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1. Nocoes de fotobiologia - Introducao

A energia radiante que incide sobre as plantas
provém do sol e é responsavel por indmeras respostas
fisiologicas.

Antes de iniciarmos o estudo dos efeitos da
radiacido solar sobre os diversos processos fisiologicos
¢ importante conceituar energia radiante.

Além disto, se faz necessario entender a
natureza da luz, bem como a interacdo da energia
radiante com a matéria.



A energia radiante é o resultado da fusiao nuclear que ocorre no sol
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FIGURA 7.3 O espectro solar e sua relagdo com o espectro de ab-
sor¢do da clorofila. A curva A representa a emissao de energia pelo
Sol em funcao do comprimento de onda. A curva B € a energia que
atinge a superficie da Terra. Os ingremes vales na regido do infraver-
melho além dos 700 nm representam a absor¢ao da energia solar
pelas moléculas na atmosfera, principalmente vapor de dgua. A cur-
va C é o espectro de absorgao da clorofila, a qual absorve fortemen-
te nas regides do azul (aproximadamente 430 nm) e do vermelho
(aproximadamente 660 nm) do espectro. Devido a pouca eficiéncia
na absorgdo da luz verde na faixa intermediaria da regido do visivel,
parte dela é refletida para o olho humano e da as plantas sua colo-

racao verde caracteristica.

+ Energia Radiante

FIGURA 7.2 Espectro eletromag-
nético. O comprimento de onda (A)
e a frequéncia (v) sdo inversamen-
te relacionados. O olho humano
é sensivel a apenas uma estreita
faixa de comprimentos de onda
da radiagdo, a regido visivel, que
se estende de aproximadamente
400 nm (violeta) até aproximada-
mente 700 nm (vermelho). A luz de
comprimentos de onda curtos (alta
frequéncia) possui alto contetudo
de energia; a luz de comprimentos
de onda longos (baixa frequéncia)
possui baixo contetdo de energia.
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FOTOBIOLOGIA E FOTOFISIOLOGIA
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O estudo da energia radiante revela que a luz possui natureza
ondulatério-corpuscular, propagando-se por meio de ondas
eletromagnéticas transversais. Ela pode ser visualizada como

uma onda de particulas denominada de fotons.

Componente de
campo magnético

———

Direcao de
propagacao

FIGURA 7.1 Luz é uma onda eletromagnética transversa que con-
siste em campos oscilantes, elétrico e magnético, perpendiculares
um ao outro e a diregao de propagacao da luz. A luz move-se a uma
velocidade de 3 x 108 ms™. O comprimento de onda (A) é a distan-

cia entre sucessivos picos de onda.



Natureza Ondulatorio—Corpuscular da Luz
Energia de um foton de luz (quantum)

E < v (energia é diretamente proporcional a frequéncia);

E = h v (onde: h é a constante de Planck, 6,62 x 103 J s
e v é a frequéncia da luz).

Como:c=Av .. v=cA' (c=3x108ms)
Tém-se,entdao: E=hc A! (E =joule ou caloria)

para 1 mol de fotons (1 einstein): E= N h c A

N é o numero de Avogadro que é 6,02 x 1023 fotons mol-

Tabela 1 — Principais radiacdes de interesse bioldgico (Hopkins, 2000)

Cor Faixa de Comprimento de Energia Média
Onda (nm) (kJ mol! fétons)
Ultravioleta 100 — 400
uUv-C 100 - 280 471
Uv-B 280 - 320 399
Uv-A 320 - 400 332
Visivel 400 — 740
Violeta 400 — 425 290
Azul 425 - 490 274
Verde 490 - 550 230
Amarelo 550 - 585 212
Laranja 585 - 640 196
Vermelho 640 — 700 181
Vermelho distante 700740 166
Infra-Vermelho > 740 85

1 caloria = 4,1868 joule
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A interacido da energia radiante com a matéria
depende, basicamente, da energia da radiacao e da
natureza da matéria.
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Absorcao e emissao de luz pela clorofila
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FIGURA 7.5 Absorcao e emissdo de luz pela clorofila. (A) Diagra-
ma mostrando o nivel energético. A absorcdo ou emissdo de luz
¢ indicada pelas linhas verticais que conectam o estado-base com
os estados excitados dos elétrons. As bandas de absor¢ao da clo-
rofila no azul e no vermelho (que absorvem fétons azuis e verme-
lhos, respectivamente) correspondem as setas verticais para cima,
significando que a energia absorvida da luz provoca uma alteracao
na molécula do estado-base para um estado excitado. A seta que

aponta para baixo indica fluorescéncia, em que a molécula vai do
estado de menor excitagdo para o estado-base, reemitindo energia
na forma de fétons. (B) Espectros de absorgdo e fluorescéncia. A
banda de absorcao nos comprimentos de onda longos (vermelho)
da clorofila corresponde a luz que possui a energia necesséria para
causar a transi¢ao do estado-base para o primeiro estado de excita-
¢do. A banda de absor¢do nos comprimentos de onda curtos (azul)
corresponde a transicao para o estado de maior excitagao.

