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Els colors son les passions de la llum.

Johann Wolfgang von Goethe
(Frankfurt, 1749—Weimar, 1832)

Llum i matéria son dos aspectes d’una mateixa realitat.

Albert Einstein
(Ulm, 1879-Princeton, 1955)

Pels rials baixa el carro
del sol, des de carenes

de fonollars i vinyes

que jo sempre recordo.
Passejaré per I’ordre

de verds xiprers immobils
damunt la mar en calma.

Salvador Espriu
(Santa Coloma de Farners, 1913—-Barcelona, 1985)

Lluita, si pots, i, si no pots, batalla
en aquesta impoténcia que et dira el que pots fer.

Blai Bonet
(Santanyi, 1926-1997)



Salten electrons entre nivells:
cascades de colors:

pintura.

Ja no natura morta,

paisatge ni figura:

pigments,

fotons.

De tan a prop que miro
oblido

una de les dues
belleses de les coses.

David Jou
(Joc d’ombres, 1988)

La escasez, la limitacion en la capacidad de aprender es el
principio de la instruccion. Hay que preocuparse de
ensefiar exactamente en la medida en que no se puede

aprender .

José Ortega y Gasset
(Mision de la Universidad, 1930)



Sant Albert tradicionalment és el patré de les facultats de Ciéncies. Es, per tant,
un dia de joia, de celebraci6 i de vigor intel-lectual. Enguany, tinc 1’honor
d’haver estat encarregat de llegir-vos la conferéncia, la qual cosa agraeixo
profundament per la confianga dipositada en la meva persona i, encara mes, quan
s’escau amb la nova definici6 i reestructuracié de les facultats de Ciencies i de
Biociéncies dins la nostra estimada universitat.

A ’hora d’escollir el tema, se’m van fer evidents diverses possibilitats. De
sempre he tingut una forta inquietud intel-lectual per les finalitats i les funcions
de la universitat. Perd no crec que sigui ara ni el lloc ni el moment per parlar-
ne. Ho deixarem per a més endavant, amb I’escriptura meditada d’algun llibre.
Més propi d’avui em va semblar centrar-me en els coneixements, els avengos
i les metodologies tan inherents en la tasca dels cientifics, i encara més quan
tots plegats, alumnes i professors, som particips d’aquesta diada.

Tampoc no podia defugir alld que cientificament ha estat el centre de la
meva vida: I’estudi de les plantes i les eventualitats i els condicionaments del
seu funcionament. Ja ficats en aquest terreny, podia tirar pel dret de la meva
especialitzaci6 dins I’ampli i apassionant camp de la fisiologia de Iestres en
les plantes. Tampoc no crec que sigui ara I’ocasio.

Per contra, em va semblar més adient fer un petit viatge amb la llum sobre
les plantes i trobar els matisos de la seva composicid i foscor sobre el metabolisme
i el comportament de les plantes. La llum, com veurem, és una veritable llanterna
magica per a la vida de les plantes i conforma també el centre sencer del nostre
univers.

Per acabar, en aquesta petita introduccid justificativa voldria remarcar el pa-
per que té ’experiéncia dins la complexitat del nostre coneixement i com la
comprensié cientifica de la realitat és un procés en continua definici6 i
reelaboracid. Aquesta és la gran passié dels cientifics i omple de vitalitat el
metode cientific. Res no és definitiu, tot és objecte de recerca i de millor
aproximaci6. La veritat no només és de dificil consecucid sind que €s canviant
i evolutivament diversificada. En el nostre tema escollit, també hi trobarem
aquest fons permanent d’inquietud, diversitat i recerca. Aixi doncs, prou
justificacions i anem directament al tema escollit.



Naturalesa de la llum i pigments de les plantes

Dificilment trobarem uns conceptes, com els de la llum i la foscor, més repe-
tidament considerats en les elucubracions humanes. Energia i matéria sén
intercanvis continus dins I’ordre i el caos de ’'univers. Sol, llum i temperatura
en son les conseqiiencies més visibles i immediates dins o fora de 1’equilibri.

Figura 1. Efecte benéfic i protector del sol: familia del farad Akhenaton (segle xiv aC).

Ja les cultures més antigues simbolitzaven I’efecte benefic i protector del
sol sobre les persones, com es veu en aquest gravat egipci (Fig. 1) del segle
x1v aC, que represehta la familia reial: el fara6 Akhenaton, la reina Nefertiti i
les filles. Als humans i als animals, dins la seva mobilitat, les alternances dia/nit
i el pas canviant de les estacions els van condicionar canvis profunds en 1’ha-
bitatge, I’alimentacid, els habits i I’enginy productor i protector. Per contra, la
planta superior dins el seu habit terrestre, en la seva immobilitat i fixacié a un
medi determinat, es va veure encara més fortament restringida i condicionada,
1 el seu comportament no va poder treure profit d’aquella facil mobilitat tan
caracteristica en les respostes dels sistemes animals i microbians.



En aquestes condicions tan estrictes, la llum va passar a ser no només el cen-
tre de la vida i el metabolisme de les plantes, siné també un fi mecanisme per
recongixer el medi, la situacid i la seva variacid, per donar, aixi, una gran
facilitat de respostes i d’acomodacié del comportament. Temps i espai prenien
una nova dimensio en les plantes.

Pero no sempre va ser aquesta la visio cientifica. Aristotil, a I’época classica,
va situar la psique i I’alimentaci6 de les plantes a ’arrel, i va considerar que
les fulles protegien la resta de la planta de 1’acci6 excessiva del sol.

Com podem veure en aquesta petita mostra, durant molts anys la interaccid
llum/planta, si bé no va passar desapercebuda, va ser desconeguda i no pre-
cisament per manca de pensament siné per desconeixement cientific i de les seves
bases experimentals. Metode cientific, Il-lustracid, Revolucié Industrial, Revo-
lucié Verda, biotecnologia i sostenibilitat son passes successives del cami{ que
va portar de la vella alquimia al naixement i consolidacié de la quimica, al
desenvolupament actual de la fisica, al coneixement de les bases geologiques
de la terra, al coneixement matematic i la seva aplicacio, i a la interpretaci6 dels
mecanismes de la rica biodiversitat dels sistemes vius. Tot sén branques del tronc
comu que forma el tramat experimental i el solid fonament i la potencialitat
cientifica actual de les facultats de Ciencies i la seva diversificacié posterior,
com €és ara el nostre cas.

