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UNIDADE VI – Fotossíntese: Reações de carboxilação

6. Ciclo da redução do carbono (Reações bioquímicas)

6.1. Ciclo de Calvin-Benson (Plantas C3)

6.2. Mecanismos de concentração de CO2

6.2.1. Bombas de CO2/HCO3
-

6.2.2. Ciclo fotossintético C4 do carbono

6.2.3. Metabolismo ácido crassuláceo (Plantas CAM)

Reações luminosas e de carboxilação da 
fotossíntese em cloroplastos de plantas

Equação geral da fotossíntese

CO2 +  2 H2O   →→→→ luz   →→→→ C(H2O)  +  O2 +  H2O
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O ciclo de Calvin-Benson

Os organismos autotróficos possuem a capacidade de
utilizar a energia de fontes físicas e químicas para incorporar o
carbono do CO2 atmosférico nos esqueletos de compostos
orgânicos compatíveis com as necessidades da célula.

A mais importante rota autotrófica de fixação do CO2 é o
ciclo de Calvin-Benson, encontrado em muitos procariotos e em
todos os eucariotos fotossintetizantes.

Em vista de sua notável capacidade para reduzir o estado
de oxidação do carbono [+4 no CO2 para os níveis encontrados
nos açúcares (+2 em grupos cetônicos; 0 em alcoóis
secundários)], o ciclo de Calvin-Benson é também chamado de
ciclo redutivo da pentose-fosfato.

1/6

O ciclo de 
Calvin-Benson 

possui três 
estágios: 

carboxilação, 
redução e 

regeneração.

5/6
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Ciclo de 
redução do 

carbono 

ou 

ciclo de 
redução da 

pentose-
fosfato

ou 

ciclo de 
Calvin-
Benson

3 6

5

Carboxilação 
e oxigenação 
da ribulose-
1,5-bifosfato 
pela rubisco

C2
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A Rubisco (L8S8) com massa molecular de 560 kDa;

8 subunidades grandes (55 kDa) – DNA cloroplasto;

8 subunidades pequenas (14 kDa) – DNA nuclear;

obs: Nas plantas C3 a Rubisco representa cerca de 40% das
proteínas solúveis da folha.

Duas características da reação de carboxilação da Rubisco 

favorecem a reação direta:

1. A grande mudança negativa em energia livre associada à

carboxilação da ribulose-1,5-bifosfato;

2. A afinidade da Rubisco pelo CO2 que assegura uma rápida

carboxilação nas baixas concentrações de CO2 encontradas nas

células fotossintetizantes.

Pode-se calcular a eficiência do ciclo de Calvin, 
considerando que:

- Na hidrólise do ATP são liberados 29 kJ mol-1;
- Na oxidação do NADPH são liberados 217 kJ mol-1;
- Na oxidação de triose são liberados 1.440 kJ mol-1;
- No ciclo de Calvin →→→→ fixação de 3 CO2 →→→→ TRIOSE-P →→→→ são
consumidos 9 ATP e 6 NADPH.

CONSUMO DE ENERGIA NO CICLO DE CALVIN É : 

(6 NADPH x 217 kJ) + (9 ATP x 29 kJ) = 1.563 kJ mol-1

1.302 kJ (83%) + 261 kJ (17%) = 1.563 kJ mol-1

Portanto, a eficiência do ciclo de Calvin é de:

1.440 kJ mol-1 / 1.563 kJ mol-1 x 100 = 92%
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BALANÇO ENERGÉTICO DA FOTOSSÍNTESE
• São gastos 8 fótons por CO2 fixado (10 fótons

experimentalmente);

Luz vermelha têm 181 kJ mol-1 de fótons;

para 3 CO2 →→→→ 1 TRIOSE →→→→ ∴∴∴∴

3 x 8 x 181 kJ mol-1 = 4.344 kJ mol-1

OBS:
1- Na síntese de 1 mol de triose são requeridos 1.440 kJ,

então a eficiência da fotossíntese é:
1.440 kJ mol-1/ 4.344 kJ mol-1 x  100 = 33%

2- Então, a maior parte da energia radiante (67%) é
perdida na geração de ATP e de NADPH (Reações
fotoquímicas).