Tempo no estado excitado de vida curta: 10 segundos;

Tempo de vibragao: 1012 a 10-13 segundos.

RESSONANCIA INDUZIDA E TRANSFERENCIA DE

ELETRONS

Transferéncia de energia
Al

Transferéncia de elétrons
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Figura 7.10 Conceito basico da transferéncia de energia durante a fotossintese.
Muitos pigmentos juntos servem como uma antena, coletando a luz e
transferindo sua energia para o centro de reacio, onde as reacoes quimicas
armazenam parte dessa energia por transferéncia de elétrons de um pigmento
de clorofila para uma molécula aceptora de elétrons. Um doador de elétrons
reduz, entdo, a clorofila novamente. A transferéncia de energia na antena é um
fenomeno puramente fisico e nio envolve qualquer alteracio quimica.
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Canalizacao da excitacao do sistema de antena
em direcao ao centro de reacao.
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FIGURA 7.19 Canalizag3o da excitagdo do sistema de antena em
direcao ao centro de reagdo. (A) A energia do estado excitado dos
pigmentos aumenta com a distdncia do centro de reagdo, isto &, os
pigmentos mais préximos do centro de reacdo possuem menor ener-
gia que os pigmentos mais distantes. Esse gradiente de energia faz a
transferéncia de excitagdo em direcdo ao centro de reagdo ser ener-

geticamente favoravel e a transferéncia de excitacio de volta para as
porgoes periféricas da antena, energeticamente desfavoravel. (B) Por
esse processo, parte da energia é perdida sob forma de calor para o
ambiente, mas, sob condigbes 6timas, a quase totalidade das excita-
¢oes absorvidas pelos complexos antena pode ser transferida para o
centro de reacdo. Os asteriscos indicam estados de excitacdo.

RENDIMENTO QUANTICO (®)

® = TRABALHO FOTOQUIMICO

QUANTA DE LUZ ABSORVIDA
(MOL DE FOTONS)

e Obs 1: O trabalho fotoquimico pode ser mensurado em
moles de O, liberados, eventualmente também em
moles de CO, assimilado ou carboidrato formado;

Obs 2: Medicoes do rendimento quantico indicam que
na maioria das moléculas de clorofila excitada
predominam as reacoes fotoquimicas (95%) contra 5%
de fluorescéncia. Indicando uma alta eficiéncia
fotoquimica;
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Obs 3: Ja o rendimento quantico para os produtos
da fotossintese é muito baixo. Plantas terrestres
conseguem um rendimento quantico entre 0,05 a
0,12 mol de O, / mol de fétons absorvidos.

Requerimento quantico € o inverso do rendimento
quantico, ou seja, mol de fotons absorvidos /
trabalho fotoquimico.

O termo fotossintese significa, literalmente, sintese
mediada pela luz.

Hoje, este termo tem uma conotacio mais abrangente,
sendo o processo no qual os vegetais captam a energia
solar e a convertem em energia quimica estavel.

No caso das plantas superiores:



‘ Agente redutor (oxidada a) l

CO, + H,0 LUZ s CH,0) + O,
‘ (plantas verdes)

Agente oxidante (reduzido a)

Processo de oxirreducao

(cHz0) ALTA
REIPILA CRO; EQTOSSINTESE :
YRANSPORTE DE TRANSPORTE DE
£4ETRONS PUXADO 2iETEONS 10 DORis0”
POR 0X1GENIO PELA LUZ T:
£ 3
*
2yt 2H Y
1)
0, Hy0 /%0 l :
+ BAIYA
co,

A fotossintese é o processo fisiologico mais
importante do planeta, pois, além de contribuir para a
manutencio da [O,] compativel com a vida, ¢é
responsavel pela producao da maioria das substancias
organicas existentes, como:

* as necessarias para a alimentacado humana e dos
animais;

* as fontes primarias de energia; e

*a matéria prima usada para a producido de fibras

sintéticas, plasticos e de muitos outros materiais
utilizados pelo homem.
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Portanto, o estudo da fotossintese reveste-se
de importancia académica e pratica, pois contribui
para a compreensao da vida na Terra, ao mesmo
tempo que fornece informacoes que podem ser

usadas para aumentar a produtividade agricola.

