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Capitulo XVIII

Fotorreceptores y Respuestas de Plantas a Sefiales Luminicas

Lee A. Meisel', Daniela C. Urbina' & Manuel E. Pinto®

INTRODUCCION

Cuando los animales se enfrentan a condiciones adversas, pueden escapar de éstas cambiando de
lugar. Bajo tales condiciones, las plantas, por ser sésiles no pueden trasladarse de un sitio a otro, por lo
que para evitar situaciones medioambientales no deseables, las adaptaciones y respuestas fisiologicas
que han desarrollado frente a estimulos exdgenos les son esenciales para sobrevivir. La radiacion
(energia luminica) emitida por el sol es uno de los principales estimulos exdgenos al que las
plantas deben adaptarse. Dependiendo de la longitud de onda y/o la intensidad, esta radiacion es
esencial para la fotosintesis y el crecimiento de plantas, aunque intensidades de radiacibn muy
bajas o muy altas pueden en ciertas condiciones ser dafinas. Por lo tanto, las plantas han
desarrollado mecanismos que les permiten detectar la intensidad y las longitudes de onda de la radiacion,
para optimizar su crecimiento y desarrollo, y minimizar un eventual dafio por exceso o falta de radiacion.
En el siguiente capitulo, se revisan las propiedades fisicas de la luz, el papel de la radiacion luminica en
la evoluciéon de los organismos y como fotorreceptores captan la luz y gatillan vias de traduccion de
sefales que permiten a las plantas responder este estimulo.

La Radiacién Solar

La radiacion solar es indudablemente el mas importante de todos los elementos meteorolégicos. Ella es
la fuente de poder que dirige la circulacion atmosférica y el Unico medio de intercambio de energia
entre la tierra y el resto del universo, ademas constituye la base sobre la cual se organiza la vida en
nuestro planeta. El origen de la radiacion se encuentra en el nucleo del sol, donde se producen
reacciones de fusion nuclear entre atomos de hidrégeno que dan origen a atomos de helio. El defecto de
masa producida por esta reaccién es liberado en forma de energia. Esta energia es emitida desde la
superficie del sol hacia el universo, parte de la cual va a llegar a nuestro planeta. De la enorme cantidad
de energia irradiada por el sol, s6lo una pequefia fraccion incide sobre la atmdsfera terrestre (ca. 1379
Wm?). Esta cantidad de radiacién, conocida como constante solar, estd compuesta por radiacion
ultravioleta (UV), radiacion visible y radiacion infrarroja (IR). La mayor parte del UV e IR es absorbida por
los gases de la atmdsfera: en el caso de la radiacion UV por el ozono (Os) en la estratdsfera y en el caso
de la infrarroja, por el vapor de agua y el CO,. Dada la substancial absorcién de ultravioleta e infrarrojo
por los gases atmosféricos, la radiacion solar que llega a la biosfera posee una proporcion mayor de
radiacion visible que aquella que llega a la parte superior de la atmdsfera. Asi, el ultravioleta alcanza
so6lo alrededor de 2%, el infrarrojo 53% vy el visible alrededor de 45%. En la Figura 1 se muestran las
caracteristicas espectrales de la radiacion solar que llega a nivel de la biosfera de nuestro planeta.
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Fig. 1. Caracteristicas espectrales de la radiacién solar que llega a nivel de la biosfera de la tierra.

La radiaciéon ultravioleta (UV) que llega a la estratosfera de nuestro planeta se divide en tres
bandas: ultravioleta-A (320-400 nm), ultravioleta-B (280-320 nm) y ultravioleta-C (200-280 nm) (Karentz
1991). La radiacion UV-C, que es la mas dafina para los organismos, no llega a la superficie terrestre ya
que antes de llegar a ésta, se extingue completamente. En efecto, a unos 20 km de distancia de la tierra,
las longitudes de onda inferiores a 242 nm son capaces de disociar el oxigeno molecular (O,), formando
atomos de oxigeno los cuales rapidamente se recombinan con el O, restante formando ozono (O3). El
ozono absorbe radiacién solar entre los 200 y 340 nm, dejando pasar una pequefa parte de la fraccion
UV-B hacia a la superficie terrestre. Esta fracciéon de UV-B, junto a la totalidad de la radiacion UV-A,
mas la correspondiente a la radiacion visible (400 a 700 nm), forman parte del espectro foto percibido
por los organismos en la biosfera.

