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APRESENTAÇÃO


			Esta obra se destina a explorar habilidades cognitivas em plantas. Embora, nominalmente, trate-se de uma temática que vem sendo explorada há apenas duas décadas, algumas de suas bases conceituais são investigadas pela ciência há mais tempo, a exemplo dos estudos concernentes às habilidades de percepção e comunicação das plantas. Por se tratar de um organismo desprovido de estruturas centrais de comando, as abordagens são inerentes às capacidades de células inespecíficas, sem se ater a metáforas ou analogias para com seres dotados de sistema nervoso canônico e cérebro. É intenção que sua leitura ajude a desmistificar os vegetais como organismos passivos, os quais, por mais que tenham evoluído interagindo com o meio, ainda são vistos quase tão somente como responsivos a estímulos, comportamento que não se espera de qualquer ser vivo. 


			Pela condição séssil, as plantas já foram consideradas seres assexuados, simplesmente porque a ausência de um órgão de locomoção as excluía do rol de características atribuídas aos organismos sexuados. Embora hoje consideremos uma ideia desarrazoada, de certa forma ainda a perpetuamos quando achamos que pela ausência de órgãos sensoriais, típicos de ocorrência em grandes animais, as plantas são insensíveis a estímulos como sons, cheiros e toques, muito embora já seja bastante conhecido seus mecanismos de percepção à luz e à gravidade. Para muitos outros fatores de estímulo aos quais as plantas são responsivas, apesar de explorados seus efeitos, os aparatos sensoriais ainda são pouco difundidos, a exemplo daqueles para temperatura, umidade relativa do ar, pressão barométrica, gases atmosféricos, água, sais, campos elétricos e magnéticos, os quais são abordados no primeiro capítulo.


			As plantas não somente são hábeis em perceber a presença, e saber a importância de diversos elementos do ambiente ao seu desenvolvimento, como ainda são dotadas da capacidade de reconhecer a si e a seus parentes, memorizar, aprender, se comunicar, e até mesmo, propositadamente, modificar o meio a seu favor, para o que necessita de um comportamento inteligente. A comprovação dessas capacidades em vegetais evidencia que habilidades cognitivas não são exclusividades de células específicas do sistema nervoso ou imunológico, e revela potencialidades até então 
inexploradas das células, as quais, aparentemente são inespecíficas e ocorrentes nos vários tecidos e órgãos vegetais. 


			Diante da importância da temática e da ausência de literatura em língua portuguesa que se dedique a explorá-la, senti-me impelido a escrever esta obra, que, embora baseada em estudos inerentes à biologia de plantas, é de interesse comum aos profissionais, estudantes ou curiosos das diferentes áreas das ciências da vida. Embora muito já se saiba sobre os temas abordados, muito ainda se tem a avançar, o que certamente demandará trabalhos conjuntos entre profissionais de diferentes segmentos de pesquisa.


			É meu desejo que o fascinante mundo das plantas se torne ainda mais atraente quando constatarmos, ao longo desta literatura, que se trata de seres ativos, dinâmicos e ultramodernos, capazes de realizar comunicação wireless e até mesmo de discernir entre informações verdadeiras e fake news.


			O autor
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CAPÍTULO 1 


			BIOLOGIA SENSORIAL EM PLANTAS


			As plantas são organismos responsivos aos estímulos ambientais. Grande parte dos livros em biologia vegetal se dedica, e com excelência, à exploração das interações planta-ambiente. No entanto, há uma lacuna no conhecimento entre o sinal e a resposta, que concerne à percepção do estímulo pela planta. Embora muitos sejam os estímulos ambientais aos quais as plantas são sensíveis, o aparato sensorial só é amplamente difundido à luz e à gravidade. 


			Este capítulo se dedica a explorar os mecanismos elucidados ou putativos de percepção vegetal que interligam os fatores de estímulo presentes no ambiente às respostas das plantas. A percepção à luz será explorada dentro de um outro contexto sensorial, que é como as plantas percebem o tempo. Isso porque a luz é o estímulo mais importante à sincronização dos vegetais a diferentes ciclos temporais, fator responsável por vários fenômenos que coincidentemente se manifestam em horários específicos do ciclo das 24 horas diárias, em meses específicos do ano, ou, ainda, pela soma exata de muitos ciclos anuais.


			Diferentes eventos do metabolismo ou do desenvolvimento, amplamente conhecidos na biologia vegetal, serão utilizados para contextualizar a percepção das plantas ao CO2, O2, O3, frio, calor, água, umidade relativa do ar, nutrientes, sal, pressão atmosférica, gravidade, sons, campos elétricos e magnéticos e toque. 


			O aparato sensorial das plantas não se limita aos elementos inanimados. A interação entre plantas e outros organismos vivos requer percepções sofisticadas, muitas vezes integradas em uma relação complexa de reconhecimento e comunicação. Assim, serão aspectos abordados em conjunto no capítulo “Comunicação extracorporal em plantas”. De maneira similar, a percepção de sinais de comunicação intracelular e intercelular será abordada no capítulo “Comunicação intracorporal em plantas”. 


			PERCEPÇÃO À LUZ


			O aparato sensorial das plantas à luz é amplamente conhecido. Muitos são os fotorreceptores já identificados, assim como os efeitos por eles mediados. Nesta seção será explorado como a percepção de padrões luminosos pelas plantas está envolvida em fenômenos vegetais sincronizados a diferentes ciclos do tempo.


			A luz é um fator necessário às plantas, não somente como fonte de energia, mas de informação. Sua intensidade, qualidade, duração e direção são aspectos percebidos pelos vegetais, desencadeando mudanças no seu metabolismo e desenvolvimento. A percepção de padrões de luminosidade pela planta é fundamental para que ela responda à condição de dia e noite, de sol e sombra, aos horários do dia, aos meses do ano e até mesmo para que some ciclos temporais. 


			Frequentemente nos deparamos com fenômenos que denotam que as plantas são sincronizadas a diferentes ciclos do tempo. Por exemplo, as flores da dama-da-noite, também conhecida como cacto-orquídea, Epiphyllum oxypetalum (Figura 1.1A), só abrem no período noturno, mantendo-se fechadas durante o dia; a forte exalação de perfume pelo jasmim-da-noite, Cestrum nocturnum (Figura 1.1B), é um evento tipicamente noturno. Sabemos ainda que algumas plantas só florescem em meses específicos do ano, como a flor-de-maio, Schlumbergera truncata (Figura 1.1C), cujo início do florescimento no Sudeste brasileiro ocorre entre os meses de maio e junho; ainda observamos um efeito da hora do dia, como a planta onze-horas, Portulaca grandiflora (Figura 1.1D), que, na região central do Brasil, abre suas flores aproximadamente às 11h. Nos casos citados, o próprio nome popular das espécies se dá em torno de seus respectivos comportamentos florais em função de diferentes ciclos do tempo. Naturalmente, para que as plantas respondam a essas variáveis é necessário que percebam a condição do ambiente, sendo a luz o sinal mais importante utilizado para esse fim. 


			Figura 1.1 – Plantas com comportamentos florais sincronizados a variáveis temporais. 1.1A. Epiphyllum oxypetalum, exemplo de flores que só se abrem à noite. 1.1B. Cestrum nocturnum, exemplo de flores que exalam forte perfume à noite. 1.1C. Schlumbergera truncata, exemplo de planta que no Sudeste brasileiro inicia o florescimento entre maio e junho. 1.1D. Portulaca grandiflora, exemplo de planta que na região central do Brasil abre suas flores aproximadamente às 11h
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			Fontes: 1.1A Imagem de luismagroarq por Pixabay. Licença de uso em https://pixabay.com/pt/photos/dama-da-noite-porta-casa-flor-1824024/. 1.1B Imagem de Asit K. Ghosh por Wikimedia Commons. Licença de uso em https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Jasmine_NightBloomimg2_Asit.jpg. 1.1C Imagem de TuJardínDesdeCero por Pixabay. Licença de uso em https://pixabay.com/pt/photos/cacto-de-natal-cacto-flores-4662167/. 1.1D Imagem de Meriele Oliveira Pereira Mel por Pixabay. Licença de uso em  https://pixabay.com/pt/photos/natureza-planta-flor-folha-jardim-3304689/


			Como as plantas são sincronizadas ao tempo?


			A luz é o sinal mais importante do ambiente à sincronização de comportamentos vegetais a ciclos temporais. Ela integra a radiação eletromagnética emitida pelo sol, caracterizada por uma faixa específica de comprimento de ondas. Além das ondas, a radiação eletromagnética é caracterizada por partículas, conhecidas como fótons, os quais têm diferentes grandezas de energia em função dos diferentes comprimentos das ondas. A intensidade e a proporção de fótons de diferentes grandezas energéticas (qualidade de luz), assim como a direção com que a luz incide sobre um órgão vegetal, além da sua duração, são aspectos que, isolados ou combinados, são aproveitados pelas plantas como sinais informativos do ambiente. A planta tem um grande aparato de biomoléculas que atuam na percepção da luz, chamadas de fotorreceptores. A interpretação do sinal luminoso pela planta depende, a princípio, do estado físico assumido pelos fotorreceptores após serem expostos à luz. 


			O termo luz é bastante usado nos estudos de fotobiologia, embora represente a radiação eletromagnética emitida pelo sol que sensibiliza nossos fotorreceptores oculares, permitindo-nos enxergá-las como cores. No entanto, além dessa parte da radiação visível ao olho humano, as plantas também percebem e absorvem radiação não visível na banda espectral do ultravioleta (Figura 1.2).


			Figura 1.2 – Radiação percebida pelas plantas. O fotorreceptor fitocromo absorve radiação na banda do vermelho (V) e vermelho extremo (VE); componentes da família zeitlupe absorvem na banda do azul; as fototropinas e criptocromos absorvem nas bandas do azul e do ultravioleta A (UV-A); o UVR8 absorve na banda do ultravioleta B (UV-B)
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			Fonte: o autor


			Os fotorreceptores vegetais são moléculas que percebem e absorvem luz. Eles são constituídos de proteínas ligadas a uma molécula responsiva à luz, o cromóforo. A ativação dos fotorreceptores depende da intensidade e da qualidade da luz que chega à planta. Como demonstrado na Figura 1.2, os fitocromos, absorvem radiação na banda do vermelho e do vermelho extremo, os criptocromos e as fototropinas absorvem radiação nas bandas do azul e do ultravioleta A, alguns membros da família zeitlupe absorvem na banda do azul, e o UVR8 absorve na banda do ultravioleta B. 


			Vários são os genes em plantas que codificam para as proteínas de fotorreceptores, resultando em vários fitocromos (phyA, phyB, phyC, phyD, phyE, phyF), três criptocromos (cry1, cry2, cry3), duas fototropinas (phot1, phot2), três membros da família zeitlupe (ZTL, FKF1 e LKP2) e o UVR8. Considerando os fotorreceptores oriundos de famílias multigênicas, dentro de cada classe temos aqueles que são mais ou menos sensíveis à intensidade da radiação na banda espectral que absorvem. Os diferentes fitocromos, além da sensibilidade diferenciada quanto à intensidade da radiação, também são sensíveis à proporção de vermelho/vermelho extremo (V/VE) que incide na planta, intermediando várias respostas fotodependentes (GAVASSI et al., 2017; MELO et al., 2009; MELO et al., 2011).