EVOLUCAO HISTORICA DOS
CONHECIMENTOS SOBRE A FOTOSSINTESE

« GRECIA ANTIGA - acreditava-se que as plantas
obtinham do solo e da agua todas as substincias
necessarias ao seu crescimento;

* 1727 (STEPHAN HALES) - sugeriu que parte da
nutricao 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
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* 1779 (JAN INGEN-HOUSZ) - concluiu que a
“purificacao” do ar feita pelas plantas dependia da
luz e s6 ocorria nas partes verdes da planta;

e 1779/80 (ANTOINE LAVOISIER) - esclareceu o
fenomeno da combustao e, portanto, a consequente
queda da teoria do flogisto;

* 1782 (JAN INGEN-HOUSZ & JEAN SENEBIER) —
concluiram que o CO, era a fonte de carbono para a
formacao da matéria organica vegetal;

*1804 (NICHOLAS de SAUSSURE) - deu inicio aos
experimentos quantitativos, concluindo que:

» H,0 também era reagente da fotossintese;

» E que na presenca da luz as plantas absorviam CO, e
liberavam O, e no escuro acontecia o inverso;

*1842 (JULIUS ROBERT MAYER) & 1864 (JULIUS von
SACHS) - permitiram entender a fotossintese nao so
como um processo de trocas gasosas mas também como
um processo em que ha sintese de matéria orginica e
transformacao de energia luminosa em energia quimica;

13/03/2014
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INICIO DO SECULO XX:
plantas
CO, + H,0 + luz = O, + matéria organica
verdes (energia quimica)

1905 (BLACKMAN) - Estudando os efeitos da
temperatura, da [CO,] e da intensidade luminosa sobre a
fotossintese, concluiu que ela consistia de duas reacoes:

Reacoes da luz - rapidas e independentes da temperatura
(Reacoes fotoquimicas);

Reacoes do escuro — lentas e dependentes da temperatura
(Reacoes bioquimicas).

e Década de 1920 (C. B. van NIEL) - fotossintese em
bactérias:

»H,S substitui H,0 na fotossintese das bactérias
sulfurosas;

»> H,0 ou H,S sdo os ‘“doadores de elétrons” na
fotossintese, sendo o CO, o “receptor desses elétrons”;

» concluiu que a luz produz, a partir da agua, o agente
redutor (H) e o agente oxidante (O): fotdlise da agua.

bactérias sulfurosas
CO,+2 H,S(A) + luz = CH,0) + H,O + 2S(A)
org. fotossintetizantes

13/03/2014
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* 1937 (ROBERT HILL) — demonstrou que preparacoes
contendo fragmentos de folhas ou cloroplastos isolados
podiam provocar liberacao de O, quando iluminados na
presenca de H,O e de um receptor artificial de elétrons
(oxalato férrico, cianeto férrico ou ferricianeto de
potassio).

frag. de folhas
2H,0 + 4 Fe* +luz = 4 Fe*> + 4 H* + O, (reacdo de Hill)
cloroplastos

e Inicio da década de 1940 (ROBERT EMERSON) -
propos a existéncia de duas reacoes luminosas (existéncia
de 2 fotossistemas) baseado nos experimentos da extincao
do vermelho e da melhora da fotossintese.

Produtividade
quantica

o
S

_—Espectro de
absorgao

0,05

Produtividade quantica
da fotossintese

0 1 1 1
400 500 600 700

Comprimento de onda (nm)

«—— Espectro visivel — — »

FIGURA 7.12 O efeito de queda no vermelho. A produtividade
quantica da fotossintese (curva superior negra) cai drasticamente na
luz vermelho-distante com comprimentos de onda superiores a 680
nm, indicando que essa luz sozinha é ineficiente para induzir a fo-
tossintese. A pequena gueda nas proximidades dos 500 nm reflete a
eficiéncia um pouco menor da fotossintese utilizando a luz absorvi-
da pelos pigmentos acessorios, carotenoides.

13/03/2014
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FIGURA 7.13 Efeito de melhora. A taxa de fotossintese, quando
luzes no vermelho e vermelho-distante sdo aplicadas em conjunto,
& maior que a soma das taxas quando cada comprimento de onda
¢é aplicado individualmente. Quando foi demonstrado, no final dos
anos 1950, o efeito de melhora forneceu a evidéncia essencial em
favor do conceito de que a fotossintese é realizada por dois sistemas
fotoquimicos trabalhando sequencialmente em conjunto, com uma
pequena diferenga em seus comprimentos de onda 6timos.

O efeito da melhora da fotossintese forneceu

evidéncias de que a fotossintese é realizada por

dois sistemas fotoquimicos trabalhando em

conjunto.
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e Década de 1950:

* MARY ALLEN - demonstrou o que HILL postulou em
1937, ou seja: cloroplastos eram capazes de fixar CO, e
liberar O, na presenca de luz e de H,O;

* DANIEL ARNON - demonstrou que as reacoes da luz
(fotoquimicas) ocorriam no sistema de membranas dos
cloroplastos e consistiam de:

vliberacio de O,;

v'producio de ATP e NADPH.