La Radiacion Fotobiolégicamente Activa

Es importante sefalar que la distribucion de las longitudes de onda que llegan a la biosfera tiene una
significacion en la vida de nuestro planeta. Por ejemplo, la gran absorcion de las radiaciones ultravioleta
por el ozono, reducen los efectos mutagénicos causados por este tipo de ondas. Por otro lado, es posible
que antes de la acumulacion de ozono en la atmdsfera superior, las radiaciones ultravioleta constituyeran
un factor importante en la evolucién de los procesos genéticos. Otro hecho importante es la llegada a la
biosfera de un maximo de radiacion de longitud de 680 nm, lo cual coincide con la banda roja de
absorcién de la clorofila. La vision humana también utiliza la radiacién en el rango de longitudes que
llegan en gran proporcion a la superficie. De ahi que, al parecer, los seres vivos fueron obligados a
evolucionar de acuerdo a sistemas fotoquimicos capaces de usar radiaciones de longitud de onda entre
los 320 y 900 nm, rango conocido como “Radiacién Fotobiolégicamente Activa® o “Espectro
Fotobiolégico”. Igualmente se conoce como radiacion fotosintéticamente activa (PAR) a aquella
comprendida entre los 400 y 700 nm, rango similar al de la radiaciéon visible. En la Tabla 1 se
indica en forma general los principales efectos que en las plantas producen las longitudes de ondas
de este espectro y los fotorreceptores involucrados en su deteccion.
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Tabla 1. Acciones y efectos de luz de diferentes longitudes de honda.

A (nm) Acciones y Tipo de fotorreceptor
efectos y otros moléculas que
absorben la energia
luminica
UVv-C < 280 Mutaciones, Dafio y muerte celular DNA- RNA
UV-B/UV-A 315-400 | Accion fotomorfoldgica; sintesis de pigmentos; dafio y muerte celular| Criptocromos (¢,?),

Fotorreceptores UV
Violeta - Azul 400 - 510 | Accion fotosintética, fotomorfogénesis, ritmo circadiano, tiempo de | Fotosistemas (clorofilas a

floracion, fototropismo, movimiento de cloroplastos, apertura de y b), Criptocromos,
estomas, estimulacion del sintesis de clorofila y carotenos Fototropinas
Verde - Amarillo] 510 -610 | Accién reducida sobre la fotosintesis. Carotenos
Anaranjado - 610 - 1000 | Accién fotosintética, germinacion de semillas, tiempo de Fotosistemas, (clorofilas a
Rojo / Rojo floracion, ritmo circadiano, fotomorfogénesis, elongacion celular y b), Fotocromos
lejano
Infrarrojo > 1000 Efectos minimos, poco estudiados ?

Radiacién Solar y Evolucién

En el pasado lejano, probablemente hasta fines del periodo Proterozoico, unos 800 x 10° de afios atras
(800 Ma), la radiacion UV inundd en todo su espectro la faz de la tierra, con intensidades cercanas a 100
veces las actuales (Cockell et al. 2001), condicionando asi la apariciéon de la vida fuera de los océanos y
muy probablemente la evolucién de los eucariontes. Por otra parte en el futuro proximo, es muy probable
que, producto de la accién antropogénica, la condicion actual respecto principalmente al rango UV-B
(280 -320 nm) también cambie de manera significativa. En efecto, durante las ultimas décadas
esta fraccion del espectro UV ha experimentado un sensible aumento en determinadas zonas
del planeta, debido principalmente a la destruccion de la capa de ozono estratosférico por la accion de
los clorofluorocarbonos (CFC), y otros gases industriales como metano (CH,;)y 6xido nitroso (N,O)
(WMO 1994). Como resultado de lo anterior, durante estas ultimas décadas se ha efectuado una gran
cantidad de investigacion sobre las adaptaciones y mecanismos de defensa de los vegetales a esta
radiacion (ver Jansen et al. 1998 y Pinto & Lizana 2004).