			Com base na intensidade, qualidade, direção e duração da luz que chega à planta, são (des)ativados diferentes fotorreceptores, desencadeando eventos que culminam em respostas das plantas a diferentes ciclos do tempo. 


			Como as plantas distinguem dia e noite?


			O que há de mais marcante entre o dia e a noite é a intensidade de luz que incide em uma superfície da Terra. Naturalmente, a intensidade de luz que chega às plantas durante o dia é muito maior, dado que a principal fonte natural emissora é o sol. A planta percebe que é dia pela grande quantidade de fotorreceptores biologicamente ativados pela luz por eles absorvida. A ativação dos fotorreceptores ocorre devido à mudança conformacional de sua estrutura ou simplesmente pela elevação do estado de energia de alguns de seus componentes, promovendo autofosforilação, e desencadeando, a partir de então, uma cascata de sinalizações celulares interdependentes que culminam na manifestação dos eventos tipicamente diurnos. Quando os fotorreceptores ativos atuam inibindo eventos, estes podem ocorrer à noite, período em que seus inibidores estão desativados. Dessa forma, temos eventos tipicamente diurnos ou noturnos em plantas.


			O fitocromo é uma molécula que tem uma característica rara na biologia, a fotorreversibilidade. Ao se observar a Figura 1.3, nota-se uma forma isomérica cis, chamada Fv, que é biologicamente inativa. Fv absorve luz vermelha (V), a qual é abundante durante o dia, e assim assume a forma isomérica trans, chamada Fve, que é biologicamente ativa. O Fve, por sua vez, ao absorver a luz vermelho extremo (VE), relativamente abundante no crepúsculo, assume a forma Fv. Portanto, o fato de uma planta estar com alto percentual de fitocromo na forma Fve em seu corpo é um indicativo de dia, e é essa forma que desencadeará eventos fitocromo-dependentes que só ocorrem durante o período diurno, assim como inibirá aqueles que só ocorrem durante a noite. Por outro lado, baixo percentual de Fve, e, consequentemente, alto percentual de Fv é indicativo de período noturno, e os eventos que estavam inibidos por Fve durante o dia serão liberados da inibição, ocasião em que os eventos tipicamente noturnos se manifestarão.


			Figura 1.3 – Fotorreversibilidade do fitocromo. Em presença de luz vermelha (V) o fitocromo assume a forma Fve, biologicamente ativa, e em presença de luz vermelho extremo (VE) assume a forma Fv, biologicamente inativa
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			Fonte: o autor


			Durante o dia, 88% dos fitocromos de uma planta podem assumir a forma Fve e durante a noite 97% assumem a forma Fv. A conversão de 100% não ocorre porque o Fv também absorve um pouco na banda espectral do VE e o Fve também absorve um pouco de V, o que significa que o que regula os eventos fitocromo-dependentes é a proporção Fve/Fv no corpo da planta. 


			É importante salientar, no entanto, que os fitocromos não são os únicos fotorreceptores que participam da percepção da planta à condição de dia ou de noite. Os demais também contribuem para os metabolismos diurnos ou noturnos, porém não são fotorreversíveis, são apenas ativados ou desativados a depender da presença ou ausência de suas respectivas radiações absorvíveis.


			Em síntese, as plantas estão sincronizadas ao dia e a noite porque durante o dia há uma alta razão de fitocromos Fve/Fv nos seus corpos, assim como de vários outros fotorreceptores nas suas formas ativadas, atuando como reguladores positivos dos metabolismos e eventos tipicamente diurnos. Por outro lado, à noite haverá uma baixa razão Fve/Fv, assim como os demais fotorreceptores estarão nas suas formas inativadas, o que permite a manifestação de metabolismos e eventos tipicamente noturnos, como a abertura das flores do cacto-orquídea (Figura 1.1A) e a forte liberação de perfume pelas flores do jasmim-da-noite (Figura 1.1B).


			As plantas percebem a condição de pleno sol e de sombra


			Ainda mais sofisticado do que estar sincronizada à condição do dia ou da noite, é a planta perceber e responder à condição de pleno sol e de sombra durante o dia. Isso é importante, por exemplo, para que possam arranjar suas folhas de forma que estas não fiquem o dia inteiro sombreadas por outras, já que sua função primordial é a produção de assimilados a partir da fotossíntese, assim como é importante para que ramos sombreados aumentem suas taxas de crescimento para alcançar o quanto antes a condição de pleno sol. Estes são eventos especialmente importantes para plantas heliófitas. 


			Para que haja uma percepção refinada de padrões luminosos, como pleno sol/sombra, são importantes os fotorreceptores com diferentes sensibilidades à intensidade de radiação, sendo alguns fotolábeis e outros fotoestáveis. Embora o phyA absorva luz na banda do V, o cry2 e o phot1 absorvam na banda do azul e do UV-A, altas intensidades de radiação promovem perda de suas atividades, podendo, inclusive, provocar a destruição do fotorreceptor. Os fotorreceptores phy de B a F, cry1, cry3 e phot2 são fotoestáveis, tendo alto desempenho de ação sob altas intensidades de radiação. Portanto, se é dia e um ramo tem alta razão de fotorreceptores fotolábeis/fotorreceptores fotoestáveis ativos é indicativo de sombreamento, situação que desencadeia eventos promotores do aumento das taxas de crescimento do ramo, para que assim este exponha o quanto antes suas folhas à plena luz do sol. Quando esse objetivo é alcançado, a intensa radiação incidente leva à destruição dos fotorreceptores fotolábeis, o que, consequentemente, culmina no refreamento do crescimento acelerado. 
Esse comportamento de velocidades diferenciadas de crescimento em função da sombra e da plena luz é facilmente observável em plantas heliófitas jovens, que 
costumam se estiolar na condição de sombra. Nesse contexto, a proporção entre fotorreceptores fotolábeis e fotoestáveis ativos em determinado momento serve como um código interpretado pelo órgão vegetal quanto à condição de luminosidade do ambiente.


			Em síntese, a alta razão de fotorreceptores fotolábeis/fotorreceptores fotoestáveis ativos na planta é a forma pela qual ela sincroniza seu metabolismo à condição de sombra, o que desencadeia o surgimento de eventos típicos de ocorrência em ambientes sombreados, como o aumento da taxa de crescimento caulinar, enquanto a baixa razão nessa relação de fotorreceptores é indicativa de pleno sol. 


			As plantas percebem a direção da luz


			Uma evidência clara de que as plantas percebem a direção da luz é o fototropismo (Figura 4.7), evento observado quando a região jovem de um caule se curva em direção à fonte de luz. Um exemplo ainda mais marcante é o heliotropismo que ocorre nas hastes jovens de girassóis, as quais se movimentam em função do seu alinhamento ao sol ao longo do dia, e, portanto, de leste a oeste. Imagem ilustrativa do posicionamento de flores jovens de girassol em função do heliotropismo pode ser vista na Figura 1.4. 


			Movimentos fototrópicos ou heliotrópicos são eventos mediados por fototropinas, que, ao perceberem e serem ativadas pela luz azul que incide lateralmente em um caule, desencadeiam respostas de redistribuição radial do hormônio auxina na região caulinar próxima ao ápice, culminando em crescimento assimétrico de células entre os lados opostos. Embora haja orientação leste-oeste no movimento dos girassóis durante o dia, ao anoitecer eles se voltam para o leste, período em que há perda da atividade das fototropinas, ou seja, o retorno para o leste parece não depender das fototropinas ativadas, evidenciando que este poderia ser um movimento dependente de regulação circadiana (objeto de estudo do próximo tópico), o que foi comprovado por Atamian et al. (2016), os quais observaram também que o próprio movimento de leste a oeste tem regulação circadiana. Como parte do mecanismo dessa regulação há expressão diferenciada de genes, regulados pelo relógio circadiano, que atuam na sensibilidade celular à auxina, cuja expressão durante o dia é maior no lado do caule voltado para o leste e durante a noite é maior no lado voltado ao oeste.


			Um fator que influencia as respostas de plantas em função da direção da luz é o próprio ângulo de inclinação da radiação que incide em um órgão vegetal, o qual é decorrente do posicionamento entre a fonte emissora e o órgão receptor. Diferentes ângulos causam mudanças na intensidade e na qualidade da radiação incidente, aspectos aproveitados pelas plantas como sinais informativos do ambiente. Além disso, embora não se saiba seus efeitos, tanto os fitocromos quanto as fototropinas, por anisotropia, podem alterar sua ligação à membrana plasmática em função do ângulo da radiação incidente (HUGHES, 2013). 


			Figura 1.4 – Posicionamento síncrono e uniforme de flores jovens de girassóis, evidenciando o heliotropismo
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			Fonte: à esquerda, imagem de Siggy Nowak por Pixabay. Licença de uso em https://pixabay.com/pt/photos/girass%C3%B3is-natureza-campo-3250317/. À direita, imagem de Erwin Nowak por Pixabay. Licença de uso em https://pixabay.com/pt/photos/campo-girass%C3%B3is-flores-agricultura-4388347/ 


			Como será abordado na seção “Percepção a campos elétricos”, muitas são as evidências da participação dos fotorreceptores vegetais intermediando sinalização elétrica em plantas. No contexto do fototropismo essa evidência também está presente. No trabalho desenvolvido por Volkov et al. (2004), utilizando plantas de soja iluminadas com luz branca, percebeu-se que quando a fonte de luz saía da parte superior da planta para a sua lateral havia uma despolarização de membrana plasmática criando um potencial de ação com amplitude de 60 mV durante 0.3 ms. No entanto, ao se isolar o espectro luminoso, esse potencial de ação só ocorria quando havia incidência luminosa entre 400-500 nm e 650-730 nm, não sendo gerado o potencial entre 500-630 nm. Isso é indicativo que os fotorreceptores de azul (400-500 nm) e de vermelho (650-730 nm) estão envolvidos na criação do potencial de ação, e assim, como é típico das reações “tudo ou nada”, esses fotorreceptores em não serem sensíveis a outras bandas espectrais não induziram a geração do potencial de ação na banda de 500-630 nm. 


			Em suma, a direção da luz pode provocar movimento fototrópico e heliotrópico em plantas. O grau de inclinação com que a radiação atinge a superfície do órgão vegetal interfere na sua intensidade e qualidade, características utilizadas pela planta como sinais informativos do ambiente. Além disso, posições intermitentes e regulares da luz podem gerar informações que alimentam respostas de movimento reguladas pelo relógio circadiano. Embora não se conheça a importância da anisotropia em si para os eventos fotodependentes, sabe-se que fitocromos e fototropinas alteram suas posições interativas para com a membrana plasmática em função do ângulo da luz incidente. Há evidências da geração de potencial de ação, dependentes da ação de fotorreceptores, influenciando a resposta fototrópica.


			Como as plantas são sincronizadas à hora do dia? 