* ANDREW BENSON & MELVIN CALVIN (Prémio
Nobel de Quimica em 1961) — esclareceram as reacoes do
escuro (bioquimicas), determinando:

v" o receptor de CO,;

v 0 1° composto formado na fotossintese;

v’ como ocorria a regeneracio do receptor;

v' como ocorria a sintese de carboidratos, aminoacidos e
lipidios.

* Década de 1960:
KORTSHAK (Hawai) / HATCH & SLACK (Australia)
— em cana-de-acucar, elucidaram o ciclo dos acidos

dicarboxilicos (plantas C,).

13/03/2014
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O estudo da fotossintese ao longo de 240 anos, que
acabamos de descrever, ¢ um exemplo de como evolui o
conhecimento cientifico. Onde homens de diferentes
nacionalidades e com formacao bem diversificada,
conseguiram construir uma doutrina coerente, em que
foram sendo agrupados diversos conhecimentos como se
fossem pecas de um quebra cabeca.

CLOROPLASTO

NADP*

Membrana
dos tilacoides

PSIl + PSI
CLOROFILA

€O, + Hy0

Reagbes de
Reacdes luminosas carboxilagdo (estroma

FIGURA 8.1 Reacdes luminosas e de carboxilagio da fotossintese de ATP e NADPH {ver Capitulc 7). No estroma, tanto o ATP como o
em cloroplastos de plantas terrestres. Nas membranas dos tilacoi- NADPH sao consumidos pelo ciclo de Calvin-Benson, em uma série
des, a excitagdo da clorefila no sistema de transporte de elétrons de reagdes catalisadas por enzimas que reduzem o CQ, atmasféricos
[fotossisterna 11 (PSII) + fotossistema | (PS] pela luz induz a formagao a carboidratos (trioses fosfato).

O aparelho fotossintético: Pigmentos e organela

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

Por outro lado, nos processos fotobiologicos ha
sempre um pigmento envolvido na absorcao de luz
(fotorreceptor), o qual deve estar acoplado a reacao
fotoquimica.

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

Como, entao, pode-se determinar quais os pigmentos
envolvidos na fotossintese? =

13/03/2014
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FIGURA 7.16 Representacdo esquemati-
ca da organizacdo geral das membranas no
cloroplasto. O cloroplasto das plantas supe-
riores esté circundado por uma membrana
externa e outra interna {envoltério). A regido
do cloroplasto que estd dentro da membrana
interna e circunda os tilacoides é conhecida
como estroma. Ela contém as enzimas que
catalisam a fixagio do carbono e outras ro-
tas biossintéticas. As membranas dos tilacoi-
des sdo altamente dobradas e parecem, em
muitas imagens, empilhadas como moedas
(grana), embora, na realidade, formem um
ou alguns grandes sistemas de membranas
interconectadas, com um interior e exterior

Envoltério
externo

I.I|i|me‘go > ey bem definidos em relagao ao estroma (segun-
tilacoide

Envoltsrio Gk—ranum,—/ astramai do Becker, 1986).

inteme (pilha de tilacoides)

Diametro: 3a10 uM  Espessura: 1 a 3 uM

10 a 100 cloroplastos / célula do mesofilo;

Contém granulos de amido, goticulas de lipidio,
DNA, RNA e ribossomos. *

Comparando o
espectro de absorcao
do pigmento com o
espectro de acao da
fotorresposta

3
oL
pry
z Espectro de absor¢ao
~o
§ 'gn Espectro de agdo
< @
2L
S
58
=8
ﬂ 1 1 1 ]
400 500 600 700 800

Comprimento de onda (nm)

«——— Espectro visivel ——»| Infravermelho

FIGURA 7.8 Espectro de agdo comparado com um espectro de
absorg¢ao. O espectro de absorgdo € medido conforme mostra a Fi-
gura 7.4. Um espectro de acao é medido plotando-se uma resposta
a luz, tal como a liberacdo de oxigénio, em funcio do comprimento
de onda. Se o pigmento usado para obter o espectro de absorcao é
0 MEesmo que causa a resposta, os espectros de absorcao e de agdo
vao coincidir. No exemplo mostrado aqui, o espectro de agdo para
a liberacdo de oxigénio coincide bastante com o espectro de absor-
cao de cloroplastos intactos, indicando que a absorcéo de luz pelas
clorofilas regula a liberagao de oxigénio. Algumas discrepancias sao
encontradas na regido de absorgdo pelos carotenoides, de 450 a
550 nm, indicando que a transferéncia de energia dos carotenoides
para as clorofilas nao é tao efetiva quanto a transferéncia de energia
entre as clorofilas.
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FIGURA 7.4 Diagrama esquematico de um espectrofotémetro. O instrumento consiste em
uma fonte luminosa, um monocromador que contém o seletor de comprimentos de onda do
tipo prisma, um receptaculo para amostras, um fotodetector e uma impressora ou computador.
O comprimento da onda emitido pelo monocromador pode ser alterado por rotagao do prisma;
o grafico de absorbancia (A) versus comprimento de onda () é denominado espectro.

