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INTRODUCAO

A luz esta relacionada ao crescimento vegetal

controlando varios processos fisioldgicos, tais como:

Fotossintese (azul e vermelho);
Fototropismo (azul);
Abertura estomatica (azul e vermelho);

Fotomorfogénese (UV-B, UV-A, azul, vermelho e

vermelho-distante).

O efeito da radiacao luminosa (280 a 800 nm)
no desenvolvimento das formas e estruturas do
vegetal (morfogénese controlada pela luz, que ¢
independente da fotossintese) ¢ denominado de
FOTOMORFOGENESE.

As primeiras observacoes foram feitas em
abébora por Julius von Sachs (1882):
“Plantulas que crescem no escuro adquirem uma
aparéncia caracteristica” (caules finos, rudimentares e
alongados e folhas amareladas).

Sachs denominou esta sindrome de doenca do
estiolamento.

catyledons

—dark

Fig. 169. These two mustard seedlings
(Sinapis alba) have' the same chrono-
logical age and are vireaally identical
gexln'.i::ll)h The differences in morpho-
genesis are due two lighe. The drawings
cmphasize che face that light causes the
cotyledons to develop from storage or-
gans (right) 1o photosyntherically active
leaves (left). Unlike for instance castor
bean endosperm, the mustard cotyledon
is not devoid of funcuon after depletion
of lipid and protein rescrves, since in the
light it expands, becomes green and
persists as a photosynthetic organ
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Figura 1. Plantas de batata crescides mo escuro (a) e em luz bramca (B).

1Som -
Plantulas de picao (Bidens graveolens) mantidas em luz
branca (a), vermelho-distante (b) e no escuro (c). Planta
de dias curtos (PDC).

Figura I — Fotomorfogénese em plantulas de feijio (Phaseolus vulgaris). A plantula da
esquerda cresceu em condigdes de luz normal; a plintula da direita cresceu
no escuro; ¢ a plantula do centro foi exposta a 5 minutos de luz vermelha
por dia (Hopkins, 2000).

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

e FITOCROMO - Absorve luz nas regioes do
azul, vermelho e vermelho-distante;

* CRIPTOCROMO - Flavoproteina que absorve
luz nas regioes do ultravioleta (UV-A, 320-400
nm) e do azul.

* FOTORRECEPTORES UV-B - Compostos que
absorvem luz na regiao do ultravioleta (280-320
nm).
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* obs 1: Estes fotorreceptores controlam varios
processos morfogenéticos:

» germinacao de sementes;
» desenvolvimento da planta;
» formacao de flores e sementes.

* obs 2: O fitocromo é o fotorreceptor mais
importante nas plantas vasculares;

* obs 3: Alguns efeitos da luz azul sio mediados
pelo fitocromo, porém, a luz vermelha é de 50 a
100 vezes mais efetiva que a luz azul.

Historico sobre a descoberta do fitocromo

* Criacao (1945) em Beltsville, Maryland, EUA, de um
laboratério para estudar a fotomorfogénese,
especialmente o fotoperiodismo [Borthwick (botanico),
Parker (fisiologista) e Hendricks (fisico-quimico)].
Apos, associaram-se a este grupo Eben e Vivian Toole
(especialistas em sementes) e Siegelman, Butler e Norris
(bioquimicos).

As principais contribuicoes foram a:

* Determinacido do espectro de acdo (inducio e inibicao)
da germinacdo e da floracao em PDL e PDC (1952);

Efetividade relativa

500 600 700 800
Comprimento de onda (nm)

Figura 7. Espectro de agfio para a inducfio (linha cheia) e inibicio (linha
pontilhada) de floragdo de planta de dia longo mantida em noite longa inter-
rompida por um lampejo.

