FOTOSSINTESE

Prof. Dr. Ricardo Alfredo Kluge — Escola Superior de Agricultura “Luiz de
Queiroz - rakluge@esalq.usp.br

1. ASPECTOSFISIOLOGICOSE ECOLOGICOS DA FOTOSSINTESE

INTRODUCAO

Paa a manutencdo da vida, um congante fornecimento de energia € requerida. Uma
diferenca fundamentd entre plantas e animais € a forma como é obtida a energia para a manutencéo
da vida. Os animais obtém, nos dimentos, os compostos organicos, enquanto que a energia quimica
€ obtida através da respiracdo. Plantas verdes absorvem energia em forma de luz a  partir do sol,
convertendo-a em energia quimica no processo chamado Fotossintese.

Assim dizemos que as plantas, de maneira gerd, sGo autotroficas, ou sga se auto-dimentam,
enquanto que os animais so heterotroficos.

A Fotossintese esta muito ligada a Respiracdo, ou sga pode-se dizer que a fotossintese e a
respiragdo sfo espelho uma da outra, e, de maneira gera, ha um baango entre estes dois processos
na biosfera (= soma de organismos na Terra).

CO; + H,0 + energia > (CH20) + Oz Fotossintese
(CH0) + O &> CO; + H20 + energa Respiracéo

Tanto a fotossintese quanto a respiracdo geram energia quimica utilizadvel (na forma de
ATP), cujasintese é mediada por um gradiente de hidrogénio transmembrana.

A respiracdo aerdbica envolve a oxidacdo de moléculas organicas em CO, com reducdo do
O, em H,O e disspacdo de energiaem formade caor.

A fotossintese envolve dois processos ligados:
- aoxidacao de H,O em O, mediada pelaluz e produgéo de ATP — fase Foto
- areducdo do CO, em moléculas organicas, onde 0 ATP é utilizado — fase Sintese

Oxidacdo e reducdo: Oxidagéo é a remocdo ou perda de elétrons ou atomos de hidrogénio (préton + elétron) ou

adicdo de oxigénio. Reducéo é a adi¢cdo ou ganho de elétrons ou atomos de hidrogénio ou remogéo de oxigénio. O

agente redutor ao doar elétron se oxida, enquanto que o agente oxidante ao receber elétron sereduz.




SE A FOTOSSINTESE PRODUZ ATP, POR QUE ASPLANTASPRECISAM RESPIRAR?

A razéo € que o ATP proveniente da fotossintese é produzido apenas em cdulas verdes
(fotossintetizantes) e gpenas na presenca da luz. Durante as horas de escuriddo e em cdulas néo
fotossintetizantes (como cdlulas de raiz), a energia é suprida pela respiragdo, usando como substrato
0s compostos de carbono produzidos pelas células verdes na parte sintese da fotossintese.

Outra razéo porgue as plantas respiram € que durante o processo respiratorio (principamente
na glicdlise e ciclo de Krebs) sdo produzidos muitos precursores essenciais para a biossintese de
outros compostos importantes, como aminoécidos e horménios vegetais.

O bdanco entre fotossintese e respiracdo gerdmente ndo deve ocorrer em plantas em
crescimento, devendo haver mais fotossintese que respiracdo (R). Do contr&io, ndo seria possivel 0
crescimento. Assim, o ganho de ATP gerado pela fotossintese deve ser maior que aperdade ATP.

O tota de energia ou CO; fixado & chamado de fotossintese bruta (FB). Em folhas de dfafa
(Medicago sativa) a proporcéo entre FB e R €, em média, de 7:1 durante o dia, podendo alcancar até
9:1 ao meio-dia. Durante todo o ciclo da planta a propor¢céo média é de 2,5:1.

A diferencaentre FB e R chamamos de fotossintese liquida (FL).

Entéo. FL=FB - R

Lembre-se que:
Fotossintese = CO, + H,O + energia 2> (CH20) + O,
e

Respiragéo = (CH,0) + O, > CO, + H20 + energia

Para medir ambos processos, podemos monitorar a absorgéo ou a liberagdo de um dos gases
envolvidos (O2 ou CO,), através da técnica de trocas gasosas. Entretanto, devemos ter um cuidado,
pois a fotossintese deve ser medida apenas na presenca de luz e, devido ao fato de que a FB

normamente excede R, deve-se medir a absor¢éo de CO», ou aliberacéo de O..

Exemplo: Suponhamos que a producéo de G por um tecido verde na luz foi del0 cn? gt mint. O
que representa este valor? Significa que a diferenca entre a fotossintese bruta, expressa como o total
de O, produzido, e a respiracio do produto, expresso como o total de O, consumido foi de 10 et g
! min?. Em outras palavras, este valor representa a fotossintese liquida (FL). A absorcdo de CO, ou
liberagcdo de O, na presenca de luz é, de fato, a definicéo operaciond daFL.

Suponhamos agora que a absor¢do de O, no escuro (quando ndo ocorre fotossintese) € de 2
et gt mint. Qual serdaFB?

SeFL =FB +R, entd FB = FL + R, portanto FB = 10 + 2 = 12 cn?® g* mint
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A FB é aparente (néo redl), pois a taxa de respiracdo no escuro ndo é idéntica a verificada na

luz, exigindo o processo chamado de Fotorrespiracéo, que opera na presenca de luz e promove

uma considerével liberacdo (perda) de CO, e consumo de Q. A fotorrespiragdo ocorre apenas em

tecidos verdes, em condigdes de atos nivels de luminosdade e temperatura. Este processo pode
reduzir em até 50 a60% a FL.

Se a FL ca a zero (em dStuaghes em que a taxa respiratdria € dta ou a FB é muito baixa),

temos que FB = R e este ponto € chamado de ponto de compensacdo de luz, que sgnifica que a

fotossintese compensa a respiracao.

A FOTOSSINTESE E LIMITADA PELAS CONDICOESAMBIENTAIS
Para obtermos uma maior producdo de alimentos, devemos aumentar a FL, aravés do
aumento da FB e/ou reducgéo daR.
A FL é limitada principamente pelas condigbes ambientais, mas pode em aguns casos ser
limitada por condi¢Bes no interior da cdlula, como por exemplo baixo nivel de certas enzimas.
Os faores ambientais limitantes a fotossintese sd0 nivel de CO,, nive de luminosdade e

temperatura, conforme pode ser verificado naFigura 1.
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Figura 1. Relacdo entre a taxa de fotossintese e a concentracdo de CO, em Hormidium

estabelecido em diferentes niveis de luz e temperaturas.
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Assm, paa uma mesma temperatura, a taxa fotossintética (bruta ou liquida) é maior a
medida que aumenta a intenddade luminosa Para uma mesma intenddade luminosa, a taxa
fotossintética é maior amedida que aumenta a temperatura.

Quando satura de CO; (quando a curva dobra) dizemos que atingiu o ponto de saturacéo de
COs,.

O nive ou fluxo de luz é denominado de irradiagncia, quando utilizamos unidede de energia
(Anexo 1). O fluxo de féton fotossintético (FFF) € amedida do nimero de luz quanta.

Um importante fator que limita indiretamente a fotossintese, aravés do efeito no suprimento
de CO; é a dgua. O CO-, entra e a agua, na forma de vapor, é perdida pelas folhas através dos poros
dos estdbmatos na epiderme. Os estdbmatos podem fechar se o suprimento de &gua é pobre, podendo
causar uma parada no fornecimento de CO, para a fotossintese.

