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FOTOMORFOGENESE

1. INTRODUCAO

A luz é um importante fator que controla o crescimento e o desenvolvimento da planta.
A principal razdo para isso € claro, é que a luz é responsével pela fotossintese. Porém, outros
efeitos da luz sobre o desenvolvimento da planta e que sdo completamente independentes da
fotossintese, também ocorrem. Muitos desses efeitos controlam a aparéncia da planta, isto €, o
seu desenvolvimento estrutural ou morfogénese. O controle da morfogénese pela luz €
conhecido como FOTOMORFOGENESE.

Para que a luz possa controlar o desenvolvimento da planta, ela inicialmente deve ser
absorvida. A percep¢do do sinal luminoso requer um pigmento que absorva a luz e torne-se
fotoquimicamente ativo, funcionando como um fotorreceptor. Este fotorreceptor, pela
absorcdo seletiva de luz de diferentes comprimentos de onda, interpreta a informagdo na
forma de uma ac@o primadria. Esta acdo primdaria pode envolver uma mudanga na conformacéo
de uma proteina, uma reagdo redox ou outra forma de transducdo quimica. Independente da
natureza do evento primdrio, a absor¢do da luz pelo fotorreceptor inicia uma cascata de
eventos bioquimicos conhecida como cadeia de transducdo e amplificacdo de sinal, a qual
produz a resposta final (note que a seqiiéncia € semelhante ao modo de agdo proposto para os
hormonios. A diferenca é que o hormdnio se liga a um receptor especifico na membrana da
célula alvo enquanto, nas respostas fotomorfogenéticas, a molécula ativa é o proprio
fotorreceptor).

As respostas fotomorfogenéticas em plantas parecem estar sob o controle de trés
fotorreceptores:

e Fitocromo — Apresenta absor¢io no azul bem como na regido do espectro

correspondente ao vermelho e vermelho distante (ou vermelho extremo);

¢ Criptocromo — Pigmento que absorve a luz azul e ultravioleta (UV-A, 320 a 400

nm). Esse pigmento parece ser importante em Criptégamas;

e Fotorreceptor de UV-B — S@o compostos que absorvem radiacdo ultravioleta na

faixa de 280 a 320 nm.

O fitocromo e outros fotorreceptores controlam varios processos morfogenéticos tais
como a germinacdo de sementes e o desenvolvimento da plantula e culminando com a
formagdo de novas flores e sementes. O fitocromo € o fotorreceptor mais importante nas
plantas vasculares. Alguns efeitos da luz azul sdo mediados pelo fitocromo, porém, a sua
fotoconversdo pela luz vermelha (vermelho, V e vermelho distante, VD) é de 50 a 100 vezes
mais efetiva que a luz azul. Nesta unidade estudaremos os efeitos do fitocromo sobre o

desenvolvimento da planta.

2. DESCOBERTA DO FITOCROMO

Alguns efeitos fotomorfogenéticos podem ser facilmente notados comparando-se
plantulas crescendo na luz com plantulas crescendo no escuro (Figura 1). As plantulas
crescendo no escuro sdo estioladas. Algumas diferencas causadas pela luz sdo visiveis:

e A producgido de clorofila é promovida pela luz;
® A expansdo da folha é promovida pela luz;
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e O alongamento do caule € inibido pela luz;
® O desenvolvimento da raiz € promovido pela luz.

Figura 1 — Fotomorfogé€nese em plantulas de feijao (Phaseolus vulgaris). A plantula da
esquerda cresceu em condi¢des de luz normal; a plantula da direita cresceu
no escuro; e a plantula do centro foi exposta a 5 minutos de luz vermelha
por dia (Hopkins, 2000).

As caracteristicas de plantulas crescendo no escuro sdo vantajosas se considerarmos, por
exemplo, o processo de germinagdo. A plantula germinando precisa atingir a fonte de luz para
se tornar fotossinteticamente ativa e, consequentemente, autotréfica. Nesse processo, como a
germinagdo ocorre no escuro, as reservas do endosperma (ou cotilédones) sdo utilizadas
principalmente para o alongamento do caule com pouco “investimento” na producdo de folhas
e de raizes. Isso tudo permite maximizar a possibilidade de sucesso no estabelecimento da
plantula.