Regulação do ciclo de Calvin

• Quantidade de enzimas →→→→ Controlada
geneticamente (genomas nuclear e do cloroplasto);

• Atividade das enzimas →→→→ Controlada pelo binômio
luz/escuro;

• Compartimentalização →→→→ Controle feito pela
síntese/degradação do amido no cloroplasto e a
síntese de sacarose no citosol.
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Ativação de enzimas dependentes da luz regulam o 
ciclo de Calvin

Cinco enzimas reguladas pela luz atuam no ciclo de Calvin:

1. Rubisco;

2. Desidrogenase do gliceraldeído-3-fosfato:NADP;

3. Frutose-1,6-bifosfatase;

4. Sedoheptulose-1,7-bifosfatase;

5. Cinase da ribulose-5-fosfato.

Obs: As enzimas 1, 3, 4 e 5 são mais ativas a pH 8,0 e na
presença da luz.

LUZ →→→→ Bombeia H+ do estroma para o lume dos tilacoides e, em
troca, ocorre saída de Mg2+ para o estroma;

LUZ →→→→ pH↑↑↑↑ (7 →→→→ 8) e [Mg2+]↑↑↑↑ no estroma →→→→ Ativação da Rubisco;

NOITE →→→→ Açúcares-P, como o carboxiarabinitol-1-P em algumas plantas,
liga-se à Rubisco, inativando-a.

obs: Na luz a ativase da Rubisco retira estes açúcares, reativando a Rubisco.

Regulação da RUBISCO pela luz
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No escuro: O2 transforma a tiorredoxina reduzida para o estado
oxidado, que por sua vez converte a enzima alvo reduzida para o
estado oxidado.

A luz regula o ciclo de Calvin via sistema ferredoxina-tiorredoxina
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A luz controla o 
arranjo das 
enzimas dos 

cloroplastos em 
complexos 

supramoleculares

Mecanismo de controle do CRCF por compartimentalização

Amido →  armazenado no cloroplasto;

Sacarose →  Armazenada no vacúolo 

ou translocada.

A triose-fosfato é exportada para  o 

citosol via antiporte Pi-triose-P

5/6
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Na luz há tendência de acumular amido:

LUZ
[ATP] e [NADPH]  aumentam;
Ativa CRCF (ativa enzimas 1, 2, 3, 4 e 5)
Inibe enzimas da degradação do amido

Além disso, nos cloroplastos:

Na presença da luz:

[PGA] e [ATP] aumentam e [Pi] diminui  → ocorrendo a ativação da 
ADPG-pirofosforilase síntese de amido↑

[triose-P ] aumenta  → [glicose-P] aumenta

Mecanismo de controle do CRCF por compartimentalização

Acumulação e partição de fotossintatos –Amido e 
sacarose
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No escuro
[ATP] e [NADPH] são baixas;
[Pi} alta

Inibição da ADPG-pirofosforilase

Ativação das enzimas 
da degradação do 

amido
Inibição da síntese de amido

[Hexose-P] alta

Exportação para o citosol [Pi] alta no cloroplasto

Síntese de sacarose

O ciclo fotossintético oxidativo C2 do carbono 
(Fotorrespiração)
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Principais 
reações do Ciclo 

Fotorrespiratório

2.1 Rubisco;
2.2 Fosfatase do fosfoglicolato;
2.3 Oxidase do glicolato;
2.4 Catalase;
2.5 Glioxilato:glutamato 
aminotransferase;
2.6 Descarboxilase da glicina;
2.7 Hidroximetiltransferase da 
serina;
2.8 aminotransferase da serina;
2.9 Redutase do 
hidroxipiruvato;
2.10 Quinase do glicerato.
2.11 Sintetase da glutamina;
2.12 Sintase do glutamato.

Três ciclos simultâneos são
responsáveis pela circulação de
átomos de carbono, nitrogênio e
oxigênio pela fotorrespiração.
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In vivo, o balanço entre os ciclos de Calvin-Benson e
oxidativo C2 é determinado principalmente por três fatores: um
inerente à planta (as propriedades cinéticas da rubisco) e dois
ligados ao ambiente (temperatura e concentrações dos
substratos, CO2 e O2). Um aumento na temperatura externa:

• Modifica as constantes cinéticas da rubisco, aumentando a
taxa de oxigenação mais que a de carboxilação; e

• Baixa a concentração de CO2 mais do que a de O2 em uma
solução em equilíbrio com o ar.

Desta forma, o aumento na fotorrespiração (oxigenação)
relativa à fotossíntese (carboxilação) limita significativamente a
eficiência da assimilação fotossintética do carbono sob
temperatura mais elevadas.