Utilizando esta metodologia foi observado que o espectro de
acao da fotossintese coincide com os espectros de absorcao
do P-caroteno e das clorofilas a e b fato que levou a
conclusao que estes sao os pigmentos responsaveis pela
absorcao de luz na fotossintese de plantas.

1,21
1k
08
5 —— B-caroteno
ko — Chla
g 0,61 Chl b
< — Bchl a
0.4 — chld
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Comprimento de onda (nm)

FIGURA 7.7 Espectros de absorgdo de alguns dos pigmentos da proteina das cianobactérias que contém um cromoforo de ficoeritro-
fotossintese, incluindo B-caroteno, clorofila a (Chl a), clorofila b (Chl bilina covalentemente ligado a cadeia peptidica. Em muitos casos,
b), bacterioclorofila a (Bchl a), clorofila d (Chl d) e ficoeritrobilina. os espectros dos pigmentos fotossintéticos in vive sao substancial-
Os espectros de absorgao mostrados sdo para pigmentos puros dis- mente afetados pelo ambiente dos pigmentos na membrana fotos-

solvidos em solventes nao polares, exceto para a ficoeritrina, uma sintetizante.
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FIGURA 7.6 Estrutura molecular de alguns pigmentos fotossinté-
ticos. (A) As clorofilas possuem uma estrutura de anel do tipo por-
firina com um &tomo de magnésio (Mg) coordenado no centro e
uma longa cauda de hidrocarbonetos hidrofébicos que as ancora
nas membranas fotossintéticas. O anel do tipo porfirina ¢ o sitio
dos rearranjos eletrénicos que ocorrem quando a clorofila & excitada
e dos elétrons no pareados quando esté oxidada ou reduzida. As
diversas clorofilas diferem principalmente nos substituintes ao redor
dos anéis e nos padres de ligagdes duplas. (B) Os carotenoides sdo
polienos lineares que servem tanto como pigmentos das antenas
e agentes protetores. (C) Os pigmentos bilinas sao tetrapirréis de
cadeia aberta encontrados nas antenas e conhecidos como ficobilis-
s0mos, que ocorrem nas cianobactérias e nas algas vermelhas.

Reacoes fotoquimicas

Os estudos iniciados por Blackman (1905) culminaram
com o estabelecimento de que a fotossintese consiste de
reacoes fotoquimicas e bioquimicas.

Durante as reacoes fotoquimicas ocorre a
transformaciao de energia luminosa em energia quimica
(ATP) e formacao de poder redutor (NADPH) e liberacao

de O,.

Durante a década de 1940 o fisiologista R. Emerson
estudando o espectro de acao da fotossintese de varias

algas, constatou que:
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FIGURA 7.12 O efeito de queda no vermelho. A produtividade

qu

antica da fotossintese (curva superior negra) cai drasticamente na

luz vermelho-distante com comprimentos de onda superiores a 680
nm, indicando que essa luz sozinha é ineficiente para induzir a fo-
tossintese. A pequena gueda nas proximidades dos 500 nm reflete a

efi
da

ciéncia um pouco menor da fotossintese utilizando a luz absorvi-
pelos pigmentos acessarios, carotenoides, (Emerson, 1940)

Taxa relativa de
fotossintese

gL
T T |

Luz no Desli- Luzno Desli- Ambas Desligada
vermelho- gada vermelho gada asluzes
-distante ligada ligadas
ligada
Tempo

FIGURA 7.13 Efeito de melhora. A taxa de fotossintese, quando
luzes no vermelho e vermelho-distante sdo aplicadas em conjunto,
& maior que a soma das taxas quando cada comprimento de onda
¢é aplicado individualmente. Quando foi demonstrado, no final dos
anos 1950, o efeito de melhora forneceu a evidéncia essencial em
favor do conceito de que a fotossintese é realizada por dois sistemas
fotoquimicos trabalhando sequencialmente em conjunto, com uma
pequena diferenga em seus comprimentos de onda 6timos.
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Esquema em Z da etapa fotoquimica
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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 agua, enquanto o redutor forte produzido pelo PSI reduz
o NADP-. Este esquema ¢é basico para a compreensao do transporte de elétrons da
fotossintese. O P680 e o P700 referem-se ao comprimento de onda de maxima
absorcao das clorofilas do centro de reacdo no PSII e PSI, respectivamente.

Esuoma Membrana
do tilacoide

Na maioria das medicoes PSII : PSI ... 1,5: 1,0,
U porém, isto pode variar quando as plantas se

Dimaro Trimero PSil Cltocmmo PSI  ATPsintase desenvolvem sob diferentes condig()es de luz.

