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UNIDADE V - FOTOSSINTESE

1. Introducao

2. Histérico

3. Reac0es fotoquimicas

3.1. Estrutura do cloroplasto

3.2. Absorc¢ao de luz pelos pigmentos fotossintéticos

3.3. Os complexos de absorcdo de luz e os
fotossistemas

3.4. Mecanismos de fluxo de prétons e de elétrons
nao ciclico e ciclico

3.5. Mecanismo de oxidacdo da agua (fotdlise)

3.6. Sintese de ATP (fotofosforilacdo né&o ciclica e
ciclica)

O termo fotossintese significa, literalmentesintese mediada
pela luz.

Este termo tem uma conotagdo mais abrangente, sendo
processo no qual os vegetais captam a energia solar e a
convertem em energia quimica estavel.

No caso das plantas superiores:

H,0  GADP>+(®) (CH20)p
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EVOLUCAQO HISTORICA DOS CONHECIMENTOS
SOBRE A FOTOSSINTESE

GRECIA ANTIGA - acreditava-se que alantas
obtinham do solo e da agua todas as substancias
necessarias ao seu crescimento;

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

1771 (JOSEPH PRIESTLEY) - realizou
experimento com planta, rato e vela aces&oncluiu
gue avela produzia “flogisto” e que aplanta era
capaz de “desflogistar” o ar;

1779 (JAN INGEN-HOUSZ) — concluiu que a
“purificacao” do ar feita pelas plantas dependia da
luz e s ocorria nas partes verdes da planta;

1779/80 (ANTOINE LAVOISIER) — esclareceu o
fendmeno da combustdo e, portanto, a consequente
gueda da teoria do flogistg

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

30/09/2013



30/09/2013

¢ 1804 (NICHOLAS de SAUSSURE)- deu inicio aos
experimentos guantitativos concluindo que:

H,O também era_reagenteda fotossintese;

E que napresenca da luzas plantasabsorviam CO, e
liberavam O, e no escuro acontecia o inverso

» 1842 (JULIUS ROBERT MAYER) e 1864 (JULIUS von
SACHS) — permitiram entender a fotossintese ndo so
como um processo de trocas gasosasas também como
um processo em que ha sintese dmatéria_organica e
transformacédo de energia luminosa em energia quimica;

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
fotossinteseconcluiu que elaconsistia de duas reacoes:

Reacfes da luz fapidas e independentes da temperatura
(Reacbes fotoquimicas)

Reac0des do escuro lentas e dependentes da temperatura
(Reacbes bioguimicas)
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* Década de 1920 (C. B. van NIEL)- fotossintese em
bactérias

H,S substitui H,O na fotossintese das bactérias
sulfurosas;

H,O ou H,S sdo os “doadores de elétrons” na
fotossintese, sendo GO, 0 “receptor desses elétrons”;

concluiu que a luz produz,a partir da agua, o agente
redutor (H) e o agente oxidantgO): fotdlise da agua

bactérias sulfurosas
CO,+2 H,S(A) + luz C(H,0) + H,O + 25A)
org. fotossintetizantes

* 1937 (ROBERT HILL) — demonstrou quepreparacgoes
contendo fragmentos de folhasou cloroplastos isolados
podiam provocar liberacéo de O, quando iluminados na
presenca de HO e de umreceptor artificial de elétrons
(p. ex: oxalato feérrico, cianeto férrico ou ferricianeto de
potassio).
frag. de folhas
2H,0+4Fe3+ luz 4Fe?+4H"+ 0, (reacdo de Hill)
cloroplastos

e Inicio da década de 1940 (ROBERT EMERSON)-
prop0s a existéncia de duas reacOes luminosas
(existéncia de 2 fotossistemagjaseado nos experimentos
da extincdo do vermelho e da intensificacdo da
fotossintese.
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Extincdo da fotossintese no vermelho (Emerson, 1940)
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O efeito de queda no vermelho.A produtividade quéntica da
fotossintese (curva negra) cai drasticamente na luz vermelhostante
com comprimentos de onda superiores a 680 nm, indicando que az
vermelho-distante sozinha é ineficiente para induzir a fotasintese.A
pequena queda nas proximidades dos 500 nm reflete a eficiéncia um
pouco menor da fotossintese utilizando a luz absorvida pelos
pigmentos acessorios, carotenoides.

Efeito da intensificacdo da fotossintese (Emerson, 1940)
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Efeito de intensificacdo.A taxa de fotossintese, quando luzes no
vermelho e vermelho-distante séo aplicadas em conjunto, € maior gua
soma das taxas quando cada comprimento de onda € aplicado
individualmente. Este efeito forneceu evidéncia essencial de que a
fotossintese € realizada por dois sistemas fotoquimicos trabalhdo
sequencialmente em conjunto, com pequena diferenca em seus
comprimentos de onda 6timos.
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O efeito de intensificacdo da fotossintese forneceu
evidéncias de que a fotossintese é realizada por
dois sistemas fotoquimicos trabalhando
seguencialmente em conjunto.