			A sinalização interna celular desencadeada pela atividade dos fotorreceptores comumente leva à produção ou ativação de fatores positivos ou negativos de transcrição gênica. Uma grande parte dos genes das plantas é regulada por luz, o que em arroz e Arabidopsis thaliana (arabidopsis) corresponde a 20% do genoma (JIAO; LAU; DENG, 2007). Em um período de 24 horas tem-se um horário mais ou menos fixo no qual há maior ou menor expressão de genes fotodependentes, ou mesmo de não expressão. Os produtos dessas expressões desencadeiam, consequentemente, eventos cujos picos de manifestação ocorrem sempre em um determinado horário do dia ou da noite.  


			Tomemos a planta onze-horas, Figura 1.1D, como exemplo para influência do horário do dia sobre o comportamento das plantas. Sabemos que a abertura das flores da onze-horas é um evento que na região central do Brasil ocorre sempre aproximadamente às 11h. Digamos que o amanhecer hoje ocorreu às 6h. Isso significa um aumento de radiação V no ambiente e, consequentemente, um aumento de fitocromos Fve na planta, assim como de outros fotorreceptores ativados, inclusive aqueles fotolábeis. A partir do amanhecer, as formas ativas desses fotorreceptores desencadeiam a atividade de algumas rotas de sinalização celular que levam à produção ou ativação de fatores de repressão ou transcrição de genes regulados por luz. 


			À medida que o dia avança vão sendo acumulados os produtos da expressão dos genes luz-dependentes que entraram em atividade às 6h. Da mesma forma, vão diminuindo os produtos dos genes que foram reprimidos (se consumidos ou degradados). Isso significa que a cada momento ocorrerá alteração no balanço de diferentes produtos celulares, ou seja, mudança na proporção de um produto em relação a outro. Em função do quantum acumulado de produtos (ou de seus balanços) as respostas fotodependentes vão ocorrendo. Por exemplo, às 7h30, haverá o desencadeamento de alguma resposta induzida por um limiar de acúmulo atingido dos referidos produtos, limiar este que só será atingido uma hora e meia após o amanhecer. 


			É esperado que na medida em que o dia avance haja aumento da intensidade da luz e que em determinado momento os fotorreceptores fotolábeis percam atividade. Por exemplo, se um gene é positivamente induzido à expressão por ação do Fve-phyA, e sendo esse fotorreceptor destruído às 9h, a partir desse horário poderá haver estagnação ou decréscimo no quantum dos produtos dependentes da expressão do referido gene. Ou seja, o produto começa a se acumular na célula às 6h e tem o máximo acúmulo às 9h. Esse comportamento se repetirá em 24 h, já que no dia seguinte é esperado que o amanhecer ocorra novamente próximo às 6h, momento que propicia as condições de luz e atividade dos fotorreceptores necessários à repetição do evento. O mesmo raciocínio se aplica para genes que foram reprimidos pela presença da luz, os quais, quando expressos durante a noite resultam em acúmulo de produtos necessários a eventos cujos picos se manifestam em horários específicos da noite. 


			Considerando que a planta onze-horas abrirá suas flores hoje às 11h, essa abertura será um dos resultados do início da expressão ou repressão de genes iniciada às 6h, devido ser o horário em que será atingido o limiar mínimo de acúmulo (ou balanço) de biomoléculas necessárias à abertura floral. A partir das 6h também pode ocorrer inibição de genes que resultem em produtos inibidores da abertura floral, e com o consumo ou alteração no balanço entre diferentes produtos, às 11h eles chegam a um limiar que não mais reprimem a abertura das flores. Uma vez que amanhã, o amanhecer ocorrerá em horário muito próximo ao de hoje, novamente os mesmos eventos fotodependentes ocorrerão no mesmo horário. Mais uma vez, o mesmo raciocínio se aplica aos eventos noturnos, visto que no crepúsculo há um enriquecimento da luz VE no ambiente induzindo a conversão do Fve a Fv, e ao anoitecer, os demais fotorreceptores também ficam inativados pela ausência de luz.


			A partir dessa abordagem percebe-se que há uma sincronia entre os diferentes horários do dia ou da noite e os eventos fotodependentes ritmados ao longo de 24 horas, revelando um efeito do relógio circadiano. Também fica evidente que há dois momentos de sincronização desse relógio, a aurora e o crepúsculo. 


			Alguns eventos são muito dependentes dos padrões momentâneos de luz, de forma que se o dia amanhecer nublado uma resposta fotodependente poderá ocorrer em horário posterior ao habitual, ou não ocorrer, uma vez que modificações na intensidade e na qualidade da radiação alteram as respostas dependentes da atividade dos fotorreceptores. Nesse caso, a onze-horas poderia atrasar ou simplesmente não ter abertura floral nesse dia. É importante ressaltar que, mesmo em dias claros, outros fatores do ambiente, especialmente mudança de temperatura, podem modular as respostas fotodependentes, provocando alguma variação no horário de sua ocorrência. 


			Não são todos os eventos fotodependentes que são sensíveis aos padrões momentâneos de luminosidade. A produção de clorofila ou movimentos foliares são exemplos de eventos que não sofrem alteração de horário, mesmo que se altere a hora de início e final do período claro/escuro das 24 horas, assim como também não são ou são pouco modulados por mudança de temperatura. Essa não alteração no horário de manifestação dos eventos, nesse caso, chamado de eventos regulados por relógio circadiano, decorre da regulação de genes por seus próprios produtos. Como exemplo, consideremos que um gene A começa a se expressar às 6h, e a alta quantidade de produtos resultantes da sua expressão, às 18h, provoca inibição do próprio gene, ou que essa quantidade de produtos “A” às 18h desencadeie a expressão de um gene B, cujos produtos resultantes passam a inibir a expressão do gene A. Assim, teremos a cada 12 horas uma mudança nos eventos dependentes da expressão desses dois genes. Mesmo considerando que o gene A seja 
fotodependente, mas regulado pelo relógio circadiano, uma mudança repentina no horário de início do período claro, em um determinado dia, não iria causar alteração nos horários habituais de sua expressão, e, portanto, não iria ocorrer mudanças nos eventos dependentes das expressões dos genes A e B. No entanto, se essa mudança se estender por muitos dias consecutivos, o relógio circadiano será ressincronizado de acordo com a mudança que representa para a planta o novo horário da aurora, mas serão necessários vários ciclos diários para que essa ressincronização se estabeleça, e depois disso, os horários das expressões dos genes serão alterados de acordo com a ressincronização do relógio.


			A regulação de eventos pelo relógio circadiano é muito importante às plantas, de forma que estas não sejam tão sensíveis a variações de luz, mantendo muitos dos seus eventos fotodependentes mesmo em dias nublados ou chuvosos, servindo, portanto, como um mecanismo de sucesso adaptativo das plantas ao longo da evolução.


			São conhecidos muitos genes que participam do oscilador do relógio circadiano. Como observado na Figura 1.5, tomando Arabidopsis thaliana como exemplo (HARMON et al., 2018), os fotorreceptores, especialmente fitocromos e criptocromos, ativados pela luz, induzem a expressão dos genes CIRCADIAN CLOCK ASSOCIATED 1 (CCA1) e LATE ELONGATED HYPOCOTYL (LHY), os quais são fundamentais à manutenção rítmica do oscilador. O produto da expressão desses genes induz a expressão dos genes diurnos PSEUDO-RESPONSE REGULATOR (PRR7 e PRR9) e reprime genes noturnos como o TIMING OF CHLOROPHYLL A/B BINDING PROTEIN 1 (TOC1), sendo este também essencial à manutenção rítmica do oscilador, assim como à regulação de outros genes noturnos como o EARLY FLOWERING 4 (ELF4), EARLY FLOWERING 5 (ELF5), GIGANTEA (GI) e FLAVIN-BINDING KELCH REPEAT F-BOX 1 (FKF1). 


			O maior acúmulo dos produtos de CCA1 e LHY ocorre no início do dia. À medida que o dia avança ocorre acúmulo dos produtos dos genes PRR7 e PRR9, os quais são repressores dos genes CCA1 e LHY, o que resulta em menor acúmulo dos produtos desses genes no final do dia. Uma vez diminuída a ação repressora de CCA1 e LHY ao final do dia, genes noturnos que estavam reprimidos, a exemplo de TOC1, ELF4, GI, PRR3, PRR5, são desreprimidos, e o produto de suas expressões chega ao máximo acúmulo durante o período noturno. O produto de TOC1, por intermédio de algum fator não identificado, atua como fator positivo da expressão de CCA1 e LHY ao amanhecer, fechando o circuito das 24h. 


			O principal loop (circuito) do relógio está na interrelação TOC1- CCA1/LHY (Figura 1.5). Vários outros genes e biomoléculas, além dos já mencionados, participam da regulação do relógio circadiano, podendo inclusive estar envolvidos em loops secundários. No entanto, a ideia aqui já apresentada será suficiente para o entendimento da participação do relógio circadiano em diferentes respostas das plantas a serem exploradas. 


			Figura 1.5 – Principal circuito do relógio circadiano. Setas mais escuras indicam sinais de estímulo e mais claras indicam sinais de inibição. Ao amanhecer a luz ativa os fotorreceptores, os quais promovem a expressão dos genes CCA1 e LHY, cujos produtos induzem a expressão de PRR7 e PRR9, que, por sua vez, dá origem a produtos que reprimem a expressão de CCA1 e LHY ao final do dia, resultando na desrepressão dos genes noturnos por eles inibidos, como o TOC1. O acúmulo dos produtos de TOC1 à noite promove a expressão de CCA1 e LHY ao amanhecer, completando o circuito das 24h
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			Fonte: o autor


			É importante ressaltar que nem todas as respostas desencadeadas pela ativação dos fotorreceptores culminam em expressão gênica. Algumas podem ocorrer muito rápido devido à luz, intermediada pelos fotorreceptores, ser necessária apenas para ativação ou desativação de determinadas moléculas pré-existentes no circuito de uma resposta. Como exemplo, é observado na abertura dos estômatos que o papel da luz é promover a ativação das fototropinas, o que ocorre por sua autofosforilação decorrente da elevação do estado energético do cromóforo, que é o evento inicial à ativação da cascata de sinalização que leva à abertura dos estômatos em questão de segundos, embora também haja influência do relógio circadiano sobre o movimento estomático. 


			Em resumo, as plantas são sincronizadas às horas do dia porque seus comportamentos distintos ao longo das 24h dependem da expressão de muitos genes positivamente ou negativamente regulados por luz. Na aurora, há aumento de fotorreceptores ativados que desencadeiam a expressão de genes diurnos, assim como há repressão dos noturnos. No crepúsculo, genes noturnos são desreprimidos, passando a não haver expressão dos diurnos. Muitos genes são regulados por seus próprios produtos ou pelo produto de um outro gene, regulação esta dependente de um limiar ou um balanço de produtos acumulados. Esse limiar é atingido em tempos distintos, a partir do horário do nascer e do pôr do sol. Uma vez que a hora do início da aurora e do crepúsculo não varia muito entre dias próximos, diferentes eventos decorrentes da expressão dos genes fotodependentes tendem a ter picos ou vales ritmados, ou seja, nos mesmos horários em todos os dias próximos. O ritmo intermitente e constante da expressão gênica pode estabelecer uma memória inerente ao relógio circadiano, o qual garantirá que mesmo havendo uma variação brusca no padrão de radiação em determinado dia, não haverá alteração na ritmicidade da resposta, a não ser que essa variação se mantenha por vários dias consecutivos, induzindo uma ressincronização do relógio.


