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INTRODUCAO

Vocés ja se perguntaram por que os brotos de feijao em
uma salada tém aquele aspecto?

Os brotos comestiveis (alfafa e feijao) sdo germinados e
cultivados no escuro, onde passam por um tipo especial de
desenvolvimento denominado escotomorfogénese.

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

Imagine agora, essas plantulas crescendo no solo, 0 ramo
alongando e empurrando as primeiras folhas delicadas através
do solo, utilizando o gancho plumular para abrir caminho.
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Quando a plantula emerge do solo e as reservas limitadas
de energia dos cotilédones (dicotiledoneas) ou do endosperma
(monocotiledoneas) estio esgotadas, ela precisa comecar a
produzir o seu proprio alimento.

Essa transicio da escofomorfogénese para a
fotomorfogénese €é wum processo extremamente complexo,
embora rapido. Minutos apo6s a aplicacdo de um tunico flash de
luz em uma plantula de feijao cultivada no escuro, ocorrem
varias alteracdes no desenvolvimento:

* Uma reducio na taxa de alongamento do caule;

* Iniciacao do endireitamente do gancho plumular e

» Inicio da sintese dos pigmentos caracteristicos das plantas
verdes.

Assim, a luz atua como sinal para induzir uma mudanca
na planta, capacitando-a a capturar a energia luminosa e
converté-la nos compostos necessarios para o seu crescimento.

Entre os diferentes pigmentos que podem promover as
respostas fotomorfogénicas nas plantas, os mais importantes sao
aqueles que absorvem a luz vermelha e azul.

Os fotorreceptores de luz azul estao relacionados com as
células-guardas e fototropismo.

O fitocromo, pigmento proteico fotorreceptor que absorve
luz mais fortemente na regiao do vermelho e vermelho-distante,
mas também absorve luz azul, medeia varios aspectos-chave no
desenvolvimento vegetativo e reprodutivo.
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(A) Milho cultivado na luz (B) Milho cultivade no escuro

(C) Mostarda cultivada (D) Mostarda cultivada
na luz no escuro

Propriedades fotoquimicas e bioquimicas do fitocromo

* As primeiras pistas sobre o papel do fitocromo no
desenvolvimento da planta vieram nos estudos iniciados na
década de 1930 sobre as respostas morfogénicas induzidas

FIGURA 17.1 Plantulas de milho (Zea mays) (A e B) e mostarda
{Eruca sp.) (C e D) cultivadas a luz (A e C) ou no escuro (B e D). Os
sintomas de estiolamento no milho, uma monocotiledonea, incluem
2 auséncia de esverdeamento, redugdo na largura das folhas, falha
no desenrolamento das folhas e alongamento do coleéptilo e meso-
¢otilo. Na mostarda, uma dicotiledénia, os sintomas do estiolamen-
to incluem auséncia de esverdeamento, tamanho reduzido das fo-
lhas, alongamento do hipocétilo e manutencdo do gancho plumular
{A,B, fotos de plantulas de milho, cortesia de Patrice Dubois; C,D,
fotos de plantulas de mostarda por David Mcintyre).

pela luz vermelha, em especial a germinacao de sementes.

* Um avanco-chave na historia do fitocromo foi a descoberta de
que os efeitos da luz vermelha (650 a 680 nm) sobre a
morfogénese poderiam ser revertidos por uma irradiacio
subsequente de luz vermelho-distante (710 a 740 nm),
demonstrado pela primeira vez na germinacao de sementes.

* Borthwick et al. (1952) demonstraram, em germinacio de
sementes de alface, que as respostas a luz vermelha e
vermelho-distante nao sao simplesmente opostas; elas sao

também antagonicas.
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Esturo Vermelho Vermelho Vermelho-
distante

FIGURA 17.2 A germinagio de sementes de alface & uma tipica
resposta fotorreversivel controlada pelo fitacromo. A luz vermelha
promoeve a germinagdo das sementes, porém seu efeito & revertido
pela luz vermelho-distante. Sementes embebidas (umedecidas) fo-
ram submetidas a tratamentos alternados de luz vermelha seguida
de vermelho-distante. O efeito do tratamento de luz depende do
Gltimo tratamento aplicado. Muite poucas sementes germinaram

Vermelho Vermelho- Vermelho Vermelho Vermelho- Vermelho Vermelho- &pds o liltimo tratamento com luz vermelho-distante (Fotes de Da-
stanite distante distante vid Mcintyre).
TABELA 17.1
Respostas fotorreversiveis tipicas, induzidas pelo fitocromo em varias plantas superiores e inferiores
Grupo Género Estdgio de Efeito da luz vermelha
desenvolvimento
Angiospermas Lactuca (alface) Semente Promove a germinac¢ao