As grandes diferencas na forma e no crescimento de plantas desenvolvidas na luz e no
escuro tém fascinado botanicos e fisiologistas por séculos. No entanto, pouco progresso para
o entendimento desse fendmeno foi alcangado até o inicio da década de 1950. Nesse periodo,
H. A. Borthwick, um botéanico, S. B. Hendricks, um fisico-quimico, e outros colaboradores
comecaram um estudo do Espectro de Acdo (um grifico que mostra a efetividade da
qualidade da Iuz sobre um determinado processo, plotado como uma fung¢do do comprimento
de onda) para diversos fendmenos como: germinacido de sementes de alface, alongamento do
caule de ervilha e controle fotoperiédico do florescimento. Uma excitante observagéo foi a
similaridade do espectro de acdo, com picos no vermelho (promogdo da resposta) e no
vermelho distante (inibicdo da resposta), indicando a existéncia de um fotorreceptor comum
para os processos estudados.

287



Mais notdvel, no entanto, foi a descoberta da fotorreversibilidade, uma resposta
potencializada pela luz vermelha poderia ser inibida se o tratamento com luz vermelha fosse
seguido imediatamente pela luz vermelha distante.

Tabela 1 — Fotorreversibilidade na germinacdo de sementes de alface

Irradiagio’ % de Germinagdo (ap6s 48 horas no escuro)
V (1 minuto) 88,0
V (1 minuto), VD (3 minutos) 22,0
V (1 minuto), VD (3 minutos), V (1 minuto) 84,0
V (1 minuto), VD (3 minutos), V (1 minuto), 18,0

VD (trés minutos)

Note que a inibicao da germinacido sempre ocorre quando a ultima fonte de luz é o
vermelho distante (VD).

Borthwick, Hendricks e seus colaboradores encontraram similar fotorreversibilidade
pelas luzes vermelha e vermelha distante, no controle do florescimento e no alongamento do
caule. A partir dessas observagdes, esses pesquisadores propuseram a existéncia de um novo
sistema de pigmentos, o qual ficou posteriormente conhecido como FITOCROMO. Segundo
eles, o pigmento hipotético poderia existir em duas formas: uma forma com absorcdo no
vermelho (Fv) e outra com absorcdo no vermelho extremo (Fyp). A absorcao de luz vermelha
pelo Fv poderia converté-lo para a forma Fyp e vice-versa.

Fv Vermelho R Fve
(600nm) < (730nm)
(inativo) Vermelho (ativo)

extremo

Reversao no
escuro

Destruicao

Os pesquisadores foram também capazes de prever algumas caracteristicas do hipotético
pigmento:

Primeira — O fato de que as sementes e plantulas crescendo no escuro respondiam
inicialmente a 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 estdvel e provavelmente inativo;

Segunda — Como a luz vermelha promovia a germinagdo e outros processos, O
fitocromo vermelho distante (Fyp) seria, provavelmente, a forma ativa. Por outro lado, o Fyp
seria aparentemente instavel e, assim, poderia ser revertido no escuro para a forma Fv, numa
reacdo dependente de temperatura. Deve-se salientar que as duas formas de fitocromo estio
sujeitas a degradacdo quimica irreversivel, sendo que a taxa de degradacdo do Fyp (mais
instavel) é cerca de 100 vezes maior que a taxa de degradacdo do Fv (mais estavel);

Terceira — O pigmento estaria presente em muito baixas concentragdes, visto que ele
ndo poderia ser “visto” em plantulas crescendo no escuro, as quais sdo livres de clorofila. Os
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pesquisadores sugeriram que o pigmento agiria cataliticamente e seria, provavelmente, uma
proteina.

Todas essas predicoes foram, posteriormente, comprovadas.

A predita mudanca de absorbancia (vermelho para vermelho distante) durante a
fotorreversibilidade, foi demonstrada em plantulas de milho crescendo no escuro por Butler et
al. (1959). Pouco tempo depois, Siegelman & Firer (1964), usando técnicas de purificacdo de
proteinas disponiveis na época, isolaram e purificaram o pigmento de plantulas de cereais
crescendo no escuro. Eles demonstraram a fotorreversibilidade do fitocromo “in vitro” bem
como os espectros de absor¢do das duas formas do pigmento (Fv e Fyp) purificadas. Nos anos
seguintes, se demonstrou a ampla distribuicdo do fitocromo em algas, bridfitas e plantas
superiores.