En tot cas, fins al segle XvIl no van apareixer les primeres interpretacions
essencials que ens van portar al coneixement sobre la naturalesa de la llum:
Isaac Newton (1642-1727) amb la teoria corpuscular i Christiaan Huygens
(1629-1695), per contra, amb la visi6 ondulatoria. James Clerk Maxwell (1831-
1879), I’any 1873, va descriure matematicament les ones electromagnetiques i
va predir la diversitat de freqiiencies del que avui entenem per espectre elec-
tromagnetic. Finalment, ja albirant el segle XX, la mecanica quantica ens va
conduir a la nostra visio actual. Max Planck (1858-1947), Albert Einstein (1879-
1955) i Niels Bohr (1885-1962) van ser personalitats destacades a I’hora d’inter-
pretar els quanta, els fotons i els nivells d’energia dels electrons en les interaccions
energia /materia.

Arribats en aquesta situacio, ens hem de plantejar diverses preguntes en
relacié amb les plantes i la llum. Com capten les plantes I’energia de la llum?
Com poden aprofitar aquesta energia? Quins son aquests mecanismes interiors
i el sistema de regulacio del conjunt? A més de ’energia dels fotons, poden les




plantes aprofitar altres informacions de la llum? Distingeixen les plantes entre
[lum i foscor? La Ilum és sempre beneficiosa o pot també ser perjudicial per a
la planta?...

Les respostes a aquestes preguntes encara no son facils, pero si que mostren
un fons complex, ben ric i diversificat. Abans de veure el conjunt, comencem
per les peces moleculars que componen el sistema de captacié de la llum en les
plantes.

En primer lloc, considerem quins sén els pigments de les plantes o foto-
receptors de 1’energia o informacié de la llum. Tothom sap que la planta dispo-
sa d’un metabolisme molt ric i d’'una gran diversitat de compostos organics. Tot
1 aix0, només un nombre molt reduit d’aquests son pigments capacos de captar
I’energia o la informacio6 de la llum i d’una manera ben diferenciada.

Cal indicar que clorofil-les, carotenoides i ficobilines son pigments massius
formats per un sistema muiltiple de dobles enllagos alternants que possibiliten
utilitzar I’energia de diversos fotons dins la llum visible, especialment dins les
longituds d’ona del blau i el vermell, i transduir-la en energia d’excitacié dels
electrons. En altres situacions i fases de la planta podem trobar pigments senyals
que afavoreixen el procés reproductor per I’atraccio i vivor dels colors de les
flors (flavonoides) vers els animals o ser una pantalla protectora de la penetracid
de la radiacié UV (flavonoides).

Menci6 a part mereixen uns altres tipus de pigments que, en quantitats molt
més petites i, per tant, de dificil detecci6 oOptica, actuen com a fotosensors de
la informacié de la llum i fan possible la regulacié fotomorfogeneética del
desenvolupament de la planta. En aquest camp és on hi ha hagut, aquests darrers
anys, més avengos, que ens serviran de model sobre el qual focalitzar la nostra
intervencid d’avui. Es tracta dels fitocroms, els criptocroms, les fototropines i
els pigments de I’'UV-B.

Transferéncia de I’energia i de la informacio de la llum

D’acord amb la teoria quantica, la llum es propaga en unitats discretes d’energia,
quanta, amb una energia que depen de la seva longitud d’ona o freqiiéncia,

€ =ho = hc/A
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Alataula 1 es pot veure ’energia per a les diverses longituds d’ona dins
el que és visible (400-700 nm). L’expressié de les seves unitats en el camp
biologic requereix el coneixement no sols de I’energia sind també del nombre
de fotons que actuen sobre el procés. En tot cas, aquesta llum incident sobre
les plantes, a més de I’energia, aporta altres informacions, com ara la qualitat
o la proporci6 de les longituds d’ona, la direcci6 o el gradient de la llum i la

Taula 1. Energia mitjana dins I'espectre de la llum

ultraviolat 100-400

Uv-C 100-280 471
UV-B 280-320 399
UV-A 320-400 332
visible 400-700
violat 400-425 290
blau 425-490 266
verd 490-550 230
groc 550-585 218
taronja 585-640 196
roig 640-700 184
roig llunya 700-740 160
infraroig =740 85

durada del temps. En aquest nivell ja trobem la primera diversificaci6 dels
tipus de fotoreceptors i les dues grans funcions de la llum sobre la planta:
a) la captacié i transducci6 de 1’energia en el procés primari de la fotosintesi,
i b) la regulaci6é fotomorfogenetica del desenvolupament de la planta. Tots
dos processos sén cabdals per a la vida de la planta. Per la fotosintesi, la planta
converteix ’energia de la llum en energia d’excitacié dels electrons que
finalment es transfereix en potencial d’oxidoreduccié (ferredoxina reduida,
NADPH) i energia quimica emmagatzemada en I’ ATP. Les fulles i els cloroplasts
en son els centres actius, on també tindra lloc 1’aprofitament bioquimic per a
la sintesi dels hidrats de carboni (cicle de Calvin), els aminoacids, els lipids i
diversos metabolits secundaris. Aquests coneixements es van desenvolupar
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ampliament al llarg del segle Xx i avui ja es disposa d’una visié molt completa
del metabolisme, la compartimentaci6 i la regulacié dels processos primaris
i secundaris de la fotosintesi de les plantes i de les diverses adaptacions de les
plantes C;, C,, CAM i C, a les canviants situacions fisiologiques i ambientals.
El coneixement molecular del cloroplast ha obert també amplies perspectives
dins el camp de la biotecnologia vegetal i I’ajustament del metabolisme per
manipulacié genética.

Pero nosaltres, avui, com ja hem indicat al principi, ens centrarem en la
segona gran funcié de la llum: la regulacié fotomorfogenetica. Es aqui on es
mouen els darrers avencos més significatius en el camp de la recerca de la llum
en plantes i, a més, ens mostra, en progressié des de la segona meitat del segle
xx fins avui mateix, tot el procés metodologic i prospectiu de I’estudi i elucidaci6
dels seus mecanismes.