* Demonstracao da reacao reversivel (1952);

V (660 nm)
(inativo) Fy Fyp (ativo) ——— Resposta
VD (735 nm)
ESCURO
Destruicao
e Universalidade de varias respostas

fotomorfogenéticas (1952-1959);

* Descricao das propriedades fisiologicas, isolamento e
caracterizacao do fotorreceptor — fitocromo (1959 e
1960).
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Resposta fotorreversivel

Red Far-red

FIGURE 17.2 Lettuce seed tion is a typical photore-
versible response mmm]lomﬁmhmmrzpﬂadﬁ}:ght
romotes lettuce seed germination, but this effect is
rareﬁed by far-red light. Imbibed (waler-u'matemd) E!edl
ven alternating treatments of red
hﬁt The effect of the I.\ght tmamem dzpmded’m the
last treatment given. (Photos © M. B. Wilkins.,)

Red Far-red Red Red Far-red Red Far-red

TABLE 17.1
Typical photoreversible responses induced by phytochrome in a variety of
higher and lower plants

Stage of
Group Genus development Effect of red light
Angiosperms Lactuca (lettuce) Seed Promotes germination
Avena (oat) Seedling (etiolated) Promotes de-etiolation (e.g., leaf unrolling)

Promotes formation of leaf primordia,
development of primary leaves, and
production of anthocyanin

Sinapis (mustard) Seedling

Pisum (pea) Adult Inhibits internode elongation

Xanthium (cocklebur) Adult Inhibits flowering (photoperiodic response)
Gymnosperms  Pinus (pine) Seedling Enhances rate of chlorophyll accumulation
Pteridophytes  Onoclea (sensitive fern) Young gametophyte
Promotes growth
Bryophytes Polytrichum (moss) ~ Germling Promotes replication of plastids
Chlorophytes Mougeotia (alga) Mature gametophyte  Promotes orientation of chloroplasts

to directional dim light

Os espectros
de absor¢cio  °°f
do fitocromo g o6l
foram £
. 3 oal
determinados <
pela 17 vez
por ]
. 300 400 500 600 700 800
Slegelman & Wavelength (nm)
Firer (1964) Ultra-
violet Infrared
cem cereal «——— Visible spectrum ——»
(avela)’ FIGURE 17.3 Absorption spectra of purified oat phy-

tochrome in the Pr (green line) and Pfr (blue line) forms
overlap. (After Vierstra and Quail 1983.)

Por que diz-se que o fitocromo é o pigmento
da fotomorfogénese?

1. Devido as similaridades entre o espectro de
acao da resposta bioldgica e o espectro de
absorcao do fitocromo;

2. Porque a reversibilidade do pigmento in vitro
coincide com a reversibilidade dos processos
fisiolégicos in vivo.
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FIGURE 17.3 Absorption spectra of purified oat phy-
tochrome in the Pr (green line) and Pfr (blue line) forms

Figura 7. Espectro de agiio para a inducto (linhe cheia) ¢ inibigio (Tink m
i ¥y i e ki SRl sho (iah?  overlap. (After Vierstra and Quail 1983.)

ura
pontilhada) de floragio de planta de dia longo mantida em noite longa inter-
rompida por um lampejo.

Espectro de acao versus espectro de absorcao

Natureza quimica do fitocromo

Chromophore: phytochromobilin

Quimicamente o

Chromophare-binding -
domains \

FIGURE 17.5 Structure of the phytochrome dimer. The
monomers are labeled 1 and I1. Each monomer consists of a
<chromophore-binding domain (A) and a smaller nonchro-
mophore domain (B). The molecule as a whole has an ellip-
soidal rather than globular shape. (After Tokutomi et al
1950.)

O fitocromo nativo é um dimero
Tipo I (PHY A): 250 kDa (2 x 125 kDa) — Escuro
A de absorcio: V = 667 nm e VD =730 nm
Tipo II (PHY B-E): 236 kDa (2 x 118 kDa) — Luz
A de absor¢do: V = 652 nm e VD =724 nm

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

fitocromo ¢ uma .
cromoproteina 5
(holoproteina): 2| _ =
=g Thioether cis isomer
apoproteina e B " b
rd converts
cromoforo citto trans
(fitocromobilina)
fIGURE 17.4 Structure of the Pr and Pfr forms of the chro-
mophore (phytochromobilin) and the peptide region bound
to the chromophore through a thioether linkage. The chro-
mophore undergoes a cis—frans isomerization at carbon 15 in
response to red and far-red light. (After Andel et al 1007))
{ NUCLEUS U