Algumas linhas de evidéncias agora confirmam que o fitocromo em plantulas verdes é
distinto daquele de plantulas crescendo no escuro. O fitocromo de tecidos de aveia crescendo
na luz é ligeiramente menor (118 kDa) do que o da mesma espécie crescendo no escuro (124
kDa). O primeiro também apresenta picos maximos de absorcdo em 652 e 724 nm, os quais
sdo ligeiramente menores do que os do segundo (667 e 730 nm). O fitocromo de plantas
crescendo na luz é também mais estavel do que o fitocromo de plantulas crescendo no escuro.

A forma do fitocromo que predomina nas plantulas crescendo no escuro € referida como
Tipo I, enquanto a forma do fitocromo encontrada nas plantas verdes é conhecida como Tipo
II. Esse ultimo parece existir em multiplas formas.

OBS: NO caso de algumas figuras, a legenda esta em inglés.

Fv (fitocromo vermelho) = Pr (phytochrome red); V (luz vermelha) = R (red)

Fyp (fitocromo vermelho distante) = Pfr (phytochrome far-red)

VD (vermelho distante ou vermelho extremo) = Fr (far red)

3. NATUREZA QUIMICA DO FITOCROMO

O fitocromo € uma cromoproteina, consistindo de um croméforo e uma apoproteina
(por¢do protéica de uma cromoproteina). O croméforo € 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 a apoproteina através de uma ligagdo tioéter a um residuo de cisteina.
As propriedades fotoquimicas do fitocromo resultam da complexa interacdo entre o
cromo6foro e a apoproteina. Estudos sobre as propriedades fotoquimicas do fitocromo, em
plantulas crescendo no escuro, indicam que ele apresenta uma absor¢do méaxima em 667 nm
para a forma de fitocromo vermelho (F,) e em 730 nm para a forma vermelho distante (Fyp).

Figura 2 — Provével estrutura do croméforo do fitocromo e sua ligagdo a apoproteina
(Hopkins, 2000)
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O fitocromo parece existir in vivo como um dimero, com um cromoéforo para cada
mondmero. Massas moleculares para monomeros nativos variam de 120 (Zuchini) a 127 kDa
(milho). A massa molecular do fitocromo de aveia, o qual tem sido mais extensivamente
estudado, € de 124 kDa (em plantas estioladas). Alguns resultados experimentais t€ém indicado
que o pigmento é fortemente associado com membranas celulares. No entanto, os estudos com
fitocromo de aveia mostraram que a proteina € relativamente hidrofilica, a qual é mais
consistente com 0 modelo de uma proteina globular solivel do que uma proteina intrinseca de
membrana.

Como mencionado anteriormente, € geralmente aceito que o fitocromo vermelho (Fv) é
biologicamente inativo e que a formacdo do Fve inicia uma ativa resposta fisiolégica. A
questdo que surge naturalmente concentra-se nas diferencas estruturais entre Fv e Fyp e se
essas diferencas explicam a atividade biologica. Infelizmente, a exata natureza da
fototransformacio ndo € clara, embora se acredite que tanto o croméforo como a apoproteina
devam sofrer mudancgas de conformagao.

Apés a absorcdo da luz, o fitocromo vermelho (Fv) sofre uma isomerizacdo cis-trans
pela rotacdo em torno da dupla ligacdo entre os dtomos de carbono 15 e 16, entre os anéis C e
D (Figura 3). Esta mudanga resulta em uma conformacgéo mais estendida do tetrapirrrol, o que
€ consistente com a observacdo de que o croméforo é mais acessivel as sondas quimicas
quando o fitocromo estd na forma de Fve (mais instavel).

Chromophore: phytochromobilin
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Figura 3 — Estrutura dos fitocromos, mostrando a isomerizagdo cis-trans que € associada
a interconversdo de Fv e Fve pela luz vermelha e vermelha distante (Taiz &
Zeiger, 1998).