Fotomorfogénesis

Un ejemplo del efecto que la radiacion puede tener en las plantas, es la diferencia en el
desarrollo y crecimiento que se manifiesta entre plantas crecidas en ausencia y presencia de luz.
Plantas crecidas bajo la accion de la radiacién desarrollan una morfologia denominada fotomorfogénica.
En cambio aquellas plantas crecidas en oscuridad, desarrollan una morfologia etiolada o
skotomorfogénica (Fig. 2). Ejemplos del proceso de skotomorfogénesis son los porotos de soya
etiolatos o “dientes de dragon” usados tipicamente en la comida china.

Las plantas etioladas tienen hipocotilos alargados con un gancho en el apice del tallo y con el
o los cotiledones no expandidos. Los plastidios de las plantas etioladas se denominan etioplastos,
es decir plastidios incoloros (sin clorofila y otros pigmentos fotosintéticos) y con membranas internas aun
no organizadas como tilacoides. En ausencia de luz, la sintesis de clorofila no se produce ya
que la transformacién de su precursor, la proto-clorofila en clorofila, es dependiente de la enzima POR
A cuya expresion es regulada por la luz. Asi, en ausencia de luz, esta enzima esta inactiva y en
consecuencia en tales plantas se acumula proto-clorofila que es de color café.

La conversiéon de plantas skotomorficas a fotomorficas se produce por medio de un proceso llamado
fotomorfogénesis. Plantas fotomorfogénicas presentan inhibicion de la elongacion del hipocotilo, apertura
del gancho, expansion y diferenciacion de los cotiledones, los plastidios se convierten en cloroplastos
fotosintéticamente activos y hay produccion de clorofilas a y b. Todo esto, causado por una alta expresion
de genes que controlan la expresion de otros genes que codifican para proteinas inducidas por luz tales
como: la RBCS (la unidad pequefia de la enzima Rubisco), las proteinas CABs y Elips (proteinas de
unién y proteccion de las clorofilas) y la CHS (enzima Chalcona sintetasa, enzima clave de la via de los
fenilpropanoides).
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Fig. 2. Plantas de poroto (Phaseolus vulgaris L.)
crecidas en luz o en oscuridad. La planta crecida
en luz presenta un desarrollo fotomorfogenético,
mientras que la planta crecida en oscuridad
presenta uno skotomorfogénico.

Los Fotorreceptores

Los fotorreceptores son moléculas o complejos moleculares capaces de: activarse por fotones de
determinadas longitudes de onda; gatillar vias de traduccion de sefiales y por esta via, dotar a los
organismos de la capacidad para responder a los estimulos luminicos.

Tal como en los otros organismos, las plantas superiores también han desarrollado fotorreceptores, que
les permiten el monitoreo de su entorno a través de la deteccidén de longitudes de ondas especificas. Por
ejemplo, la familia de fotorreceptores llamadas “fitocromos” es capaz de detectar radiacion en el rango
rojo/rojo lejano (600-750 nm). Los fotorreceptores de la familia de los Criptocromos y Fototropinas son
capaces de detectar la radiacion en el rango UV-A/ azul (320-500nm). También existe evidencia de que
hay fotorreceptores para la radiacion UV-B (282-320 nm), sin embargo, la naturaleza de estos
fotorreceptores aun es motivo de investigacion (para mas detalles ver: Sullivan & Deng 2003, Pinto &
Lizana 2004).