Avena (aveia) Plantula (estiolada) Promove o desestiolamento (p. ex.: o desenrolamento
foliar)

Sinapis (mostarda) Plantula Promove a formagdo do primérdio foliar,
desenvolvimento das folhas primdrias e producao de
antocianinas

Pisum (ervilha) Adulto Inibe o alongamento do entrené

Xanthium (carrapicho) Adulto Inibe o florescimento (resposta fotoperiddica)

Aumentaa taxa de actiimulo de clorofila

Gimnospermas Pinus (pinheiro) Plantula
Promove o crescimento
Pteridéfitas Onoclea (sensitiva) Gamet6fito jovem
Promove a replicacdo dos plastidios
Bridfitas Polytrichum (musgo) Protonema
Promove a orienta¢do dos cloroplastos em relagdo a luz
Clordéfitas Mougeotia (alga) Gamat6fito maduro fraca direcional
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* Duas interpretacdes foram possiveis para esses resultados. Uma se
refere a existéncia de dois pigmentos: um absorvendo luz vermelha
e outro, a luz vermelho-distante, atuando de forma antagdnica na
regulacdo da germinacdo das sementes. Por outro lado, pode haver
um Unico 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 sé pigmento — era o mais radical dos
dois, pois ndo havia precedente para esse pigmento fotorreversivel.

* Em 1959, Butler et al., demonstraram a presenca do fitocromo em
extratos vegetais pela primeira vez, e suas propriedades
fotorreversiveis tnicas exibidas in vitro, confirmando a previsao.

O fitocromo pode se converter entre as formas Fv e Fvd

Em plantas cultivadas no escuro ou estioladas, o fitocromo
estd presente na forma que absorve a luz vermelha (Fv). Essa forma
inativa de coloracdo azul é convertida pela luz vermelha em uma
forma fisiologicamente ativa que absorve a luz vermelho-distante
(Fvd), a qual é azul-esverdeada. O Fvd por sua vez pode ser
convertido de volta a Fv pela luz vermelho-distante.

Conhecida como fotorreversibilidade, essa propriedade de
conversio/reconversao ¢ o atributo mais marcante do fitocromo,
podendo ser expressa como:

luz vermelha

(Inativa) Fv Fvd (Ativa)

luz vermelho-distante
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A interconversdo das formas Fv e Fvd pode ser medida in
vitro e in vivo. Muitas das propriedades espectrais como espectro de
absorc¢do e fotorreversibilidade, de fitocromos purificados, medidas
in vitro, sdo as mesmas in vivo.
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FIGURA 17.3 Os espectros de
absorgao de fitocromos purifi-
cados de aveia, nas formas Pr
{linha vermelha} e Pfr {linha ver-
de), sobrepdem-se. No topo do
dossel hd uma distribuicdo relati-
vamente uniforme de luz no es-
pectro visivel {linha azul), porém,
sob um dossel denso, a maior
parte da luz vermelha é absorvi-
da pelos pigmentos das plantas,
resultando em uma transmitan-
cia de luz vermelho-distante na
maior parte. A linha preta mastra
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ESTADO FOTOESTACIONARIO
(FOTOEQUILIBRIO)

luz vermelha

Fv Fvd

luz vermelho-distante

Fotoequilibrio (¢)
® =Fvd /Fv + Fvd = Fvd / Ftotal

Para a luz vermelha = ¢ =0,88;
Para a luz vermelho-distante = ¢ = 0,02;

Para a luz solar = ¢ = 0,60
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A Fvd é a forma fisiologicamente ativa do fitocromo

Na maioria dos casos estudados, hd uma relacdo quantitativa
entre a magnitude da resposta fisioldgica e a quantidade de Fvd
gerada pela luz, porém ndo existe essa relacdo entre a resposta
fisiolégica e a perda de Fv. Evidéncias dese tipo levaram a conclusio
de que a Fvd € a forma fisiologicamente ativa do fitocromo.

Na natureza, as plantas estdo expostas a um espectro de luz
muito mais abrangente, e € sob essas condigdes que o fitocromo
necessita operar para regular as respostas de desenvolvimento a

alteracdes no ambiente de luz.

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

Caracteristicas das respostas das plantas induzidas
pelo fitocromo

SAO AGRUPADAS EM DOIS TIPOS:

1. Eventos bioquimicos rapidos;
2. Mudancas morfoldgicas mais lentas, incluindo movimentos e crescimento.
Obs 1: as respostas do fitocromo variam no:

¢ Lag time (periodo de atraso): que é o tempo decorrido entre o estimulo e a
resposta;

» Rapido: 8 min (inibi¢ao do alongamento do caule pela luz vermelha);
» Longo: varias semanas (floracao).