FsIT 7—? FSI 7—) NADPH+ H
H30 Kq + 20+  Noowt

» Década de 1950:

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

* DANIEL ARNON - demonstrou queas reacoes da luz
(fotoquimicas) ocorriam no sistema de membranas dos
cloroplastose consistiam de:

liberagao de O,

producéo de ATP e NADPH.



* ANDREW BENSON & MELVIN CALVIN (Prémio
Nobel de Quimica em 196)l— esclareceram aseacotes do
escuro (bioquimicas) determinando:

o receptor de CO;;

0 1° composto formado na fotossintese;

Como ocorria a regeneracgao do receptor;

como ocorria a sintese de carboidratos, aminoacidos,
lipidios.

» Década de 1960:

KORTSHAK (Hawai) / HATCH & SLACK (Australia)

— trabalhando com cana-de-acgucarelucidaram o ciclo
dos &cidos dicarboxilicos (plantas §).

O estudo da fotossintes® longo de 240 anos, que acabamos
de descreveré um exemplo de como evolui o conhecimento
cientifico. Onde, homens de diferentes nacionalidades e com
formacédo a mais diversificadaonseguirantonstruir uma doutrina
coerente em que foram sendagrupados diversos conhecimentos
como se fossem pecas de um quebra cabeca
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O aparelho fotossintético: Organela

Sabe-se, desde o0 século XVIIl, que a
fotossintese ocorre nos tecidos verdes do vegetal,
especialmente  nas  folhas. Em  organelas
denominadas cloroplastos.

Estrutura e sistema de membranas do cloroplasto

Diametro: 3 a 10mm Espessura:1l a 3nm
10 a 100 cloroplastos / célula do mesofilo

Contem granulos de amido, goticulas de lipidio, DNA,
RNA e ribossomos.
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O aparelho fotossintético: Pigmentos

Nos processos fotobiologicos had sempre um
pigmento envolvido na absor¢céo de luZfotorreceptor),
o qual deve estar acoplado a reacgao fotoquimica.

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

Como, entdo, pode-se determinar quais 0s
pigmentos envolvidos na fotossintese?

Fazendo a
comparacao do
espectro de
absorcao do
pigmento com o
espectro de acao da

fotorresposta



Utilizando esta
metodologia foi
observado que o
espectro de acéo da
fotossintese coincide
com osespectros de
absorcéo dos
carotenoides (5) e das
clorofilasae b (2 e 3).
Fato que levou a
conclusao que estes
sao 0s pigmentos
responsaveis pela
absorcao de luz na
fotossintese.

Fitol (C,gH39)

Absorption
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L—Visible spectrurnE Infrared

FIGURE 7.7 Absorption spectra of some photosynthetic
pigments. Curve 1, bacteriochlorophyll a; curve 2. chlorophyll
a: curve 3, chlorophvll b: curve 4, phyccerythrobilin; curve 5,
PB-carotene. The absorption spectra shown are for pure pig-
ments dissolved in nonpolar solvents, except for curve 4,
which represents an aqueous buffer of phycoerythrin, a pro-
tein from cyanobacteria that contains a phycoerythrobilin
chromophore covalently attached to the peptide chain. In
many cases the spectra of photosynthetic pigments in vivo
are substantially affected by the environment of the pigments
in the photosynthetic membrane. (After Avers 1985)

(C4OH 56)

Ficobilissomos
(Cianobactérias e
algas vermelhas)

30/09/2013

10



FUSAO NUCLEAR QUE OCORRE NO SOL

6.000 °K
4H 1 He + -2e+ Energia Radiante

FOTOBIOLOGIA E FOTOFISIOLOGIA

Atmosfera terrestre
(O,, O3, H,0, CO,, poeira, etc.)
280 nm -~ Atinge a superficie & 1.100 nm
(Fotobioldgica ou Radiobioldgica)

280 nm  (Fotofisiologica) 800 nm
400 nm 740 nm
| (Luz visivel) |
400 nm 700 nm
(RAF)
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O estudo da energia radiante revela que a luz posso@atureza
ondulatdrio-corpuscular, propagando-se por meio de ondas
eletromagnéticas transversaisQue pode ser visualizada como
uma onda de particulas denominada de fétons.

Energia de um féton
* Ejum (energia é diretamente proporcional a frequéncia);
 E=hn(onde: h é a constante de Planck, 6,62 x $6J s?
ené a frequéncia da lux E = joule ou caloria
e Como:cHlm\ n=dl? (c=3x13ms?
e Temos, entdo:E = hdl 1
» para 1 mol de fétons(1 einstein):E = N h dl -*

« onde N é o n° de Avogadro que é 6,02 x22@tons mot!