Figura 7.18 (A) Organizacdo dos quatro principais complexos proteicos da
membrana do tilacoide. O fotossistema II esta localizado predominantemente na
regiao empilhada das membranas dos tilacoides; o fotossistema I e a sintase do ATP
encontram-se na regido nao-empilhada projetando-se para o estroma. Os complexos
citocromo bf estio distribuidos regularmente nas duas areas. Esta separacio lateral
dos dois fotossistemas exige que os elétrons e protons produzidos pelo fotossistema IT
sejam transportados por uma distincia consideravel, antes que possam sofrer a acio
do fotossistema I e da sintase doATP.
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(B)
Estroma
Transferéncia
cicicade .
= Ferredoxina y
Ferredoxina-
Lz Luz -NADP
Membrana redutase
do tilacoide

Complexo
citocromo b, f

MO 0@

Fotossistema Il

Fotossistema |

Lume do tilacoide (p)

Figura 7.18 (B) Estruturas dos quatro principais complexos proteicos
da membrana dos tilacoides. Também sdo mostrados os dois
carreadores de elétrons méveis — plastoquinona (PQH,) localizada na
membrana e a plastocianina, a qual € localizada no lume do tilacoide.

Detalhamento do esquema Z para organismos
fotossintetizantes produtores de O,.
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Yz é um residuo de tirosina na proteina D, e A, é uma
clorofila e A, ¢é filoquinona.
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Transferéncia de elétrons e de prétons na
membrana dos tilacdides

ESTROMA (baixo H) (pH = 8,0)

Y
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Oxidacdo
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FIGURA 7.22 A transferéncia de elétrons e prétons na membrana
do tilacoide ¢ feita vetorialmente por quatro complexos proteicos
(ver Figura 7.18B para as estruturas). A dgua é oxidada e os prétons
sao liberados no lume pelo PSII. O PSI reduz o NADP™ a NADPH no
estroma, por meio da ferredoxina (Fd) e da flavoproteina ferredo-
xina-NADP redutase (FNR). Os prétons sao também transportados
para o lume pelo complexo citocromo b,f e contribuem para o gra-

diente eletroquimico. Esses prétons necessitam, entdo, difundir-se
até a enzima ATP sintase, onde sua difusdo, por meio do gradiente
de potencial eletroquimico, sera utilizada para sintetizar ATP no es-
troma. A plastoquinona reduzida (PQH,) e a plastocianina transfe-
rem elétrons para o citocromo b,f e para o PS|, respectivamente. As
linhas tracejadas representam a transferéncia de elétrons; as linhas
continuas representam o movimento de protons.

Modelo da hipétese do ciclo do estado S da evolucao de
O, no PSII
A agua é uma molécula muito estavel. A oxidacao da
agua para formar oxigénio molecular é muito dificil: o
complexo fotossintético de liberacao de O, é o tinico sistema
bioquimico conhecido que realiza essa reacao, e é fonte de
quase todo o O, na atmosfera terrestre.

Uma hipétese classica na pesquisa sobre fotossintese
postula que ions Mn sofrem uma série de oxidacoes —
conhecidas como estados S e rotulados de S, S;, S,, S; e S, -
que sao, possivelmente, ligadas a oxidacdo da H,O e a
geracao de O,.
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Five increasingly
oxidized states
of the water
oxidizing system.

Figura 7.7A Web - Este mecanismo do estado S
explica o padrao de liberacdo de O,, mas nio a
2 H.O @ natureza quimica dos estados S nem se

2 intermediarios parcialmente oxidados sdo
formados.

Experimentos analiticos indicam que quatro atomos de
Mn estao associados a cada complexo de liberaciao de oxigénio.
Outros experimentos mostram que ions ClI e Ca?** sdo
essenciais para a liberacao de O,.

O mecanismo quimico detalhado de oxidacao da agua a
0O, ainda nao é bem conhecido; entretanto, com as informacoes
estruturais hoje disponiveis, progressos rapidos estao sendo
feitos nessa area (Brudvig, 2008).

(A) FIGURA 7.26 Estrutura e reacdes da plastoquinona que opera no fotossistema Il
plastoquinona consiste em uma cabega quinoide e uma longa cauda apolar que
(A) A plast t b d | d |
o CH, a ancora na membrana. (B) Reagdes redox da plastoquinona. Estao representadas as
H,C | formas da quinona totalmente oxidada (Q), plastosemiguinona aniénica {Q9) e plasto-
{CH, —C=CH—CH,), —H -hidroquinona reduzida (PQH,); R representa a cadeia lateral.
H,C
[}

(B)
o*

[o] OH
H,C R H,C R H,C R
: e : 1e 2 H* :
+ —> + —r
H,C H,C H,C
o] o OH
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Quinona Plastosemiquinona
@) QH,