+» Tempo de escape da fotorreversibilidade que varia de menos de 1 minuto
até horas para diferentes respostas.
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As respostas do fitocromo podem ser distinguidas pela
quantidade de luz requerida para induzi-las

* A quantidade de luz é referida como a fluéncia, que é
definida como o niimero de fétons atingindo uma unidade
de area de superficie (umol de quanta m?). Algumas
respostas do fitocromo siao sensiveis nao somente a
fluéncia, mas também a irradidncia ou taxa de fluéncia
(wmol de quanta m? s1).

< FLUENCIA MUITO BAIXA (VLFR) (0,0001 a 0,05 pmol
m2). Ex: estimula o crescimento do coleéptilo e inibe o do
mesocotilo de aveia estiolada;

< FLUENCIA BAIXA (LFR) (1 a 1.000 pmol m?2). Ex:
germinacio de sementes fotoblasticas, floracdo e a
maioria das respostas fotorreversiveis pela combinacao
vermelho/vermelho-distante;

< IRRADIANCIA ALTA (HIR) (saturam em fluéncias 100
vezes maiores que as LFR, 100 mmol m2 s!), sendo a
resposta proporcional a irradiancia (até que a resposta
sature) e a duracio.

Ex: sintese de antocianinas, inibicao do alongamento do
hipocotilo de plantulas (mostarda, alface e petdnia),
inducao do florescimento (hyosciamus), abertura do
gancho plumular na alface, crescimento de cotilédones
na mostarda e producao de etileno no sorgo.



A relacao reciproca entre a taxa de fluéncia e o tempo é
conhecida como a lei da reciprocidade formulada por
Bunsen & Roscoe (1850)

VLFR: LFR:
Reciprocidade Reciprocidade
se aplica, ndo se aplica, reversivel

reversivel por FR por FR

HIR: Dependente
da taxa de fluéncia,
requerida longa
irradiagdo, e nao
fotorreversivel,
reciprocidade

nao se aplica

Resposta relativa ———»

8 6 -4 2 0 2 4 6 8
Log fluéncia (umol m3)

FIGURA 17.4 Trés tipos de respostas do fitocromo, baseadas nas
suas sensibilidades a fluéncia. As magnitudes relativas das respostas
representativas estdo representadas no grafico em relagao as fluén-
cias crescentes de luz vermelha. Curtos pulsos de luz ativam as VLFRs
e LFRs. Visto que as HIRs séo proporcionais & irradidncia, bem como
a fluéndia, os efeitos de trés irradiancias diferentes fornecidas con-
tinuamente sdo ilustrados (|, > |, > 1} (segundo Briggs et al., 1984).

=
(=3
T

=]
(=]
T

Espectro de agéo

para a estimulagdo

da germinacio das

sementes .

/

Efetividade quantica relativa
o
[=3
T

b
=]
T

0
350 400 450 500 550 600

Um breve pulso de luz
vermelha induzira uma
resposta, desde que a luz seja
intensa o suficiente; por outro
lado, uma luz muito fraca ira
funcionar se o tempo de
irradiacdo for suficientemente
longo. Esta relacdo reciproca
entre a taxa de fluéncia e o
tempo é conhecida como lei da
reciprocidade formulada por
Bunsen & Roscoe em 1850.

Estimulagdo Inibicgo

Espectre de acdo
para a inibigdo da
germinagdo das
sementes

650 700 750 800
Comprimento de onda (nm)

Ultravioleta

FIGURA 17.5 Espectros de agdc
de LFR para a estimula¢do e inibi¢ao
fotorreversivel da germinagdo de
sementes de A.thaliana (segundo

| Shropshire et al., 1961).
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Estrutura e funcao das proteinas do fitocromo

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

Quimicamente ele é uma
cromoproteina (holoproteina):
apoproteina e cromoéforo (um
tetrapirrol linear denominado

fitocromobilina).

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

Croméfore: fitocromaobilina
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FIGURA 17.6 Estrutura das formas Pr e Pfr do croméforo (fitocro-
mobilina) e a regido do peptideo ligada ao cromdéforo por meio de
uma ligagéo ticéter. O croméforo @ submetido a uma isomerizacdo
cistrans no carbono 15, em resposta as luzes vermelha e vermelho-
-distante (segundo Andel et al., 1997).

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 cromoforo é autocatalitica.

Uma regido de articulacdo
separa as metades N-terminal e C-
terminal e tem um papel critico na
conversao da Fv (inativa) para a Fvd
(ativa).