Algumas linhas de evidéncias indicam que a proteina também sofre mudancas
conformacionais. Estudos bioquimicos tém mostrado que as mudangas na conformacio
induzidas pela luz parecem ocorrer no grupo amino terminal da proteina. Além disso, os
fitocromos Fv e Fyp diferem em suas susceptibilidades a proteases, indicando possiveis
alteracdes na conformac@o da proteina induzidas pela luz.
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4. DISTRIBUICAO (ESPECIES, TECIDOS E CELULAS) E FOTOCONVERSAO.

O fitocromo tem sido encontrado em algas, bridfitas e possivelmente em todas as
plantas superiores, onde ele executa significantes papéis na bioquimica, no crescimento € no
desenvolvimento. O fitocromo estd presente na maioria dos 6rgdos de todas as plantas
estudadas, inclusive nas raizes. No entanto, ele € mais abundante em tecidos jovens (Figura
4). Nas células o fitocromo parece estar localizado no citosol e também em algumas

organelas. Em todas as plantas, o fitocromo € sintetizado inteiramente como fitocromo
vermelho (Fv). Aparentemente, nenhum Fve pode ser sintetizado no escuro.

~~ Firstnode |

!
: | _y—————— 0
92 2 |
777777 12
Epicotyl
——————— 22
Cotyledon*”"m) 0

Root

Concentration of phytochrome ———

Figura 4 — Distribui¢do de fitocromo em plantulas estioladas de ervilha. Note que as
maiores concentragdes de fitocromo ocorrem nos dpices, tanto na raiz como na parte aérea
(Taiz & Zeiger, 1998)

Um dado interessante é que o Fyp também absorve, embora menos eficientemente do
que o Fv, a luz em 666 nm (vermelho). De maneira similar, o Fv também absorve um
pequeno montante de luz vermelho distante (730 nm). Pelo fato dos dois espectros de
absorcdo (Fv e Fyp) se sombrearem (Figura 5), é impossivel a conversdo de 100% do
pigmento para uma tnica forma, mesmo quando usamos luz “pura” no vermelho ou vermelho
extremo.

Na prética, irradiacio com luz visivel de suficiente fluéncia, estabelece um
fotoequilibrio (@), um estado no qual ambas as formas, Fv e Fyp, estdo presentes.

® = Fvp/Fra
Em que: Fry € o fitocromo total ou a soma de Fv e Fyp. O fotoequilibrio estabelecido
pela luz vermelha (660 nm) é 0,8. Esse resultado indica que aplicacdo de luz vermelha

converte oitenta porcento do Fv para Fyp. J4 o fotoequilibrio estabelecido pela luz vermelha
distante (730 nm) € 0,03. Esse ultimo resultado indica que aplicacdo de luz vermelha distante
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converte 97% do Fyp para Fv. O fotoequilibrio estabelecido pela luz solar é de 0,6. E, o

fotoequilibrio estabelecido pela luz azul é 0,4.
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Figura 5 — Espectros de absor¢do do fitocromo vermelho e do fitocromo vermelho

extremo (Taiz & Zeiger, 1998).

OBS: As lampadas fluorescentes brancas sdo ricas em radiagao no vermelho (Figura 6).
Isso produz alta relagdo luz vermelha/luz vermelha distante (V/Vp = 2,28) que produz um
aumento no fotoequilibrio, ou seja, favorece a formacgao do fitocromo ativo Fve. As lampadas
incandescentes, ao contrario, produzem pouco vermelho e muita radiacdo vermelha distante.

Energia relativa por comprimento de onda

300 462 500 500 700 820 900

Comprimento de onca (nm

Figura 6 — Distribuicdo espectral da radiacdo de lampadas fluorescentes (linha cheia) e

incandescentes (linha pontilhada) (Ferri, 1985).
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5. RESPOSTAS FISIOLOGICAS CONTROLADAS PELO FITOCROMO

Os efeitos mediados pelo fitocromo sdo convenientemente agrupados em trés categorias
com base no seu requerimento de energia ou FLUENCIA (ntmero de fétons por unidade de
drea). As classicas respostas fotorreversiveis (vermelho — vermelho extremo) descobertas por
Hendricks, Borthwick e seus colaboradores sdo conhecidas agora como Respostas de Baixa
Fluéncia (LFRs). Os requerimentos de féton-fluéncia para as LFRs variam de 10" a 107 pwmol
m de luz vermelha. J4 as respostas de muito baixa fluéncia (VRLRs), como o nome indica,
sdo induzidas por muito menores niveis de luz, da ordem de 10° a 107 pwmol m? de luz
vermelha. As reacdes de alta irradidncia (HIRs) requerem continuas irradia¢des, usualmente
com luz vermelha distante ou azul, por algumas horas ou mais e sdo dependentes da taxa de
fluéncia real (Figura 7).