			Como as plantas são sincronizadas aos meses do ano?


			Na Figura 1.1C observa-se a flor-de-maio, cuja floração é exemplo de fenômenos que ocorrem de ano em ano. É abundante na natureza o número de espécies de plantas que florescem em épocas específicas do ano. Isso decorre do fotoperíodo/nictoperíodo da região geográfica onde essas plantas estão. 


			Em razão do movimento de translação da Terra, em diferentes épocas do ano o comprimento do dia e da noite são diferenciados por causa do posicionamento do planeta em relação ao sol. Uma vez que o mesmo posicionamento só ocorrerá novamente após um ano, a duração do dia e da noite em determinada área geográfica será igual nas mesmas datas de todos os anos próximos, com pouquíssima alteração devido o ciclo anual ser concluído com 365 dias e 6 horas.


			É exatamente a duração do dia e da noite diferenciada que é percebida pelas plantas de determinada região geográfica, resultando em respostas, como a floração, em meses específicos. Nem todas as plantas são sensíveis ao fotoperíodo/nictoperíodo, podendo florescer em qualquer época do ano. A floração das fotoperiódicas-sensíveis pode ser modulada por outros fatores do ambiente, especialmente temperatura e disponibilidade hídrica, e assim, pode ocorrer antecipação ou atraso de sua resposta em relação ao mês de referência.


			Como as plantas medem o tempo?


			Como exemplo para medição do fotoperíodo/nictoperíodo, consideremos que uma planta em fase adulto-vegetativa seja fotoperiódica-sensível e seja estimulada a florescer em um ambiente que tenha 13 horas de luz ou mais, e, consequentemente, menos de 11 horas de escuro. Seria uma espécie, que, na localização geográfica de Brasília-DF, seria induzida a florescer entre novembro e fevereiro, que é quando essa condição ambiental ocorre. Se nessa mesma localização houver uma planta que só floresça com dias que durem menos de 11 horas, e consequentemente, noites superiores a 13 horas, seria uma espécie que só seria induzida a florescer entre junho e julho.


			Uma vez que o período claro induz a ativação dos fotorreceptores, e estes comumente ativam vias de sinalização celular que culminam na expressão ou repressão de genes, se o dia tiver 13 horas de luz haverá uma determinada quantidade de produtos resultantes de 13 horas de expressão de determinados genes. Se para o estímulo à floração de uma planta forem necessárias no mínimo 13 horas de expressão gênica para se atingir a quantidade mínima de substâncias estimuladoras, a partir de 13 horas de luz essa planta será induzida ao florescimento, e consequentemente, em meses do ano nos quais os dias tenham menos de 13 horas de luz essa planta não será induzida. Para essa situação, em que o florescimento é induzido acima de um fotoperíodo crítico em número de horas, a espécie é chamada de planta de dia longo.


			Existem plantas que requerem noites longas e ininterruptas para serem induzidas ao florescimento, as chamadas plantas de dias curtos. Isso significa que se expostas a dias muito longos o produto gerado por alguns genes de expressão diurna ultrapassará um limiar máximo à indução 
floral, tornando-se uma quantidade inibitória após certo acúmulo, ou ainda, é possível que dependa de grandes quantidades de produtos decorrente de alguns genes de expressão noturna. Para efeito de indução floral, essas quantidades de produtos gênicos podem ser resultantes de um único ciclo de 24h, ou do acúmulo proveniente de vários ciclos diários sucessivos. É importante ressaltar que ao se inferir sobre produtos da expressão gênica, não significa necessariamente que seu efeito sobre os eventos dependa diretamente ou exclusivamente das proteínas a serem formadas, mas sim do metabolismo resultante.


			Em síntese, as plantas são sincronizadas ao mês do ano porque os produtos de alguns genes diurnos e noturnos têm acúmulo variável a depender da duração do período claro ou escuro, períodos temporais que variam nos diferentes meses do ano em função do posicionamento da Terra em relação ao sol. Como o acúmulo desses produtos podem regular positivamente ou negativamente diferentes eventos fotoperíodo-dependentes, podemos ter fenômenos distintos ocorrendo em plantas em meses específicos do ano. E isso se repetirá no mesmo mês do próximo ano, que será quando ocorrerá o mesmo posicionamento Terra-sol. Ainda é possível que alguns eventos dependam não somente da duração de um dia/noite, mas também de produtos acumulados pelas plantas em vários dias consecutivos de mesma duração fotoperiódica.


			As plantas podem somar ciclos temporais?


			Um evento bastante intrigante em plantas é a sincronização do florescimento e morte de todas as plantas de alguns genótipos de bambu, mesmo estando em diferentes localizações geográficas. Todas as plantas de Phyllostachys pubescens florescem ao mesmo tempo após 67 anos de uma florada (ISAGI et al., 2004), enquanto outros genótipos podem demorar menos ou mais anos, mesmo que estejam em locais com diferentes condições edafoclimáticas, inclusive fotoperiódica. Nesse sentido, a contabilização do tempo não pode estar associada somente a padrões de fatores ambientais correntes, mas sim, está intimamente relacionada ao relógio biológico do genótipo em questão (FRANKLIN, 2004). Isso significa que esse relógio pode ser pouco responsivo a mudanças do meio à sua ressincronização, ou, mesmo que ressincronizado, não o seja completamente, ou seja, alguma memória do oscilador se mantém inalterada, de forma a preservar uma sincronia primordial. Muitas são as hipóteses para a morte e floração sincronizada. Alude-se que a floração ampliaria a chance de os propágulos não serem todos forrageados em função da grande quantidade no ambiente, e assim, aumentaria a chance de alguns se desenvolverem, enquanto a morte favoreceria incêndios que eliminariam pragas da parte aérea ou abririam clareiras necessárias ao crescimento de novos bambus. É importante ressaltar, no entanto, que essa sincronia não é encontrada em todos os genótipos de bambus.


			A morte sincronizada é característica de um evento programado, no entanto, pouco se sabe do controle do relógio biológico sobre a morte celular programada. No entanto, é sabido que a forma metilada do ácido jasmônico, ou seus precursores na via das oxilipinas (via de oxigenação de ácidos graxos poli-insaturados), atuam como fatores, que por si só, podem desencadear o acúmulo de espécies reativas de oxigênio (EROs) nas mitocôndrias, cujos EROS promovem a ativação de rotas que aceleram a morte da célula (REINBOTHE et al., 2009). EROs formados nos cloroplastos também podem atuar como promotores de maior síntese de ácido jasmônico, que em interação ou não com o etileno, atua como sinalizador positivo de vias metabólicas que culminam na expressão dos genes EXECUTORS envolvidos na morte celular (Figura 1.6).


			Evidências da morte celular programada influenciada pelo relógio biológico foram observadas no trabalho desenvolvido por Nitschke et al. (2016), no qual foi verificado que efeitos de estresse circadiano, induzido por alterações bruscas e frequentes na duração de luz/escuro, promovia, ao mesmo tempo, redução da expressão de CCA1 e LHY e ativação da via de síntese de ácido jasmônico, cujo aumento foi fundamental à morte celular decorrente do estresse, evidenciando, portanto, uma íntima relação entre o relógio biológico/circadiano e o ácido jasmônico. Essa relação foi comprovada mais tarde quando Zhang, Bo e Wang (2019) observaram a regulação recíproca entre a síntese de ácido jasmônico e a atividade circadiana. Com base nessas evidências, presume-se que alta síntese de ácido jasmônico seja desencadeada pelo relógio biológico após o fechamento de um circuito temporal longo, mas não conhecido, ou pela soma de vários circuitos (anuais ou diários) iniciados ao mesmo tempo no início do desenvolvimento dos bambus, no entanto, é uma hipótese que carece de comprovação. Na Figura 1.6 observa-se um modelo putativo envolvendo o relógio biológico e a morte programada dos bambus.


			Figura 1.6 – Via putativa de sinalização para morte celular programada e sincronizada induzida pelo relógio biológico em bambus. O tempo decorrente entre o início do desenvolvimento das plantas e a morte é resultado da soma de ciclos diários ou anuais realizada pelo relógio biológico ou do fechamento de um único circuito de tempo (desconhecido) pelo oscilador. Fechado o circuito ou concluído os ciclos, o próprio relógio induzirá um aumento da síntese de ácido jasmônico, o qual elicitará a produção de espécies reativas de oxigênio (EROs) nos cloroplastos e mitocôndrias, que, por sua vez, induzirá um segundo aumento na síntese de ácido jasmônico, acompanhado ou não pelo aumento de etileno, que induzirá a expressão dos genes EXECUTORS, os quais atuarão sobre o metabolismo que levará a célula à morte
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			Fonte: o autor


			Em suma, a contabilização de ciclos temporais pela planta depende de um ou muitos circuitos concluídos pelo oscilador do relógio biológico. Os circuitos podem ser contabilizados em escalas que variam de diária a anual, mas também pode haver circuito(s) de tempos desconhecidos. 
Não se sabe como a memória do circuito ou da soma dos ciclos é armazenada, no entanto pode ser extremamente precisa, a ponto de desencadear eventos sincronizados mesmo após mais de cem anos a partir do início da cronometragem.


			Considerações sobre percepção à luz


			O conhecimento sobre a percepção da luz pelas plantas já resultou em muitos avanços tecnológicos, a ponto de chegarmos atualmente a efetivo cultivo vegetal em ambiente desprovido de luz solar, utilizando-se apenas de iluminação artificial. Para além do cultivo, é possível modificar a qualidade dos produtos desejados, como manipular o aumento da síntese de um composto do metabolismo secundário de uso farmacológico, induzir o desenvolvimento do fruto com melhor qualidade nutritiva ou aumentar a produção de um órgão de interesse, por meio da manipulação da intensidade, qualidade e duração da luz dispensada às plantas.


			Um uso tecnológico e de alta precisão, oriundo desse conhecimento, amplamente empregado, é a indução da abertura de flores no dia desejado, de acordo com a demanda mercadológica. Essas possibilidades tecnológicas que temos em mãos devemos ao conhecimento de como as plantas percebem a luz, pois hoje sabemos que diferentes fotorreceptores são ativados por diferentes padrões de luminosidade, os quais desencadeiam diferentes metabolismos. Ao se saber que um evento que desejamos será, por exemplo, desencadeado em uma planta submetida à ação do Fve-phyB por 14 horas diárias, durante 4 dias consecutivos, sob radiação superior a 1200 µmol de fótons m2 s-1, podemos simplesmente procurar enriquecer artificialmente o ambiente com luz vermelha e nos padrões requeridos, na tentativa de se atingir o efeito desejado, embora este possa ser modulado por outros fatores. Portanto, conhecer os mecanismos pelos quais as plantas percebem a luz, além de nos permitir entender como elas são sincronizadas ao tempo, possibilita o desenvolvimento de tecnologias empregáveis ao seu cultivo. 