Llum i dimensié del temps en les plantes

Una planta té un cicle bioldgic ben definit. En aquest sentit, la llavor o I’espora
és, ensems, un organ de reproducci6 i de resistencia davant I’adversitat exterior.
Donades les condicions adients, aquesta llavor germinara i originara una plantula
que diferenciara el sistema fotosintetic propi de la fotoautotrofia de la planta.
Seguira un periode variable de creixement vegetatiu fins que, en un moment donat
per confluéncia de diferents factors interns i exteriors, es provocara la floracio
i el procés reproductor que originara les noves llavors. Entremig sofrira diversos
processos regulats de senescencia dels diversos organs (fulles, flors, fruits) fins
a I’envelliment que la portara a la seva mort.

Aquest procés reproductor i de floracié pot tenir lloc una sola vegada
(plantes monocarpiques) o perllongar-se periodicament en el temps (plantes
perennes, policarpiques). Aquesta cronologia i aquestes variacions estan ben
marcades en les seves caracteristiques genetiques i tenen un fort component de
regulaci6 de la dimensi6 del temps i del seu estat interior respecte a les variacions
del medi. La plasticitat fenotipica és precisament una de les caracteristiques
més remarcables del comportament de les plantes i de la seva capacitat de
respondre a la diversitat de situacions que inexorablement els imposa el seu
caracter sessil.

_ 12 _



Llum, temperatura i disponibilitat d’aigua i de nutrients son factors essen-
cials de la seva fisiologia i metabolisme. En la seva adaptabilitat a I’habitat, la
planta ha desenvolupat mecanismes de «lectura» d’aquestes variables exteriors.
Ates el caracter central de la llum per al seu metabolisme i les fortes variacions
naturals al llarg del dia i les estacions, la planta ha requerit mecanismes molt
elaborats per captar anticipadament aquestes variacions i situacions i poder
acomodar les fases del seu cicle de vida i de la coordinaci6 interior del seu
metabolisme. Se’ns planteja, aixi, la qiiestié sobre la naturalesa d’aquests
mecanismes de lectura de la llum i la regulacié posterior del funcionalisme
de la planta. Es aqui on participen els pigments fotosensors amb la capacitat de
lectura de I’energia, la qualitat, la direccid i la periodicitat de la Ilum que en cada
moment rep la planta.

Antecedents historics de la fotomorfogénesi

Els avencos dels coneixements emergents de la quimica, la fisica i la biologia
en el segle XVIII ja van permetre interpretar globalment per primera vegada el
procés de la fotosintesi de les plantes, gracies sobretot als experiments i les
interpretacions de Joseph Priestley (1733-1804), Jan Ingenhousz (1730-1799),
Jean Senebier (1742-1809) i Théodore de Saussure (1767-1845). Després, en
dos segles d’intensa recerca, es va arribar a I’estat actual de coneixements dels
mecanismes de la fotosintesi i el seu nus central d’interaccions en la fisiologia
i el metabolisme de les plantes. No obstant aix0, el coneixement de 1’acci6 re-
guladora de la llum sobre el creixement i desenvolupament de les plantes, la
fotomorfogénesi, és un esfor¢ fonamentalment de la segona meitat del segle XX
fins avui dia, és a dir d’aquests darrers cinquanta anys.

Les causes en sén ben comprensibles. Es tracta de pigments fotosensors
de molt baixa concentraci6 a la planta i que absorbeixen també dins la mateixa
franja de colors dels pigments massius fotosintetics. Opticament van passar
desapercebuts durant molts anys i les mateixes longituds d’ona dins el vermell
i blau actuaven, inadvertidament, sobre mecanismes diferents (fotosintesi i
fotomorfogénesi). Caldria fer experiments en la foscor amb llums monocro-
matiques i noves aportacions metodologiques per poder albirar aquests nous
pigments i nous mecanismes, com tot seguit recordarem. No obstant aixo, cal
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citar algunes observacions prévies que van preparar el cami per a aquest ines-
perat descobriment, com és el cas de Julien Tournois (1914), que va descobrir
que el fet que la durada de la nit fos més llarga que la del dia era el factor que
provocava la floracié de les plantes dels seus experiments. Pocs anys després,
Wightman Garner i Harry Allard (1920) van interpretar i establir en general
Iacci6 de la durada del dia i de la nit sobre la floracié de les plantes introduint
el concepte de fotoperiodicitat en les plantes, que aviat es va mostrar molt més
extensiu en la regulacié del creixement i les seves fases.

En una altra linia d’experimentacié, L. H. Flint i E. D. McAlister (1935) van
comprovar que la llum roja estimulava la germinacié de llavors de Lactuca
sativa var. Grand Rapids, mentre que era suprimida per longituds d’ona més llarga
que 700 nm (roig llunya).

Arribem, aix{, als experiments i les interpretacions cabdals dels anys cin-
quanta i seixanta de I’equip de I'USDA format per Harry Borthwick i Sterling
Hendricks a Beltsville (Maryland). En una serie d’experiments amb lletuga,
avui dia ja classics, realitzats en la foscor, van comprovar que la Ilum vermella
estimulava la germinacid, amb una longitud d’ona de maxima accié a 660 nm,
acci6 que era revertida si immediatament després se subministrava llum de
roig llunya, amb un maxim d’accié a 730 nm. Bastaven temps curts de pocs
minuts i baixa energia per a les respostes biologiques. Independentment del
programa lluminés donat, la resposta, positiva o negativa, de germinacié depenia
del tipus de longitud d’ona subministrat al final.