Phytochromobilin

PHY
=

Phytochrome
apoprotein
Reacio autocatalitica
(Associacdo espontinea)
Phytochrome /.
holoprotein \
CYTOSOL

Figure 17.6 Phytochromobilin is synthesized in plastids and
released into the cytosol, where it assembles with the phy-
tochrome apoprotein. (After Kendrick et al. 1997.)
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Red \

PHYA ——> mRNA Pr =—= Pfr > Response

(Tipo 1) Farred Ubiquitin + = ATP =
Ubiguitin
Degradation Degradation
Red
PHYB—E — mRNA » Pr =——= pir > Response
(Tipo 11) Far red

1. Os fitocromos tipo I e II tém sequéncias de aminoacidos
diferentes;

2. Tém funcoes diferentes na planta;

3. Sao inativados por acidos e bases fortes, alta temperatura e
enzimas proteoliticas;

4. Perdem a fotorreversibilidade em pHs acidos e basicos.

L

)

Eﬂl(owl4(

Cotyledon

< tion of phy

FIGURE 17.6 Phytochrome is
st heavily concentrated in
the regions where dramatic
developmental changes are
Occurringg the apical meristems
of the epicotyl and root. Shown
here is the distribution of phy-
tochrome in an eticlated pea
seedling. as measured spec-
trophotometrically. (From
Kendrick and Frankland 1083.)

* Ele é detectado em angiospermas, gimnospermas,
pteridofitas, briéfitas e algas.

* O Fy,, é distribuido entre o citosol e o niicleo.

ESTADO FOTOESTACIONARIO
(FOTOEQUILIBRIO)

Red light

Pr =——= Pfr
Far-red light

Fotoequilibrio (¢)
0=Fyp/Fy+Fyp=Fyp/Fiy
ParaoV = ¢=0,85;
Para o VD = ¢ = 0,03;

Para a luz solar = ¢ = 0,60

Absorbance

300 400 500 600 700 800
Wavelength (nm)

Ultra-
violet Infrared

«—— Visible spectrum —»

FIGURE 17.3 Absorption spectra of purified oat phy-
tochrome in the Pr (green line) and Pfr (blue line) forms
overlap. (After Vierstra and Quail 1983.)
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Existem duas interpretacoes para as respostas
fotomorfogenéticas com base no requerimento de

energia.

1. O vnico pigmento responsavel pela absorcio da luz na
fotomorfogénese é o fitocromo, que age em funcao da fluéncia
da luz incidente (mol de fétons m2). (Irradidncia = Velocidade
da fluéncia, mol de f6tons m2 s'1),

% Resposta de fluéncia muito baixa (VLFR) (10 a 0,05 pmol
m2),
Ex: estimula o crescimento do coledptilo e inibe o crescimento
do mesocotilo de aveia estiolada;

“ Resposta de fluéncia baixa (LFR) (1 a 10° pmol m2).

Ex: germinacdo de sementes fotoblasticas, floraciio e a maioria
das respostas fotomorfogenéticas;

+* Resposta de alta irradidncia (HIR) (> 10 mmol m? s'!),
sendo a resposta proporcional ao tempo de exposicao,
dentro de certa faixa de amplitude).

Ex: sintese de antocianinas, inibicdo do alongamento do
hipocétilo de plantulas (mostarda, alface e petinia),
inducao da floracdo (hyosciamus), abertura do gancho
plumular de alface e crescimento de cotilédones de
mostarda.

2. Além do fitocromo, o criptocromo (CRY1 e CRY2) seria,
na fotomorfogénese, o pigmento responsavel pelas reacoes
de alta irradiancia no azul e UV-A.