			PERCEPÇÃO À TEMPERATURA


			Muitos são os fenômenos conhecidos em plantas desencadeados por baixa ou alta temperatura. Em ambiente frio, dentre vários efeitos observados e a depender da espécie, é comum a perda de clorofila, abscisão foliar, florescimento e quebra de dormência de propágulos. Já em ambientes quentes, é notável a diminuição do crescimento e da produção de órgãos de reprodução, redução nas taxas de fotossíntese líquida, alteração no particionamento de fotoassimilados, dentre outros efeitos. Embora as respostas sejam evidentes, os mecanismos de percepção a esse fator ambiental ainda não são amplamente conhecidos, apesar de existirem elementos já elucidados, os quais serão abordadas ao longo desta seção.


			As plantas podem somar horas de frio


			Uma evidência da contabilização de horas de frio pelas plantas é a necessidade que algumas, como a macieira, têm de um acúmulo mínimo de horas abaixo de determinada temperatura para que sejam induzidas ao florescimento. Para isso, sabe-se do envolvimento tanto de genes responsivos ao frio quanto de genes envolvidos no oscilador do relógio biológico. Um exemplo de regulação gênica em Arabidopsis thaliana (AMASINO, 2005), cujo florescimento depende do frio, pode ser visto na ação do gene FLOWERIG LOCUS C (FLC), o qual atua como repressor de um conjunto de genes florais. A expressão do FLC é estimulada pelos produtos do gene FRIGIDA (FRI) que, por sua vez, é inibido pelo frio, e, portanto, na época fria não há efeito do repressor floral FLC. Plantas fotoperiódicas-sensíveis podem não florescer na condição de frio, mesmo tendo sido expostas a um somatório de horas suficientes, por não estar sob fotoperíodo indutor (SALATHIA et al., 2006). No entanto, se depois da vernalização, mesmo elas sendo expostas a uma condição de calor, mas com fotoperíodo indutor, virão a florescer, o que remete a uma memória construída pelo somatório de horas de frio necessário ao florescimento. Surpreendentemente, FRI também participa da regulação do relógio biológico, e sua atuação sobre o relógio permanece ativa na condição de frio, diferentemente da regulação floral. Quanto ao FLC não há evidências de sua participação direta para com o relógio, não sendo expresso ritmicamente, no entanto, acredita-se que regule a ação de outros genes que participam do oscilador. 


			Embora não se saiba com precisão como funciona o mecanismo pelo qual o frio modula respostas relacionadas ao relógio biológico, sabe-se do seu papel sobre a expressão de genes envolvidos com o oscilador, e, 
recentemente, novas descobertas têm trazido mais luz a essa questão, como a pesquisa desenvolvida em cana-de-açúcar por Dantas et al. (2019), os quais observaram pelo mecanismo de splicing alternativo, que havia produção de transcritos alternativos do mRNA do gene LHY, o qual integra o oscilador central do relógio, e que essa produção de alternativos era maior na época fria do ano em comparação à época quente. Essa é uma resposta indicadora de como a temperatura fria pode atuar na modulação do relógio. Alteração de transcritos não só do LHY, mas do TOC1, sob temperaturas frias, também foi observada em castanheira (RAMOS; FAÇANHA; FEIJÓ, 2005). 


			Infere-se que produtos acumulados da expressão de genes que estavam se expressando no período frio, em detrimento ou não de outros que estavam reprimidos, levam a planta a atingir um limiar quantitativo de produtos necessários ao desencadeamento de uma resposta, como floração, cujo limiar coincide com a quantidade de horas de frio somadas. A partir de então, a planta seria determinada a florescer quando for exposta à condição indutora, como um fotoperíodo específico. Não podemos esquecer, no entanto, da interferência moduladora do frio sobre o oscilador do relógio biológico, o que pode promover alterações na demanda do tempo necessário a um evento, e, portanto, podendo levar a mudanças de sensibilidade das plantas ao fotoperíodo.


			O frio pode alterar a necessidade fotoperiódica das plantas


			Baseado no tópico anterior, o efeito do frio sobre o oscilador do relógio biológico, como esperado, promove efeitos tangíveis, como a alteração da sensibilidade fotoperiódica das plantas. Esse fenômeno já é conhecido para várias espécies, como a ornamental Lysimachia mauritiana (IM et al., 2020) e o trigo (LEE, 2019). Em estudo realizado por Lewandowska-Sabat et al. (2017) para observação do efeito da altitude sobre a floração de Arabidopsis thaliana foi constatado que em ambiente de maior altitude, e, portanto, mais frio, as plantas eram menos sensíveis à regulação fotoperiódica à floração do que aquelas de ambientes de menor altitude. Embora o efeito tenha sido da altitude sobre a floração, o que envolve mudança em vários fatores do meio, aquele tido como mais provável à alteração da sensibilidade fotoperiódica é a diferença de temperatura.


			A soma de horas de altas temperaturas como predição de fase fenológica 


			Não somente o acúmulo de horas de frio pode ser utilizado como um fator de interferência fenológica em plantas, mas também o somatório de horas de altas temperaturas tem sido utilizado para predição da fase fenológica. Na agricultura existe um termo chamado graus-dias, que se refere a um somatório de graus Celsius, a partir de uma temperatura base para uma referida cultura, utilizado para prever as fases do desenvolvimento das plantas e a época ideal para colheita. É um referencial usado como uma calculadora de um fator ambiental para que uma resposta se manifeste na planta. No entanto, diferentemente do frio, os efeitos observados pela contabilização de horas de calor não estão atrelados ao relógio biológico, mas sim ao acúmulo e consumo de carbono orgânico, ou seja, à fotossíntese líquida. Nesse sentido, é um referencial indireto, estando relacionado à radiação que chega à planta, pois dela depende a produção de fotoassimilados, tanto é que, ao se reduzir a intensidade da radiação incidente, mantendo o fotoperíodo, e mesmo havendo aumento da soma térmica, houve atraso de vários dias no tempo necessário à maturação de uvas em plantas cultivadas sob cobertura (CHAVARRIA et al., 2009). Observada suas nuances, a soma térmica, embora utilizada, não é um instrumento preciso para predição de fase fenológica.


			Como as plantas percebem a temperatura?


			Quando se estuda a importância da temperatura no desenvolvimento vegetal, a princípio, costuma-se direcionar seu efeito sobre a atividade metabólica, já que pode afetar a cinética de muitas enzimas, assim como interferir na expressão de vários genes. Embora pertinente, para além do metabolismo, as respostas das plantas à temperatura perpassam um simples evento observado como consequência da variação térmica, requerendo, portanto, um mecanismo de percepção. 


			Ao considerarmos a existência de sensores biológicos à temperatura, sua percepção deve ser analisada por componentes a montante da cascata de sinalização celular desencadeada pelo efeito térmico (PLIETH et al., 1999; RUELLAND; ZACHOWSKI, 2010). Como componente de referência à sensibilidade térmica tem-se a fluidez de membrana, sobre a qual há ação direta da enzima dessaturase de ácidos graxos, que, por sua vez, é responsiva às mudanças de temperatura. A depender do estado de fluidez da membrana pode haver desencadeamento antecipado da atividade de vias metabólicas em relação a temperatura do protoplasma necessária à ação, o que significa, inclusive, que genes podem ser induzidos à expressão em temperaturas diferentes daquelas indutoras no protoplasma. Ainda tem sido observado mudança conformacional de proteínas de resposta a estresse térmico em função da fluidez de membrana. Nesse caso, o estado de fluidez da membrana é o referencial celular para temperatura antes mesmo que taxas de resfriamento ou aquecimento ocorram no protoplasma. Outra mudança que também precede cascatas de eventos a jusante de mudanças nas taxas de aquecimento/resfriamento é a despolimerização de microtúbulos e microfilamentos de actina, seja sob frio ou calor, evento este que pode estar associado à detecção de temperatura a partir de componentes integrados à parede celular, como as proteínas forminas, envolvidas na polimerização dos filamentos de actina. Um esquema integrando os mais prováveis sensores de temperatura pode ser observado na Figura 1.7. 


			Figura 1.7 – Percepção celular à temperatura. Calor e frio desencadeiam alteração na fluidez de membrana e promovem despolimerização do citoesqueleto. Esses dois fenômenos atuam como mecanismos sensoriais de temperatura, desencadeando eventos termodependentes que se antecipam à efetiva mudança na taxa de resfriamento ou aquecimento do protoplasma. A alteração de fluidez de membrana induz mudanças na conformação de proteínas e atividade de enzimas, cuja atividade também pode ocorrer em função da própria mudança conformacional. A despolimerização do citoesqueleto e a alteração na produção de transcritos alternativos de genes que participam do oscilador do relógio biológico (sensores sazonais, com ação independente de efetiva mudança na taxa de resfriamento do protoplasma) ativam vias de sinalização celulares que se somam às alterações promovidas pelas mudanças de fluidez de membrana
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			Fonte: o autor


			A resposta das células vegetais à mudança de temperatura não leva em consideração a temperatura absoluta, como a que detectamos com termômetros. Uma vez que o aparato sensitivo é biológico, o que mais importa é a taxa de resfriamento ou aquecimento celular. 


			Exemplo de respostas que ocorrem a partir da percepção da temperatura é o fenômeno do termonastismo, presenciado no fechamento dos folíolos de Mimosa pudica à medida que a temperatura é abaixada (Figura 1.8C), assim como a inclinação das folhas de Rhododendron sp., decaídas sob baixa temperatura (Figura 1.9C). O desencadeamento do movimento foliar depende do turgor diferenciado em células do pulvino ou simplesmente do pecíolo. O influxo de Ca2+ do apoplasto para o citoplasma precede o movimento, implicando a participação desse íon na sinalização térmica, tendo seus canais transmembrana considerados por alguns pesquisadores como elementos integrantes do aparato sensorial à temperatura (MITTLER; FINKA; GOLOUBINOFF, 2012). Como discutido anteriormente, a temperatura provoca alteração estrutural da membrana, o que implica a alteração da sua permeabilidade a alguns compostos químicos, o que, por sua vez, pode levar a modificações de gradientes elétricos entre o simplasto e o apoplasto, necessários à ativação dos canais de cálcio voltagem-dependentes.


			Figura 1.8 – Resposta termotrópica de Mimosa pudica, a qual fecha os folíolos em função da temperatura do meio. 1.8A. Folíolos completamente abertos, condição típica de alta temperatura (35° C). 1.8B. Folíolos semifechados, condição típica de temperatura baixa (12° C). 1.8C. Folíolos completamente fechados, condição de típica de temperatura muito baixa (5° C)
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			Fonte: 1.8A Imagem por Pixy. Licença de uso em https://pixy.org/4812910/ 1.8B Imagem de Johan por Wikimedia Commons. Licença de uso em https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Mimosa-pudica-red-leaves.jpg. 1.8C Imagem de Pancrat por Wikimedia Commons. Licença de uso em https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Mimosa_pudica_Feuille2.jpg


			Figura 1.9 – Resposta termotrópica foliar em Rhododendron, gênero de plantas cujas folhas decaem em função da temperatura do meio. 1.9A. Folhas não decaídas, condição típica de temperatura a 35° C. 1.9B. Folhas semidecaídas, condição típica de temperatura a 25° C. 1.9C. Folhas decaídas, condição típica de temperatura a 5° C
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			Fonte: 1.9A Imagem de cocoparisienne por Pixabay. Licença de uso em https://pixabay.com/photos/rhododendron-bud-plant-blossom-737406/. 1.9B Imagem de Pezibear por Pixabay. Licença de uso em https://pixabay.com/photos/rhododendron-plant-nature-green-715017/. 1.9C Imagem de RococoNeko por Pixabay. Licença de uso em https://pixabay.com/photos/rhododendron-spring-flowers-107713/


			O movimento termotrópico é observado em raízes de várias espécies. A raiz de milho se curva positivamente em resposta a temperatura entre 9 a 25 ºC e negativamente em reposta a temperatura superior a 39 ºC. Inclusive, a temperatura pode modular o ângulo de crescimento em relação ao vetor gravitacional (FORTIN; POFF, 1991).