Em certas plantas, o oxigénio pode causar reducdo na fotossintese liquida (Figura 2).
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Figura 2. Fotossintese liquida em uma folha de Atriplex patula medida em uma concentracéo
norma de CO; (0,03%), mas em duas concentragdes de O,. (a) variagdo na temperatura,
medida da saturacdo de luz. (b) variagdo dairradiancia, medidaa 27°C.

A concentracdo de CO, na atmosfera é gproximadamente 0,035%, mas as condicdes de luz e
temperatura s80 bagtante variaveis em habitats onde a fotossintese ocorre. A temperatura da folha
varia desde valores abaixo de 0°C, no Artico, até 50°C nos desertos mais quentes. A irradiancia
varia de 3 a 500 J m? s, de locais atamente sombreados até habitats tropicais abertos. Como é

possivel esta flexibilidade? Vamos examinar dois habitats, um sombreado e um aberto.



A - Habitat sombreado

Algumas plantas, como Oxalis acetosella, quase sempre crescem na sombra, na parte

inferior da floresta, onde a luz € limitante para a fotossintese. Estas plantas de sombra diferem das
plantas de sol, como Bellis perennis, em dois aspectos (Figura 3).

Planta de sol

Planta de sombra

Fotossinteseliquida

Irradiéncia

Figura 3. Resposta fotossintética tipica de plantas de sol e de sombraem fungéo dairradiancia

(& Em baixa irradiancia, a planta de sombra tem maior FL que a planta de sombra e o ponto onde
FL = 0 @ menor (FL = 0 é o baanco entre FB e R). Esta € a principa razéo porque as plantas
sombreadas podem sobreviver e crescer sob estas condigoes.

(b) Em dtairradiancia, plantas de sombra tem menor taxa de FL do que plantas de sol.

O nivel de luz onde FB = R é chamado de ponto de compensacdo de luz e seu baixo vaor em
plantas de sombra resulta de duas caracteristicas. Primeiro, e 0 que parece ser a principd razéo, é
fato de que as plantas de sombra apresentarem baixissma taxa respiratoria. Elas possuem menos
céulas por folha e menor concentracdo de proteinas do que plantas de sol, tornando-as com um
custo baixo para o funcionamento.

Segundo, em baixas irradidncias, as plantas de sombra absorvem a luz disponivel com maior
eficiéncia, tanto que com poucas cdulas nas folhas, poucos fotons sdo desperdicados e a FB é
maximizada

Por outro lado, plantas de sombra apresentam performance ineficiente em dtos nivels de
irradiancia comparado com plantas de sol. Elas tornamse rapidamente saturadas de luz (aingem
rapidamente o ponto de saturacdo de luz) e apds este ponto a fotossintese € inibida. Este fendmeno é
chamado de foto-inibicdo e ocorre em todas as plantas que estéo crescendo em locais com pouca
luz e s subitamente expodtas a atos nivels de luz. 1ss0 ocorre porque hd um dano no gparelho

fotossntético, 0 qua em tempo pode ser reparado. Plantas de sombra sdo ndo apenas
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paticularmente sensiveis a fotoinibicdo mas também menos capazes de reparar 0os danos no
gpardho fotossntético. Assm, longas exposigdes de plantas de sombra a luz causam danos
irreversiveis devido a foto-oxidacdo dos pigmentos do cloroplasto. Os pigmentos sdo destruidos
por este processo, as folhas esbranquegem e acabam morrendo.

Espécies de sombra obrigatérias, as quais nunca sdo encontradas em locais ensolarados, néo
conseguem adaptar-se & dtas irradiancias. Entretanto, muitas plantas que crescem bem em locais
abertos podem adaptar-se a sombra, como por exemplo Atriplex patula (uma planta de sol). Esta
planta cultivada sob baixos niveis de luz comportam-se subsequentemente como plantas de sombra,
havendo baixa taxa de FL quando exposta a dtas irradiancias, mas apresenta taxas de FL
relativamente dta se colocada em baixas irradiancias. Tais adaptagbes ambientals sGo denominadas
aclimacdo (ou aclimatacdo). Folhas de uma mesma &vore podem apresentar aclimatacdo em
diferentes niveis de luz, com as folhas internas e mas inferiores sendo folhas de sombra e as mais
externas folhas de sol.

Essas diferencas etéo refletidas em suas anatomias, conforme verificado na Figura 4. As
folhas de sol gpresentam uma camada mais grossa de mesdfilo pdicadico dos que as folhas de
sombra. Essa € uma parte da explicagdo para as maiores taxas de FL para as folhas de sol em dtas
irradigncias. Edas folhas interceptam e absorvem uma dta propor¢do de luz incidente. Entretanto,
folhas mais grossas apresentam um custo mais dto para a manutencdo e sua dta taxa respiratéria €

uma desvantagem sob baixasirradiancias.
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Figura 4 Seccéo transversa de folhas de Impatiens parviflora, sendo uma folha de sol e uma folha

de sombra



B - Habitat abertos(regidestemperadasetropicais)
Plantas de sol de habitats abertos utilizam dtos nives de luz muito mehor do que plantas

sombreadas (Figura 5), mas dgumas séo mais eficientes que outras.

Fotossintese liquida

0O 10 20 30 40 50 60 70 80
Nive deluz (kilolux)

Figura 5. Efeito do aumento no nivel de luminosidade sobre a fotossintese liquida de plantas G e
Ca.

Em laitudes temperadas, as folhas da maioria das plantas mostram saturacéo de luz ao redor
de 25% do totd de luz solar, mas em terras baixas tropicais (“lowlands’), onde a irradidncia pode
ser quase o dobro do que em zonas temperadas, as folhas de muitas espécies herbéaceas e arbudtivas
ndo mostram saturacdo de luz, mesmo em luz olar plena. Estas espécies tropicais apresentam taxa
de FL bastante dlevada em dtas irradiancias e incluem o milho e a cana de agUcar. Elas pertencem a
um grupo chamada de plantas G;, em contraste @™m a maioria das outras espécies, que pertencem ao
grupo das plantas Cs.

Esta denominacdo G ou C, refere-se a0 nUmero de aomos de carbono presentes no primeiro
produto da fixacdo do CO». A resposta de plantas G e C4 a0 incremento da luz pode ser verificada
na Figura 5. Por figura pode-se observar que em plantas G dgum fator, que néo a luz, limita a
FL em dtos niveis de luz. De fato, elas sfo limitadas pelo CO,, ou sga, ha uma abundancia de luz
mas a taxa de suprimento de CO, ao cloroplasto é muito lenta. As plantas G, superam edta limitacéo
de CO,: das usam o CO, disponivd mais eficientemente e, consequentemente, tém maiores taxas
de producdo liquida em atos nivels de luz do que plantas G, embora a performance das plantas G,
n&o sgja téo boa quanto em locais com baixaluminosidade.

Parte da explicacéo para esta diferenca pode ser verificada a0 comparar-se a resposta de

duas espécies de Atriplex (uma Cs e outra C,) em diferentes nivels de temperaturae O, (Figura 6).
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Figura 6. Taxas de fotossintese liquida de duas espécies de Atriplex a 0,03% de CO; e duas
concentracbes de O, Atriplex rosea (---------- ) € uma espécie C4 e Atriplex patula
(——) é uma espécie G. (a) e (b) Alta irradiancia e variagdo na temperatura da folha
(c) e (d) Temperaturadafolhade 27°C e variagio nairradiancia

Comparando a Figura 6 com a Figura 2 poderiamos perguntar qua a explicacdo para a
espécie C, ter maior FL em dta irradiéncia 1sso ocorre devido ao fato de que a fotorrespiragéo €
UM processo guase ausente nestas plantas, ou sga, a FL ndo € inibida pela ata concentracdo de O
em dtas temperaturas e irradiancias. Assm, as plantas G gpresentam melhor performance em dtas
temperaturas e dtas irradiancias devido amenor perda de carbono pela fotorrespiracéo.