As respostas de baixa fluéncia (LFRs) e as respostas de muito baixa fluéncia (VLFRs)
seguem a lei de Bunsen-Roscoe da reciprocidade (Figura 7). Nestes casos, a resposta podera
ser a mesma, tanto para uma breve exposicao a luz clara como para uma longa exposicdo a luz
difusa, desde que o produto do Tempo x Taxa de Fluéncia de Fotons sejam os mesmos.

WLFR: LFR: &
Reciprocity applies, Reciprocity applies, o |
not FR-reversible FR-reversible o (B
l i #
'|II \ // ,/ |
\ \ ra . // 3
\ F r

HIR: Fluence rate
dependent, long
irradiation required,
and not photo-
reversible, reciprocity
does not apply

Relative response ———»
_:—"'-'-'-'-

| | | | | | |
-8 —& -4 -2 0 2 4 B 8
Log fluence (umal m=2)

Figura 7 — Os trés tipos de respostas ao fitocromo, baseados no seu requerimento de
fluéncia (Taiz & Zeiger, 1998)

a) Respostas de baixa fluéncia (LFRs — Low Fluence Responses)

¢ Germinacio de sementes

As sementes em que a luz estimula o processo de germinac¢do sdo conhecidas como
fotoblasticas positivas. Aquelas cuja germinagdo € inibida pela luz sdo fotoblasticas negativas.
Muitas outras, incluindo a maioria das espécies cultivadas, ndo sdo afetadas pela luz, ou seja,
elas germinam na luz ou no escuro.

Sementes, tais como as de alface, podem requerer somente breve exposi¢do a luz,
medida em segundos ou minutos (Tabela 1), enquanto outras podem requerer algumas horas
ou mesmo dias de constantes ou intermitentes irradiancia. Em todos os casos, o pigmento
responsavel parece ser o fitocromo. Quando a luz requerida € de baixa fluéncia e as respostas
sdo fotorreversiveis (ver Tabela 1), as respostas sdo classificadas como LFRs.
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¢ Desenvolvimento da plantula

Plantulas crescendo no escuro mostram excessivo alongamento do caule, as folhas
permanecem pequenas (principalmente nas dicotiledoneas), os cloroplastos ndo se
desenvolvem completamente e ndo ocorre sintese de clorofila. Apds a iluminacido com luz de
baixa fluéncia, a taxa de crescimento do caule diminui (Figura 1), as folhas se expandem
(principalmente em dicotileddneas), os cloroplastos se desenvolvem a partir de etioplastos e
as folhas tornam-se verdes com o acumulo de clorofila. No caso de gramineas, se observa
inibicdo do crescimento do entrend, inibi¢cdo do crescimento do coledptilo e promogdo do
desenrolamento das folhas. Note que nos dois casos, o fitocromo inibe o crescimento do caule
(Fv — Fyp, que inibe o crescimento).

A significincia ecoldgica destas respostas ndo é dificil para perceber. No escuro, as
reservas limitadas da semente sdo usadas para o crescimento em extensdo do eixo,
maximizando a possibilidade da plimula, composta de folhas jovens, alcancar a luz e ser
capaz de realizar a fotossintese antes que as reservas sejam exauridas.

¢ Potencial de membrana e distribuicao de ions

Mudangas no potencial de membrana sdo fend6menos eletroquimicos, relacionados ao
movimento de fons através da membrana plasmatica. O potencial transmembranar modulado
pelo fitocromo tem sido mostrado em uma variedade de tecidos, em estudos conduzidos em
alguns laboratdrios. Os resultados ndo sdo completamente consistentes, porém, em muitos
casos, a luz vermelha induz a despolarizagdo da membrana dentro de cinco a dez segundos
apds o tratamento. Um subsequente tratamento com vermelho distante causa um lento retorno
para a polaridade normal.