			Para que haja termotropismo, possivelmente exista elementos sensoriais para além daqueles já abordados quanto a modificações a montante de eventos termodependentes. Embora a modificação estrutural da membrana, a despolimerização do citoesqueleto ou a produção sazonal de transcritos alternativos do gene LHY possam ser considerados mecanismos termossensores, para que eles desencadeiem uma sinalização é necessária a exposição da planta à determinada condição térmica. Quanto ao termotropismo que tem sido observado em raiz, a questão requer um aparato sensor ainda mais sofisticado, pois se trata de um crescimento direcionado em função de um gradiente térmico. 


			Como proposta de outros mecanismos que podem estar envolvidos na resposta termotrópica, tem-se o fitocromo B e as fototropinas, os quais são considerados fotossensores-termossensores pela modificação estrutural ou funcional que sofrem em função da temperatura, e que precede a sinalização que leva a uma resposta. A temperatura pode reverter a forma isomérica do fitocromo B de modo inverso a luz (DAI VU; GEVAERT; DE SMET, 2019; FUJII et al., 2017), assim como a temperatura pode inverter a ação da luz azul sobre a ativação das fototropinas (ROCKWELL; SU; 
LAGARIAS, 2006). Além disso, há evidências que os fotorreceptores percebem a direção da luz, até mesmo porque o ângulo da radiação entre o emissor e o receptor altera a intensidade e qualidade da radiação incidente, o que se relaciona ao posicionamento mediado por anisotropia na ligação interativa fitocromo/fototropina-plasmalema. No caso de os fotorreceptores também atuarem como termossensores é compreensível sua sensibilidade à determinada temperatura quando a ela expostos, mas ainda não há evidências que nos permita compreender como atuariam como sensores de direção (gradiente) térmica. 


			Embora careça de comprovação, há a possibilidade de os fotorreceptores atuarem como sensores de direção térmica, podendo, por anisotropia, terem interações diferenciadas para com a membrana plasmática em função da percepção térmica, assim como ocorre em relação à qualidade da 
radiação incidente. Uma outra possibilidade seria sua sensibilidade a campos elétricos. Considerando que a temperatura interfere em campos elétricos, e que campos elétricos podem alterar respostas induzidas por fotorreceptores (SIDAWAY, 1969), é sugestivo, portanto, que o termotropismo de raízes em função de gradientes de temperatura no solo possa estar associado aos fotorreceptores-termossensores/eletrossensores. Outras evidências da provável atuação de alguns fotorreceptores como eletrossensores serão vistas ainda neste capítulo.


			Resumo


			As plantas podem somar horas de frio tanto pelo acúmulo progressivo de produtos resultantes de expressão de genes positivamente regulados por baixas temperaturas quanto pela ação de genes que participam do oscilador do relógio biológico, mas que também estão envolvidos com respostas específicas frio-dependentes. Nesse último caso, a exposição ao frio pode modular a sensibilidade/necessidade fotoperiódica das plantas. Um mecanismo para essa interferência provavelmente decorra da síntese de transcritos alternativos dos genes LHY e TOC1, os quais compõem o principal oscilador do relógio biológico, e cujos transcritos aumentam em condições de baixa temperatura. Os transcritos alternativos, que se acumulam no período frio, juntamente com a despolimerização do citoesqueleto, somam-se a mudanças de fluidez das membranas que ocorre em função do frio ou do calor, promovendo a antecipação de eventos metabólicos que só viriam a ocorrer após efetivo aquecimento ou resfriamento do protoplasma celular. Acredita-se que existam mais elementos no aparato termossensorial das plantas, já que os mencionados ainda não são suficientes para responder pelo termotropismo observado nas raízes de algumas espécies. Os fotorreceptores, os quais também são responsivos a mudanças de temperatura, são potenciais candidatos à percepção de gradientes térmicos, tal qual atuam como sensores à direção da luz e, provavelmente, de campos elétricos. 


			PERCEPÇÃO A GASES ATMOSFÉRICOS


			Os gases atmosféricos tanto podem ser essenciais quanto prejudiciais ao desenvolvimento vegetal. Embora muitos sejam os gases presentes no ambiente, veremos nesta seção apenas aqueles mais importantes ao 
desenvolvimento vegetal, assim como os mais estudados quanto a sua percepção pelas plantas, a saber, o O2, o O3 e o CO2.


			Percepção ao oxigênio 


			O oxigênio é um gás atmosférico requerido pelas plantas para eventos fundamentais do seu metabolismo, como a respiração, na qual atua como aceptor final de elétrons na fosforilação oxidativa. Também é importante para atividade de algumas enzimas, a exemplo da RIBULOSE 1,5-BIFOSFATO CARBOXILASE OXIGENASE (RUBISCO), nesse caso, quando esta atua com sua função oxigenase, desencadeando, a partir de então, a via da fotorrespiração. Embora esse gás seja produzido pelas próprias plantas durante a fase fotoquímica da fotossíntese, algumas situações do ambiente, como inundação ou compactação do solo, podem diminuir sua disponibilidade às raízes das plantas e promover o estresse por hipoxia. Apesar de sua importância, pouco se questiona sobre como ele é percebido pelas células vegetais. Veremos que, embora ainda em estudo, muitas são as biomoléculas passíveis de atuarem como sensores de oxigênio em plantas.


			A percepção do oxigênio pelas células sempre foi muito estudada em animais, nos quais o aparato sensorial é bem conhecido, e, assim, tem servido de referência para os ainda incipientes estudos em vegetais.


			Além das enzimas que necessitam de oxigênio para sua atividade, outras biomoléculas também têm sítios de sensibilidade a esse gás, como é o caso de alguns fotorreceptores, o que nos leva a inferir sobre suas possíveis atuações como sensores de oxigênio. Embora os fotorreceptores vegetais recentemente tenham sido descobertos como moléculas de múltiplas funções, inclusive envolvidas na modulação de repostas a diversos estresses (CARVALHO; CAMPOS; AZEVEDO, 2013; D’AMICO-DAMIÃO; CARVALHO, 2018; GAVASSI et al., 2017; ZHANG; SHIMAZAKI, 2005; LIU et al., 2020), ainda carecem de estudos específicos que revelem sua atuação no aparato sensorial primário à detecção de fatores de estresses ou se apenas atuam a jusante da percepção nas vias de sinalização, o que inclui o estresse por hipoxia. Os fotorreceptores, além de fotossensores (ver seção “Percepção à luz”), ainda podem atuar como eletrossensores (ver seção “Percepção a campos elétricos”) e, possivelmente, como termossensores (ver seção anterior). 


			Em se tratando de estresse por hipoxia é sugestivo que as fototropinas ou membros da família zeitlupe participem da percepção da concentração de oxigênio no ambiente interno celular, dado que são moléculas que têm um domínio de sensibilidade ao oxigênio, o LOV (luz, oxigênio e voltagem). Isto também se aplica a outras moléculas com domínios de sensibilidade ao oxigênio do meio, como os fatores de transcrição gênica ETHYLENE RESPONSE FACTORS (ERFs), os quais também são considerados potenciais detectores de oxigênio em plantas. Assim como potenciais sensores para vários sinais do ambiente, os canais transmembrana também o são para oxigênio. A potencialidade de canais como sensores se deve especialmente à sua localização membranar, facilitando o contato direto, tanto com o apoplasto quanto com o simplasto celular. Como será abordado em diferentes outros momentos, proteínas cinases de parede celular ancoradas em membranas plasmáticas também têm sido consideradas no contexto da percepção a vários fatores ambientais, cuja atuação sensorial pode ser facilitada pela localização.


			O etileno tem um papel central no desencadeamento de respostas das plantas à hipoxia. Nesse contexto, os ERFs estão envolvidos na regulação de proteinases para formação ou ampliação de aerênquima, formação de EROs e até mesmo na regulação de transportadores de membrana, em escala temporal de segundos, e assim, têm sido considerados fortes candidatos a sensores de oxigênio em plantas (WANG; CHEN; SHABALA, 2017). A ação dos ERFs poderia ser apenas participativa na rota de transdução de sinais, e não como sensores, se não fosse a presença dos sensores de oxigênio PLANT CYSTEINE OXIDASES (PCOs), sensores per se, integrando as estruturas dos ERFs. 


			Baseado em cadeias de aminoácidos conservados a partir de troncos ancestrais e presentes em receptores de oxigênio já caracterizados em diversos organismos, os canais transmembrana TWO-PORE CHANNEL 1 (TPC1), ARABIDOPSIS K+ TRANSPORTER (AKT2) e TANDEM-PORE K+ CHANNEL 4 (KCO4), encontrados em plantas, têm alto percentual de homologia àqueles conhecidos em animais. Provavelmente, o TPC1, transportador de Ca2+ e cátions monovalentes, atue como sensor em endomembranas, já que não é encontrado na membrana plasmática. O AKT2 e o KCO4, transportadores de K+, são os candidatos mais fortes encontrados na membrana plasmática para percepção do oxigênio externo. Na Figura 1.10 é possível observar o conjunto dos mais prováveis receptores de O2 nas células vegetais.


			Figura 1.10 – Principais sensores putativos do O2 nas células vegetais. Dos muitos candidatos, tem-se os fotorreceptores fototropinas e membros da família zeitlupe, os quais têm domínio LOV (sensíveis a luz, oxigênio e voltagem); os transportadores de K+, AKT2 e KCO4, presentes na membrana plasmática, e o transportador de Ca2+ TPC1, presente em endomembranas, têm cadeias de aminoácidos altamente conservadas e com alto grau de homologia a outros sensores de O2 já conhecidos em diversos outros organismos; fatores de transcrição gênica sensíveis ao etileno, ERFs, têm domínios de cisteínas oxidases, consideradas sensores de O2 per se
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			Fonte: o autor


			Em resumo, muitas são as biomoléculas com potencial de atuação como sensores de oxigênio em plantas. Dentre elas, fotorreceptores com domínio de sensibilidade ao oxigênio; fatores de transcrição gênica sensíveis ao etileno, os quais contêm nas suas estruturas domínios de sensibilidade ao oxigênio; canais transmembranas com alto grau de homologia de cadeias de aminoácidos conservados já conhecidos em receptores de oxigênio de outros organismos. 


			Percepção ao ozônio


			Dos poluentes aéreos, o ozônio troposférico (O3) é considerado o mais fitotóxico e o que causa mais prejuízos à agricultura. Efeitos como inibição da fotossíntese, alteração na partição de fotoassimilados, promoção da senescência e mudança em padrões reprodutivos têm sido relatados como consequências da ação do O3 nas plantas. 