FIGURA 17.7  Apds a sintese e montagem (1), o fitocrome é ativado pela luz vermelha
(2) e migra para o ntcleo (3) para modular a expressao génica. Um pegueno poc! de
fitecromo permanece no citoscl, onde pede regular alteragdes biogquimicas répidas (4).
Varios dominios conservados dentro do fitocromo sdo apresentados: PAS, GAF (contém
o dominio bilina-liase), PHY, PRD {dominio relacionado ao PAS) e HKRD {(dominio rela-
ciobnado a HIS cinase). PHB, fitocromobilina (segundo Mantgomery e Lagarias, 2002).
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O fitocromo tem varios
dominios funcionais importantes:
Dominio GAF: necessario para a

Citosol

Heme

Biliverdina

Plastideo
Fitocromobilina (P$B)

Regido
de articulagio
I\

montagem autocatalitica do 5 @%
cromoforo; o -
Dominio PHY: estabiliza o fitocromo 1 oconsioro s

liga-se ao dominio HOOC ~ COOH

‘GAF em um residuo

na forma Fvd;

Dominios PRD: medeiam a

de cisteina conser- Pr
vado, produzindo a
holoproteina.

éz," Vermelho Vermelho- 2
. . ~ 2. Apbs a ativagio
dimerizacio do fitocromo; s AN
causando uma
Dominio HKRD (no dominio C- St e S
. . N o Lo qe sequéndssde :
terminal): relacionado a histidina oo g
dominios PRD &
cinase, essencial para a 5
3. Amaior parte do
3 S pool de fitocromo & HOOC  COOH
autOfOSfOI’llag ao. movids para o niceo, o

FIGURA 17.7  Apds a sintese e montagem (1), o fitocrome é ativado pela luz vermelha
(2) e migra para o ntcleo (3) para modular a expressao génica. Um pegueno poc! de

expressdo génica
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FIGURA 17.2 O fitocromo ¢ uma proteina cinase autofesforilante.
(A) O fitocromo bacteriano é exemplo de um sistema de sinalizagao
de dois componentes, no qual o fitocromo atua como uma protelna
sensorial que fosforila um regulador de resposta (ver Capitulo 14).
(B) O fitocromo de plantas é uma cinase de serina/treonina autofos-
farilante que pode fosforilar outras proteinas (formas contendo o X),
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Fvd é particionado entre o citosol e o niicleo

FIGURA 17.10 Localizagao nuclear das
proteinas de fusao phy-GFP, em células
epidérmicas de hipocatilos de Arabidop-
sis. Células de individuos transgénicos de
Arabidopsis expressando phyA-GFP (A) ou
phyB-GFP (B) foram colocadas sob luz ver-
melho-distante continua (A} ou luz branca
{B) & observadas sob um microscépio de
fuorescéncia. Somente os nucleos sao vi-
siveis, demonstrando que os tratamentos
de luz induzem a acumulagée nudlear das
proteinas de fusdo phy-GFP. Esses resul-
tados indicam uma funcdo para o parti-
cionamento nuclear/citoplasmatico na
controle da sinalizacdo pelo fitocromo. Os
menores pontos verdes brilhantes dentro
do nicleo em B sdo chamados “speckies”
{pontuagoes), cuja importancia é desco-
nhecida (de Yamaguchi et al., 1999, ccr-
tesia de A. Nagatani).

(&)

A fisiologia da acao do fitocromo é muito complexa e dificil de
explicar com base em um tnico tipo de fitocromo. Estudos

bioquimicos iniciais forneceram indicios de que existem

diferentes formas de fitocromo.

Tipo I (PHYA): forma fotossensivel- Escuro

Obs: na realidade, é a forma Fvd do fitocromo do tipo I que é

instavel.

Tipo II (PHYB, C, D e E): forma fotoestavel- Luz

O tipo I é aproximadamente nove vezes mais abundante que o
tipo II em plantas de ervilha cultivadas no escuro. Em plantas

de ervilha cultivadas a luz, as quantidades dos dois tipos de

fitocromo sao quase iguais, indicando que a luz causa a

degradacao do fitocromo tipo L.
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O principal avanco veio com a percepcio de que os
fitocromos sao codificados por uma familia de genes (familia
multigénica) e tém propriedades quimicas diferentes.

Em Arabidopsis, essa familia é formada por cinco
membros estruturalmente relacionados: PHYA, B, C, D e E. Em
arroz, existem apenas trés genes codificadores para o fitocromo:
PHYA, B e C.

A apoproteina (sem o cromoéforo) é designada PHY; a
holoproteina (com o cromoéforo) é designada phy.

= Red
PHYA —> mRNA > Pr Pfr » Response
Far red e
Ubiquitin + = ATP =
Ubiquitin
Degradation Degradation
Red
PHYB-E —» mRNA Pr = > pir * Response
Far red

Analise genética do funcionamento do fitocromo

Estudos genéticos tém sido valiosos na defini¢do das rotas de
transducgdo de sinal de luz em Arabidopsis.