Fotorreceptores de radiacion rojo / rojo lejano: Fitocromos

El crecimiento y desarrollo de las plantas esta influenciado de manera reversible por la radiacién rojo/rojo
lejana. La primera evidencia que sugirié que la luz roja tiene una participacién en el desarrollo de las
plantas, surgi6 en 1936 de los experimentos de Lewis Flint, fisilogo vegetal del Departamento de
Agricultura de los Estados Unidos. Flint observé que la germinacién de semillas de lechuga se estimulaba
con la luz roja y se inhibia con luz roja-lejana. Posteriormente, en los afios 50, Harry Borthwick y Sterling
Hendricks, mediante ciclos alternados de luz roja y luz roja lejana determinaron que en lechuga, casi el
100% de las semillas germinaron cuando recibieron luz roja como ultimo tratamiento, en cambio la
germinacién fue inhibida drasticamente cuando las semillas recibieron luz roja-lejana como el ultimo
tratamiento. A partir de estos experimentos pioneros, numerosos estudios en plantas pertenecientes a
grupos tan diversos como las Angiospermas (por ejemplo: lechuga, avena, mostazas, arvejas y
Arabidopsis), las Gimnospermas (pino, por ejemplo), las Pteridopfitas (helecho, por ejemplo), las Briofitas
(musgo, por ejemplo) y las Clorofitas (algas, por ejemplo) han mostrado que la radiacion roja no sélo
promueve la germinacion. En efecto, la radiacién roja puede ademas promover procesos tan diversos
como: la fotomorfogénesis (a través de la replicacion de plastidios y la sintesis de clorofilas y antocianos);
la formacién de primordios foliares y florales y el crecimiento. Ademas, puede inhibir la elongacién de los
hipocotilos y los entre-nudos de las plantas asi como su floracién. La radiacién roja también afecta el
movimiento de los cloroplastos y su orientacion (para mas detalles ver Taiz & Zeiger 1998).

Las fotorreceptores de radiacion rojo/rojo lejano son los fitocromos. El fitocromo fue identificado como
una sola especie quimica en 1959 por Butler y su equipo (Butler et al. 1959) quienes confirmaron el
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modelo planteado por Borthwick (Borthwick et al. 1952) demostrando que este “fitocromo” era un
compuesto presente en extractos de plantas y que presentaba propiedades fotorreversibles in vitro.

El fitocromo intacto fue purificado por primera vez en 1983 desde extractos de plantulas de avena
(Vierstra y Quail, 1983) y resulto ser una proteina soluble con dos subunidades equivalentes y un peso
molecular de 250 kDa. Cada subunidad tiene dos componentes: una molécula de pigmentos que
absorben la luz, llamada cromdéforo; y una cadena peptidica llamada apoproteina. El croméforo mas
la apoproteina forman la holoproteina. La apoproteina del fitocromo, por si sola, no puede absorber luz
roja o luz roja lejana, se requiere el cromoforo. EI croméforo, fitocromobilina, es sintetizado en los
plastidos y transportado al citosol donde se une a la apoproteina para formar el fotocromo activo.

El Fitocromo purificado es una proteina de color azul. La forma Pr de fitocromo, es capaz de absorber la
radiacion roja. Esta forma Pr es convertida, por luz roja, a la forma Pfr, proteina de color azul verdoso,
capaz de absorber luz roja lejana y volver a la forma Pr. Esta inter-conversion entre formas Pr y Pfr
depende basicamente de la proporcion de luz roja respecto de la roja lejana.

Luz roja

_
Pr <> Pf

4—

Luz roja lejana

Estudios correlativos han mostrado que la forma Pfr es la forma de fitocromo que es fisioldgicamente
activa. Asi se han visto en numerosos experimentos, que existe una relacidon cuantitativa entre la
magnitud de la respuesta fisioldgica y la cantidad de la forma Pfr. En cambio, este tipo de relacién no se
ha visto con la pérdida de la forma Pr.

Evidencia genética en Arabidopsis thaliana, avala la conclusion de que es la forma Pfr la fisioldgicamente
activa del fitocromo. Mutantes de Arabidopsis nulos, incapaces de sintetizar fitocromo, tienen hipocétilos
alargados en comparacion con aquellos de plantas silvestres crecidas en luz. Estos mutantes son
conocidos como hy, porque fueron aislados desde mutantes con hipocotilos alargados (Fig. 3).