Q@
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(A) Primeira QH, oxidada

ESTROMA Complexo citocromo b,f

Membrana
do tilacoide
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(B) Segunda QH, oxidada
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FIGURA 7.28 Mecanismo de transferéncia de elétrons
e protons no complexo citocromo bgf. Este complexo
contém dois citocromos do tipo b (Cyt-b), um citocro-
mo do tipo ¢ (Cyt ¢, historicamente chamade de cito-
cromo f), uma proteina Rieske Fe-S (FeS) e dois sitios
de oxidagao-reducao de quinonas. (A) Processo aciclico
ou linear: uma molécula de plasto-hidroquinona (PQH,)
produzida pela agdo do PSII (ver Figura 7.26) é oxida-
da préximo do lado lumenal do complexo, transferindo
seus dois elétrons para a proteina Rieske Fe-S e um dos
citocromas do tipo b e, simultaneamente, expelindo
dois prétons para o lume. O elétron transferido para
a FeS, & passado para o citocromo f (Cyt f) e dal para
a plastocianina (PC), a qual iré reduzir o P700 do PSI.
0O citocromo do tipo b reduzido transfere um elétron
a0 outro citocromo do tipo b, 0 qual ird reduzir uma
plastoquinana (PQ) ao estado de plostosemiquinona
{PQe") (ver Figura 7.26). (B) Processo ciclico: uma segun-
da PQH, ¢ oxidada com um elétron indo da FeS, para a
PC e finalmente para o P700. O segundo elétron viaja
através dos dois citocromos tipo do b e reduz a plastose-
miquinona a plasto-hidroguinona, obtendo, ao mesmo
tempo, dois protons do estroma. Globalmente, quatro
protons sao transportados pela membrana para cada
dois elétrons enviados ao P700.

Similaridades entre o fluxo
fotossintético e respiratério
de elétrons em bactérias,

, cloroplastos e mitocondrias.
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FIGURA 7.33 Similaridades entre o
fluxo fotossintético e respiratério de
elétrons em bactérias, cloroplastos e
mitocondrias. Nos trés, o fluxo de elé-
trons estd acoplado & translocagdo de
prétons, criando uma forca motriz de
prétons transmembrana (Ap). A ener-
gia na for¢a motriz de protons é, entdo,
utilizada para a sintese de ATP pela ATP
sintase. (A) Um centro de reagdo na bac-
téria purpura fotossintetizante realiza
o fluxo ciclico de elétrons, gerando um
potencial de prétons pela acao do com-
plexo citocromo be,. (B) Os cloroplastos
realizam o fluxo aciclico de elétrons,
oxidando a 4gua e reduzindo o NADP'.
Prétons sdo produzidos pela oxidagao
da 4gua e pela oxidagdo da PQH, (de-
nominado “Q" na ilustracéo) pelo com-
plexo citocromo byf. (C) A mitocéndria
oxida NADH a NAD" e reduz oxigénio &
agua. Prétons sdo bombeados pela enzi-
ma NADH desidrogenase, complexo ci-
tocromo bc, e citocromo oxidase. A ATP
sintase nos trés sistemas € muito similar
em estrutura.
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FIGURA 7.29 Estrutura do fotossistema I. (A) Modelo estrutural
do centro de reagdo do PSI das plantas superiores. Os componentes
do centro de reagao PSI estao organizados ao redor de duas pro-
teinas nucleo principais, PsaA e PsaB. Proteinas secundarias PsaC a
PsaN estdo identificadas como C a N. Os elétrons sao transferidos
da plastocianina (PC) para o P700 (ver Figuras 7.21 e 7.22) e dal
para uma molécula de clorofila (A;), para uma filoquinona (A1), para
os centros Fe-S, FeS,, FeS,, e FeS;, e, finalmente, para a proteina
ferro-sulfurosa soluvel, ferredoxina (Fd). (B) Estrutura do complexo
do centro de reacgéo do fotossistema | de ervilha, em uma resolugao
de 4,4 A, incluindo os complexos antena LHCI. Esta é a visao do
lado estromal da membrana (A, sequndo Buchanan et al., 2000; B,
segundo Nelson e Ben-Shem, 2004).

FIGURA 7.24 Estrutura do supercomplexo proteico dimérico com
multiplas subunidades do fotossistema Il das plantas superiores, de-
terminada por microscopia eletronica. A figura mostra dois centros
de reagdo completos, sendo cada um deles um complexo dimérico.
(A) Arranjo helicoidal das subunidades nicleo D1 e D2 (vermelho) e
CP43 e CP47 (verde). (B) Visao do lado lumenal do supercomplexo,