Uma correlagio entre fitocromo e movimento de fons tem sido demonstrada em folhas
que apresentam movimentos nictinasticos (dramatico movimento ndstico dependente de
mudangas de turgescéncia das células). Plantas que mostram esse tipo de comportamento
apresentam uma zona expandida na base da folha, o pulvino. O pulvino for¢a o movimento da
folha, alterando a sua forma como resultado da mudanca diferencial de volume de suas células
no lado inferior e superior.

As mudangas no volume das células do pulvino estdo relacionadas com a rapida
redistribui¢do de solutos, principalmente, K*, CI" e malato. Muitas evidéncias sugerem que o
fitocromo induz o enrolamento da folha pela regulagio da bomba primdria de prétons (H*-
ATPase) e pela regulagio de canais de K' nas células nos lados inferior e superior do pulvino.

¢ Respostas fotoperiodicas

A inibicdo do florescimento em plantas de dias curtos (PDC), pela interrupcdo do
periodo noturno, foi um dos primeiros processos fisioldégicos que se mostrou estar sob o
controle do fitocromo. Em muitas plantas de dias curtos, a interrupcdo do periodo noturno
somente € efetiva quando a dose de luz vermelha é suficiente para fotoconverter o fitocromo
vermelho (Fv) para o vermelho distante (Fve). Uma subsequente exposi¢cdo das plantas a luz
vermelha distante, a qual fotoconverte o fitocromo ativo (Fve) para a forma inativa (Fv),
restaura a resposta do florescimento.

A reversibilidade do vermelho e vermelho distante tém sido demonstrados, também, em
algumas plantas de dias longos (PDL). Nestes casos, a interrup¢do do periodo noturno pela
luz vermelha promove o florescimento e uma subsequente exposicdo ao vermelho distante
previne a resposta (Veremos fotoperiodismo na unidade XI).
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b) Respostas de muito baixa fluéncia (VLFRs — Very Low Fluence Responses)

Alguns estudos t€m indicado que plantulas crescendo no escuro sdo capazes de
responder a niveis muitos baixos de luz. A luz vermelha, por exemplo, promove um aumento
na sensibilidade de plantulas de cereais a um subsequente estimulo fotoperiddico. Porém, a
fluéncia da luz vermelha requerida para saturar a resposta foi, pelo menos, 100 vezes menor
do que a requerida para induzir uma mensurédvel conversio de Fv para Fyp.

Em plantulas de aveia foi estimada que menos de 0,01% de Fyp foi requerido para
elicitar a inibicdo do alongamento do mesocétilo. Visto que a luz vermelha distante, que
poderia normalmente reverter os efeitos da luz vermelha, converte 97% do Fyp para a forma
Fv, em torno de 3% do fitocromo permanece na forma ativa (Fyp). Essa percentagem seria
mais que suficiente para induzir as VLFRs. Estas respostas, portanto, ndo sdo fotorreversiveis.
O espectro de acdo das VLFRs exibe picos nas regides do azul e do vermelho. O pico no
vermelho sugere que o fitocromo é o fotorreceptor para as VLFRs. O pigmento responsavel
pelo pico no azul pode ser tanto o fitocromo como o criptocromo.

¢) Reacdes de alta irradiancia (HIRs — High Irradiance Responses)

No ambiente natural, as plantas sdo expostas a longos periodos de luz do sol em altas
taxas de fluéncia. Sob tais condi¢des, caracterizadas pela relativamente alta energia por longo
periodo de tempo, o programa morfogenético alcanca a expressdo méixima e respostas, tais
como a expansdo foliar e a inibicdo do alongamento do caule sdo mais impressionantes. Estas
respostas sdo conhecidas como reacdes de alta irradiancia (HIRs).

As reacdes de alta irradidncias mostram as seguintes caracteristicas:

A completa expressdo da resposta requer prolongada exposi¢do a altas irradidncias;

A magnitude da resposta ¢ uma fun¢do da taxa de fluéncia e da durag¢do (ndo seguem a
lei da reciprocidade);

Em contraste com as LFRs, as HIRs ndo sdo fotorreversiveis.