Em um estudo classico, Marteen Koornneef (Koornneef et
al., 1980) mergulhou sementes de Arabidopsis em uma solucido de
etano-metil-sulfonado (EMS), a qual gera mutagdes pontuais no
DNA.

Cruzamentos feitos entre os mutantes com deficiéncia na
percepcao da luz ou na resposta, definiram cinco loci ou grupos de
complementacdo (HYI-HY5), que serviram como base para os
estudos de sinalizacdo da luz em Arabidopsis.

A clonagem e a andlise da sequéncia dos cinco genes HY

levaram a identificacdo de vérios componentes da transducdo de
sinal:

04/07/2013
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* Genes necessarios para a biossintese do cromoéforo
do fitocromo (HY1 e HY2);

O fotorreceptor PHYB (HY3);

* O criptocromo fotorreceptor de luz azul (HY4); e

Um fator de transcricao induzido pela luz (HYS)

Especializacao do fitocromo

* O fitocromo A medeia respostas a luz vermelho-distante
continua;

O phy A funciona como o fotorreceptor primdrio para
VLFR.

Andlises genéticas do funcionamento dos fitocromos indicam
que a funcdo do phyA estd restrita aos estidgios primdrios do
desenvolvimento, como a germinacio de sementes e o0
desestiolamento da plantula.

Entretanto, experimentos recentes sugerem que isto é mais
complexo. Foi demonstrado que o phyA atua no controle do
florescimento em Arabidopsis e arroz (Valverde et al., 2004; Takano
et al., 2005).

Assim, é provdvel que o phyA opere ao longo de todo o ciclo
de vida da planta e medeie as respostas tanto a luz vermelho-distante
como a luz vermelha.
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Especializacao do fitocromo

* O fitocromo B medeia as respostas a luz vermelha ou
branca continua;

A caracterizacdo do mutante hy3 revelou um papel
importante para o phyB no desestiolamento, uma vez que
plantulas mutantes cultivadas em luz branca continua
apresentavam hipocétilos longos.

Além de regular as respostas HIR mediadas pelas luzes
branca e vermelha, o fitocromo B parece também regular LFRs,
como a germinagdo reversivel de sementes.

Como sera discutido, o phyB tem um importante papel
na regulacdo das respostas das plantas a tratamentos de sombra.
Plantas deficientes em phyB geralmente se parecem com
plantas do tipo selvagem que cresceram sob denso dossel da
vegetacao.

De fato, a mediagdo das respostas a sombra da
vegetacdo, como o florescimento acelerado e o aumento do
alongamento, pode ser um dos papéis ecoldgicos mais
importantes do fitocromo.
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Especializacao do fitocromo

e Os papéis dos fitocromos C, D e E estao emergindo.

Embora phyA e phyB sejam as formas predominantes do
fitocromo em Arabidopsis, phyC, phyD e phyE tém funcoes
especificas na regulacio das respostas as luzes vermelha e
vermelho-distante.

As respostas mediadas por phyD e phyE incluem
alongamento dos peciolos e entrends e o controle do periodo do
florescimento.

Obs: As interacoes da familia Phy sao complexas.

Especializacao do fitocromo

* As funcoes dos genes PHY se diversificaram durante
a evolucao.

Embora grande parte de nossa compreensdo dos eventos
moleculares por trds das respostas do fitocromo tenha sido
revelada por meio de estudos com Arabidopsis, a familia de
genes PHY estd evoluindo rapidamente entre as angiospermas
(Mathews e Sharrock, 1997).

Enquanto a maioria das dicotiledoneas possui quatro
subfamilias de genes do fitocromo (PHYA, PHYB/D, PHYC/F e
PHYE), as monocotiledoneas possuem apenas trés (PHYA,
PHYB e PHYC).
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Por meio da duplicagdo/perda de genes, derivagdo
genética e rdpida diversificacdo da funcdo do gene PHY, as
redes de transdugdo de sinal do fitocromo podem ser
redesenhadas para atender as necessidades das plantas em
diferentes hébitats e sob diferentes pressdes de selecao.

Somente quando uma detalhada andlise genética seja
conduzida em uma determinada espécie € que podemos
comecar a identificar as similaridades e as diferencas nas rotas

reguladas pelo fitocromo.

A comparacdo entre espécies indica que, enquanto o modo
de acdo de membros da familia phy pode ser altamente conservado,
os efetores a jusante e, em ultima andlise, as respostas fisiologicas
mediadas por esses fotorreceptores podem ser bastante diferentes
nos diferentes taxons.

