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UNIDADE VI – Fotossíntese: Reações luminosas
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1.2.  Natureza da luz
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5.3.  Fotofosforilação

1. Noções de fotobiologia - Introdução

A energia radiante que incide sobre as plantas
provém do sol e é responsável por inúmeras respostas
fisiológicas.

Antes de iniciarmos o estudo dos efeitos da
radiação solar sobre os diversos processos fisiológicos
é importante conceituar energia radiante.

Além disto, se faz necessário entender a
natureza da luz, bem como a interação da energia
radiante com a matéria.
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A energia radiante é o resultado da fusão nuclear que ocorre no sol

6.000 ºK

4 H                                  1 He   +    2e- +  Energia Radiante
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FOTOBIOLOGIA E FOTOFISIOLOGIA

Atmosfera terrestre

(O2, O3, H2O, CO2, poeira, etc.)

280 nm  ←←←← Atinge a superfície →→→→ 1.100 nm

(Fotobiológica ou Radiobiológica)

280 nm                            800 nm

(Fotofisiológica)

390 nm 740 nm

(Luz visível)

400 nm            700 nm

(RAF)

O estudo da energia radiante revela que a luz possui natureza 
ondulatório-corpuscular, propagando-se por meio de ondas 

eletromagnéticas transversais. Ela pode ser visualizada como 
uma onda de partículas denominada de fótons.
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Natureza Ondulatório–Corpuscular da Luz

Energia de um fóton de luz (quantum)

• E ∝∝∝∝ νννν (energia é diretamente proporcional à frequência);

• E = h νννν (onde: h é a constante de Planck, 6,62 x 10-34 J s-1

e νννν é a frequência da luz). 

• Como: c = λλλλ νννν ∴∴∴∴ νννν = c λλλλ-1 (c = 3 x 108 m s-1)

• Têm-se, então: E = h c λλλλ-1 (E = joule ou caloria)

• para 1 mol de fótons (1 einstein): E = N h c λλλλ-1

• N é o número de Avogadro que é 6,02 x 1023 fótons mol-1

1 caloria = 4,1868 joule



13/03/2014

5

A interação da energia radiante com a matéria 
depende, basicamente, da energia da radiação e da 

natureza da matéria.

→→→→ Causa efeitos 
mutagênicos e algumas 

vezes letais

→→→→ Causa aquecimento 
da matéria

→→→→ Causa efeitos nos 
processos fisiológicos

O átomo e o “estado excitado”
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Absorção e emissão de luz pela clorofila

Tempo no estado excitado de vida curta: 10-9 segundos;

Tempo de vibração: 10-12 a 10-13 segundos.

RESSONÂNCIA INDUZIDA E TRANSFERÊNCIA DE 
ELÉTRONS

Figura 7.10 Conceito básico da transferência de energia durante a fotossíntese.
Muitos pigmentos juntos servem como uma antena, coletando a luz e
transferindo sua energia para o centro de reação, onde as reações químicas
armazenam parte dessa energia por transferência de elétrons de um pigmento
de clorofila para uma molécula aceptora de elétrons. Um doador de elétrons
reduz, então, a clorofila novamente. A transferência de energia na antena é um
fenômeno puramente físico e não envolve qualquer alteração química.
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Canalização da excitação do sistema de antena 
em direção ao centro de reação.

95-99%

5-1%

RENDIMENTO QUÂNTICO (ΦΦΦΦ)

ΦΦΦΦ =   TRABALHO FOTOQUÍMICO
QUANTA DE LUZ ABSORVIDA 

(MOL DE FÓTONS)

• Obs 1: O trabalho fotoquímico pode ser mensurado em
moles de O2 liberados, eventualmente também em
moles de CO2 assimilado ou carboidrato formado;

• Obs 2: Medições do rendimento quântico indicam que
na maioria das moléculas de clorofila excitada
predominam as reações fotoquímicas (95%) contra 5%
de fluorescência. Indicando uma alta eficiência
fotoquímica;
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• Obs 3: Já o rendimento quântico para os produtos
da fotossíntese é muito baixo. Plantas terrestres
conseguem um rendimento quântico entre 0,05 a
0,12 mol de O2 / mol de fótons absorvidos.

Requerimento quântico é o inverso do rendimento 
quântico, ou seja, mol de fótons absorvidos / 

trabalho fotoquímico. 

O termo fotossíntese significa, literalmente, síntese 
mediada pela luz. 

Hoje, este termo tem uma conotação mais abrangente, 
sendo o processo no qual os vegetais captam a energia 

solar e a convertem em energia química estável.