As HIRs t€m sido implicadas em um grande nimero de respostas que também sdo
qualificadas como LFRs, incluindo: crescimento do caule, expansido foliar e germinagdo de
sementes. Por exemplo, a supressdo da germina¢do em sementes fotoblasticas negativas, tal
como em aveia, requer geralmente longo tempo de exposi¢cdo em alta fluéncia. Neste caso, as
luzes vermelhas distante e azuis sdo mais efetivas.

As HIRs diferem das LFRs por exibirem diferentes espectros de acdo, dependendo da
espécie e das condigdes de crescimento. Em plantas crescendo no escuro as HIRs mostram
picos no vermelho distante e nas regides correspondentes ao azul e UV—A do espectro. Nestes
casos, ¢ possivel que pelo menos dois fotorreceptores estejam envolvidos: o fitocromo e um
fotorreceptor azul-UV-A. Em plantas crescendo na luz, em geral, o espectro de acdo das HIRs
exibe um pico bem maior no vermelho, similar ao espectro de a¢do das LFRs (estimulo),
exceto que as HIRs ndo sdo fotorreversiveis.

6. FITOCROMO SOB CONDICOES NATURAIS

A maioria das informacdes a cerca do fitocromo ¢é derivada de estudos com plantulas
estioladas (crescendo no escuro), as quais sdo sujeitas a breves irradiacdes com luz vermelha
ou vermelha extremo. Porém, é 6bvio que, exceto em condi¢des de laboratério, as plantas nao
crescem em uma caixa escura com ocasionais “flashes” de luz vermelha ou vermelha distante.
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Quando sementes germinantes alcangcam a superficie do solo, a luz pode converter uma
grande propor¢do do Fv para a forma Fyp, o qual pode inibir o crescimento do caule, evitando
o estiolamento. Porém, a luz do sol também contém comprimentos de onda na faixa do
vermelho distante, ou seja, parte do fitocromo ativo (Fyp) pode ser convertida para a forma
inativa (Fv). Isto aumenta a questdo de como o fitocromo funciona, e se de fato ele tem algum
papel, em plantas verdes que sdo expostas a luz continua (dia) em altas taxas de fluéncia.

Muitos estudos sobre plantas crescendo na luz indicam que a extensao do crescimento é
determinada pelo fotoequilibrio (Fyp /Fro). Uma dessas observacdes foi obtida em estudos
com Phaseolus, Helianthus e Pharbitus, manipulando-se a fonte de luz no final do
fotoperiodo (Figura 8). Quando se aplicavam 5 minutos de luz vermelha no final do
fotoperiodo, a qual estabelece uma alta propor¢ido de Fyp no comego do periodo de escuro,
resultou numa forte inibicdo do crescimento do caule. Quando o tratamento era com luz
vermelha distante (converte o Fyp para Fv) o caule crescia consideravelmente, ou seja, ocorria
o estiolamento (Figura 8). Esses resultados parecem indicar que o crescimento do caule foi
determinado pela proporcao do Fyp presente no comeco do periodo de escuro.
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Figura 8 — Efeitos do tratamento de plantas (no final do dia) com luz vermelha distante
(coluna do centro) ou com luz vermelha distante seguida de luz vermelha
(coluna da direita) sobre o comprimento do entrené de Helianthus (A),
Phaseolus (B) e Pharbitus (C). Os tratamentos, com duracdo de 5 minutos
foram aplicados no final do dia, apds 8 horas de luz fluorescente branca. A

coluna da esquerda, o controle, ndo sofreu nenhum tratamento (Hopkins,
2000)