Dicotileddnea Monocotiledéneas
Arabidopsis thaliana Oriza sativa (arroz)
Sorghum bicoler
VLER inagdo d ) VLFR do optil
PHYA FR-HIR do hipocotil FR-HIR itropi da raiz-escora) PHYA

PHYC

PHYE

PHYD

PHYB

FR-HIR {germinacdo de sementes)

LFR (alongamento do hipocétilo} Desconhecido = PHYC
FR-HIR (germinaggo de sementes)

LFR (alongamento do peciolo}

LFR (alongamento do petiolo}

R-HIR/LFR (alongamento do hipocdtilo) -
RHIRILER foreimanto) LFR (alongamento do mesocétilo) | PHYB
LFR (germinagio de sementes)

FIGURA 17.12  Diferencas na estrutura e fungao da familia de genes
do fitocrama na dicotiledonea Arabidopsis thaliana e nas monocoti-
led&neas Oriza satfva e Sorghum bicolor. Os genes PHY nas monaco-
tiledGneas e dicotiledéneas parecem utilizar os mesmos membros da
familia de genes para VLFRs, LFRs e HIRs {p. ex., phyA é utilizado para
FR-HIR). Entretanto, o fenbmeno de desenvolvimento que estd sendo
regulado pode ser bastante diferente (p. ex., germinagéo versus alon-
gamento do coledptilo para a VLFR mediada pelo phyA). Ver também
que as monocotiledéneas nao contém PHYD ou PHYE,
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Rotas de sinalizacao dos fitocromos

Todas as mudangas nas plantas reguladas por fitocromos
iniciam com a absor¢do da luz pelo pigmento. Apds a absorcdo de
luz, as propriedades moleculares do fitocromo sdo alteradas, o que
provoca as mudangas no crescimento, desenvolvimento ou posi¢ao
de um 6rgao.

Essas respostas enquadram-se em duas categorias
gerais:

* Fluxo de ions, que causam respostas de turgor relativamente
rapidas.

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

RESPOSTA FINAL:

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

fluxo de ions e regula os potenciais de

membrana.

RESPOSTAS LENTAS: Envolve regulacao na expressao
*Envolve a fotomorfogénese. de genes, que podem ser:
GENES DE RESPOSTA PRIMARIA: Fatores de transcricao presentes

GENES DE RESPOSTA SECUNDARIA:  Fatores de transcricao ausentes
(necessita sua expressao)
Analises de microarranjos de DNA revelaram a
reprogramaciao global da expressao génica que acompanha a
transicio de desenvolvimento escotomorfogénico para
Jfotomorfogénico.

04/07/2013
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Os fatores de interacao do fitocromo (PIFs)
atuam no inicio da sinalizacao phy

Virios fatores de interacdo do fitocromo (PIF) foram
identificados em Arabidopsis.

Um  desses  fatores mais  extensivamente
caracterizados € o PIF3, um fator de transcricdo que interage
com phyA ou phyB.

Estudos recentes de membros da familia PIF
indicaram que eles podem atuar primeiramente como um
regulador negativo da resposta do fitocromo (Shin et al.,

2009; Stephenson et al., 2009). Ver figura 17.17

O fitocromo associa-se as proteinas cinases e

fosfatases
FIGURA 17.13 A atividade do fitocromo é modulada pelo status 2T .
de fosforilagdo. Seguindo a ativagao pela luz vermelha, a fosfatase < 4

associada ao fitocromo, PAPPS, e cinases ainda ndo identificadas
modulam a atividade do fitocromo em resposta a intensidade e qua-
lidade da luz (segundo Ryu et al., 2005).

Interagdes com
—> outras proteinas

HOOC COOH nucleares
Pfr*

Forma estavel, completamente ativa

Vermelho

/ Vermelho-
HOOC COOH -distante  HOOC
Pr pir
Degradacdo pelo proteassomo 265
Forma importada do
niclec menos ativa, labil
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A expressao génica induzida pelo fitocromo envolve
a degradacao de proteinas

3.Naluz, a COP1é %

lentamente exportada
para o citosol, mas,
antes de deixar o
nicleo, ela adiciona
marcadores de

4. A auséncia da COP1 no
nucleo permite a

Citosol acumulaggo de
ativadores transcricionais

| \ necessarios para o
Nicleo desenvolvimento

-@- fotomorfogénico
DNA \ ¥ )( "':j
Promotor I‘—,_ “TAINN

Transcri¢do

ubiquitina ao PhyA /Ubnqumna e
Sinalssomo
CoP9
\ a@r\‘ :
' Marcadores
de ubiquitina