Em dtas irradiancias e concentracdo norma de CO, e O, A. rosea (C;) mostra um
incremento na taxa de FL aé 30°C, enquanto que A. patula (C3) adcanca uma menor taxa maxima
de FL por volta de 25°C. Esta diferenca desaparece quando o nivel de O, é reduzido. Nesta situac&o

aespécie Cs torna-se muito parecidacom a Cy.
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As plantas G, apresentam um baixo ponto de compensacéo de CO3, o qud € definido como
a concentracdo de CO, na qua ha um balanco entre a FB e a respiracdo (Figura 7), ou sgja réo ha

fotossintese liquida.

Absorcéo
de CO,

NS

0 Concentrago de CO,
Liberacéo
de CO,

Figura 7. O ponto de compensacéo de CO; (C).

Na Tabela 2 estdo relacionados algumas espécies e seus respectivos pontos de compensacéo
de CO..

Tabela 2. Ponto de compensacdo de CO, para dgumeas plantas.

Espécie Tipo de Ponto de compensacéo de
planta CO; (ppm)

Canade aclcar Cq4 @0

Milho Cs 1,3+12

Chlorella (dgaverde) Cs <3

Girassol Cs 53

Cevada Cs 55-65

Acer platonoides (arvore de clima temperado) Cs 55

Se colocarmos uma planta G, em uma camara trangparente, aFL ira permanecer positiva aé
todo o CO, da camarater sdo usado.

A respiracdo no escuro é smilar em ambos os tipos de planta.

Tem sido sugerido que as plantas C4 utilizam cada peguena quantidade de CO,, incduindo

aquele liberado na respiracdo no escuro. O mecanisSmo paraisso € explicado mais adiante.
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Na Tabela 2 nota-se que Chlorela (asssm como outras dgas unicdulares, cianobactérias e
muitas plantas agudticas) tem um baixo ponto de compensacdo, embora sgam classficadas
biogquimicamente como plantas Gs. Por que isso ocorre? A razéo para isso € que essas plantas, bem
como as plantas G, sGo capazes de concentrar 0 CO, no sitio de fixacdo de carbono, nesse caso
absorvendo carbono inorganico da &gua como ion bicarbonato (HCOgs') e liberando CO, dentro da
céula. Essareacéo € catalisada pela enzima anidrase carbonica:

HCOs + H* % H,O + CO,

Isso pode devar os nive's intracelulares de CO, por mais de 1000 vezes do que a quantidade
normd.

Plantas C, agpresentam uma estratégia que envolve a concentracdo de CO», 0 qua tem o
efeto de anulacéo da fotorrespiracdo. Assm, o CO, € usado mais eficientemente e ndo torna-se
limitante em dta irradigncia e temperatura A taxa de FL e crescimento em plantas C4 sdo
usudmente bem maiores do que em plantas Cz, em condigdes de ata temperatura e luminosidade,

onde plantas C4 tendem a crescer naturdmente.

Por que nem todas as plantas que crescem em locais abertos séo C,? Por duas razies.
ad) em regibes de clima temperado, o cdima ndo é quente e ensolarado sempre. A méxima
irradiancia € menor do que nos tropicos e existem dias frios nublados. Nestas condigdes, as
plantas C3 gpresentam performance igua ou superior & plantas Cs.
b) Poucas &rvores sdo C; — mesmo nos tropicos — provavemente devido a que a fotossintese para a
avore, como um todo, € limitada pela luz e ndo pdo CO,. Apenas as folhas externas sfo
expostas a0 sol e muitas camadas de folhas internas encontramrse sombreadas. Assm, a

estratégia das plantas C4 néo confere vantagem nesta Situacéo.
Em termos de suas capacidades fotossintéticas, portanto, plantas herbaceas ou arbustivas G ou
C4 S0 adaptadas a diferentes ambientes: em clima frio eou com baixa luminosdade para plantas

Cs, e quente e com dtaluminosidade para C,.

Adaptacdo térmica

Além do efeito na fotorrespiracdo e FL, a temperatura afeta a FB através de dois mecanismos
digintos. Primeiro, a temperatura influencia a taxa de reagBes quimicas e, se a temperatura € o fator
limitante, h& uma temperatura Gtima na qual a taxa de FB é méxima Segundo, temperaturas
extremamente dtas ou baixas podem danificar a0 aparelho fotossintético (devido a danos nas
membranas ou proteinas ligadas a membrana). As plantas apresentam uma temperatura limite,

abaixo ou acima da qual danos irreversivels podem ocorrer. Tipicamente, ha uma corrdlacdo entre a
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Gtima e a temperatura limite com o regime térmico onde eas crescem nauramente. 1sso pode ser
verificado na Figura 8. As temperaturas Gtimas e limite sBo menores para plantas que crescem em

dimasfrios.

Tidestromia oblongifolia (C,)

Atriplex glabriuscula (Cy)

Taxa de absorcéo de CO, (nmol.cm2.s1)

0

10 20 30 40 50

Temperatura dafolha (°C)
Figura 8. Fotossintese liquida de Tidestromia oblongifolia no vade da morte, Cdiférnia (clima

quente) e Atriplex grabiuscula, no litord (climafrio).

2. RADIACAO SOLAR

RADIACOES
Apenas 5% da energia solar que acanca a Terra pode ser convertida em carboidratos através da
fotossintese foliar. 1sso é devido a0 fato de que a maioria da fragdo da luz incidente ser de onda
muito curta ou muito longa para s absorvida pdos pigmentos fotossntéticos. Além disso, a
energia luminosa absorvida € perdida na forma de cador; usada em processos bioquimicos para
promover a fixagdo do CO, ou ainda ser usada no metabolismo gerd da folha. Das radiacOes que
chegam aTerra, 44% se Stuam na regido das radiagies visivels que sdo utilizadas na fotossintese. A
radiacdo solar atinge seu méximo no verdo (dezembro-janeiro) e seu minimo no inverno (junho-

julho). Durante o dia, aintensidade maxima de radiacdo solar ocorre na proximidade do meio-dia.
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O ESPECTRO ELETROMAGNETICO
O ol funciona como uma imensa forndha, na qua ions de hidrogénio se fundem

produzindo hélio e liberando uma quantidade fantastica de energia na forma de radiacdo

eletromagnética.
fusdo
AH e > 1He
(massa: 4 x 1,008) (massa: 4,003)

A perda de 0,029 unidades de massa € liberada como uma espectro continuo de energia
condgtituido de diferentes radiacBes, conforme o espectro e etromagnético mostrado na Figura 9.

A luz é separada em diferentes cores (= comprimento de onda) de luz pela sua passagem
através de um prisma. Comprimento de onda é a distancia de um pico a outro pico (ou onda a onda).
A enegia é inversamente proporciond ao comprimento de onda: longos comprimentos de onda tém

menos energia do que comprimentos de onda curtos.