Luz Oscuridad

Silvestre hy5 Silvestre

Fig. 3. Elongacién del hipocotilo en la luz es un
fenotipo que se observa en mutantes de genes que
codifican para los fotorreceptores. La imagen del
centro muestra al mutante hy5 de Arabidopsis que
presenta elongacién del hipocotilo cuando crece en
luz. La imagen de la izquierda muestra plantas de
Arabidopsis crecida a la luz, fotomorfogénicas con
hipocotilos cortos. La imagen de la derecha muestra
plantas de Arabidopsis skotomorfogénicas o
etioladas con hipocotilos alargados. Los hipocotilos
estan marcados con corchetes.

En Arabidopsis el fitocromo es codificado por una familia de genes (PhyA, PhyB, PhyC, PhyD y PhyE),
que codifican péptidos con propiedades de proteina quinasa. Analisis bioinformaticos y bioquimicos
sugieren que el amino terminal se une al cromoéforo, mientras que la actividad quinasica esta en el carboxi
terminal.
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Existen grandes diferencias en la manera en la cual estos fitocromos son regulados. El fitocromo A esta
expresado a alto niveles, sin embargo los niveles de proteinas de fitocromo A son altamente regulados.
Los niveles de la proteina PHYA estan regulados por degradacién de mRNA, asi como también por
protedlisis de la proteina en la forma Pfr, mediante la ruta de ubiquitinilacion. Por otro lado, la forma Pfr
del fitocromo, es capaz de reprimir la trascripcion de PhyA. Fitocromos B al E (PhyB-PhyE) son
sintetizados a velocidades menores, pero los mRNAs y proteinas son mas estables y no hay inhibicion de
su trascripcion por la forma Pfr del fitocromo.

Fitocromo Ay fitocromo B tienen papeles no-redundante en Arabidopsis.

Fitocromo A es necesario para respuestas a luz roja lejana continua. Mutantes phyA de Arabidopsis
(phyA- forma mutada del gene PhyA), crecidas bajo luz blanca no tienen ningun fenotipo observable,
confirmando la hipétesis de que PhyA no esta involucrado en la respuesta a luz blanca, en cambio, PhyA
estaria involucrado principalmente en de-etiolacién y respuesta a luz roja-lejana.

PhyB esta asociado con la respuesta a luz roja continua o luz blanca, como se revela por las mutantes en
este gene, phyB. Plantas phyB, son incapaces de responder a oscuridad aumentando la extension del
hipocotilo (respuesta a evitar sombra), no alargan el hipocotilo en respuesta a luz roja-lejana al fin de
cada fotoperiodo (respuesta a luz rojo lejano del fin de dia), son deficientes en clorofila y en algunos
mRNAs que codifican para proteinas del cloroplasto (fotomorfogenesis). A su vez, son incapaces de
responder a hormonas o a bajas intensidades de luz roja que gatillan germinacion de las semillas.

Modos de accién de los Fitocromos

La actividad quinasica de los fitocromos es capaz de gatillar una via de traduccion de sefiales para alterar
el crecimiento y desarrollo de la planta: respuestas temprana incluyen alteraciones en los niveles
intracelulares de calcio y calmodulina, y activacion de proteinas G y GMPs ciclicos. Estas repuestas
tempranas pueden activar la expresion de factores de trascripcion como Hy5, un factor tipo b-Zip (domino
basico con un cierre de leucina). Mutaciones en Hy5 de Arabidopsis (hy5) tienen hipocotilos alargados, un
fenotipo parecido a los mutantes en fitocromo. Estudios moleculares han mostrado que los niveles de
proteina HY5 estan regulados negativamente por la proteina COP1. Cuando plantas estan crecidas en
oscuridad, COP1 esta ubicado en el nucleo donde se une a HY5, y se lleva a esta proteina al proteosoma
para degradacién. En cambio, en la presencia de luz, COP1 esta ubicado en el citosol, asi los niveles de
HY5 en el nucleo estan aumentados y pueden activar la expresion de genes rio abajo de HY5.

Receptores de luz UV-A/Azul

Las plantas son capaces de sentir y generar una respuesta frente a la luz azul gracias a la existencia de
moléculas que captan este tipo de luz y la transforman en una sefal que la célula vegetal es capaz de
interpretar.