VLFR: LFR:
Reciprocity applies, Reciprocity applies,
not FR-reversible  FR-reversible

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

Relative response —————>

-8 6 -4 -2 0 2 4 6 8
Log fluence (umol m=2)

FIGURA 174 Trés tipos de respostas do fitocromo, baseadas nas suas
sensibilidades a fluéncia. As magnitudes relativas das respostas
representativas estdo apresentadas no grafico em relacio as fluéncias
crescentes de luz vermelha. Curtos pulsos de luz ativam as VLFR e LFR.
Visto que as HIR sidio também proporcionais a irradidncia, os efeitos de trés
irradidncias diferentes fornecidas continuamente sao ilustrados (I, > I, > I)
(Brigs et al. 1984).
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TABLE 17.4
Comparison of the verylow-fluence (VLFR), low-fluence (LFR), and high-Irradiance responses (HIR)
|Tvpeof Response  Photoraversibility  Redprodty  Pesksof action spectra? Phatoreceptar
VLFR Mo Yes Red.Blue phyA. priEa
LFR Yes Yfes Red, far red phyB, phyD, phyt
HIR Nz Mo Dark-growr farred.blue, UV-A  Dark-grown:phyA, cryptochromz
Light-growrt red Light-grown: phyB

1 aiyE is requined for seed germiration but not for otherWLFR responses mediated by ohyA

Lei da reciprocidade de Bunsen & Roscoe (1850)

Resposta de baixa fluéncia (LFR)

Red Far-red

Germinacao de sementes de alface

FIGURE 17.2 Lettuce sead ination is a typical photore-
versibla response combrelled by phytochrome. Red light

P lettuce seed germination, but this effectis
reversed by far-red light. Imbibed (water-moistened ) seeds
were given alternating treatments of red followed by far-
red l.ign The effect of the light treatment depended on the
last treatment given. (Photos © M. B. Wilkins.)

Red Far-red Red

Red Far-red Red Far-red
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FIGURE17.8 LFR action spectra
for the photorevarsible stimula-
tion and inhibition of seed ger-
mination in Arabidopsis. (After
Shuopshire el al 1961.)

P - Action spectrum
=55 for inhibition of
seed germination

800

Resposta de - Folha enrotada
baixa fluéncia
(LFR).

— Coleoptile

Desenvolvimento
de plantulas de
milho.

|~ Coleoptile
—~Mesocotilo

2cm

Figera 21, Planunha de milho. Germinagdo no escuro(a) e em luz(b).
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Fluxo de ions
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FIGURE 17.14 Ion flhuxes between the dorsal and ventral motor culls of Albizia
pulving regulate leaflet opening and dosing. (After Calston 1994

Resposta de baixa fluéncia (LFR)

Figura 22. Movimente do cloroplasta em  Mougeotia (seg. Rawitscher.

modificado. )

Resposta de alta irradiancia (HIR) para a inibicao do
alongamento de hipocétilo de plantas de alface
crescendo no escuro.

l Far ved peak
1.0
- Active In Inhibiting Hypocotyl
hypocotyl alongation Luo &
o8- A
(VAN Blue
. 658 nm
, i

120 aoo 00 600
Wavelength (nm)

Relative quantum effectiveness

uhtra-
wviclet

Visible spectrum

FIGURE 17.9 HIR action spectrum for the inhibition of hypocotyl elongation of
dark-grown lettuce seedlings. The peaks Of activity for the inhibition of
hypocotyl elongation occur in the UV-A, blue, and far-red regions of the spec-
trum. (Afrer Hartmann 1967.)

Resposta de alta -
irradiancia (HIR) 5 100- -
para a inibicao do § sol-

alongamento do £ -

hipocétilo de plantas 5 %0 'F
de mostarda § wl }Hypocotyl -
crescendo na 2
presenca de luz 3 20-
branca. .

L
400 500 600 700 800
Wavelength (nm)

«— Visible spectrum —

FIGURE 17.10 HIR action spectra for the inhibition of hypocotyl elongation of light-
grown white mustard (Sinapis alba) seedlings. (After Beggs et al. 1980.)
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Fitocromo sob condicoes naturais

Até agora foram discutidas as respostas reguladas pelo
fitocromo estudadas em laboratorio. Entretanto, o fitocromo
tem funcdo ecoldgica importante em plantas crescendo no
ambiente natural.

O fitocromo permite que as plantas se adaptem as
alteracoes nas condicoes de luminosidade.

A presenca de um pigmento reversivel V/VD nas plantas
verdes, sugere que estes comprimentos de onda da luz fornecem
informacdes que ajudam as plantas a se ajustarem ao ambiente.