No caso das plantas superiores: 
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Agente redutor (oxidada a)

CO2 +  H2O LUZ
(plantas verdes)

C(H2O)  +  O2

Agente oxidante (reduzido a)

Processo de oxirredução

A fotossíntese é o processo fisiológico mais
importante do planeta, pois, além de contribuir para a
manutenção da [O2] compatível com a vida, é
responsável pela produção da maioria das substâncias
orgânicas existentes, como:

• as necessárias para a alimentação humana e dos
animais;

• as fontes primárias de energia; e

• a matéria prima usada para a produção de fibras
sintéticas, plásticos e de muitos outros materiais
utilizados pelo homem.
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Portanto, o estudo da fotossíntese reveste-se

de importância acadêmica e prática, pois contribui

para a compreensão da vida na Terra, ao mesmo

tempo que fornece informações que podem ser

usadas para aumentar a produtividade agrícola.

EVOLUÇÃO HISTÓRICA DOS 
CONHECIMENTOS SOBRE A FOTOSSÍNTESE

• GRÉCIA ANTIGA – acreditava-se que as plantas
obtinham do solo e da água todas as substâncias
necessárias ao seu crescimento;

• 1727 (STEPHAN HALES) – sugeriu que parte da
nutrição das plantas dependia da atmosfera, tendo a
luz papel importante;

• 1771 (JOSEPH PRIESTLEY) – realizou experimento
com planta, rato e uma vela acesa. Concluiu que a
vela produzia “flogisto” e que a planta era capaz de
“desflogistar” o ar;



13/03/2014

11

• 1779 (JAN INGEN-HOUSZ) – concluiu que a
“purificação” do ar feita pelas plantas dependia da
luz e só ocorria nas partes verdes da planta;

• 1779/80 (ANTOINE LAVOISIER) – esclareceu o
fenômeno da combustão e, portanto, a consequente
queda da teoria do flogisto;

• 1782 (JAN INGEN-HOUSZ & JEAN SENEBIER) –
concluíram que o CO2 era a fonte de carbono para a
formação da matéria orgânica vegetal;

•1804 (NICHOLAS de SAUSSURE) – deu início aos
experimentos quantitativos, concluindo que:

� H2O também era reagente da fotossíntese;

� E que na presença da luz as plantas absorviam CO2 e
liberavam O2 e no escuro acontecia o inverso;

•1842 (JULIUS ROBERT MAYER) & 1864 (JULIUS von
SACHS) – permitiram entender a fotossíntese não só
como um processo de trocas gasosas mas também como
um processo em que há síntese de matéria orgânica e
transformação de energia luminosa em energia química;
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INÍCIO DO SÉCULO XX:

plantas
CO2 + H2O +  luz               ⇒⇒⇒⇒ O2 + matéria orgânica 

verdes (energia química)

1905 (BLACKMAN) – Estudando os efeitos da
temperatura, da [CO2] e da intensidade luminosa sobre a
fotossíntese, concluiu que ela consistia de duas reações:

Reações da luz – rápidas e independentes da temperatura 
(Reações fotoquímicas);

Reações do escuro – lentas e dependentes da temperatura 
(Reações bioquímicas).

• Década de 1920 (C. B. van NIEL) – fotossíntese em
bactérias:

�H2S substitui H2O na fotossíntese das bactérias
sulfurosas;

� H2O ou H2S são os “doadores de elétrons” na
fotossíntese, sendo o CO2 o “receptor desses elétrons”;

� concluiu que a luz produz, a partir da água, o agente
redutor (H) e o agente oxidante (O): fotólise da água.

bactérias sulfurosas
CO2 +2 H2S(A) + luz ⇒⇒⇒⇒ C(H2O) + H2O + 2 S(A)

org. fotossintetizantes
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• 1937 (ROBERT HILL) – demonstrou que preparações
contendo fragmentos de folhas ou cloroplastos isolados
podiam provocar liberação de O2 quando iluminados na
presença de H2O e de um receptor artificial de elétrons
(oxalato férrico, cianeto férrico ou ferricianeto de
potássio).

frag. de folhas
2 H2O + 4 Fe+3 + luz ⇒⇒⇒⇒ 4 Fe+2 + 4 H+ + O2 (reação de Hill)

cloroplastos

• Início da década de 1940 (ROBERT EMERSON) –
propôs a existência de duas reações luminosas (existência
de 2 fotossistemas) baseado nos experimentos da extinção
do vermelho e da melhora da fotossíntese.
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O efeito da melhora da fotossíntese forneceu 

evidências de que a fotossíntese é realizada por 

dois sistemas fotoquímicos trabalhando em 

conjunto.
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• Década de 1950:

• MARY ALLEN – demonstrou o que HILL postulou em

1937, ou seja: cloroplastos eram capazes de fixar CO2 e

liberar O2 na presença de luz e de H2O;

• DANIEL ARNON – demonstrou que as reações da luz

(fotoquímicas) ocorriam no sistema de membranas dos

cloroplastos e consistiam de:

�liberação de O2;

�produção de ATP e NADPH.