La luz azul influye en procesos como morfogénesis de la planta, o sea diferenciacion de 6rganos. En
presencia de luz azul, la planta inhibe la elongacion del tallo, carece de clorofila y es incapaz de expandir
sus cotiledones (Figs. 2 y 3). También, la luz azul participa en la sintesis y acumulacion de clorofila, y
regula el crecimiento celular, lo que le permite crecer en funciéon o direcciéon de la fuente luminosa,
proceso conocido como fototropismo. A su vez, este tipo de luz influye en el movimiento de cloroplastos.
A alta intensidad luminosa, los cloroplastos se acumulan en la periferia celular y se amontonan unos
sobre otros. Esta respuesta de evasion permite a los cloroplastos disminuir el dafo que la luz de alta
intensidad genera a los fotosistemas, donde ocurre la captacion de la luz durante la fotosintesis.
Asimismo, en presencia de baja intensidad luminosa, los cloroplastos se ubican muy cerca de la zona de
incidencia de luz, respuesta conocida como acumulacion. Este fendmeno le permite captar la mayor
cantidad de luz posible y asi optimizar la fotosintesis.

La apertura de estomas, es otro proceso que la luz azul regula, gracias a que estimula la actividad de
bombas de protones que cambian el gradiente electroquimico en las células guardianas.

Existen dos familias de molecular capaces de captar y transmitir la luz azul en la célula vegetal de plantas
superiores: criptocromos y fototropinas. Estas proteinas reciben el nombre de fotorreceptores de luz UV-
A/azul. Ambas familias de proteinas se asocian a croméforos. Estos ultimos absorben luz de longitudes
de onda entre 320 a 500 nm y transmiten esta energia a la proteina, la que cambia su conformacién y
genera sefales que la célula interpreta, generando respuestas que van desde cambios de pH intracelular,
hasta regulacion de la expresion de genes y sintesis de novo de proteinas que participan en el
crecimiento celular, fotosintesis y metabolismo de azucares y aminoacidos.
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Criptocromos

Los criptocromos son una familia de Flavoproteinas que actian como fotorreceptores de luz UV-A/azul.
Estas proteinas estan asociadas a dos croméforos, Flavina Adenina Dinucleétido (FAD) vy
Metiniltetrahidrofolato (MTHF), en su dominio PHR (regién homologa a fotoliasa, Fig. 4). La luz captada
por el cromdéforo es transformada en energia quimica que se transfiere a la proteina provocando un
cambio conformacional que promueve su fosforilacién in vivo. Este proceso es esencial para la actividad
bioldgica de los criptocromos. En la planta modelo Arabidopsis thaliana se han caracterizado dos
criptocromos (CRY1 y CRY2) que participan en distintos procesos regulados por luz azul (Tabla 1). En
plantas jévenes, Cry2 se expresa en altos niveles en los primordios de la raiz y el tallo y presenta baja
expresiéon en hipocotilo, raiz y cotiledones. Asimismo, Cryl manifiesta una fuerte expresién en
practicamente todos los tejidos aéreos y esta ausente en raices. Dicha expresion es regulada por el reloj
circadiano de la planta.

CRIPTOCROMO | PHR | |bas||

Fig 4. Esquema de los dominios de los
. l -m. fotorreceptores de luz azul / UV-A.

Intracelularmente, Cry2 se acumula continuamente en el nucleo y es bastante inestable frente a la luz,
siendo degradado por el proteosoma. Por el contrario, Cryl se encuentra en el nucleo sélo en
condiciones de oscuridad, y posee mayor estabilidad frente a la luz. Recientes investigaciones han
mostrado la capacidad de los criptocromos para interactuar con la cromatina en el nucleo a través de su
extremo carboxilo terminal, el cual actia como un dominio de interaccion proteina-proteina.