Comprimento de | | | | | | | | |

ondal ("M 105 101 10 103 105 100 10° 10% 108 10

Frequéncia, n (Hz) —1 I I I I I I I | |
100 10" 10 10 102 10 108 10°  10* 102

Visivel
; ; Raios Raios
Raios Raios UV " Microondas Ondasde
gama X radio
Tipo de radiagio  — ' ' ' ' ' ' '
Alta energia Baixaenergia

Figura 9. O espectro detromagnético. Comprimento de onda e frequéncia sfo inversamente
proporcionais. Nossos olhos sfo sensivels gpenas a uma peguena faixa de comprimento
de onda da radiacéo (a regido visivel), a qual se estende de cerca de 400 nm (violeta) até
cerca de 740nm (vermelha). Luz com comprimento de onda curto (dta frequéncia)
goresenta dta energia enquanto luz com comprimento de onda longo (baixa frequéncia)

gpresenta baixa energia
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Apenas uma regido limitada deste espectro, compreendida aproximadamente entre 400 e
700nm € aproveitada pelos seres vivos: € a luz visivel ou faixa fotobiologica. Comprimentos de
onda menores que 400nm (UV) , devido ao elevado teor energético, podem provocar ateracdes
moleculares profundas, com consequéncias graves para 0s organismos. Contrariamente, as
radiagbes acima de 740nm nd0 possuem a energia necessria para induzir dteragbes nes
biomoléculas. As moléculas que a0 longo do processo evolutivo desenvolveram a capacidade de
absorver comprimento de onda na regido daluz visivel sfo chamadas de pigmentos.

A presenca de diferentes tipos de pigmentos nas células fotossintetizantes permite que ees
gproveitem a energia luminosa ao longo, praticamente, de toda a regido da luz visivd (do azul a0
vermelho). Além disso, as clorofilas sGo capazes de dbsorver eficientemente dois comprimentos de
onda digintos. um mais energético — aluz azul — e outro menos energético — aluz vermeha

Os pigmentos envolvidos na fotossintese s as clorofilas a e b, os carotendides e as
ficobilinas. A cdlordfila b, os carotendides e as ficobilinas congtituem os chamados pigmentos
acessdrios. Conforme se vera mais adiante, a energia absorvida pelos pigmentos € trandferida para
os ditios bem definidos, localizados sobre as membranas tilacdide, os chamados centros de reacéo.
Ha& dois centros de reacdo, um absorvendo em 680nm, e outro em 700nm, OS quais interagem entre
§ aravés de transportadores de détrons. E a partir da molécula de clorofila que absorve em 680nm,
que os dérons oriundos da &gua s trandferidos para a cadela transportadora de elétrons da

fotossintese.

3. A PARTE FOTOQUIMICA DA FOTOSSINTESE:
REACAO DE LUZ (FASE CLARA)

INTRODUCAO

A vida na Terra depende da energia proveniente do sol. A fotossintese € o Unico processo de
importancia biolgica que pode captar esta energia.

O mas divo tecido fotossntético em plantas superiores € 0 mesdfilo das folhas. Cdulas
mesofilicas possuem  pigmentos especidizados para a ceptacdo da luz, as clorofilas. Na
fotossintese, a planta usa a energia do sol para oxidar a &gua e, assm, produzir oxigénio, e para
reduzir o CO,, produzindo compostos organicos, principdmente aglicares. A s&rie completa de
reacOes que culmina na reducdo do CO, indui as reacBes nas tilacdides e as reaches de fixacdo de
carbonos. As reagdes nas tilacdides produzem compostos ricos em energia (ATP e NADPH), os
quais sdo usados para a sintese de aglcares nas reacOes de fixagdo de carbono. Esses processos de

sintese ocorrem no estroma do cloroplasto, a regido aguosa que circunda as tilacdides.
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No cloroplasto, a energia da luz € captada por duas diferentes unidades funcionais chamadas
fotossstemas. A energia luminosa absorvida € usada para fornecer forca a transferéncia de eétrons
a0 longo de uma s&ria de compostos que atuam como doadores e aceptores de eétrons. A maioria
dos détrons reduzem NADP* em NADPH. A energia da luz também é usada para gerar uma forca

motiva de prétons alongo da membrana tilacoide, forca essa usada para a sintese de ATP.

NOS CLOROPLASTOS E ONDE OCORRE A REACAO DE MAISFUNDAMENTAL PARA A VIDA DAS
PLANTASE, INDIRETAMENTE, PARA A VIDA DOSANIMAIS: A FOTOSSINTESE

O cloroplasto é composto por um sistemas de membranas bem organizado denominados de
tilacoides (Figura 10). As clorofilas est@o contidas dentro deste sistema de membranas, o que
fornece a coloracdo verde ao cloroplasto. As tilacdides so os sitios das reagbes de luz da
fotossintese.

As tilactides quando estdo associadas entre s formam pilhas na forma de moeda conhecidas
como grana lamelae (ou smplesmente grana), sendo que um pilha gpenas é denominada granum.
Quando a tilacide ndo estd associado em pilhas temos 0 estroma lamela. Todo este conjunto de
membranas encontra-se mergulhado em um fluido gelatinoso que preenche o cloroplasto, chamado
de estroma, onde h& enzimas, DNA, pequenos ribossomos e amido. As moléculas de clorofila se
locadizam nos tilacdides, reunidas em grupo, formando edtruturas chamadas de “complexos de
antena” ou “antena”.

O cloroplasto é envolvido por duas membranas separadas, compostas de duas camadas de

lipidios, sendo conhecidas como envelope.

Estroma
Tilacéide
Granum
Espaco
intermembrana

Membrana
interna i

Membrana
externa

Figura 10. O cloroplasto e suas estruturas.
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Resumidamente dois estagios sequenciai's ocorrem nos cloroplastos.

a) Primero, a luz com certos comprimentos de onda sdo capturadas e convertidas em
energia quimica por uma s&ie de passos chamados de reacdes de luz ou reacbes luminosas ou
andafase clara. Essas reagbes sd0 processadas has membranas internas do cloroplasto (tilactides).

b) Segundo, o CO, é fixado e reduzido a compostos organicos, particularmente aclicares,
por uma série de passos chamados de reacdes no escuro ou fixacdo de CO, ou ainda fase escura.

Esse processo ocorre namatriz fluida do cloroplasto (estroma).

Na Figura 11 estdo sumarizadas as reacOes de luz em plantas verdes. Note, a partir desta

figura que a energia quimica é capturada em duas formas. como ATP e como “forca reduzida’® —
NADPH. Essa energia € entdo usada para fazer afixacdo do CO..

Fase clara
2 HO

2NADP*+2H*
. /
/ Tilacides
2 ou3ADP

@ Poder redutor

co, » (CH,0+H,0)
+3ATP+ 2 NADPH Estroma

| Fase escura ou Fixagdo de CQ, |

(b)

Figura 11. Resumo da fotossintese. (a) fase clara (reagBes de Iuz); (b) fase escura ou fixagdo de
CO..

A PRINCIPAL FUNGAO DA FASE FOTOQUIMICA E CONVERTER
A ENERGIA LUMINOSA EM ENERGIA QUIMICA
A fase fotoquimica da fotossintese tem como funcdo converter a energia luminosa em
energia quimica, ou sga converter a luz em ATP. Mas como is0 € feto?. A Figura 12 mostra uma

smplificacdo diagramética dos estégios envolvidos neste processo.

14
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ADP+Pi

ATP

luz 1
R"‘* pigmento

Figura 12. Diagrama smplificado do transporte de eétrons na fotossintese. 1 = captacdo da luz;
2 = reacdo fotoquimica; 3 = transporte de elétrons; 4 = sintese de ATP. .

A CAPTAGAO DA LUZ E REALIZADA PELOSPIGMENTOS

FOTOSSINTETICOSORGANIZADOSEM ANTENAS

As plantas sBo verdes pois os pigmentos fotossintéticos que coletam a luz usada na
fotossintese absorvem todos os comprimentos de onda visivels de luz, exceto aqueles na parte verde
do espectrum. O pigmento mais importante em plantas superiores é a clordfila a, exigindo ainda
pigmentos acessdrios como clorofila b e carotendides amardlos e laranjas. Todos estes pigmentos
estd associados com proteinas e encontram-se embutidos nas membranas internas do cloroplasto
(nestilacoides).

