nas plantas, como a
FS e a RS, exibem um ciclo alternado por fases de alta e
baixa atividade, com uma periodicidade de 24 horas,
referida como RITMOS CIRCADIANOS. Em fungiio da
persisténcia do ritmo na auséncia de fatores de controle
externos, eles sdo considerados endégenos.

A natureza endégena dos ritmos circadianos
sugere que eles sejam controlados por um regulador
interno; esse mecanismo é denominado OSCILADOR.

ilad dé estd lado a uma
diversidade de processos fisiologicos.

Uma caracteristica importante do oscilador é que
ele nido é afetado pela temperatura, o que permite ao
relégio funcionar sob uma variedade de condigdes
climiticas e sazonais. Diz-se que o relégio exibe uma
compensaciio de temperatura.

A luz é um forte modulador de ritmos em plantas.
Na natureza, os periodos tendem a ser de 24 horas,
devido aos efeitos sincronizantes da luz ao amanhecer,
chamados de SINCRONIZACAO.

Uma versao simplificada do relégio de Arabidopsis
é mostrada a seguir:

O oscilador circadiano envolve uma volta de
retroalimentacio negativa transcricional

recugho progressiva dos 5.70C] aumenta a expressdo

nives de expressho de LHY ¢ e LY ¢ CCAY, o3 quas

T durante o dia permite atingem os ivels

que o aumento nos iveis de méxmos a0 amanhecer,

ransarigio do TOC1 resgam iniciando 0 Gco novamente

e atinjam volores miimos

para o fina do dia

1.Aluzatha a expressao de
T ur LY & CCAT a0 amaniecer
el caar
Noite

FIGURA 17.15  Modelo do oscil-
dor ciradiano mostrando as ntera Dia S
s higotéticas entre o TO0C1 ¢ 05 7O e outros [
genes MYB LY & CCAT em Arabi- genesdo
dopsis. Aluz 20 amanhecer aumenta entardecer
A epressio do LHY & CCAT. Hy'e 3 CCAT e LHY reprimem 2 tave cct atama
CCAT regulam outos genes Gumos G qusgonec® 951 (IO e R
oAl gl do entardecer e uros genes matutings

LHY => Proteina reguladora do tipo MYB (Late elongated HYpocotyls).
CCA1 => Proteina reguladora do tipo MYB (Circadian Clock-Associated 1.
TOC1=> Regulador positivo dos genes LHY ¢ CCAL.

Efeito da temperatura no crescimento da planta

A temperatura do ar influencia as plantas de varias formas e, tanto as altas como as baixas temperaturas podem ser

prejudicia
e

is a0 seu desenvolvimento. As espécies vegetais possuem temperatura minima e méxima para sobreviver

limites de

otima, com des miximo, a depender da espécie, da idade e da atividade fisiologica. Os
para uma planta em

ativo variam de 4 °C a 36 °C (Esfrain &

Siqueira, 2018).

CropspeciicBase
Temperature

|
Fractonct
Potential
Growth

OptimaipiantGroutn

Tempersture

Efeito da temperatura no crescimento da planta

Segundo Taiz ¢ Zeiger (2013), a maioria dos tecidos vegetais, em plantas superiores, com
crescimento ativo ¢ incapaz de sobreviver i exposigio prolongada a temperaturas acima de 45 °C
ou mesmo a uma exposi¢do breve a temperaturas de 55 °C ou acima. Por outro lado, células ou
tecidos desidratados que ndo estio em i vidveis a
mais altas.

muito

»
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Efeito da temperatura no crescimento da planta

Diversas plantas de clima temperado necessitam de tratamento de frio para a quebra de dorméncia de gemas,
processo chamado de vernalizagdo. Por exemplo, a vernalizagio induz o florescimento nos tipos anuais de inverno
de Arabidopsis thaliana. As sementes da macicira ficam em estado de dormé de de
frio para que ocorra a quebra dessa dorméncia, observa-se que as plantas que necessitam da vernalizagio possuem
um retardo no florescimento ou permanecem vegetativas (Taiz & Zeiger, 2013; Castro, Campo & Carvalho, 2019).

Tropical

07 Temperate

Subpolar

RELATIVE GROWTH RATE
°
&

[ 10 20 30 40 50 50
TEMPERATURE / °C

Vernalizagdo

A temperatura influéncia de forma direta no balango hormonal das frutiferas de clima temperado,
condicionando o repouso ou a dorméncia das espécies. Como foi visto, um novo ciclo reprodutivo sers
iniciado apds as plantas sofrerem a agdo das baixas temperaturas, sendo que, a quantidade de frio para que
ocorra o término do repouso é conhecida como Nimero de Horas de Frio (NHF).

ization Pr

T %
FRI
VINS
'L VRN &7
HC\( VRN2
~

CIRCADIAN N\ frsoa i p

cLOCK ‘\ - o

GIBBERELLIC
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FLOWERING

[ mean activation or f the next thing, while
blocked lines indicate repression of the next step in the pathway)

Relagdo temperatura com fotossintese

Plants growing in CO,-enriched air

prefer warmer temperatures. T

— €, plants
—— CAM plants

Net Photosynthetic Rate

Leaf Temperature (‘C)

Relagdo temperatura e transpiragdo

rate of transpiration

temperature

Papel da transpiragdo na manutengdo da temperatura foliar
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