A razao entre a luz vermelha (V) e vermelho-distante
(VD) varia bastante de acordo com o ambiente, por exemplo:

ne r -

Under clear water

L5 s Ifax.
- Daglight 1.05-1.25 . -
< Twiighif0.65- 1.16

- Canopy shads 0.05- 1.15

5 ' LA e 1 1
0 ! 2 3 a2 4 15
Razao V/VD ({)

Tabela 2 - Valotes aproximados da relagio V/VD para a luz filtrada por diferentes tipos
de vegetacio (Hopkins, 2000)

Tipo de Cobertura Vegetal V/VD
Trigo 0,50
Milho 0,20
Mata de carvalho 0.12a0,17
Floresta Tropical 0222030

Varios estudos sobre
plantas crescendo na luz
indicam que a extensao
do crescimento do caule é
funcio do fotoequilibrio
no inicio do periodo
escuro.

¢ = FVD/Ftotal

Efeitos do tratamento de plantas (no final do dia) com luz vermelho-distante
(coluna do centro) ou com luz vermelho-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, apés 8 horas de luz fluorescente branca. O
controle, coluna da esquerda, nio sofreu nenhum tratamento (Hopkins, 2000)
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Stem edension rate
Clogrocm day "
e
2
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Fotomorfogénese em plantulas crescendo na luz:

(A) Relacao entre a proporcao de Fy, (D) e crescimento do caule de
Chenopodium album, mantida por 9 dias sob sombreamento
simulado;

(B) Plantulas de Chenopodium album crescendo por 14 dias sob
sombreamento simulado (Hopkins, 2000)

A razao V/VD e o sombreamento

0.08 [~

__—Sun plants
0.06 -

Shade plants \

L I
0.0 0.2 0.4 0.6 0.8

Pfr:Piotal
Papel do fitocromo na percepg"otda sombra em plantas de
sol (linha continua) versus plantas de sombra (linha
tracejada) (Morgan & Smith, 1979).

Logarithm of the stem elongation rate

Para uma
“planta de sol”
ou “planta que
evita sombra”,

existe um
evidente valor
adaptativo em

alocar seus
recursos em
direcdo a um
rapido

crescimento em
extensdo, quando
ela é sombreada
por outra planta.

MECANISMO DE ACAO DO FITOCROMO

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.

7 )
®

0]
:w Farred <\) Light,, [ COP1 ). 3"
light light @ i l [0) '@\n.m

Light-regulatad COP/DET/FUS
* (prulwunllw

RESPOSTAS LENTAS:
*Envolve a fotomorfogénese.

GENES DE RESPOSTA PRECOCE:

GENES DE RESPOSTA TARDIA:

Requer mudancas na expressao
de genes, que podem ser:

Fatores de transcricao
presentes

Fatores de transcricao ausentes
(necessita sua expressao)

—

@
U gm[

e

AP =

GED>——Ge

Red g j Farred
light light
@

3

. p— R — gene expression
. 3 @)
protein Ca¥* —» CAM _Q_ =S @ /
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10.

11

12.

A luz vermelha converte PrA e PrB em suas formas Pfr;

As formas Prf do fitocromo phyA e phyB podem se autofosforilar;
PfrA ativado fosforila a substrato 1 da quinase do fitocromo (PSK1);
PfrA e PfrB ativados podem interagir com proteinas-G;

¢GMP, calmodulina (CAM) e calcio (Ca2*) podem ativar os fatores de
transcricao (X e Y);

PfrA e PfrB ativados entram no niicleo;

PfrA e PfrB podem regular a transcri¢io diretamente ou por meio da
interacao com o fator 3 de interacio com o fitocromo (PIF3);

O nucleosideo difosfato quinase 2 (NDPK?2) é ativado por PfrB;

No escuro, COP1 (fotomorfogénese constitutiva 1) entra no niicleo e
reprime os genes regulados pela luz;

No escuro, COP1, uma ligase E3, ubiquitina o HY5;

No escuro, HYS (fator de transcriciio de leucina) é degradado com o
auxilio do complexo proteossémico COP/DET/FUS;

Na luz, COP1 interage diretamente com SPA1 e é exportado para o
citoplasma.
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