OBS: Vale salientar que existem alteracdes considerdveis na distribui¢do do espectro de
luz ao longo do dia. Assim, tanto ao nascer do dia quanto no por do sol, se observa um
decréscimo na relagcdo V/VD, quando comparada com os valores obtidos ao meio dia. Ou seja,

um decréscimo na relacdo V/VD pode diminuir o fotoequilibrio (diminuindo a concentracio
do Fyp) e favorecer o estiolamento.
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Experimentos tais como o descrito acima tem despertado a atencdo para o
comportamento do fitocromo em plantas verdes e sobre os possiveis papéis do fitocromo nas
estratégias de sobrevivéncia de plantas. A maioria desses estudos se relaciona ao crescimento
de plantas sob florestas ou plantacdes (sombreadas), visto que nestas condi¢des se observa
uma alteracdo na qualidade da luz (além da diminui¢do na quantidade de luz). A radiag¢do no
interior das florestas é marcadamente deficiente em luz vermelha e azul, as quais sdo
absorvidas em grandes quantidades pelas clorofilas e outros pigmentos (fotossintese). Isto
influencia a relagcdo luz vermelha/luz vermelha distante (V/VD). Em geral, essa relagdo para a
luz do sol ndo filtrada é de 1,05 a 1,25. O valor de V/VD em dreas sombreadas é reduzido,

sendo que o grau de reducdo pode depender do tipo e da densidade da vegetacdo (Tabela 2).

Tabela 2 — Valores aproximados da relagdo V/VD para a luz filtrada por diferentes tipos
de vegetacdo (Hopkins, 2000)

Tipo de Cobertura Vegetal V/VD
Trigo 0,50
Milho 0,20
Mata de carvalho 0,12a0,17
Floresta Tropical 0,22 2 0,30

A queda na relagdo V/VD pode provocar grandes alteracdes na propor¢do de Fve
(Figura 9). Neste caso, € possivel que o fitocromo atue como um excelente sensor da
qualidade de luz nas dreas sombreadas.
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Figura 9 — A influéncia da relagdo V/VD sobre o fotoequilibrio do fitocromo (Hopkins,
2000)
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Existem agora boas evidéncias de que as plantas podem, de fato, detectar essas
diferencas entre luz na regido sombreada (no interior da vegetacdo) e a luz ndo filtrada pela
vegetacdo (no topo das copas das plantas). Este sombreamento pode ser reproduzido em
laboratério ou cimara de crescimento, adicionando além de uma lampada fluorescente branca
(V/IVD = 2,28), véaria quantidades de luz vermelha distante ao longo do dia. Isto € feito sem
alterar a taxa de radiacdo fotossinteticamente ativa (PAR). As diferencas no crescimento e
morfogénese sdo atribuidas ao fotoequilibrio do fitocromo, o qual pode ser estimado pela
relacdo V/VD de cada tratamento. Os resultados indicam que quanto maior a relacio V/VD
(Figura 10B) ou quanto maior o fotoequilibrio (Figura 10A) menor serd o crescimento. Ou
seja, maior relagdo V/VD implica em maior propor¢ao do fitocromo na forma ativa (Fyp), o
qual inibe o crescimento. De modo contririo, nas dreas sombreadas, onde a relagdo V/VD ¢é
baixa, ocorre uma menor propor¢do do Fyp, e as plantas tendem ao estiolamento.
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Figura 10 — Fotomorfogénese em plantulas crescendo na luz. (A) Relacdo entre a
proporcdo de Fyp (P) e crescimento do caule de Chenopodium album,
mantida por 9 dias sob sombreamento simulado; (B) Pléantulas de
Chenopodium album crescendo por 14 dias sob sombreamento simulado
(Hopkins, 2000)
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ESTUDO DIRIGIDO N° 11

ASSUNTO: FOTOMORFOGENESE

1 — Cite exemplos de processos bioldgicos que dependem da luz.
2 — Defina espectro de absor¢do e espectro de acéo.
3 — D€ as caracteristicas do fitocromo.

4 — Esquematize a fotoconversdo do fitocromo, identificando a forma ativa que provoca a
resposta bioldgica.

5 — Defina fotoequilibrio. Como se comporta o valor do fotoequilibrio nas seguintes
situacdes:

Luz vermelha

Luz vermelha distante

Luz fluorescente branca

Em areas sob cobertura vegetal

6 — Classifique as respostas controladas pelo fitocromo, com base na taxa de fluéncia de
fétons requerida.

7 — Qual a influéncia do fitocromo no desenvolvimento de plantulas?

8 — A germinacdo de sementes fotoblasticas positivas ocorre com a participag@o do fitocromo.
Explique como isso ocorre.
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