Proteassomo 265
2. As protefnas
ubiquitinadas sao
marcadas para

degradagéo pelo
proteassomo 265

FIGURA 17.14  As proteinas COP regulam a regeneragae de pro-
telnas necessérias para o desenvolvimento fotomorfogénico. Du-

rante a noite, a COP1 entra no nicleo, e e complexo COP1/SPA1

adiciona ubiquitina a um subgrupo de ativadores transcricionais.
Os fatores de transcricdo sao, entdo, degradados pelo complexo si-

/1. No escuro, a COP1, uma
_— ubiquitina ligase E3, e a SPA1

adicionam marcadores de
ubiquitina a um subgrupo de
proteinas nucleares

nalssomo COP9-proteassomo. Durante o dia, a COP1 sai do nucleo,
permitindo a acumulagdo dos ativadores transcricicnais. As caudas
azuis representam os marcadores de ubigquitina nas proteinas des-
tinadas para o complexo sinalsscmo COP9 (CSN) que serve como
porteiro do proteassomo 265.

Ritmos circadianos

Varios 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 funcao da
persisténcia do ritmo na auséncia de fatores de controle
externos, eles sao considerados endogenos.

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

O oscilador endogeno esta acoplado a uma
diversidade de processos fisiolégicos.
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Uma caracteristica importante do oscilador é que
ele nao é afetado pela temperatura, o que permite ao
relogio funcionar sob uma variedade de condicoes
climaticas e sazonais. Diz-se que o relégio exibe uma
compensacao 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
€ mostrada a seguir:

O oscilador circadiano envolve uma volta de
retroalimentacao negativa transcricional

4. A redugdo progressiva dos 5. TOCT aumenta a expressdo
niveis de expressdo de LHY e de LHY e CCAY, os quais
CCAT1 durante o dia permite atingem os niveis

que 0 aumento nos niveis de méximos ao amanhecer,
transcricdo do TOC? crescam iniciando o ciclo novamente

e atinjam valores maximos
para o final do dia

1. A luz ativa a expressdo de

— iy LHY e CCAT ao amanhecer
TOC1 CCAT
Noite ( /

FIGURA 17.15 Modelo do oscila-
dor circadiano mostrando as intera- Dia ) ‘\1\,.\’
¢oes hipotéticas entre o TOC! e os TOC! e outros LHY Luz
genes MYB LHY e CCAT em Arabi- genes do P CCAL
dopsis. A luz ao amanhecer aumenta . entardecer :
a expressao do LHY e CCAT. LHY e 3. CCAT e LHY reprimem 2. LHY e CCAT ativam a
CCA7 regulam outros genes diumcs g TOC1 e outros genes LHCB & outros _——— expressdo de LHCB;e
S roitacs o entardecer genes matutinos outros genes matutinos

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 e CCAL1.
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Funcoes ecoldgicas do fitocromo

Até agora foram discutidas as respostas reguladas pelo
fitocromo estudadas em laboratério. O fitocromo também
desempenha papéis importantes nas plantas crescendo no ambiente
natural.

O fitocromo permite a adaptacao das plantas as alteracées 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 informacoes que ajudam as plantas a se
ajustarem ao ambiente.

A razao de luz vermelha (V ou R) para vermelho-distante (VD
ou FR) varia extraordinariamente em diferentes ambientes e pode ser
definida como:

Photon fluence rate

in 10 nm band centered on 660 nm
R/FR =

Photon fluence rate
in 10 nm band centered on 730 nm

TABLE 17.3
Ecologically important light parameters

Fluence rate

(umol m=2 s) R:FR?
Daylight 1900 1.19
Sunset 26.5 0.96
Moonlight 0.005 0.94
Ivy canopy 17.7 0.13
Lakes, at a depth of 1 m
Black Loch 680 {1752
Loch Leven 300 3.1
Loch Borralie 1200 1.2
Soil, at a depth of 5 mm 8.6 0.88

Source: Smith 1982, p. 493.

Note: The light intensity factor (400-800 nm) is given as the photon flux
density, and phytochrome-active light is given as the R:FR ratio.
"Absolute values taken from spectroradiometer scans; the values should
be taken to indicate the relationships between the various natural
conditions and not as actual environmental means.
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A reducao da razao V:VD causa alongamento nas
plantas de sol

Para uma ““planta de sol” ou
0.10 - “planta que evita sombra”,
existe um evidente valor
adaptativo na alocacao de
seus recursos em direcio a
um crescimento mais rapido

IO S em extensao, quando ela é
0oal LS e SO . s sombreada por outra planta.

o

[=]

L]
T

Plantas de sol

O preco pago pelo aumento

no alongamento dos entrenos
¢ uma reducao em area foliar
|

Logaritmo da taxa de alongamento do caule

0.2 04 06 oe € nas ramificacées, mas, ao
AP menos no curto prazo, essa
FIGURA 17.16 Os fitocromos parecem ter papel predominante no P
controle do alongamento do caule em plantas de sol {linha con- adaptagao a Sombra dO
tinua), mas nao nas plantas de sombra (linha tracejada) {segundo dOSSQl parece funcionar.