Sense saber-ho llavors, les condicions d’estudi eren Optimes, ja que avui
dia sabem que les llavors de Lactuca sativa tenen un requeriment de llum
per a la germinacié. A més, en la foscor no es forma clorofil-la i el seguiment
optic i espectrofotometric no és tan complicat. La interpretacié no era gens
facil atesa la fotoreversibilitat del procés i de les fotorespostes. La seva gran
intuicid, contra tot pronostic de la fotobiologia d’aquells moments, va ser
interpretar que es tractava d’un nou pigment desconegut que es presentava en
dues formes fotoconvertibles. La forma P,, que absorbia la Ilum roja amb un
maxim d’absorcié a 660 nm, que era inactiva bioldgicament perd que, en
absorbir la llum roja, canviava fotocromicament a la forma Py,, responsable
de la resposta biologica i que fotocromicament presentava un desplacament
batocromic absorbint dins el roig llunya, amb un maxim a 730 nm. Si ara es
donava, el roig llunya era absorbit per Py, la forma activa, que canviava a la
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forma P,, biologicament inactiva i d’espectre d’absorci6 dins el vermell. Com
que no sabien de quin pigment es tractava, el van denominar fitocrom,
representat per P, i Py, les dues formes fotoconvertibles. En la seva forma
més senzilla el procés corresponia a

P, P;. (resposta biologica)

-

RL

Calia, aix{, identificar i mesurar el nou pigment hipotetitzat. Al mateix
centre de Beltsville van adaptar un espectrofotometre dual (Ratioespect),
especialitzat per a aquestes mesures tan labils dins la fotocromicitat 1 amb un
pigment desconegut en la seva naturalesa molecular i fisicoquimica. El grup
format per W. L. Butler, K. H. Norris, H. W. Siegelman i S. B. Hendricks va
ser el que, el 1959, va aconseguir mesurar per primera vegada en aquestes
condicions in vivo el fitocrom i les seves fototransformacions. Aquests, en
sintesi, van ser els inicis de la fotomorfogenesi en I’estudi funcional de les
plantes. Els reptes posteriors eren forts: identificar el pigment o els pigments,
establir la naturalesa dels fotoreceptors i el seu mecanisme de fotoconversio i,
amb els avengos en el camp bioquimic i molecular, intentar esbrinar el seu
mecanisme d’accié. Aquest cami ens porta encara fins a les preocupacions
actuals i ens ensenya la complexitat del mecanisme i de les interaccions i de la
fina regulacié de la llum sobre el comportament de les plantes. Intentem, doncs,
veure les diferents peces que componen aquests refinat procés.

Naturalesa molecular dels fotoreceptors de la fotomorfogénesi

L estudi dels espectres d’acci6 del sistema fitocrom de seguida va mostrar cor-
respondéncia entre els espectres d’absorcid i d’acci6 dins la llum roja i el roig
llunya (Fig. 2).

Més elusiva va ser i és la possible acci6 dins 1’absorcié en la banda del
blau i de I’ultraviolat (UV). En tot cas, les caracteristiques espectroscopiques
i els primers estudis sobre la seva naturalesa quimica van revelar que es tractava
d’una holoproteina composta d’un grup cromofor del tipus ja conegut en les
ficobilines (tetrapirrol) i d’una apoproteina. Segons la visi6 actual, es tracta
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Figura 2. Estructura del fitocrom.

d’un homodimer (Fig. 2). Per a cada un dels components es distingeix un domini
aminoterminal on se situa el grup cromofor unit covalentment per pont de —S—
auna cisteina de I’apoproteina. A I’altre extrem (carboxiterminal) se situa la zona
d’unié i de transduccié del senyal. La fotocromicitat entre P, i Py comporta
isomeritzacio cis/trans (Z/E) en el carboni 15 del grup cromofor amb canvi
configuracional del grup cromofor i de la proteina.

De totes maneres, fins als anys vuitanta els avencos funcionals i d’inter-
pretacio molecular van ser dificils. Fonamentalment, els avencos es basaven en
les mesures espectrofotometriques i la seva correlacié amb les respostes
biologiques. W. S. Hillman, als anys seixanta, ja va indicar moltes paradoxes
(les «paradoxes del fitocrom») que es manifestaven per una no-correspondéncia
entre els valors espectroscopics del fitocrom actiu, establert per la relacié del
fotoequilibri, ¢, entre P;/P+Py, i les respostes que calia esperar.

Igualment, aviat es va fer evident que no es tractava d’un sol fitocrom i que,
almenys, s’havia de distingir entre el fitocrom de tipus I, que se sintetitzava a
la foscor i es degradava a la llum (amb concentracions cent vegades menors), i
el de tipus II, menys abundant pero estable pel que fa a la concentracié a la llum.

Els avencos inicials en el camp molecular dels anys noranta i I’enfocament
d’estudi geneticofisiologic en una planta de cicle senzill (Arabidopsis thalina),
de la qual ja a principis del 2000 es va coneixer la primera seqiienciacié sencera
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del genoma d’una planta, van fer possible comprovar moltes d’aquestes para-
doxes i comportaments diferents en la llum i en la foscor.

Avui sabem que som davant diversos fitocroms (A,B,C,D,E,enel cas
d’Arabidopsis) que difereixen en els seus gens, regulacid i proteines. El fito-
crom A correspon, aixi, al tipus I, abundant en la foscor i degradat i reprimit
en la llum, i el fitocrom B, que va ser la primera forma historicament coneguda
1 que regula essencialment els mecanismes de la fotoreversibilitat, correspon
al tipus II. Els altres models (C, D, E) encara requereixen estudis més acurats.
Meés endavant, en parlar de la regulacié de les funcions de la planta, ja tornarem
sobre aquest tema.

Tenim, aixi, una visi6 més general de les fotoconversions i el metabolisme
del fitocrom.

R
DNA —» RNAM —» Pv _» Pr ——> Pfr_» Fotoresposta

RL
-
Revisio fosca

Degradaci6 Degradacié

El fitocrom B presentaria tipicament les reaccions de reversibilitat perala
llum R/RL que van portar a descobrir-lo. Per contra, en el fitocrom A, la seva
sintesi en la llum seria reprimida génicament i la seva degradaci6 proteica,
estimulada per ubiquitinitzacié. La reversié en la foscor, comprovada in vitro,
encara €s objecte de discussi6 en plantes in vivo.