12
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1 caloria = 4,1868 joule

Quando as moléculas absorvem ou emitem luz, elas
alteram seu estado eletronico.

13
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Absorcao e emisséao de luz pela clorofila

@

Tempo no estado excitado de vida curta: 13segundos;
Tempo de vibracéo: 162a 1013 segundos.

RESSONANCIA INDUZIDA E TRANSFERENCIA DE
ELETRONS

Figura 7.10 Conceito basico da transferéncia de energia durante atbssintese.
Muitos pigmentos juntos servem como uma antena, coletando a luz e
transferindo sua energia para o centro de reacdo, onde as reagbgaimicas
armazenam parte dessa energia por transferéncia de elétrons denupigmento
de clorofila para uma molécula aceptora de elétrons. Um doadode elétrons
reduz, entdo, a clorofila novamenteA transferéncia de energia na antena € um
fendmeno puramente fisico e ndo envolve qualquer alteracéo quinaic
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RENDIMENTO QUANTICO ( F)

F = TRABALHO FOTOQUIMICO
QUANTA DE LUZ ABSORVIDA (MOL DE FOTONS)

Obs 1 o trabalho fotoquimico pode sermedido em moles de
O, liberados, também em moles de CQ assimilado ou
carboidrato formado;

Obs 2 medi¢bes dorendimento quantico indicam que na
maioria das moléculas de clorofila excitadgpredominam as
reacdes fotoquimicas (95%) contra 5% de fluorescéncia.
Indicando uma alta eficiéncia fotoquimicag

RENDIMENTO QUANTICO ( F)

F = TRABALHO FOTOQUIMICO
QUANTA DE LUZ ABSORVIDA (MOL DE FOTONS)

* Obs 3 enquanto que o rendimento quantico para os
produtos da fotossintese é muito baixdPlantas terrestres
conseguem unrendimento quantico em torno de 0,1 mol
de O,/ mol de fétons absorvidos

Requerimento quéanticoé o inverso do rendimento quantico,
ou seja, quanta de luz absorvidos / trabalho fotoquimico.

30/09/2013
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Canalizacdo da excitacdo do sistema de antena em direcao
ao centro de reacao (200 a 300 clorofilas).

5-1%

95-99%

Na maioria das medi¢es PSIl : PSA 1,5: 1,0,
porém, isto pode variar quando as plantas se
desenvolvem sob diferentes condi¢fes de luz.

Figura 7.18 (A) Organizacdo dos quatro principais complexos proteicos da
membrana do tilacoide. O fotossistema Il esta localizado predominantemente na
regido empilhada das membranas dos tilacoides; o fotossistema | esmtase do ATP
encontram-se na regido nao-empilhada projetando-se para o estrom@®s complexos
citocromo bgf estdo distribuidos regularmente nas duas area&sta separacéo lateral
dos dois fotossistemas exige que os elétrons e prétons prodlos pelo fotossistema Il
sejam transportados por uma distancia consideravel, antes que pgsm sofrer a acao
do fotossistema | e da sintase doATP.

30/09/2013
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Estrutura do PSI

Proteinas Ae B
(66 e 70 kDa);

Proteinas C a N
(12 proteinas).

Componentes da estrutura do:

o PSII:
Proteinas D, (32 kDa) e D, (34 kDa);
Complexos proteina-clorofila CP43 e CP47,

Complexo protéico de evolugédo de O(OEC): 3 proteinas
com 16, 23 e 33 kDa, agrupamento de M, Ca?* e CI.

¢« CMCIlI (complexo de moléculas coletoras do PSII):
Trimero.

¢ CMCI (complexo de moléculas coletoras do PSIPimero

* O sistema de antena de plantas superiores tem de 200 a
300 clorofilas por centro de reacao.

17
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Estrutura do centro de reacao do fotossistema |l
(PSII) da cianobactériaSynechococcus elongatus

Esquema Z para o fluxo de elétronwéo ciclico e ciclicem
organismos fotossintetizantes produtores de O

Yz € um residuo de tirosina na proteina Pe A, € uma
clorofila e A, é filoquinona.

18
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Mecanismo de transferéncia de elétrons e de

prétons na membrana dos tilacoides
(pH = 8,0)

(pH =5,0)

Modelo do ciclo do estado S da evolugéo de @o PSII

19
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Estruturas e reacdes das plastoquinonas que
operam no PSII

Mecanismo de
transferéncia de
elétrons e de prétons
no complexo do
citocromo bygf.