Morgan e Smith, 1979).

Analises genéticas de Arabidopsis tém indicado que o phyB
desempenha um papel predominante na mediacdo de muitas
respostas de evitacio da sombra, mas phyD e o phyE também
contribuem, especialmente, ao alongamento do peciolo. O phyA
tem o papel de antagonista das respostas mediadas pelos phyB, D
eE.

Evidéncias para integracio de muitas rotas hormonais no
controle das respostas de evitamento da sombra estao também
emergindo, incluindo as da auxina, giberelina e etileno.

Varias publicacées recentes tém sugerido que as proteinas
PIF tém papel importante na mediacao das respostas a sombra e
pelo menos algumas dessas respostas sao mediadas pelas rotas
sinalizadoras GA.
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Proteassomo 265
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Na luz, a PHY estimula a degradacio
das PIFs e as DELLA ligam-se as PIF,
ambas prevenindo a expressdo dos
genes da expansao celular.

PIF Genes de expansdo celular

‘s’aw ow
@

Transcricdo ‘
Expanséo celular Escuro

CCZCZO1 DELLA | 265 proteassomos
DNA PIF Genes da biossintese de clorofila
=i

\ No escuro, 0 GA estimula a
ubiquitinagéo das proteinas

DELLA, as quais sdo, entdo,
degradadas pelo

proteassomo 265,

I_|

As PIFs podem se ligar aos seus
genes-alvo e regular sua expressao.

T—)

FIGURA 17.17 Convergéncia da sinalizagdo pela luz e por hormd-
nios. No escuro, o horménio de promogao do crescimento, &cido
giberélico (GA), liga-se ao seu receptor e medeia a ubiquitinagdo das
proteinas DELLA (ver Capitulos 14 e 20). As proteinas DELLA sdo,
entdo, direcionadas para o proteassomo 265 para degradagdo. Na
auséncia das proteinas DELLA, as PIFs podem agir tanto como regu-

rentes elementos reguladores cis a montante (upstream) dos genes-
-alvo. Na luz, as proteinas DELLA ligam-se as proteinas PIF, evitando
sua interagdo com os genes. As proteinas PHY também visam as
proteinas PIF, por meio da fosforilagéo, levando, eventualmente, a
sua ubiquitinagéo e degradagao. Na auséncia de proteinas PIF, os
genes necessarios para a expansao celular ndo sao expressos e o

ladores positivos e negativos da expressao génica, provavelmente  crescimento vegetal é retardado.
pela interagéo com parceiros diferentes, talvez mediados por dife-

Sementes pequenas normalmente necessitam
de uma razao 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
germinacao.

7

Entretanto a luz € necessdria para sementes pequenas de
muitas espécies herbiaceas e campestres, muitas das quais
permanecem dormentes, mesmo quando hidratadas, se estdo
enterradas abaixo da profundidade de penetracdo da luz.

Mesmo quando essas sementes estdo na superficie do solo ou
proximas dela, o nivel de sombreamento pelo dossel da vegetacao
provavelmente afetard sua germinacao.
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A reducao das respostas de evitacao da sombra pode
aumentar a produtividade das culturas

As respostas de evitacdo 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 realocacdo 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 obtencao de
novos cultivares com uma maior tolerdncia ao adensamento (o
qual induz respostas de evitacdo da sombra), em vez do aumento
na produtividade bésica por planta.

FIGURA 17.18 Variedades modernas de milho séo plantadas em
alta densidade. Tradicionalmente, os Indios americanos cultivavam
o milho em pequenas coxilhas, as quais eram separadas por varios
pés (um pé = 33 cm). As plantas eram pequenas e frequentemente
produziam muiltiplas espigas pequenas. J& os hibridos modernos
sdo plantados & maqguina em linhas com pouce espace entre as
plantas (em geral 30.000 a 38.000 plantas/acre). Embora a pro-
dutividade por planta ndo tenha aumentado dramaticamente por
muitos anos nos hibridos comerciais, aumentos na produtividade
global t&m sido continuados, em grande parte devido a uma me-
Ihor performance das plantas semeadas em alta densidade. Como
mostra esta imagem de um campo de milho tipico do Estado de
Nova lorque, as variedades modernas t8m folhas eretas que auxi-
liam na captura da energia solar sob condi¢des de alta densidade
(cortesia de T. Brutnell).
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