A luz chega em peguenos pacotes de energia (fétons), com a quantidade de energia por féton
sendo relacionada com o comprimento de onda.  Uma molécula de pigmento pode absorver gpenas
um féton e, em teoria, cada foton absorvido poderiainiciar uma reacéo fotoquimica.

O dgema de coleta de fétons, denominado de antena (Figura 13), candiza a energia
absorvida pelas 50 a 1000 moléculas de clorofila (+ os pigmentos acessorios) para um local
denominado de centro de reacdo, onde a reacdo fotoquimica se processa continuamente. Para
entender como esse cana de energia funciona, precisamos verificar 0 que acontece quando um

féton é absorvido.

15
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ﬁ Luz
A

\ Carotendides / )
\__ Clorofilab [
\ Clorofila a
> Antena
v
]
. Centrode
reacéo
[ 4

©
Figura 13. O sstema de coleta de fétons, mostrando a antena e o centro de reacéo.
O

c

Iniciamente, 0s gérons em aomos ou moléculas estéo energeticamente em um  nive
“normd” de energiamdenominado de estado bésico ou estado fundamental (“ground date’). A
absorcdo de um féton por uma molécula de dorofila excita um eéron, levando ele de um estado de
baixa energia (ndo excitado) para um estado excitado (Figura 14).

Féton
Elétron NGcleo ‘
©
Estado Absorcaodo Estado
fundamental foton excitado

Figura 14. Absorcédo de um féton e excitagdo de um eétron em um pigmento fotossintético.
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O déron excitado primeiramente redaxa a0 menor nivd do estado excitado, emitindo
radiacéo infravermelha, isto é cdor (Figura 15). Apdés de retorna a0 estado fundamental, podendo
neste retorno acontecer trés processos. a) perda de calor; b) emissio de um féton fluorescéncia)
ou c) transferéncia de energia a uma molécula adjacente, onde outro eéron € excitado (Figura 16).
Este processo é conhecido como transferéncia por ressonancia, conforme Figura 17. Esse é o
mecanismo pelo qua a energia coletada por dezenas ou centenas de moléculas de pigmento sfo

canalizadas ao centro de reacéo.

2°%estado i
excitado
caor
. perdido
1° estado ! —
excitado s .
Foton (azul) | vermelho
Estado \\’.4 \\“.,_‘

fundamental

Figura 15. Absorcéo de um féton e excitacdo de um eléron, com liberacdo de calor.

Elétron excitado retorna ao estado
fundamental com:

r ry Y
- ©
5 B
s &
3 g . Transferénciade energia
g ou S ou 5 por ressonancia  para
5 [T mol éculaadjacente

v v v

Féton emitido

Figura 16. Retorno do détron excitado a0 estado fundamental e os trés processos que podem

ocorrer neste retorno.
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Figura 17. A transferéncia por ressonancia pode ser demostrada através de um péndulo.

A REACAO FOTOQUIMICA OCORRE NOS CENTROS DE REACAO

Os sitios ou “drenos’ para onde a energia € canalizada so chamados de centros de reacao,
que é onde a verdadeira reacdo fotoquimica ocorre, isto € um eéron excitado € transferido de uma
molécula do pigmento a uma adjacente (molécula receptora ndo pigmento), resultando em uma
separacdo de carges détricas. 1sso € possivel, ja que o eéron excitado estd menos fortemente
ligado aclorofila do que estaria num estado menos energético (estado fundamentd).

A reacdo fotoquimica pode ser representada pelo esquema abaixo:

Clordfilaa A -------------------- - dordfilaa* A ---------------- - dordfilaa™ A’

A = aceptor
* = excitada

Esse esquema € a esséncia da fase fotoquimica O que acontece no estagio seguinte (estégio
3) é a tranderéncia de éérons com dta energia de A para uma séie de outras moléculas

transportadoras e a doagdo de um eétron aclorofila®.

O TRANSPORTE DE ELETRONSE A SINTESE DE ATP

Os principios do transporte de elérons na fotossintese s 0s mesmos da respiracdo. Os
gétrons sfo tranderidos de substratos de baixa afinidade com eérons (p.ex. NADH, o qua
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prontamente doa elérons) para substratos com ata afinidade a elérons (ex.: @, o qua prontamente
recebe eétrons). Pode-se dizer também que eérons com dta energia sfo transferidos na direcéo
“morro abaixo”, perdendo energia ao longo do caminho.

Na fotossintese, elétrons com alta energia so getados pelo centro de reacdo apos a absorcéo
da luz, e na Figura 12 podemos observar um tipo de transporte de eétrons que pde ocorrer, via
uma s&ie de caregadores e retornando a clorofila® oxidada. Esse transporte é conhecido como
transporte ciclico de eérons. Esse trangporte ocorre em bactérias fotossintéticas, onde é gerada
uma forca motiva de prétons transmembrana (FMP), a qual por sua vez pode estar acoplada a
sintese de ATP (o processo de fotofosforilacdo ciclica). A enzima-chave neste processo € a ATP
Sntetase, aqua cadisaasintese de ATP.

O ATP é o Unico “produto” do transporte ciclico de eétrons, mas a fixacdo de CO, requer
tanto ATP quanto um potente agente redutor, cuja sintese requer eétrons com dto nivel de energia
Apenas um transporte ndo ciclico de elérons pode fornecer o poder redutor.

Em bactéias primitivas, o doador de détrons tais como o sulfito estdo disponivels apenas
em aguns habitats (ex.: em anaerobiose) e is0 redtringe os locais onde as bactérias podem crescer.
Plantas verdes, cianobactérias ou agas tem uma solugdo para isso, o qua é ilustrado na Figura 18.

Elas utilizam aagua como doador de el étrons para os sistema néo ciclico de transporte de elétrons.

NADP* +H*

| | ADP+ Pi
uz uz LNADPH
\\ \\‘ ATP

Sintese

Estroma P680 P700

\

_— e *

Membrana T T PQ & | Citocromof T
tilacide b

] P680

P700
Ldmen Antena . N J\_aniena
/ < 2H+ PC
\ H+*

HO  120,+2H* ¥

FSI| FSl
Figura 18. Diagrama smplificado do transporte de eétrons aciclico (n&o ciclico) no cloroplasto de

plantas verdes. Ha dois centros de reacdo: FSI e FSII. Os eétrons sdo extraidos da agua
pelo FSI, transferidos para 0 FSI através de uma cadeia de transferéncia de elérons e
finamente parao NADP".
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Entretanto, a agua ndo é prontamente doadora de eétrons. Ela é dificil para oxidar e
comparada com os eérons do sulfito, o qua tem um potencia eérico de cerca de zero voalts
(quanto mais negativo, maior energia), os dérons da &gua tem gproximadamente + 0,8 volts, ou
sga, tem menor energia. Para oxidar a agua e, a0 mesmo tempo gerar 0 poder redutor, as plantas
utilizan duss reagOes de luz, cada uma com seu centro de reagdo e antena, denominados de
Fotossistemas | e Il (FSI e FSII)". Desta maneira, détrons com baixa energia podem agora serem
transferidos da &gua para o0 NADP" usando o FSI e FSlI, e energia suficiente torna-se disponive
para gerar a FMP para a sintese de ATP. Além disso, quando a molécula de &gua é quebrada
(oxidada), o oxigénio é liberado, reaco esta a partir da qual deriva todo o G presente na atmosfera.
Essas reagOes de luz das plantas sGo, assm, extremamente importantes para a manutencdo da vida

no planeta.