Como se ha mencionado previamente, numerosos estudios han asociado la funcion de criptocromos en la
de-etiolacion y fotomorfogénesis con proteinas COP1 y fitocromos. Se ha mostrado que COP1 (proteina
del complejo de ubiquitinilacion, que marca las proteinas que deben ser degradadas) interactia con el
dominio carboxilo terminal de Cry 1 y 2. Esta interaccion, permitiria regular la traslocacion de COP1 al
nucleo de la célula frente a un estimulo de luz azul. Una vez en el nucleo, COP1 se uniria a HY5, un
factor de transcripcién que regula la expresién de genes que participan en la fotomorfogenesis. En
oscuridad Cry1 y COP1 viajan al nucleo permitiendo la degradacion de Hy5, impidiendo la expresion de
genes que participan en fotomorfogénesis. Por el contrario, frente a un estimulo de luz, CRY1 y COP1
son excluidos del nucleo permitiendo la acumulacion de Hy5 y por consiguiente la activacién de la
expresion de genes fotomorfogénicos.

Fototropinas

Las fototropinas son una familia de Flavoproteinas que actian como fotorreceptores de luz UV-A/azul.
Estas proteinas estan asociadas al cromoéforo Flavina Mononucleétido (FMN) en cada uno de sus
dominios LOV (dominio que responde a estimulos de luz y cambios en concentraciones de oxigeno y de
voltaje, Fig. 4).

Fototropinas poseen actividad Ser/Thr quinasa en su dominio carboxilo terminal, el cual es el responsable
de transducir la sefal luminosa censada. En Arabidopsis thaliana se han caracterizado dos fototropinas,
PHOT1 y PHOT2. Photl se expresa uniformemente en hojas y se acumula en la membrana plasméatica
de células de la epidermis, mesdfilo y células guardianas. En la Tabla 1 se enumeran los procesos
biolégicos de la planta en los que estos fotorreceptores participan.

Ambas fototropinas regulan su expresion por luz. A alta intensidad luminosa Photl disminuye su
expresion, mientras Phot2 disminuye su expresion en oscuridad. A su vez, ambas fototropinas se
acumulan en la membrana plasmatica. En Arabidopsis thaliana, mutaciones que provocan la pérdida de
funcion de estas fototropinas permitieron dilucidar el rango Iluminoso de respuesta de estos
fotorreceptores. En ausencia de Photl (mutantes photl), la planta es incapaz de generar una respuesta
fototropica frente a bajas intensidades luminosas, mientras que en ausencia de phot2, la planta presenta
una respuesta fototrépica normal. Sin embargo, en ausencia de ambas fototropinas, la planta es incapaz
de generar respuesta fototrépica bajo cualquier intensidad luminosa. Estos resultados permitieron concluir
que Photl participa en respuesta frente a baja intensidad luminosa, mientras Phot2 participa en la
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respuesta a altas intensidades luminosas. Se cree que estos fotorreceptores al igual que los de la familia
de Cry son capaces de transmitir el estimulo luminoso a la célula activando una cascada de senales de
transduccion.

En condiciones de reposo, las fototropinas se acumulan en la membrana plasmatica. Cuando el
cromoforo asociado al sitio LOV siente la luz, transmite a la parte proteica de la fototropina energia que le
permite a ésta viajar al citoplasma, donde actia como quinasa, fosforilando a su sustrato
correspondiente. Rio abajo de las fototropinas, existen proteinas como NPH3 y RPT2, que son capaces
de interactuar con factores de transcripcion. Se ha demostrado que el factor de transcripciéon ARF7 (factor
de respuesta a auxina 7) es regulado rio abajo de la activacién de fototropinas frente a un estimulo
luminoso. Interesantemente, en la respuesta fototropica, se generan cambios en la direccién del
crecimiento de la planta, proceso en el cual participa activamente la hormona auxina.

RESUMEN

La radiacién solar es un factor determinante en el desarrollo de vida sobre la faz de la tierra, permitiendo
la evolucién de organismos desde el origen de los sistemas aerdbicos hasta hoy, donde los cambios en la
composicion atmosférica exponen a los seres vivos a nuevas intensidades y longitudes de onda de
radiacion solar, obligandoles a generar adaptaciones que les permitan sobrellevar estos cambos
ambientales.