Si bé el sistema fitocrom mostra absorcié dins la llum blava, en una linia
d’experiments que provenen dels Darwin, pare (Charles) i fill (Francis), sobre
el mecanisme del fototropisme, ja es parlava de I’especificitat de resposta a la
llum blava (filtrada a través de dicromat de potassi). Durant molt temps, els
espectres d’absorci6 i d’acci6 parlaven a favor de flavines i de carotenoides
en diverses interpretacions. Fins als anys noranta no es va descobrir la naturalesa
molecular d’aquest pigment de base, que, per la seva naturalesa criptica i per
tenir també una gran significaci6 en les criptdgames, va rebre el nom de
criptocrom (Fig. 3).
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En aquests darrers anys s’ha produit també un fort desenvolupament en
aquest camp. Estudis moleculars, génics i amb plantes mutants demostren que
hi ha diversos criptocroms responsables essencialment de les respostes
fotomorfogenétiques de la planta a la llum blava i UV-A, pero també que hi ha
un segon nou model, les fototropines (Fig. 3), més especialitzades en la regulacio
del fototropisme, en 1’obertura dels estomes per acci6 de la llum i de I’orientacio
adequada dels cloroplasts respecte al gradient de la llum.

fotoliasa

0104308340104

HOOC COOH

SIVANIS
30 QI0ONASNYYL

fitocrom

Figura 3. Esquema comparatiu de les estructures basiques dels fitocroms, criptocroms
i fototropines.

Els primers, els criptocroms, evolutivament deriven de fotoliases bacterianes
(Fig. 3). Com aquestes, tenen un grup cromofor FAD i un altre de tipus pterina
(meteniltetrahidrofolat) a I’extrem fotoreceptor. Un tret diferencial que cal
destacar és que, mentre que han perdut I’activitat reparadora de les fotoliases,
inicien per fosforilacié, com veurem després, un mecanisme interior de trans-
ducci6 de senyals.

En canvi, les fototropines mostren dos grups cromofors tipus FMN amb
dominis LOV equivalents al sistema microbia (sensibles a la llum, a I’oxigen
i al voltatge) a la part fotoreceptora, amb transduccié de senyals, també per
fosforilacio, al domini interior.

Més desconeguda, de moment, és la naturalesa molecular del pigment o
dels pigments de I’UV-B.
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Blau i vermell, pigments visuals o llanternes magiques de les plantes

Arribats aqui ens hem de plantejar quina és la funcié d’aquests mecanismes
sensors de la llum 1 de la foscor en les plantes. No hi ha res més il-lustratiu que
unes quantes imatges (Taula 2) sobre les diverses situacions i respostes de les
plantes respecte al programa o la informaci6 de la llum que reben.

Taula 2. Accions regulades pels fotoreceptors de la fotomorfogenesi

Germinacio de les llavors * +

Inhibicié de I'allargament de I’hipocotil + + +
Desenvolupament del cloroplast + + +

Disposici¢ dels cloroplasts +
Expansio dels cotilédons i les fulles + + +

Biosintesi d’antocians +

Fototropisme + + +
Final del dia (R/RL) +

Evitacié de 'ombra +

Biosintesi de I'apoproteina del fitocrom foscor constitutiva

Estabilitat de I'apoproteina del fitocrom labil (llum) estable

Podem veure, aixi, com condicionen les diverses fases del cicle ontogenic:
la germinaci6, el desenvolupament de la plantula en la planta fotosintética,
I’optimitzacié del procés fotosintetic amb la disposicié més adequada dels
cloroplasts, I’obertura dels estomes, 1’activacié del RuBisCO, I’enzim clau de
tot el seu metabolisme, la regulacié del metabolisme secundari, especialment
per la ruta del xiquimic i de I’enzim PAL (fenilalanina-amonio-liasa), de I’entrada
en el metabolisme dels fenols en la planta, o de la calcona sintasa que porta a
la biosintesi diversificada dels innombrables flavonoides, la regulaci6 de la
dormicié de les gemmes i de les llavors, el temps de floracid, la senesceéncia,
la disposici6 del organs de la planta respecte a la llum, etc.

Especialment vistent (Fig. 4) és el creixement d’una planta en la llum (foto-
morfogenesi) o en la foscor (escotomorfogenesi), que fa, en el primer cas, que
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Figura 4. Comparacid de la morfologia de plantes crescudes en la llum (fotomorfogenesi)
i en la foscor (escotomorfogenesi).

desenvolupi tot el seu sistema fotosintétic (expansié de les fulles, desen-
volupament dels cloroplasts, biosintesi de les clorofil-les i del RuBisCO) i que
desplegui el garfi plumular per al creixement i la diferenciacié dels meristemes
caulinars. O, al contrari, en la foscor creix afilada (etiolada), mantenint el garfi
plumular, sense expandir les fulles i destinant totes les seves reserves nutritives
a la cerca de la llum i del procés fotoautotrofic.

Per aquests motius, alguns autors parlen d’aquests pigments com de pigments
«visuals» de les plantes, ja que permeten llegir de forma continua la informacié
de la llum o la foscor que rep la planta.

En el mateix sentit i per les caracteristiques funcionals dels pigments i dels
seus espectres, podem considerar la llum vermella i blava, amb els seus pigments
especifics, veritables llanternes magiques que donen idoneitat adaptativa a la
planta i li permeten ajustar el seu cicle biologic a les condicions canviants del
medi llegides a través d’aquests fotosensors tan efectius i ben diferenciats.
Com a mostra d’aquests refinats mecanismes, més endavant tractarem la
regulaci6 de la floracié per part de la llum (fotoperiodicitat). Aixi doncs, per
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acabar aquest apartat, veiem que la planta, en virtut d’aquests mecanismes
sensors de I’energia, la qualitat, el gradient i la periodicitat de la llum al llarg
de tot el seu cicle bioldgic, podra mantenir una orientacié en el temps i ’espai
utilitzant la propia informacié de la llum i integrant-la en una regulaci6 de
coordinaci6 del seu conjunt.

L’estudi en la planta sencera i pluralitat de nivells

D’antuvi, no oblidem que la tipica planta superior és un organisme sencer pluri-
cel'lular amb unes caracteristiques metaboliques i funcionals ben definides
(Fig. 5) situades en un medi ambient determinat davant del qual posseeix
mecanismes d’aclimataci6 i adaptacié. D’altra banda, hem de tenir en compte
que la nutrici6 de la planta es reparteix entre les arrels i les fulles i que el soste-
niment i transport a llarga distancia estan determinats pel sistema del xilema,
del floema, del simplast cel-lular i de I’apoplast que conforma la riquesa d’inter-
accions de la paret cel-lular. D’aquesta manera, mentre que I’arrel I’assenta i fixa
al medi i capta I’aigua i els nutrients minerals, la fulla, per la regulacid dels es-
tomes i gracies al mecanisme fotosintetic, Ii possibilita I’assimilacié fotoautrofica
del carboni, el nitrogen i el sofre. No oblidem tampoc que la floracié i la fruc-
tificaci6 seran etapes decisives per a la seva conservacié i propagacio.