Fotossistemas: referemse a0 aranjamento das moléculas de clorofila e outros pigmentos
embutidos nas tilacdides. A maoria dos procariontes tem agpenas um fotosssema, o FSII.
Eucariontes tem FS e FSII. O FSI usa a clorofila a na forma referida como P700. O FSII usa a

forma da clorofila a conhecida como P680.

Pela Figura 18 temos que, iniciando com o FSII, a absor¢éo da luz por um complexo antena-
pigmento excita P680 (P680 é uma forma especid de dorofila que asorve a luz num comprimento
de onda de 680nm) e leva areacdo fotoquimica (gecéo do eétron de dta energia). O P680, agora
oxidado, € um potente agente oxidante, gpresentando grande habilidade em extrair eérons da &gua.
Os eétrons sdo tansferidos da agua para oxidar P680 através de um complexo protéco-manganés
localizado préximo a0 espaco tilacoide (também conhecido como espaco intra-tilacoide ou [Gmen).
Para cada molécula de &gua quebrada, dois ions H s3o liberados neste espaco (contribuindo para
a0 gradiente de protons) e dois e étrons sdo liberados.

Os dérons do ativado P680 sdo transferidos através de outros carregadores para a
plastoquinona (PQ). PQ é um carregador de H e, tendo recebido dois elétrons, pega dois prétons
do estroma (2 H") transformando-se em PQH,. Logo apds, PQH, doa dois eétrons ao complexo
citocromo e langaos 2 H' no limen

Os détrons do citocromo, citocromo f, sdo entdo transferidos para plastocianina (PC), uma
proteina que contém cobre, a qual pode mover-se a curta disténcia ao longo da superficie da
membranado FSl.

O doador primério de eéron no PSI, o P700, aceita os eétrons da PC quando ee estiver
energizado pela luz absorvida pela antena associada. P700 transfere eérons para Ferrodoxina (Fd,
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um proteina que contém ferro) localizada no lado estroma. A fd, por sua vez, reduz NADP' via uma
enzima redutase (NADP redutase), produzindo o NADPH.

Esse caminho n&o ciclico dos dérons produz NADPH e promove uma trandferéncia de
prétons para dentro do lUmen, o qua torna-se acidificado (pH 5) em relacéo ao estroma (pH 8).

O ESQUEMA Z

Outro caminho de representacdo do transporte de dérrons € em relacéo a afinidade dos
elétrons dos carregadores com a energia dos eétrons. Pela Figura 19 observa-se que os eétrons so
“empurrados para cima’ por duas reagtes fotoquimicas e “movidos para baixo’ entre os eétrons
carregadores. Devido a esta forma de caminhamento € conhecido como esquema Z Este esquema
torna mais facil compreender como duas foto-reacdes acopladas podem tornar possivel a reducéo do

NADP" peladgua: FSII promove a oxidaco da dgua e FSI reduz o NADP.

S
5
?é Forte redutor = NADP
Fraco redutor, \
(S3 NADPH
: ~
g H>0O
3 Fracooxidante
o} e
e \ /
g . — .
N >
Oz+H<:> Q =7 vermeha 7 vermelha
i Pesg) A\ O S distante
£ OS>
.'g
© Forteoxidante
Fotossistema 11 Fotossistema |

Figura 19. O esquema Z smplificado da fotossintese. A luz vermelha absorvida pelo FSII produz
un forte agente oxidante e um fraco agente reduor. Luz vermeha digante
(comprimento de onda maior que 680nm) absorvida pelo FSI produz um fraco oxidante
e um forte redutor. O forte oxidante gerado no FSII oxida a agua, enquanto o forte
redutor produzido pelo FSI reduz NADP'. FSII produz elétrons que reduzem o
complexo citocromo f , enquanto FSI produz um oxidante que oxida o complexo
citocromo f. P680 e P700 referem-se a0 comprimento de onda de méxima absorcdo das

clorofilas dos centros de reacéo no FSII e FSI, respectivamente.
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Dois grupos de herbicidas atuam por interferir esse caminho. Um grupo, derivedo da uréia e

triazina, td como o smazine, bloqueia a trandferéncia de dérons para PQ. Outro grupo, que

engloba diquat e paraquat, interceptam eérons que estd se dedocando para ferrodoxina e
transferem eles para 0 O,, formando radicais livres toxicos que danificam as membranas.

O EXCESSO DE LUZ PODE INIBIR A FOTOSSINTESE

O exceso de luz pode inibir a fotossintese através de dois processos. Foto-inibicgo
(reversivel) e Foto-oxidacao (irreversivel).

A foto-inibicdo envolve danos aos centros de reacdo, especidmente FSII, quando eles so
sobre-excitados. O que acontece no FSII é que perda da proteina envolvida na transferéncia de
el étrons entre P680 e PQ. Esta proteina pode ser recuperada posteriormente.

Foto-oxidacdo € um processo irreversivel e envolve diretamente os pigmentos receptores de
luz. Quando edstes absorvem muita luz, ficam muito tempo excitados e interagem com o CO,
produzindo radicais livres, como superdxido (O27), 0 qua pode destruir os pigmentos. HA agumas
defesas bioquimicas, como a enzima superdxido dismutase (SOD) que destroi os radicais livres,
meas essas defesas sAo insuficientes se a exposicao adtaluminosidade € prolongada.

Ha também dteraches fidoldgicas as quas reduzem os riscos de danos em dta
luminosidade. Os cloroplastos podem mover-se de um lado a0 outro da cdlula (ciclose); a
orientacdo da folha pode dterar a0 ponto delas ficarem dinhadas pardelamente  a incidéncia dos
raios solares e, assm, absorver mencs luz.

Pantas que crescem em ambientes com muita luz tém frequentemente caracteristicas
edruturais e quimicas que reduzem a quantidade de luz que acanca o cloroplasto. As folhas podem
ter superficie brilhante ou reflectivas ou gpresentarem cuticula mais espessa. As cdulas da epiderme
podem conter antocianina, que absorve comprimentos de onda curtos (menos danosos).

No gerd, as reacOes de luz sBo componentes eficientes do maquin&io bioquimico. Nestas

reacoes, até 20% da luz absorvida pode ser convertidaem ATP.

4. A FIXACAO DO CARBONO
(FASE ESCURA)

INTRODUGAO
Conforme visto aé agora, a fotossintese pode ser descrita como um processo da qua a

energia luminosa absorvida pela clorofila origina o trangporte de eérons (conversdo da energia
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luminosa em energia eétrica), o qua por sua vez gera energia quimica, eta acumulada nas
moléculas de ATP e NADPH — poder assmilatorio ou poder redutor. Este € por sua vez utilizado
nes etapas seguintes da fotossintese, representada pela assimilagdo do carbono (“reagdes do escuro”
ou “fase escurd’), ligando o CO, em um aceptor, reduzindo-o assm a CH,O (carboidrato). Na
figura 20 é mostrada a“ conexao” entre afase luminosa e a fase escura da fotossintese.

No transporte aciclico, os eétrons da &gua “empurrados morro acima’ até o NADP', por
meio do esforgo combinado dos fétons absorvidos por cada um dos fotossistemas (PSI e PSII),
condtituem-se na maior parte do esquema Z. Ao contr&rio do sistema aciclico, no transporte ciclico
os dérons energizados do PSI smplesmente retornam a este, ndo havendo portanto consumo de
&gua nem formacdo de NADPH. De quadquer forma, tanto o transporte ciclico quanto o aciclico de
elétrons geram entre ambas as superficies da membrana tilacdide em gradiente de prétons que é
descarregado por meio da atividade de uma ATP dntase, levando a formacéo de ATP a partir de
ADP efédoro inorganico ().