			As plantas respondem ao ozônio desencadeando vias de sinalização típicas de defesa a estresses, no entanto a sensibilidade é variável entre genótipos e entre órgãos. O aumento na síntese de fatores de transcrição gênica WRKYs, tipicamente produzidos em condições de estresses abióticos, é observado após a exposição das plantas ao ozônio. Os WRKYs costumam promover aumento na expressão de genes que codificam para as proteínas cinases MAPKs, as quais comumente estão envolvidas em vias metabólicas que promovem aumento de tolerância a estresses bióticos e abióticos (MARCHICA et al., 2019). 


			A ação oxidante do ozônio atua sobre lipídeos e proteínas, podendo dar origem a diferentes EROs ou estimulando a produção de outras substâncias, como o ácido jasmônico e o ácido salicílico, os quais atuam em vias de sinalização de resposta à defesa celular. Segundo Evans et al. (2005), o acúmulo de Ca2+ citossólico e a ativação de proteínas cinases, após exposição das plantas ao ozônio, precede a expressão de vários genes que codificam para proteínas 
antioxidantes, as quais são parte das respostas de tolerância das plantas ao estresse. No entanto, o aparato de recepção do ozônio não é bem conhecido, embora se saiba que a resposta do cálcio na planta varia de acordo com a velocidade de exposição e com a concentração do ozônio, podendo ser percebida em menos de um minuto, evidenciando que esse íon está envolvido na via de sinalização ao ozônio em um posicionamento pelo menos bem próximo à sua recepção. Além disso, alguns pesquisadores consideram que a própria peroxidação da membrana, induzida pelo O3, seja considerada parte da percepção. Presume-se ainda que resíduos de cisteína de proteínas de membrana plasmática estejam envolvidos na recepção, uma vez que esse aminoácido pode sofrer modificações na presença de EROs e nitrogênio. A cisteína pode estar presente nos próprios transportadores transmembrana de cálcio, ou 
proteínas associadas, as quais são distintamente ativadas pela presença do ozônio e do H2O2, embora ambos sejam EROs. Essa percepção seletiva é evidenciada pelo conjunto diferenciado de genes expressado em função do ERO elicitor da resposta.


			Além da resposta rápida de percepção do ozônio, evidenciada pelo aumento de cálcio citossólico, parece haver outra via, sendo esta mais lenta, baseada na quebra oxidativa de alguns componentes da parede celular pela presença do ozônio, gerando elicitores apoplásticos que podem ser percebidos por proteínas de membrana (transportadores ou proteínas associadas) que desencadeiam uma via de sinalização específica até a expressão de genes ozônio-responsivos. Essa via desencadeada a partir do apoplasto se inicia de forma similar àquela a ser explorada com detalhes na seção “Percepção ao toque”. A dedução que essa via é mais lenta que a do cálcio advém do fato que mudança na composição da parede celular só é detectada após duas horas da exposição da planta ao ozônio.


			Em suma, a percepção ao ozônio depende de rápido aumento transiente de cálcio citossólico, cujo acúmulo difere (ou em quantidade, velocidade, tempo, transportadores ou interações citoplasmáticas) do aumento provocado por outras espécies reativas de oxigênio. A importância do cálcio no aparato sensorial é devido a sua atuação estar a montante de vias metabólicas típicas de estresse oxidativo, como a produção de proteínas antioxidantes, o que sugere que seus transportadores de membrana atuem como prováveis receptores. Também é observado que o ozônio desencadeia rotas cruzadas com outros fatores de estresses, pela indução da produção de ácido salicílico, rota típica de defesa de plantas a patógenos, e de ácido jasmônico, típica de defesa à herbivoria. Aparentemente, há mais de um aparato de percepção do O3 pela célula, pois uma via de resposta é ativada em menos de um minuto, provavelmente associada a transportadores de membrana ou proteínas associadas, assim como a peroxidação de membranas, e outra via ocorre após duas horas, as quais dependem da formação de elementos de parede celular elicitores da ação de rotas metabólicas ozônio-responsivas. 


			Percepção ao dióxido de carbono


			O CO2 é um gás atmosférico essencial às plantas, pois o carbono dessa molécula inorgânica é utilizado à produção de esqueletos orgânicos de carbono durante o processo fotossintético, necessários à estruturação de todas as demais moléculas orgânicas. Embora a importância desse gás às plantas seja muito difundida, pouco ainda é explorado sobre sua percepção pela célula vegetal.


			É esperado que os sensores de CO2 estejam presentes no aparato estomático, uma vez que essa é a principal porta de sua entrada nas plantas. Como veremos, já se conhece muitas biomoléculas envolvidas na percepção desse gás, mas o entendimento do mecanismo como um todo ainda carece de mais estudos. 


			A abertura dos estômatos, mesmo a planta estando sob deficiência hídrica e, portanto, precisando economizar água, é indicativo da existência de um mecanismo de percepção celular à baixa disponibilidade de CO2 que impõe a necessidade de abertura dos estômatos à aquisição desse gás, mesmo que isso eleve as taxas de transpiração. Adicionalmente, há tendência do fechamento estomático quando a concentração de CO2 no interior da folha está muito elevada, o que evidencia ainda mais a necessidade de percepção interna foliar quanto a sua disponibilidade. 


			É sugestivo que o aparato sensorial foliar ao CO2 esteja atrelado à percepção de abundância ou escassez de biomoléculas resultantes das mudanças ocorrentes no metabolismo do carbono, interferindo na abertura de canais iônicos, a exemplo dos transportadores do ânion malato, os quais também estão relacionados à percepção do CO2, como veremos posteriormente. O mais curioso, no entanto, é a tendência de haver diminuição da abertura do ostíolo sob aumento de CO2 na atmosfera, como observado em várias espécies (MOTT, 1990), o que indica uma percepção celular de CO2 do ambiente externo, que, por sua vez, incita pensarmos que o aparato de percepção seja sensível não somente a produtos do metabolismo do carbono, mas à própria molécula CO2. 


			Outra evidência da percepção externa do CO2 é que protoplastos de células-guardas isolados respondem à variação das concentrações desse gás, inflando e desinflando (FITZSIMONS e WEYERS, 1983), conforme ilustrado na Figura 1.11. Esse comportamento celular evidencia a percepção do CO2 pela célula, a qual servirá ao desencadeamento do fechamento ou abertura dos estômatos nas folhas, visto que o estado de turgor das células-guarda é o que determina o aparecimento ou não do ostíolo, assim como o grau da abertura estomática. 


			A percepção da disponibilidade de CO2 interfere na expressão gênica. O gene HIC (HIGH CARBON DIOXIDE) codifica um regulador negativo ao desenvolvimento de estômatos, o qual é responsivo à concentração de CO2 na atmosfera, evidenciando mais uma vez a percepção pela planta quanto à flutuação externa desse gás. Essa informação dá base ao entendimento do efeito negativo do aumento de CO2 sobre o desenvolvimento de estômatos, observado em várias espécies.


			Como já mencionado, a sensibilidade das células ao CO2 não se restringe ao gás em si. A atividade da anidrase carbônica catalisando a reação de CO2 à bicarbonato, ou mesmo a própria concentração de bicarbonato, estão envolvidas na sinalização interna celular, que, a jusante da percepção, desencadeará o fechamento estomático induzido por CO2, o que ocorre de maneira independente da ação do ácido abscísico (ABA), que é a via mais conhecida na promoção do fechamento dos estômatos. No entanto, é esperado que a sinalização para fechamento estomático pela via do CO2 em algum momento seja cruzada com a sinalização do ABA, devido à deficiência de ABA modular para baixo a ação da via do CO2. 


			Canais de ânions transmembrana nas células-guarda, importantes à regulação osmótica que atua sobre a abertura ou fechamento dos estômatos, como o SLAC1 (SLOW ANION CHANNEL1), o qual é sensível ao bicarbonato, participam da percepção do CO2, provavelmente pelo envolvimento de dois resíduos de tirosina expostos na superfície da membrana (YAMAMOTO et al., 2016). Essa proteína pode ativar repressores da abertura estomática que integram a via do CO2. O mais interessante é que a sensibilidade ao CO2 independe do lado N ou C-terminal do transportador (GRAY et al., 2000), o que indica que a atuação do SLAC1 como sensor de CO2 pode ocorrer em ambos os lados da membrana. 


			A partir de estudos em plantas mutantes defectivas, além do SLAC1, sabe-se que o canal aniônico ALMT12/QUAC1 (ALUMINUM‐ACTIVATED MALATE TRANSPORTER 12/QUICKLY ACTIVATING ANION CHANNEL1), assim como proteínas cinases HT1 (HIGH LEAF TEMPERATURE 1) e OST1 (OPEN STOMATA 1), proteínas do tipo PATROL1 (PROTON ATPASE TRANSLOCATION CONTROL 1) Munc13 e o transportador RHC1 MATE (RESISTANT TO HIGH CO2 MULTIDRUG AND TOXIN EXTRUSION) também interferem no movimento estomático regulado pela via do CO2 (ENGINEER et al., 2016). Embora muitos pontos ainda precisem ser esclarecidos e interligados, tem-se hoje o conhecimento de muitos fatores influentes na percepção do CO2 pela célula vegetal.


			Acredita-se que proteínas cinases sejam importantes à fosforilação dos canais aniônicos SLAC1, e que a ação de algumas cinases seja dependente de cálcio, uma vez que esse elemento interfere na resposta de movimento estomático CO2-dependente.


			Como resumo simplificado da percepção celular ao CO2, vejamos a Figura 1.11.


			Figura 1.11 – Evidências da percepção celular ao CO2. A) protoplastos de células-guarda isolados inflam e desinflam em função da concentração externa de CO2, evidenciando a presença de sensores celulares. O SLAC1 (SLOW ANION CHANNEL1), um canal de ânion transmembrana, é um exemplo de candidato a sensor por ter resíduos de aminoácidos sensíveis ao bicarbonato tanto no lado C quanto no lado N-terminal. O aumento de volume do protoplasto representa o ganho de turgor necessário à abertura dos estômatos nas folhas, assim como a perda de volume representa a perda de turgor das células-guarda nas folhas que leva ao fechamento do ostíolo, de forma independente de ácido abscísico. B) Esquema representativo das mudanças provocadas pelo aumento de CO2 interno nas folhas que culminam no fechamento dos estômatos de maneira independente de ácido abscísico. O aumento na concentração de CO2 promove a atividade da anidrase carbônica (AC), que resultará em maior conteúdo de bicarbonato (HCO3-), o qual induz a atividade de cinases como a OST1 (OPEN STOMATA 1), que, ao fosforilar SLAC1 ou ALMT12/QUAC1 (ALUMINUM‐ACTIVATED MALATE TRANSPORTER 12/QUICKLY ACTIVATING ANION CHANNEL1) desencadeia a ativação desses canais para extrusão de ânions ao apoplasto, resultando no fechamento dos estômatos
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			Fonte: o autor


			PERCEPÇÃO À UMIDADE RELATIVA DO AR


			A umidade relativa do ar é muito explorada nos estudos de relações hídricas em plantas devido ser um fator-chave no estabelecimento de um gradiente de pressão de vapor entre a folha e a atmosfera, o qual interfere diretamente nas taxas de transpiração. É importante ressaltar a presença de um contínuo aéreo nos órgãos vegetais formado pelos meatos, lacunas ou mesmo aerênquimas, onde há altos percentuais de umidade relativa do ar devido ao alto conteúdo de água nas células presentes nos tecidos. Uma vez que a própria parede celular é um ambiente hidrofílico e retém água em sua forma líquida, não é plausível a ideia de haver sensores para umidade relativa do ar nos tecidos internos dos órgãos vegetais, no entanto é esperada sua presença na interface planta-ambiente. 