• ANDREW BENSON & MELVIN CALVIN (Prêmio
Nobel de Química em 1961) – esclareceram as reações do
escuro (bioquímicas), determinando:
� o receptor de CO2;
� o 1º composto formado na fotossíntese;
� como ocorria a regeneração do receptor;
� como ocorria a síntese de carboidratos, aminoácidos e
lipídios.

• Década de 1960:
KORTSHAK (Hawai) / HATCH & SLACK (Austrália)

– em cana-de-açúcar, elucidaram o ciclo dos ácidos
dicarboxílicos (plantas C4).



13/03/2014

16

O estudo da fotossíntese ao longo de 240 anos, que
acabamos de descrever, é um exemplo de como evolui o
conhecimento científico. Onde homens de diferentes
nacionalidades e com formação bem diversificada,
conseguiram construir uma doutrina coerente, em que
foram sendo agrupados diversos conhecimentos como se
fossem peças de um quebra cabeça.

O aparelho fotossintético: Pigmentos e organela

Sabe-se, desde o século XVIII, que a fotossíntese
ocorre nos tecidos verdes do vegetal, especialmente nas
folhas (cloroplastos).

Por outro lado, nos processos fotobiológicos há
sempre um pigmento envolvido na absorção de luz
(fotorreceptor), o qual deve estar acoplado à reação
fotoquímica.

Acontece que nos tecidos verdes existem vários
pigmentos (clorofilas, carotenoides, antocianinas, etc.) que
absorvem energia radiante na faixa fotofisiológica.

Como, então, pode-se determinar quais os pigmentos
envolvidos na fotossíntese?
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Diâmetro:  3 a 10 µµµµM       Espessura: 1 a 3 µµµµM

10 a 100 cloroplastos / célula do mesofilo;

Contêm grânulos de amido, gotículas de lipídio, 
DNA, RNA e ribossomos.

Comparando o 
espectro de absorção 
do pigmento com o 
espectro de ação da 

fotorresposta
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Utilizando esta metodologia foi observado que o espectro de
ação da fotossíntese coincide com os espectros de absorção
do ββββ-caroteno e das clorofilas a e b fato que levou à
conclusão que estes são os pigmentos responsáveis pela
absorção de luz na fotossíntese de plantas.
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Fitol (C20H39)

(C40H56)

Ficobilissomos 
(Cianobactérias e 
algas vermelhas)

Reações fotoquímicas
Os estudos iniciados por Blackman (1905) culminaram

com o estabelecimento de que a fotossíntese consiste de
reações fotoquímicas e bioquímicas.

Durante as reações fotoquímicas ocorre a
transformação de energia luminosa em energia química
(ATP) e formação de poder redutor (NADPH) e liberação
de O2.

Durante a década de 1940 o fisiologista R. Emerson
estudando o espectro de ação da fotossíntese de várias
algas, constatou que:
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(Emerson, 1940)
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Esquema em Z da etapa fotoquímica

FIGURA 7.14 A luz vermelha absorvida pelo fotossistema II (PSII) produz um
oxidante forte e um redutor fraco. A luz vermelho-distante absorvida pelo
fotossistema I (PSI) produz um oxidante fraco e um redutor forte. O oxidante forte
gerado pelo PSII oxida a água, enquanto o redutor forte produzido pelo PSI reduz
o NADP+. Este esquema é básico para a compreensão do transporte de elétrons da
fotossíntese. O P680 e o P700 referem-se ao comprimento de onda de máxima
absorção das clorofilas do centro de reação no PSII e PSI, respectivamente.

Na maioria das medições PSII : PSI ∴∴∴∴ 1,5 : 1,0,
porém, isto pode variar quando as plantas se
desenvolvem sob diferentes condições de luz.