(&)
£

FOTOFOSFORILAGAO

L 1NN
N

COo,

HO —,

Ciclode
Calvin-
Benson

AcUcar
Figura 20. Conexdo ssimplificada entre a fase clara e escura da fotossintese.

EXISTEM TRESFORMAS DE FIXAGAO DE CARBONO PELASPLANTAS
Ha trés tipos de assmilacéo fotossntética de CO, pelas plantas clorofiladas, segundo as
quais estas s20 classficadas em plantas C3, C4 € CAM.
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NA FOTOSSINTESE C3 O PRIMEIRO PRODUTO ESTAVEL E UMA MOLECULA COM 3 CARBONOS

A denominacdo C3; advém do fato da maioria das plantas verdes formarem como primeiro
produto estéavel da cadela bioquimica da fotossintese o &cido 3-fosfoglicérico (3-PGA), uma
molécula com 3 carbonos. De forma bastante smplificada, a fotossintese Cs envolve a adicéo de
uma molécula de CO, — reacd0 de carboxilacdo — em uma molécula aceptora congtituida de 5
carbonos e dois aomos de fosforo, a ribulose 1,5 bisfosfato (RUBP). A Rubisco (ou sga, a
ribulose 1,5 bisfosfato carboxilase-oxigenase) € a enzima responsavel pela carboxilacdo no ciclo
Cs, também conhecido como ciclo de Cavin-Benson (Figura 21). A RUBP sofre uma s&rie de
mudancas envolvendo gasto de NADPH e ATP — reagBes de reducéo — originando no find do
processo a triose fosfato. Ao mesmo, através de reagdes de regeneracéo, rovas moléculas de RUBP

sdo formadas, garantindo a continuidade da fixacdo do carbono. Um resumo da fotossintese G pode

Ser observado naFigura 21.
Ciclo de Calvin-Benson
H,O
Cco Acido 3
2 RUBISCO Acido 3-
+ ——— | fosfoglicérico
Ribulose 1,5- ®
bisfosfato _ATP
ATPs @ « NADPH + H*
Gliceraldeido

Ribulose 5 -fosfato |
3-fosfato

\@/{

| Triosefosfato |

Triosefosfato

1 = Carboxilagéo / \

2= Redugéo 5 Amido Sacarose
3 = Regeneracao

Figura 21. Esquemasmplificado da fotossintese Cs.
Na carboxilagdo da fotossintese G, o CO, é introduzido na molécula de RUBP (5 carbonos)

aravés da RUDP carboxilase (Rubisco), originando uma hexose (6 carbonos) instavel que é

rapidamente hidrolisada, formando 2 moléculas com 3 carbonos cada, 0 3-PGA (Figura 22).
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Ribulose bisfosfato  Esqueleto de carbono da Duas moléculas do &cido 3-
(RUBP) reacointermediaria fosfoglicérico (3-PG)

Figura 22. Reacdo de carboxilacdo do ciclo Cs.

NA FOTOSSINTESE C4 O PRIMEIRO PRODUTO ESTAVEL E UMA MOLECULA COM 4 CARBONOS

As plantas C4 sd0 assm chamadas por formarem como primeiro produto da fotossintese o
&cido oxdacético (4C), o qua é rapidamente reduzido a &cido malico e acido aspartico, ambos com
4C, porém mas edavels. Estruturamente, outra diferenca entre as plantas C3 e C4 é a presenca
nestas Ultimas de uma camada proeminente de cdulas clorofiladas envolvendo os feixes condutores
dafolha (“anatomiaKranz” ou “sindrome de Kranz”).

Nestas plantas, dém da presenca da Rubisco, confinada & cdulas da bainha Kranz, €
encontrada nas céulas do mesdfilo foliar a fosfoenolpirdvico carboxilase (PEPcase), uma enzima
com uma afinidade muito maior pelo CO, do que a primeira A compartimentacéo espacid das duas
enzimas faz com que o CO, fixado pela PEPcase se trandoque, via malato e aspartato, até a bainha

dos feixes vasculares, onde ocorre a descarboxilacd com a entrada do carbono no ciclo de Cavin-
Benson (Figura 23).
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e Células do messfilo ™
Acido oxalacético __——— Aspartato
T ou

CO,T— T PEP carboxilase Malato
Fosfoenolpiruvato (PEP)

ATP
Piruvato

4

\ Y
e p

PGA Ciclode

Calvin-Benson

RUBP
co,

: x v
Piruvato Malato
\ Células da bainha vascular j

Figura 23. Viasmplificadado modelo C4 da fotossintese.

PLANTASDO TIPO CAM FECHAM OSESTOMATOSDURANTE O DIA

Plantas suculentas de deserto ou habitats sujeitos a secas periddicas apresentam fotossintese
diferenciada das plantas C; e Cy4. Elas apresentam o metabolismo &cido crassuléceo, por isso sfo
conhecidas como plantas MAC ou CAM. Séo caracterizadas por fecharem os estbmatos durante o
diaz assmilando o CO, durante a noite (PEPcase; maato/4C). A descarboxilagdo do maato
acumulado no vactiolo durante a noite permite que o CO; liberado durante o dia sgja incorporado ao
ciclo de Cdvin-Benson (Rubisco), conforme Figura 24.

Embora bioquimicamente estes processo de fixacdo de CO, sga igua ao redizado pelas
plantas C4, uma das diferencas mais acentuadas entre ambos é a ocorréncia da compartimentacéo
tempora nas plantas CAM.
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co,
/

/ ¢ Noi te\

PEP carboxilase
PEP —— X  AOA
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/Carboi dratos l
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\\_TPGA J

\ Dia /
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Figura 24. Viasmplificada do modelo CAM da fotossintese.

COMPARAGAO ENTRE PLANTAS C3, C4ECAM
Na Tabda 3 estéo relacionados aguns aspectos fisoldgicos e estruturals comparativos entre
plantas Cs, C4 e CAM.

27



28

Tabela 3 Comparagéo entre plantas C3, C4 e CAM

Cs (soja) C, (milho, cana) CAM (abacaxi)
Anaomia Cédulasesponjosasse  Metfiloecdlulasda  Céulas com grande
palicadicas bainha do feixe vacuolos
vascular
Taxa de crescimento 1 4 0,02
(g.dm?dia™)
Estomatos Abertosduranteo  Abertos durante o diae Fechados durante o dia
dia e fechados a fechados anoite e abertos anoite
noite
Eficiéncia do uso da &gua 1-3 2-5 10-40
(g CO,.kg™" H,0)
Taxa fotossintética 6tima 30 60 3
(mg CO,.dm*h™")
Temperatura étima 20-30°C 30-45°C 30-45°C
Ponto de compensacdo 50 ppm 5 ppm 2 ppm (No escuro)
de CO,’
Fotorrespiracéo Alta Baixa Baixa
Enzima-chave Rubisco (apenas) PEPcase, Rubisco PEPcase, Rubisco
da carboxilagdo

" Concentragéo de CO, onde ndo ha fotossintese liquida.

A FOTORRESPIRAGAO E A PERDA DE CO;, NA PRESENGA DE LUZ
A fotorrespiragdo corresponde a perda de CO, que ocorre na presenca de luz. E uma perda de
CO, adiciona a respiracéo mitocondrial. O esquema simplificado da fotorrespiracdo encontra-se na
Figura 25.
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cloroplasto RUBP + O,
(5C)
Rubisco
‘ (oxigenase)

!