Amb aquestes caracteristiques, 1’equilibri de la planta com a organisme
requerira una fina coordinacié interior entre la situaci funcional dels diversos
organs i compartiments cel-lulars i els senyals del medi exterior. Les fitohormones
son els missatgers primaris basics d’aquesta regulaci interior intercel-lular,
mentre que els transportadors seran les peces clau de la compartimentacio i
regulacié intracel-lulars.

Es sobre aquest fons tan complex, només sumariament recordat aqui, que
hauran d’actuar els diferents mecanismes de recollida d’informacié de ’exterior
i la seva coordinaci6 i integraci6 en el conjunt de la planta.

Podem veure, doncs, que 1’estudi funcional d’una planta requereix actualment
un fons ben estructurat de coneixements i de metodologies d’estudi ben variables
i sofisticades, que van des del nivell molecular fins a les interaccions amb el
medi, les caracteristiques del metabolisme i la seva regulacié en la coordinacié
de I’homeostasi en els seus diferents nivells i interaccions, com ara els compar-
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Figura 5. La planta i el seu entorn: factors mediambienals que influeixen en el creixement i
desenvolupament de les plantes.

timents cel-lulars, les membranes, la paret cel-lular, els organs, la particio 1
localitzacié metabolica, el sistema de transportadors, la regulaci6 de I’expressio
génica i de I’activitat enzimatica, els mecanismes de la diferenciacié i del crei-
xement, 1’ajustament de les fases del desenvolupament, els mecanismes de res-
posta i de resisténcia o de defensa davant I’estres biotic o abiotic, etc. Una
conseqiiéncia logica d’aquest estat dels coneixements i de la qiiestio que aca-
bem de plantejar s6n els mecanismes d’integraci6 de la regulacio en la coor-
dinaci6 de la planta sencera.

Tanmateix, se’ns fa ben vistent la dificultat actual d’estudi de la fisiologia
de la planta i el context en qué hem de situar els avengos en el camp de la
fotomorfogenesi, fet que comporta clarament fortes connotacions genetiques,
bioquimiques, fisiologiques, ecologiques i moleculars per poder entendre
adequadament el comportament funcional de la planta.

Aquesta xarxa interactiva de situacions ens porta, a continuacio, a plantejar-
nos, en el cas que avui ens ocupa, quins seran els mecanismes de transduccid
i d’amplificaci6 interior dels fotosenyals captats pels fotoreceptors per, després,
poder considerar com a model final d’aquesta exposici6 de conjunt el de la
floracié i els seus determinants fisiologics.
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La cadena de senyals interiors i la resposta de les plantes:
una visio6 integrada

La cel'lula vegetal en la seva evoluci6 ha adquirit una capacitat molt refinada
per detectar el seu medi exterior i de regular I’homeostasi interior. En termes
moleculars, tot procés sensor requereix receptors especifics capagos de captar
aquests senyals i posseir un mecanisme transductor de senyals a I'interior, amb
amplificacié i diversificacié d’aquesta cadena de senyals que portin, finalment,
a una fina regulacié bioquimica de I’expressié génica i de I’activitat metabolica.

En el cas de la fotomorfogenesi ja hem vist anteriorment els models dels
fotoreceptors. Tractem ara d’entendre el seu mecanisme interior. Des dels seus
inicis en els anys seixanta, es van donar dues interpretacions sobre el mecanisme
d’accié del sistema fitocrom. Al principi, va tenir un fort suport la interpretacio
a nivell de membrana. Va ser Hans Mohr, de Friburg (Alemanya), qui, ja el
1960, amb una visié nitida i ben justificada, va aportar la nova interpretacié de
regulaci6 del fitocrom de ’expressié génica de les plantes. Aquesta visi6 pionera
va trobar bastants entrebancs i reticéncies de regust irdnic en algunes publicacions
i congressos de 1’&poca. Avui, els avengos i la fina sofisticacié de les tecniques
moleculars han verificat plenament aquells primers treballs i la intuicié sobre la
magquinaria interior, de manera que ja podem establir els fets més basics d’aquest
mecanisme i regulaci, tot i els buits encara persistents en el coneixement general
en tota la cadena de transducci6 dels senyals i els acoblaments de la coordinacio.

Una de les primeres dificultats va ser poder localitzar en la planta, en el cas
dels fitocroms, les dues formes P, (inactiva) i Py, (activa). En els primers ex-
periments, amb falgueres, es parlava d’una orientaci6 dicroica i d’una possible
unié de la forma activa P, lligada a les membranes i, per tant, segons les
primeres versions, al mecanisme d’accié. Fins als anys noranta no es va disposar
de tecniques refinades d’immunolocalitzacié que van permetre una visié més
acurada sobre la localitzacié interior de les dues formes del fitocrom, de manera
que, tant en el cas del fitocrom A com en el del B, aquests resultats van mostrar
la sintesi i localitzacié de P, en citosol i la migracié de la forma activa Py, a
I’interior del nucli.

Un altre fet decisiu d’aquests darrers anys és el desvetllament inicial d’alguns
intermediaris en la cascada interior de senyals entre els fotoreceptors i la regu-
laci6 de I’expressié genica.
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A aquest fet, també hi ha contribuit decisivament la disponibilitat de diversos
tipus de mutants defectius dels fitocroms, siguin del grup cromofor, de 1’apo-
proteina o dels diversos intermediaris en la cadena que porta cap a la regulacié
de I’expressi6 genica. Pel que fa als diversos tipus de mutants, es va fer evident
que, en la regulacié de ’expressié genica, hi participaven tant mecanismes
d’activacié com de repressié. Aixi, els mutants cop/det/fus presentaven plantes
que en la foscor creixien amb la fotomorfogenesi tipica de la llum, per absencia
del gen responsable del repressor COP (constitutively photomorfogenic). En
canvi, uns altres tipus de mutants del fitocrom donaven a la llum plantes escoto-
morfogeniques, indicadores que la llum activava gens de factors de transcripcio
per a I’activacié génica.

D’altra banda, mutants d’intermediaris de la cadena de transduccio de se-
nyals van mostrar diversitat de rutes interiors i un cross talk final en la integracio
de la coordinaci6 dels senyals i en 1’especificitat de la resposta fotomorfogenetica.