Figura 7.18 (A) Organização dos quatro principais complexos proteicos da
membrana do tilacoide. O fotossistema II está localizado predominantemente na
região empilhada das membranas dos tilacoides; o fotossistema I e a sintase do ATP
encontram-se na região não-empilhada projetando-se para o estroma. Os complexos
citocromo b6f estão distribuídos regularmente nas duas áreas. Esta separação lateral
dos dois fotossistemas exige que os elétrons e prótons produzidos pelo fotossistema II
sejam transportados por uma distância considerável, antes que possam sofrer a ação
do fotossistema I e da sintase doATP.
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Figura 7.18 (B) Estruturas dos quatro principais complexos proteicos
da membrana dos tilacoides. Também são mostrados os dois
carreadores de elétrons móveis – plastoquinona (PQH2) localizada na
membrana e a plastocianina, a qual é localizada no lume do tilacoide.

Yz é um resíduo de tirosina na proteína D1 e A0 é uma 
clorofila e A1 é filoquinona.

Detalhamento do esquema Z para organismos 
fotossintetizantes produtores de O2.
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(pH = 8,0)

(pH = 5,0)

Transferência de elétrons e de prótons na 
membrana dos tilacóides

Modelo da hipótese do ciclo do estado S da evolução de 
O2 no PSII

A água é uma molécula muito estável. A oxidação da
água para formar oxigênio molecular é muito difícil: o
complexo fotossintético de liberação de O2 é o único sistema
bioquímico conhecido que realiza essa reação, e é fonte de
quase todo o O2 na atmosfera terrestre.

Uma hipótese clássica na pesquisa sobre fotossíntese
postula que íons Mn sofrem uma série de oxidações –
conhecidas como estados S e rotulados de S0, S1, S2, S3 e S4 –
que são, possivelmente, ligadas à oxidação da H2O e à
geração de O2.
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Experimentos analíticos indicam que quatro átomos de
Mn estão associados a cada complexo de liberação de oxigênio.
Outros experimentos mostram que íons Cl- e Ca2+ são
essenciais para a liberação de O2.

O mecanismo químico detalhado de oxidação da água à
O2 ainda não é bem conhecido; entretanto, com as informações
estruturais hoje disponíveis, progressos rápidos estão sendo
feitos nessa área (Brudvig, 2008).

Figura 7.7A Web – Este mecanismo do estado S
explica o padrão de liberação de O2, mas não a
natureza química dos estados S nem se
intermediários parcialmente oxidados são
formados.
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Similaridades entre o fluxo 
fotossintético e respiratório 

de elétrons em bactérias, 
cloroplastos e mitocôndrias.
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Estrutura do PSI

�Proteínas A e B (66 e 70 kDa);

�Proteínas C a N (12 proteínas).
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Estrutura do PSII
�Proteínas D1 (32 kDa) e D2 (34 kDa);

�Complexos proteína-clorofila CP26,
CP29, CP43 e CP47;

�Citocromos b559 e c550 (função não
conhecida);

�Complexo proteico de evolução de O2

(OEC): 3 proteínas com 16, 23 e 33 kDa,
o agrupamento de Mn2+, Ca2+ e Cl-.
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Estrutura do complexo antena trimérico do 
LHC II de plantas superiores

Transporte de prótons e a síntese de ATP

(Fotofosforilação não cíclica e cíclica)  

A estequiometria de H+ transportados para ATP sintetizado foi
recentemente calculada como sendo de 14 H+/3 ATP (4,67 H+/ATP).

∆∆∆∆p  =  ∆∆∆∆E  - 59 ∆∆∆∆pH         ∆∆∆∆pH = (pHd – pHf)

(pH = 8,0)

(pH = 5,0)

4
8

2
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ESTRUTURA DA 
SINTASE DO ATP

Estrutura química e 
mecanismo de ação de dois 
importantes herbicidas que 

bloqueiam o fluxo de 
elétrons fotossintéticos (A)

O DCMU bloqueia o fluxo 
de elétrons nos aceptores 

quinona do PSII, por 
competição pelo sítio de 

ligação da plastoquinona. 

O paraquat atua recebendo 
elétrons dos aceptores 
primários do PSI (B).
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FIGURA 7.31 Resumo do experimento realizado por Jagendorf
(1967). Os tilacoides isolados de cloroplastos e mantidos
previamente em pH 8 são equilibrados em um meio ácido em pH 4.
Os tilacoides são, então, transferidos para um tampão em pH 8
contendo ADP e Pi. O gradiente de prótons gerado por esta
manipulação forneceu uma força propulsora para a síntese de ATP
na ausência da luz. Esse experimento confirmou as previsões da
teoria quimiosmótica segundo a qual um potencial eletroquímico
através da membrana pode fornecer energia para a síntese de ATP.