ACidO fOSngIiCé”CO ACl dO 3—fOSng|iCériC0

€19
B «i fosfatase « —> App
i Ciclode ATP
Acido glicélico Calvin i
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0, ) NAD*
H,0, q peroxissoma ch NADH
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\ » Serina

mitocondria NH, + CO,

Figura 25. Esquema simplificado da fotorrespiracéo.

Alguns autores gpontam que a fotorrespiracéo ocorre porque a Rubisco do Ciclo de Cavin-
Benson atua também como oxigenase, dém da funcdo carboxilase (Rubisco = ribulose 1,5
bisfosfato carboxilase-oxigenasg). O CO, e 0 O, competem pedo sitio ativo, mas quando o0 @ se
combina com RUBP, um &cido de 2 carbonos (fosfoglicolato ou &cido fosfoglicdlico) € formado, e
ele ndo é usado no Ciclo de Cavin-Benson. O fosfoglicolato € rapidamente convertido em glicolato,
que é o substrato para a fotorrespiracéo.

A fotorrespiracdo envolve trés organdas  peroxissoma, mitocondria e cloroplasto. Um
fornecimento de energia é requerido (ATP e ferrodoxina reduzida). O @ é consumido e uma parte
do glicolato é perdido como CO, e outra parte retorna ao ciclo de Cavin-Benson como 3- PGA.

A funcdo carboxilase da Rubisco é favorecida por teores eevado de CO, e temperaturas e
intensdades luminosas moderadas, resutando em 2 moléculas de 3-PGA. A funcdo oxigenase é
favorecida por temperaturas e intensdades luminosas eevadas, dando como resultado 1 moléculas
de 3-PGA e 1 molécula de &cido fosfoglicdlico. Assm, dtas taxas de fotorrespiracdo ocorrem em
dtas temperaturas e irradiancias devido: a) o substrato especifico da Rubisco prefere 0 G com o
aumento da temperatura e b) a concentragdo de CO, na folha torna-se limitante e baixo sob dtas

irradiancias porque a fotossintese é acelerada
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Plantas C4, minimizam a fungdo oxigenase da Rubisco e a fotorrespiragdo, pois concentram o
CO- no sitio do ciclo de Cavin-Benson. Plantas G apresentam maior fotorrespiraco que plantas
C4, consderando que plantas G apresentam menor afinidade com a Rubisco do que as plantas G
com a PEP-case. Assm, a carboxilagéo nas plantas Cs € feita apenas pea Rubisco, enquanto que
nas plantas C,4, dém da Rubisco, existe a PEP-case como enzimas responsavels pela carboxilacio.
Evidéncias experimentais recentes tem demonstrado que a fotorrespiracéo também poderia
sarvir como um caminho de defesa do gpardho fotossintético, principdmente em plantas expostas
& dtas intenddades luminosas e baixas concentragBes internas de CO, (p.ex. quando 0s estdbmatos
se fecham em condigdes de estresse hidrico). Na etapa bioguimica da fotossintese (ciclo de Calvin-
Benson) sdo consumidos 2 NADPH e 3 ATP, a0 passo que, ha fotorrespiragdo, séo consumidos 4
NADPH e 7 ATP, para cada molécula de CO, fixada ou liberada, respectivamente. Dessa forma, a
fotorrespiragio teria como funcfo dissipar o excesso de ATP e NADPH+H" produzidos na etapa
luminosa da fotossintese, protegendo a planta da ‘foto-inibicdo e permitindo uma répida
recuperacao apos o periodo de estresse.



ANEXOS
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Anexo 1

Luz e unidades de medida

A luz é a radiacao eletromagnética com comprimento de onda entre 200 até 40.000nm. O comprimento de
onda de luz visivel (agquele percebido pelo olho humano e que chamamos de luz) esta na faixa de 400 a 740nm, sendo
gue os de onda curta s&o descritos como ultravioletas e os de onda longa como infraver melhos.

Na zona do visivel, os diferentes comprimentos de onda sdo percebidos pelo olho humano na forma de
diferentes cores.

A luz absorvida pelas plantas e usada na fotossintese esta na faixa entre 400 e 700 nm, sendo chamada de
radiacao fotossinteticamente ativa (RFA).

A dupla natureza da radiacédo eletromagnética (onda e particula) significa que ela pode ser divididas em
“ pacotes’ de energia. Estes pacotes sdo chamados de quanta (o singular é quantum) ou fétons. Assim, a radiagéo
luminosa é transportada através de pacotes de energia, que é o quanta ou fétons.

A quantidade de energia associada com o féton varia e depende do comprimento de onda. A energia de um
féton (quantum) é diretamente proporcional afrequéncia de onda () e inver samente proporcional ao comprimento de
onda (1). Assim, a energia de um quantum é maior em comprimento de onda mais curto.
n=c/l
eféton = he/l ouhv/l

h = constante de Planck, que associa a energia com o tempo (6,62 x 103* J s* féton™)
couv = velocidade da luz (3 x 108 ms?)
I = comprimento de onda

Unidade = KJ/ mol de quanta

A Intensidade luminosa, ou seja a quantidade de luz que alcanca um superficie por unidade de tempo, pode
ser medida de trés formas: através de unidades radiométricas, FFF e unidades fotométricas.

Unidades radiométricas energia radiante que alcanca uma unidade de area por unidade de tempo. O termo correto
neste caso éirradiancia.
A unidade é J m? s ou Watts m? 1W=1Jm?

Fluxo de féton fotossintético (FFF) : nimero de quanta (fétons) que alcanga uma superficie em uma unidade de tempo.
O numer o é expresso como moles de quanta (ou fétons) ou einstens (unidade ja descartada).
A unidade é moles de quanta m? s*

Unidade fotométrica: estd relacionado com o brilho (claridade) de luz percebido pelo olho humano. Dificil de
converter em unidade radiométrica. Reflete a intensidade luminosa ou a iluminancia.

A unidade é lux. Um lux pode ser definido em termos de fluxo luminoso (medido em lumens) por unidade de
area. 1lux= 1lumen m?,

Tabela 1. Medidas da luz solar em diferentes unidades

Condicao Unidade fotométrica Unidaderadiométrica  FFF (400-700 nm)
Kilolux Jm?s? mmol m?s*
Pleno sol (meio-dia, claro, sem 100-130 750-1000 1840-2400
nuvens) (radiacao total)
400-500

(400-700 nm)
Nublado (ao meio dia) 14-16 55-65 250-300

(400-700nm)
Muito sombreado (floresta) 0,8 3 15

(400-700nm)

Kilo= 10°
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Anexo 2

Estruturas comuns entre células de plantas e animais

Tanto células de plantas quanto de animais contém um nucleo, mitocéndria, lisossomos, aparelho de Golgi,
ribossomos e reticulo endoplasmatico. Entretanto, diferentemente da célula animal, a célula vegetal também contém
plastideos, particularmente cloroplasto, e a célula é rodeada por uma parede celular rigida.

Em plantas, a membrana celular é chamada de plasmalema e a célula menos a sua parede celular é
denominada de protoplasto.

Plantas sdo autotr éficas, ou seja, capturam a energia da luz e sintetizam materiais organicos a partir do CO,
e H,O. Em todas as plantas estas atividades estdo concentradas no cloroplasto, os quais sdo mais abundantes nas
folhas. Alguns dos produtos da fotossintese sdo usados na sintese de polissacarideos, os quais formam a parede celular

(ex.: celulose).

Estrutura béasica da folha

Apresenta-se emtrés camadas: epiderme, mesdfilo e feixes vasculares.
Mesdfilo: consiste de dois tipos de parénquima especializado, denominados de células palicadicas e mesdfilo
€spon;j 0s0.

Parénquima: células pouco especializadas (de preenchimento).