incluindo complexos antena adicionais, LHCIl, CP26 e CP29, e um
complexo extrinseco de liberacdo do oxigénio, representados como
cfrculos laranja e amarelo. Hélices desconhecidas sdo mostradas em
cinza. (C) Visao lateral do complexo, ilustrando o arranjo das pro-
teinas extrinsecas do complexo de liberacdo de oxigénio (seqgundo
Barber et al., 1999).
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FIGURA 7.25 Estrutura do centro d reacac do fotassistema Il da cianobactéria
Thermosynechococcus elongatus, em uma resolugéo de 3,5 A. A estrutura inclui
as proteinas niclec do centro de reacdo D1 (amarelo) e D2 (laranja), as proteinas
antena CP43 (verde) e CPA7 (vermelho), 05 Ctacromos byg, @ sy @ proteina ex-
trinseca de 33 kDa liberadora de ox génio PsbO (azul escuro), além dos pigmentas
e outros cofatores. (A) Visdo lateral paralela ao plaro da membrana. (B) Viséo da
superficie lumenal, oerpendicular ac plano da membrana. (C) Detalhe do complexo
de quebra da agua contendo Mn. (A, B, segundo Ferreira et l,, 2004; C, segundo
Yano et &l., 2006).

Terminal
carboxila
(COOH)

FIGURA 7.17 Padrdo previsto de dobramento da proteina D1 do
centro de reagdo PSII. A por¢do hidrofébica da membrana é atraves-
sada cinco vezes por regides da cadeia peptidica rica em residuos de
aminoacidos hidrofébicos. A proteina esta assimetricamente orga-
nizada na membrana do tilacoide, com o terminal amino (NH,) no
lado estromal da membrana e o terminal carboxila (COOH) no lado
lumenal (segundo Trebst, 1986).
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Estrutura do complexo antena trimérico do
LHC II de plantas superiores

(A) Lado estromal

Estroma

FIGURA 7.20 Estrutura do complexo antena LHCII triméri-
co das plantas superiores. O complexo antena € um pigmen-
to proteico transmembrana: cada mondmero contém trés
regides helicoidais que atravessam a porcao apolar da mem-
brana. O complexo trimérico € mostrado (A) pelo lado estro-
mal, (B) por dentro da membrana, e (C) pelo lado lumenal.
Cinza, polipeptideo; azul escuro, Chl a; verde, Chl b; laranja
escuro, luteina; laranja claro, neoxantina; amarelo, violaxanti-
na; rosa, lipideos (segundo Barros e Kihlbrandt, 2009).

Transporte de protons e a sintese de ATP

(Fotofosforilacao nao ciclica e ciclica)
ESTROMA (baixo H*) (pH = 8,0) @

Plastoquinona

4 s @ Gradiente de
H,0 0,+ @ 8 @ Plastocianina po‘tencjal_
eletroquimico
Oxidagdo

da &gua
LUME (atto 1) (PH = 5,0)

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

Ap = AE - 59 ApH ApH = (pH, - pH))
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FIGURA 7.30 Estrutura quimica e mecanismo de acé@o de dois
importantes herbicidas. (A) Estrutura gquimica do diclorofenil-dime-
tilureia (DCMU) e metil viologen (paraquat), dois herbicidas que
bloqueiam o fluxo de elétrons fotossintéticos. O DCMU & também
conhecido como diuron. (B) Sitios de acao dos dois herbicidas. O
DCMU blogueia o fluxo de elétrons nos aceptores quinona do fo-
tossistema Il, por competicao pelo sitio de ligagao da plastoquino-
na. O paraquat atua recebendo elétrons dos aceptores primérios
do fotossistema |.
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ESTRUTURA DA
SINTASE DO ATP

FIGURA 7.32 Composicao das subunidades (A) e estrutura cristalina
compilada (B) da ATP sintase F;F, cloroplastidica. Esta enzima consis-
te de um grande complexo com multiplas subunidades, CF,, ligado
no lado estromal da membrana a uma porcao integral de membrana
conhecida como Cf,. A CF, consiste de cinco diferentes polipepti-
deos, com uma estequiometria de o, B, v, 8, e. A Cf contém prova-
velmente quatro diferentes polipeptideos, com uma estequiometria
Membrana g 3, b, b’, ¢,,. Prétons provenientes do lume sdo transportados pelo
polipeptideo giratorio ¢ e ejetados no lado do estroma (segundo W.
. S — Frasch, resultados nao-publicados).

Estrutura quimica e
mecanismo de acao 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
competicio pelo sitio de
ligacao da plastoquinona.

O paraquat atua recebendo
elétrons dos aceptores
primarios 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 sao equilibrados em um meio acido em pH 4.
Os tilacoides sao, entdo, transferidos para um tampao em pH 8
contendo ADP e P, O gradiente de prétons gerado por esta
manipulacio forneceu uma forca propulsora para a sintese de ATP
na auséncia da luz. Esse experimento confirmou as previsoes da
teoria quimiosmética segundo a qual um potencial eletroquimico
através da membrana pode fornecer energia para a sintese de ATP.

—
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