Una altra pega essencial d’aquest entrellat molecular va ser el descobriment,
com ja hem indicat al principi, que els mateixos receptors, en el seu domini de
transduccié interior del fotosenyal, presentaven mecanismes d’activacio per
fosforilacid.

Aquestes son, en resum, les peces més importants del trencaclosques interior,
de manera que ja podem donar-ne un esquema (Fig. 6) amb les linies basiques
d’aquest mecanisme fotosensor de la [lum, d’alguns intermediaris, del paper clau
de la regulacié de I’expressié génica per factors de transcripcié que especifi-
cament son «llegits» pels elements «cis» (LRE: light regulators elements) que
regulen la transcripci6 genica dels gens competents en I’accié fotomorfogenetica
per la llum.

En conjunt, veiem una interaccié entre els diferents fotoreceptors i els
ritmes enddgens de la planta, la diversitat de mecanismes que comporta la
transducci6 i amplificaci interior dels senyals, el paper determinant dels
mecanismes de fosforilacié/desfosforilacié en ’activacié dels factors trans
(factors de transcripcid) i que el mateix fitocrom, en la seva forma activa,
migra al nucli per activar el procés, en concomitancia amb PIF3 (factor
d’interacci6 del fitocrom, tipus bHLH). Al mateix temps, la llum degrada
COP1 (E3 ubiquitina ligasa), que és abundant en la foscor i provoca la
degradaci6 de diversos factors d’activaci6, com HYS (tipus bZIP), per unio al
sistema ubiquitina /proteasoma.
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Figura 6. Mecanisme molecular del fitocrom.

Obviament, per raons de temps i també per consideracions sobre ’estat de
fragilitat en qué encara es troben alguns d’aquests coneixements, no entrarem,
dins el marc de la nostra exposicid, en una visié més detallada de tot aquest
conjunt de mecanismes.

El desvetllant del mecanisme de la floracié de les plantes

Ja hem vist anteriorment els antecedents historics que van portar al descobriment
de la fotoperiodicitat i a la consideraci6 dels mecanismes que provoquen esta-
cionalment la floracié de les plantes. Com en tants altres processos de les
plantes, no totes tenen el mateix comportament respecte a la llum i al desvet-
llament de la floracié. Aixi, I’estudi experimental aviat va demostrar tres
comportaments principals: floracié en dia llarg, floracié en dia curt o neutre a
’acci6 fotomorfogenetica de la floracié per la llum.

Ates que en la fotoperiodicitat les plantes responien a la durada relativa
del dia i de la nit, de seguida es va plantejar 1’operativitat de cada un d’aquests
periodes en I’estimul de la floracié. En diversos models experimentals, inter-
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rompent el dia amb foscor o la nit amb breus periodes de llum, es va comprovar
el paper decisiu del periode de foscor de la nit, de manera que es va fer evident
que les plantes de dia llarg també eren plantes de nit curta, mentre que les de
dia curt necessitaven una nit llarga.

A més, aquesta interrupcié de la nit per la llum estava lligada a la zona
espectral del vermell i només requeria baixa energia. Les evidencies apuntaven,
aixi, vers el sistema fitocrom, i experiments ja classics de tractaments lluminosos
alternatius d’induccié amb R/RL van mostrar clarament 1’acci6 de la llum ver-
mella i la reversi6 pel roig llunya, caracteristiques operacionals del fitocrom.
A partir dels avengos en els coneixements dels fitocroms i els criptocroms dels
anys noranta i amb les noves disponibilitats técniques moleculars i de diversos
mutants defectius en aquest camp, es va comprovar que hi havia diversos nivells
de participaci6 dels fitocroms A i B, inicialment amb caracter antagonic. De nou,
Arabidopsis thaliana, planta de dia llarg amb caracter facultatiu, va ser un mo-
del molecular inicial d’estudi i, en aquest cas, també es va comprovar que la
Ilum blava, mitjangant els criptocroms, hi tenia un paper d’activacio.

Un altre element d’estudi va ser la comprovacié que la sensibilitat a I’acci6
dels fitocroms i dels criptocroms variava al llarg del dia i, sobretot, de la nit.
La visié pionera sobre I’existéncia i la interaccid de diversos «rellotges biologics»
del tipus, en aquest cas, de ritmes endogens circadians que condicionen les fa-
ses i les sensibilitats dels processos i que tenen una naturalesa de comportament
ritmic, fins i tot quan es mantenen constants els factors exteriors, es deu a Erwin
Biinning (1936).

Amb tots aquests elements en joc i interaccié podem entendre que la floraci6
ha estat un dels processos fisiologics d’estudi més intens i que ha mostrat més
complexitat de regulacié. Vegem ara, finalment, els fets i condicionants d’aquesta
complexitat d’estudi.

El procés fotosensor i d’inducci6 floral, en efecte, ocorre a distancia, a les
fulles, mentre que el procés propiament de la floracid, I’evocaci6 floral, t€ lloc
als meristemes, a I’apex caulinar. Ens trobem, doncs, davant de processos
separats en 1’espai i en el temps i que, per tant, requereixen no sols la formaci6
d’un estimul estable en les fulles, propi de la induccié floral, sin6 també la
seva transmissié als meristemes per donar lloc al procés de la diferenciaci6
floral (evocaci6 floral).
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En els anys trenta, Chailakyan va introduir el concepte fisiologic del florigen
com la hipotetica hormona de la inducci6 floral, que produida a la fulla era
transmesa a les gemmes, on provocaria 1’evocacio floral. Diversos experiments
amb plantes de diferents requeriments fotoperiodics van mostrar 1’efectivitat
d’aquesta transmissio perd sense haver estat mai identificada quimicament.
Posteriorment, un millor coneixement va indicar que, més que un florigen
(estimulant) o 1’eliminacié d’un antiflorigen (inhibidor), podria ser una con-
fluencia de diversos factors (hormonals, metabolics, nutritius) la responsable
d’aquesta evocacio floral. Darrerament, sobretot des dels estudis de T. Huang
(2005), s’ha aconseguit identificar uns quants factors de transcripcié com a
components essencials del florigen.