			Respostas de plantas às variações da umidade relativa do ar têm sido observadas na expressão de genes que codificam para algumas aquaporinas específicas, os quais têm aumento de expressão sob condições ambientais de baixa umidade (KUWAGATA et al., 2012). Não se descarta a possibilidade das aquaporinas estarem envolvidas no aparato perceptivo da umidade do ambiente, o que carece de investigações direcionadas, considerando, inclusive, suas respectivas localizações na planta.


			A umidade relativa do ar é um fator que também participa da regulação do relógio circadiano, fenômeno que evoca necessariamente sua percepção pelas plantas, por mecanismos até então desconhecidos. Sabe-se de sua entrada no relógio porque alta umidade promove aumento na expressão de CCA1, mas não de LHY, evidenciando, portanto, uma divergência entre a forma de regulação do oscilador pela luz e pela umidade relativa do ar. Não somente o percentual de umidade, mas sua própria flutuação ao longo do dia parece estar sincronizada à regulação do relógio circadiano. Tem sido observado que seu efeito sobre o relógio promove diferentes saídas de respostas, como a promoção do aumento da resistência celular a alguns patógenos inoculados durante a noite nas células vegetais, evento associado também ao controle circadiano da via do ácido jasmônico. 


			Em estudo realizado por Mwimba et al. (2018), alterando a flutuação da umidade relativa do ar ao longo de 24 horas, observou-se que essa flutuação interferiu nos ritmos cíclicos da expressão de genes centrais do relógio, atuando, portanto, como um fator de regulação do oscilador. A não identificação de um sistema sensorial para detecção da umidade levou os pesquisadores a avaliar se as respostas cíclicas ajustáveis às flutuações de umidade não eram decorrentes de mudanças de temperatura, e, utilizando-se de materiais biológicos insensíveis a temperatura, observaram que se tratava de um efeito independente. Presume-se que a percepção da umidade pela planta esteja associada à estrutura envolvida na transpiração. 


			PERCEPÇÃO À SECA E À ÁGUA 


			As plantas não são apenas responsivas à presença ou à ausência de água, mas podem perceber sua abundância ou escassez. A deficiência hídrica afetando o desenvolvimento de plantas é tema contemporâneo e central no debate sobre segurança da disponibilidade de alimentos no mundo, devido à tendência da progressiva seca sobre as áreas agricultáveis. Muitos são os trabalhos de investigação científica que se dedicam a estudar o efeito da água sobre as plantas, muito embora poucos se dediquem em explorar como as plantas percebem esse recurso.


			Como as plantas percebem a deficiência hídrica do solo?


			As consequências morfológicas e fisiológicas da deficiência hídrica nas plantas são diversas (MELO et al., 2007; SCHNEIDER; CAVERZAN; CHAVARRIA, 2019). É muito comum se observar tanto nos estudos de estresse salino quanto naqueles de estresse por deficiência hídrica, que após a percepção do sinal estressor pela planta ocorre um aumento da síntese e ou da ação do ácido abscísico, hormônio que regula uma grande gama de eventos metabólicos, incluindo a expressão de genes relacionados aos estresses, os quais estão atrelados às mudanças morfofisiológicas que contribuem à maior tolerância das plantas às condições estressoras. 


			Considerando que o estresse por deficiência hídrica decorre do abaixamento do potencial hídrico do solo, o mais provável de se esperar de um sistema de percepção celular é que este esteja relacionado à tensão gerada na interface parede celular-membrana plasmática das células das raízes em decorrência do abaixamento da disponibilidade hídrica do seu entorno. Nas pesquisas de Osakabe et al. (2014) e Takahashi e Shinozaki (2019) foi observado uma proteína presente na membrana plasmática de arabidopsis, chamada ATHK1, a qual tem função histidina-cinase e possui dois domínios transmembrana. Com base em osmosensores de procariotos, sugere-se que essa proteína atue como um sensor vegetal, de modo que, a partir da percepção de um limiar de potencial hídrico ocorra transferência de fósforo ativando outras proteínas, que, direta ou indiretamente, atuam como fatores de transcrição gênica. A partir dessa percepção, canais de Ca2+, como o REDUCED HYPEROSMOLARITY-INDUCED CA2+ INCREASE1 (OSCA1) são ativados para rápido influxo de cálcio citoplasmático, a partir do apoplasto, que atuará no protoplasma como mensageiro secundário no desencadeamento das respostas à escassez hídrica.


			Embora em algum momento, em diferentes estresses, haja uma maior síntese e sensibilidade ao ácido abscísico, a forma de percepção celular aos diferentes estressores é distinta. Além do ácido abscísico, a presença de Ca2+, calmodulina, proteínas cinases, fosfatases ou mesmo EROs são fatores recorrentes na sinalização após a percepção dos diferentes estímulos estressores, incluindo o causado por deficiência hídrica. Ainda há evidência da ação de algumas proteínas de membrana comuns e sensíveis a vários estresses, como aquelas da família de receptores cinases RLK (Receptor-Like Kinase), projetadas na parede celular, as quais estão envolvidas na percepção de estresse osmótico do apoplasto ou da pressão de turgor da célula. Provavelmente, essas proteínas também participem da percepção à escassez hídrica, mas ainda é uma hipótese que carece de estudos elucidativos.


			Como as plantas percebem a água?


			O crescimento das raízes, especialmente de plantas que crescem em ambiente com escassez hídrica, na direção de regiões do solo com maior potencial hídrico é um fenômeno bem conhecido no mundo das plantas. Isso evidencia que as raízes percebem a disponibilidade hídrica e que seu crescimento direcionado a essas regiões mais favoráveis não é um fator meramente casual, no entanto, o mecanismo sensorial ainda é pouco compreendido.


			A região da parede celular-membrana plasmática é sensível não somente à baixa disponibilidade hídrica, mas também a pressões positivas impostas pelo turgor celular. A própria pressão sofrida pela membrana plasmática em função do turgor pode provocar abertura de canais de íons mecanossensíveis (Figura 1.12). São conhecidas cinco famílias desses canais que respondem à pressão, incluindo o MID1-COMPLEMENTING ACTIVITY (MCA) para Ca2+, cuja presença de um limiar quantitativo transiente desse íon no protoplasma pode desencadear sinalizações que podem chegar a longa distância na planta. Esse tipo de resposta à pressão ou compressão também tem sido observada para algumas aquaporinas. 


			Figura 1.12 – Exemplo de canais de Ca2+ mecanossensíveis, o qual se abre ou se fecha em função do turgor celular. Em células túrgidas há pressão em sentido oposto em ambos os lados dos canais (representado pelas setas no interior da membrana) induzindo sua abertura (esquerda). Quando a célula perde turgor a pressão é aliviada e o canal volta a se fechar (direita)
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			Fonte: o autor


			Como já mencionado no tópico anterior, é importante ressaltar que proteínas cinases de membrana plasmática projetadas nas paredes celulares também são responsivas às mudanças de turgor, e, portanto, são candidatas ao aparato de percepção das células. Embora as aquaporinas mecanossensíveis já sejam por si consideradas sensores de volume de água nas células, não podemos esquecer que mesmo aquelas independentes de pressões mecânicas, detentoras de gates voltagem-dependentes, são proteínas especializadas no transporte de água, o que necessariamente exige sensores para água na sua estrutura. Além de sensores de água, algumas aquaporinas têm sensores para outras substâncias, podendo, assim, atuar de forma multifuncional (TYERMAN et al., 2021), incluindo o transporte de íons e até mesmo de gases, o que, por sua vez, reforça a ideia exposta na última seção, quanto a sua possível participação na percepção da umidade relativa do ar, a depender do seu posicionamento na planta.    


			Ainda mais intrigante e sofisticado do que as raízes perceberem gradientes de disponibilidade hídrica para ajustar a direção do seu crescimento é o hidrotropismo acontecer em função da percepção de vibrações acústicas do movimento da água. Na pesquisa desenvolvida por Gagliano et al. (2017) em ervilha, foi observado que as plantas respondem preferencialmente a gradientes de umidade em relação a vibrações acústicas da água ao 
assumir uma direção de crescimento das raízes, quando cultivadas em tubos em forma de Y invertido (Figura 1.13). No entanto, em ambiente muito seco, a tendência é a raiz se direcionar para onde está a fonte de vibrações acústicas produzida pelo movimento da água. Embora se saiba que o som é uma onda mecânica, e, portanto, percebida pelas plantas, a forma como elas identificam frequências sonoras específicas ainda não é compreendida. Na referida pesquisa, ainda foi observado o crescimento das raízes na direção oposta à fonte de água quando o som do movimento foi gravado e emitido por aparelhos sonoros, diferentemente do natural, o que possivelmente tenha ocorrido em função de ondas diferentes emitidas pelos aparelhos sonoros, sugerindo um magnetotropismo negativo.


			Figura 1.13 – Representação esquemática do experimento realizado por Gagliano et al. (2017), no qual foi comprovado o crescimento direcional das raízes de ervilha para o lado de maior disponibilidade hídrica (A); maior crescimento de raízes na direção do solo úmido ao invés do som natural do movimento de água (B); o crescimento das raízes na direção do som natural do movimento de água ao invés do lado em que o solo detinha baixíssima disponibilidade hídrica (C); o crescimento direcional das raízes evitando o lado em que o som do movimento da água era gravado e emitido por aparelho sonoro (D)
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			Fonte: o autor, baseado no experimento de Gagliano et al. (2017)


			Em resumo, a percepção das plantas à água ou à sua deficiência muito provavelmente esteja associada às pressões existentes no ambiente da membrana plasmática e da parede celular, o qual sofre alterações em função do turgor ou da plasmólise celular, podendo ocorrer a abertura ou fechamento de canais transmembrana mecanossensíveis, o que envolve, inclusive, algumas aquaporinas e alguns canais de cálcio. O aumento transiente do Ca2+ no citoplasma atua como sinal de baixa disponibilidade hídrica, o que impulsiona a atividade das vias de resposta a jusante da percepção. Outros transportadores de membrana cuja atividade depende de fosforilação podem ser ativados por cinases presentes na interface parede-membrana, as quais também são responsivas às pressões do meio. Além de atuarem no transporte, as aquaporinas voltagem-sensíveis também são detentoras de sensores de água e, algumas, até mesmo de outras substâncias. O crescimento direcional das raízes a ambientes com disponibilidades hídricas favoráveis ao desenvolvimento vegetal comprova a percepção da disponibilidade hídrica pelas plantas, no entanto não é claro quais elementos participam do hidrotropismo. Sabe-se, no entanto, que em situações críticas de deficiência hídrica as raízes tendem a direcionar seu crescimento para locais onde há vibrações acústicas inerentes à movimentação de água. 
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