A fotorrespiração causa uma perda parcial de
CO2 fixado pelo ciclo de Calvin-Benson e a
simultânea captação de oxigênio pelas folhas
fotossinteticamente ativas.

Se a [CO2] = [O2] a razão entre
carboxilação/oxigenação seria de 80/1;

A 25 ºC em meio aquoso a razão [CO2]/[O2] =
0,0416, então a razão de carboxilação/oxigenação é
de 3/1.

obs: A fotorrespiração in vivo é cerca de 25% da
fotossíntese (25 ºC).
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A fotorrespiração protege o aparelho fotossintético 
sob condições de estresse

• Ela promove a recuperação do carbono que poderia ser

perdido na forma de 2-fosfoglicolato. A fotorrespiração

recupera como glicerato 75% do carbono perdido como 2-

fosfoglicolato do ciclo de Calvin-Benson.

• A química da reação de carboxilação requer um intermediário

com capacidade para reagir tanto com CO2 quanto com o O2.

Tal reação teria tido pouca relevância durante os primórdios

da evolução, quando as razões CO2:O2 eram mais elevadas.

Porém, a reação de oxigenação tornou-se significante quando

os níveis de O2 aumentaram na atmosfera.

• Uma outra explicação é que a fotorrespiração constitui
um mecanismo de proteção, que reduz os danos causados
pelas EROs geradas sob condições de alta intensidade
luminosa e baixa concentração de CO2 intercelular
(quando os estômatos estão fechados em função de
estresse hídrico), para dissipar o excesso de ATP e poder
redutor das reações fotoquímicas evitando danos no
aparelho fotossintético (experimento feito com mutante de
Arabidopsis).
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• Uma importante evolução neste contexto foi o
reconhecimento de que uma das maiores fontes de H2O2

nas células fotossintetizantes é a fotorrespiração. Embora
essa espécie reativa de oxigênio seja considerada tóxica, o
H2O2 também atua como uma molécula sinalizadora
ligada a respostas hormonais e de estresse (morte celular
programada e regulação da homeostase redox celular).

Como pode-se aumentar a produtividade das plantas C3?

• Enriquecimento do ar com CO2;

• Baixar a [O2] na atmosfera (impraticável);

• Utilização de um mecanismo complementar para a
recuperação dos átomos de carbono do ácido glicólico;

• Selecionar mutantes que não fotorrespiram (Mutante de
Arabidopsis cresce em 2% de CO2, porém morre em ar
normal, 0,038% de CO2, portanto a FRS protege contra a
foto-oxidação e fotoinibição e parece ser essencial para as
plantas terrestres).
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A mudança do 
glicolato da rota 
metabólica da 

planta para a rota 
da bactéria 

elimina o uso da 
energia (1 ATP e 2 
Fdred) requerida 
para recuperar o 

NH4
+.

Mecanismo de concentração de CO2: 
Bombas de CO2  e HCO3

- em algas e cianobactérias.

• Cultivadas em ar enriquecido (CO2 a 5%) a fotorrespiração
não ocorre.

• Transferidos para o ar normal (CO2 a 0,038%) a
fotorrespiração passa a ocorrer.

• Quando crescem diretamente em ar normal (CO2 a 0,038%),
elas rapidamente desenvolvem a capacidade de concentrar CO2 e
HCO3

- (Bombas de CO2 e HCO3
-, existentes nas membranas),

o custo energético desta adaptação é o consumo adicional de
ATP, necessário para concentrar o CO2.

INIBIÇÃO DA FRS
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Mecanismo de concentração de CO2: O ciclo fotossintético C4 

do carbono

Algumas gramíneas e outras espécies de plantas adaptadas ao 
clima tropical se distinguem de outras por possuírem:

• Taxa fotossintética mais alta;

• Baixa perda de CO2 na presença da luz;

• Anatomia foliar característica: presença de bainha vascular
(síndrome Kranz);

• Baixo consumo de H2O por unidade de matéria seca
produzida.

Estas características estão relacionadas com o processo
de fixação de CO2 através do ciclo fotossintético C4 do carbono
das plantas C4 (1% de todas as espécies conhecidas possuem o
metabolismo C4).
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Dicotiledônea C4 

(Flavelia australasica, 

família Asteraceae)

Técnicas histoquímicas e de isolamento das células do mesofilo, 
das células da bainha vascular e de suas organelas possibilitaram 

o conhecimento dos seguintes fatos:

• O citosol das células do mesofilo se conecta com o das células
da bainha através de uma extensa rede de plasmodesmas;

• As células do mesofilo possuem enzimas diferentes
(carboxilase do PEP e dicinase do piruvato) das encontradas nas
células da bainha vascular (enzimas de descarboxilação e do ciclo
de Calvin).