En tot aquest conjunt de peces i nivells en estudi, un altre fet decisiu que hem
de tenir en compte és el fort impuls, en aquests darrers anys, en el coneixement
dels mecanismes moleculars de la morfogeénesi del desenvolupament dels meriste-
mes vegetatius i florals i la rica jerarquia de gens que regulen aquest intricat procés.

Meristema vegetatiu i meristema floral sén dos estats de diferenciacié amb
la seva propia identitat dins els mecanismes de regulacié de la totipotencia cel-
lular, de manera que, en un moment donat, hi ha d’haver una transicié de I’estat
vegetatiu al de la floracié. En la forta jerarquia genica d’aquesta regulacid, hi
participen molts gens, a diferents nivells i amb caracter pleiotropic i epistatic.
Es tracta, en sintesi, dels gens de la transicio (heterocrons), els de la identitat del
meristema floral, els del cadastre o simetria i els de la identitat floral (homeo-
tics). També, com calia esperar, en 1’evolucié de les plantes hi ha hagut diver-
sificacions i adaptacions a les condicions canviants del medi. Cal, per tant, esperar
una lectura multiple dels factors determinants d’aquesta modulaci6 de les fases
que inclogui la situacié fisiologica interior, la regulacié hormonal i la lectura
electiva i predictiva de la situaci6 exterior especialment referida als factors més
ciclicament canviants de la situacié exterior, com ara la llum i la temperatura.

Ala Fig. 7 podem veure, esquematicament, el joc d’interaccions d’aquests
factors i la modulacié sobre la jerarquia génica en el procés inicial de la transicid
floral que dispara la fotoperiodicitat. Hi trobem un mecanisme genic autonom,
que basicament és de repressid, una via lligada directament a la biosintesi de
gibberel-lines (un component conegut des dels inicis, sobretot en I’estudi de les
plantes de dia llarg), I’acci6 de la vernalitzacio per les baixes temperatures i la
de Ia fotoperiodicitat.

_ 27 _



Lium /Foscor Fred

|

Via s
Gibberellines  Fotoperiode s Wnoma Vernalitzado

b ~.
o ‘\\ Gens de la transicid

\\\ \,‘\h’
\\\ 4 \\\
" ' B
55 » N
Sa
coiv, SN
meritema floral
SOC

LFY

} |

~

Geng homedtics florals

!

Floracid

Figura 7. Mecanisme geneticomolecular de la floracio a Arabidopsis thaliana.

De nou, Arabidopsis és el model molecular més ben estudiat. Podem veure
el paper determinant dels diversos factors sobre els gens de la transicié, CO
(constans) i FLC (flowering locus C), i com aquests modulen els gens de la
identitat del meristema floral, LFY (leafy), SOC (suppressor of CO) i FT
(flowering locus T).

Aquesta seria una forma de representacié molt simple de la complexitat
de tot el mecanisme fisiologic i genetic que porta a la floracio, en aquest cas,
d’una planta de dia llarg com és Arabidopsis thaliana. En aquests moments,
es disposa també d’estudis avangats en el coneixement molecular d’una planta
de dia curt, també de genoma ben seqiienciat, com és el cas de ’arrds (Oryza
sativa), i des de 1’agost de 2006, esta totalment seqiienciat el genoma d’un arbre,
Populus trichocarpa, la qual cosa permet fer estudis comparatius sobre 1I’evo-
luci6 del genoma i la regulacio funcional de les plantes, pero aixo queda fora
dels limits que, per a una millor claredat del conjunt, ens hem imposat en
aquesta conferéncia.
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Consideracions finals

Aurribats en aquest punt de la nostra intervencid, només voldriem remarcar al-
gunes consideracions finals.

« Laplanta és un material d’estudi d’una gran riquesa i potencialitat cientifica
i, a més a més, de gran aplicacid practica i biotecnologica. Aquesta poten-
cialitat també abraga tant els seus mecanismes de resposta rapida com els
d’adaptacié en el temps i al llarg de les generacions.

+ En el model que avui ens ha ocupat, hem vist la fina sofisticacié dels meca-
nismes de les plantes per copsar la seva situacio respecte a les condicions
exteriors i que la llum és el factor central no sols per a la captacié i I’apro-
fitament de 1’energia i 1’assimilacio fotosintetica de la materia, sind també per
a I’ajustament, de forma continuada, de totes les fases del seu cicle de des-
envolupament (germinacid, creixement vegetatiu, floracid, fructificacio,
dormicid, senescéncia). Entendre la planta és entendre’n els mecanismes que
la porten a les respostes i a I’acomodacid del seu cicle i comportament.

« Com hem vist, per aquests processos la planta disposa de diversos fotorecep-
tors sensors de les variacions de I’energia, la qualitat, el gradient i la periodi-
citat de la llum que 1i arriba. Llum i foscor sén, aixi, llegits i transduits en
senyals interiors que modulen continuament 1’expressié génica de la planta
i el seu estat de desenvolupament de forma electiva i significativa en cada
moment per al funcionalisme més adequat de la planta.

- Fa practicament dos segles que ens dediquem a la recerca experimental sobre
el funcionament de les plantes i, en aquests moments, la interpretacié de la
seva fisiologia i comportament ja és un tramat de coneixements de forta
entitat cientifica i bases experimentals solides. Disposem, aixi, de les bases
funcionals als diversos nivells (molecular, cel-lular, metabolic, de regulacid
i coordinacio del creixement i desenvolupament), perd encara queda pendent
la gran tasca d’interpretar aquests coneixements en la planta sencera, és a dir,
en la planta com un organisme viu i canviant, amb tota la seva capacitat de
diversificacié metabolica i flexibilitat en la plasticitat fenotipica.
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= Per acabar, aquesta és una gran tasca cientifica que espera les noves gene-
racions. Ara, més que mai, tenim la potencialitat cientifica. Ens cal saber-ho
fer i aprofitar, amb rigor i precisid, amb vocacié i humilitat, lluny dels falsos
miratges i sense els cants de sirena dels oportunismes. Cal autenticitat
cientifica i humana i que cadascu trobi en aquests anys de formacio i apre-
nentatge universitaris la seva identitat i vocaci6 personals, el millor cam{
per definir el seu desti. Aquest és el futur que us desitjo, sobretot i espe-
cialment a les noves generacions universitaries amb vocaci6 d’estudi i de
coneixement veritable.
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