Las plantas al ser incapaces de huir de una situacion adversa tal como altas intensidades de luz al medio
dia, han desarrollado interesantes adaptaciones que les permiten sentir la luz de distintas longitudes de
onda y diferentes intensidades y generar respuestas celulares que se traducen en un proceso fisiolégico
como la reorientacion del crecimiento en o6rganos y en la planta completa. Procesos como
germinacion, fotomorfogénesis y fotoperiodicidad, son regulados por luz roja/roja lejana, la que es
percibida, gracias a la existencia de moléculas receptoras conocidas como fitocromos. El fototropismo
y la reorientacion de cloroplastos intracelularmente, asi como la sintesis de clorofila, son procesos
regulados por la luz azul, la que es sentida por la planta debido a la existencia de receptores conocidos
como criptocromos y fototropinas.

Glosario de términos y abreviaciones

CHS: Chalcona sintetasa, enzima clave de la via de los fenilpropanoides

CABs: proteinas que se unen a las clorofilas. Del inglés “chlorophyll “A” binding”

Elips: proteinas inducidas por luz. Del inglés “early light indusible proteins”

Etiolada(o): planta u 6rgano de esta, alargados y sin pigmentos fotosintéticos

Luz: se refiere preferentemente a la radiacion en el rango visible (400 — 700 nm), es decir aquella
radiacion a la cual es sensible el ojo humano (por lo tanto, es incorrecto hablar de luz UV o luz IR)

Luz blanca: otra denominacién para la luz visible

PAR: del inglés “photosinthetic active radiation” (400 — 700 nm)

Sésil: anclado a un sustrato

RBCS: subunidad de la enzima Rubisco

Rubisco: Ribulosa Bifosfato Carboxilasa Oxidasa. Enzima fijadora de CO2 en el ciclo de Calvin y Benson.

Preguntas y Problemas

1.- ¢Entre qué rangos de longitudes de onda del espectro electromagnético se encuentra la
radiacion fotobiol6gicamente activa?

2.- ;Qué efectos atmosféricos tiene la radiacién solar de alta energia?

3.- Explique por qué la radiacion solar entre las longitudes de onda de 400 y 1000 nm es
determinada como biolégicamente activa.

4.- ;Qué tipo de longitudes de onda participan en la regulacién de la fotomorfogénesis en plantas?

5.- Senale comparativamente tres caracteristicas de plantas fotomorficas y skotomorficas,
respectivamente.

6.- En plantas, ¢Qué tipo de moléculas absorben luz de longitud de onda entre 510-600 nm y cual es
su funcidn bioldgica?
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7.- Explique brevemente como se determiné que la luz rojo/rojo lejano participa en la germinacién de
semillas y que el fotorreceptor es una sola proteina con dos fotoestados intercambiables.

8.- Describa las caracteristicas moleculares de los fotocromos y su actividad enzimatica

9.- ¢ Como son regulados los fitocromos en Arabidopsis?

10.-Describa los procesos fisioldgicos en los que participan PHYA y PHYB respectivamente.

11.-¢,Cual es el modo de accién de los fitocromos a nivel celular?

12.-Enumere los tipos de receptores de luz UV-A/azul presentes en plantas.

13.-Describa brevemente la composicion molecular de los receptores de luz UV-A/azul.

14.-Respecto de los criptocromos ¢ Cémo actuan a nivel celular?

15.- ¢ Qué procesos fisiolégicos y celulares son regulados por la luz azul en plantas?

16.-Compare funciones entre criptocromos y fototropinas.

17.- ; Qué estrategia experimental usaria para probar que las fototropinas estan involucradas en sentir
diferentes intensidades de luz azul?

18.-Respecto de las fototropinas, describa sus funciones celulares y su actividad intracelular.

19.-Nombre al menos dos proteinas que participen transduciendo las sefiales de luz azul, rio abajo
de las fototropinas y mencione el rol celular de ellas.

20.-Proponga una hipotesis simple del por qué de la inocuidad de la luz infrarroja para los seres
vivos.
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