De posse destas informações e de outros estudos
bioquímicos sugere-se o esquema seguinte para as plantas
formadoras de malato:
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A ROTA FOTOSSINTÉTICA C4

Diferenças entre as três variantes
do ciclo C4:
(1) A natureza dos ácidos C4

(malato ou aspartato)
transportado para as células da
bainha vascular e dos ácidos C3

(piruvato ou alanina) que
retornam para as células do
mesofilo;
(2) A natureza das enzimas que
catalisam a descarboxilação nas
células da bainha vascular. São
denominadas pelo nome da
enzima de descarboxilação.
Representantes de cada variante
incluem milho, capim-de-roça,
cana-de-açúcar, sorgo (enzima
málica-NADP: cloroplasto);
amaranto, milheto (enzima
málica-NAD: mitocôndria);
capim-colonião (PEP-
carboxicinase: citosol).
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CUSTO POR CADA CO2 FIXADO:

• Plantas C3: 3 ATP e 2 NADPH;

•Plantas C4: 5 ATP e 2 NADPH;

•Plantas CAM: 6,5 ATP e 2 NADPH.

O ciclo C4 tem demanda de energia mais alta que o ciclo de Calvin.

2

O ciclo fotossintético C4 envolve cinco estádios sucessivos 
em dois diferentes compartimentos de células vegetais.
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Algumas outras plantas, tipificadas por Borszczowia aralocaspica e
Bienertia cycloptera (plantas asiáticas), contêm os equivalentes 

desses compartimentos em uma única célula.

Obs: Nas células da bainha vascular a [CO2] é de 60 µM;

A razão [CO2]/[O2] é alta, então a rubisco tem alta atividade
carboxilásica e baixa atividade oxigenásica.

Logo, a fotorrespiração é baixa ou inexistente nas plantas C4.
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[CO2] baixa ⇒⇒⇒⇒ FS líquida em C4 > FS líquida em C3

Estresse hídrico →→→→ Estômatos quase fechados →→→→

→ [CO2] baixa →→→→ FS de C3 baixa e FS de C4 alta.

Mecanismo de concentração de CO2: 
Metabolismo ácido das crassuláceas (CAM)

Características:
• São, em geral, suculentas (Crassuláceas, Cactáceas,

Bromeliáceas, Orquidáceas, liliáceas e Euforbiáceas)
de regiões áridas e semiáridas;

• Há uma variação cíclica de pH (durante o dia
aumenta e durante a noite diminui) devido ao
acúmulo de ácidos orgânicos (principalmente o
ácido málico) durante a noite;

• Os estômatos abrem-se durante a noite e fecham-se
durante quase todo o dia;
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• O CO2 é fixado pela PEPcarboxilase (no período
noturno);

• As células do mesofilo, em geral lacunoso, são
presentes e ricas em cloroplastos, com o ciclo de
Calvin;

• As folhas, quando possuem bainha vascular, tem
células idênticas às do mesofilo;

• Aizoaceae, Crassulaceae, Portulaceae e Vitaceae
utilizam o CAM quando água é escassa e fazem a
transição gradual para C3 quando água é
abundante.
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Metabolismo CAM (separação temporal)

(Transpiração)

Luz induz a saída de malato do vacúolo
INÍCIO DA MANHÃ

[Malato]

↓↓↓↓ Piruvato →→→→ Amido

[CO2] aumenta →→→→ Estômato fecha    →→→→ Diminuição da absorção 
de CO2 do ar.↓↓↓↓

↓↓↓↓

Fixação de CO2 pelo 
ciclo de Calvin

FIM DA TARDE

↓↓↓↓

[CO2] baixa

→→→→ Estômato inicia a 
abertura

↓↓↓↓ PEP ←←←← Amido

[Malato] aumenta →→→→ Causa diminuição do 
pH (acidificação)

↓↓↓↓

Célula guarda [Malato] alta  →→→→ Acumulado no vacúolo

↓↓↓↓ [H+] alta          →→→→ Induz troca de H+ com K+

das células epidérmicasEstômatos abrem-se 
totalmente