20
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Transporte de proétons e a sintese de ATP

(Fotofosforilacdo néo ciclica e ciclica)

(pH =8,0)
2

(pH =5,0)

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

Dp = DE - 59DpH DpH = (pH4 — pHy)

ESTRUTURA DA
SINTASE DO ATP

21



‘ Agente redutor (oxidada a) l
CO, + H,0 LUZ C(H,0) + O,
‘ Agente oxidante (reduzido a) I

Considerando os potenciais de oxido-redu¢éo dos compones:
Reacéo 1:H,0/0, E'p, = +0,81 volt
Reacédo 2.CO,/C(H,0) FE’; = - 0,40 volt

DE’, = E'y(ag. oxidantg - E’y(ag. redutor)
DE’, = - 0,40—-(+0,8]) = -1,21 volt

Entéo, a energia livre do processo é:
DG’ = -nFDE’ = -4 x 23 kcal mat x (- 1,21volt)
DG’ = 112 kcal mot! (Para a glicose: 112 x 6 = 672 kcal md|

n —numero de elétrons envolvidos; F -constante dexfaday (23 kcal mot?)

Para a liberagcédo de 1 Qséo necesséarios 8 fotons.

A energia da luz vermelha sendo de 40 kcal mgltém-se:

8 x 40 kcal moft! = 320 kcal mott

Logo a eficiéncia das reacdes fotoquimicas é de:

320 kcal mott 100 %
112 kcal mott X
X = 35%

30/09/2013
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UNIDADE V - FOTOSSINTESE

4. Fixagao do carbono

4.1. Ciclo de reducgdo do carbono (plantas ¢ (Ciclo
de Calvin)

4.1.1. Sintese de sacarose e de amido

4.1.2. Regulacéo do ciclo de Calvin

4.2. Fotorrespiracao

4.3. Mecanismos de concentragédo de GO

4.3.1. O ciclo G, (separacéo espacial)

4.3.2. Plantas CAM (separacéo temporal)

4.4. Fisiologia comparada das plantas ¢ C, e CAM

Estimativas recentes indicam que cerca de 200 bilhdes de
toneladas deCO, séo assimiladagor ano atraves dociclo da
reducao do carbono ou ciclo de Calvin.

Equacao geral da fotossintese
CO, + 2H,0 _luz__ (CHO) + O, + H,0

23



O ciclo de Calvin opera

em trés estagios:

1. Carboxilacdo, em que o CQ é
covalentemente ligado a um
esqueleto de carbono;

2. Reducéo, onde sdo formados os
carboidratos ao custo de ATP
formado fotoquimicamente e de

NADPH;

3. Regeneracdo, onde se da a 5/6
reconstituicdo da ribulose-1,5-
bifosfato, aceptora do CQ. 1/6

Em situagéo de equilibrio, o carbono
gue entra no ciclo como CQ, iguala-
se ao carbono que deixa o ciclo como
triose fosfato.

A carboxilacao da ribulose-1,5-bifosfato pela Rubisco

A Rubisco (LgSs) tem uma massa molecular de 560 kDa, com:
{ 8 subunidades grandes (55 kDa} DNA cloroplasto;
8 subunidades pequenas (14 kDa)DNA nuclear (induzida pela luz);

obs: Nas plantas G a Rubisco representa cerca de 40% das proteinas
soluveis da folha.

30/09/2013
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FIGURE 8.14 Ths Synthasss of starch and SUCFOSS are compet- P, in exchange for P, and sucrose s synthesized. When the
ing processes that occur in the chlaroplast and the cytosol, solic P, concentration is low, triose phosphate Is retained
respectively. When the cytosolic P concentration is high, within the chloroplast. and starch is synthesized. The num-

chloroplast triose phosphate is exported to the cytosol wia the bers facing the arnows are keyed to Tables 8.5 and 8.6.
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Ativacdo de enzimas dependentes da luz regulam o ciclo de
Calvin

Cinco enzimas reguladas pela luz atuam no ciclo de
Calvin:

Rubisco;
Desidrogenase do gliceraldeido-3-fosfato:NADP;
Frutose-1,6-bifosfatase;

Sedoheptulose-1,7-bifosfatase;

a & W NP

Quinase da ribulose-5-fosfato

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

Regulagéo da RUBISCO pela luz

Rublsco Rubiscu Rubisco
Coz H Mgz+
E

Mgt
| \
Carbamylation COO~ I:CI‘O‘
MgZ+
Inactive Active

Figura 8.6 — Uma maneira pela qual a rubisco é ativada envolven formacdo de um
complexo carbamato-Mg@* no grupo @amino de uma lisina do sitio ativo da enzima. Dois
prétons séo liberados A ativacéo é acentuada pelo aumento na concentragéo de Kfge pH
mais elevado que resulta da iluminagdoO CO, participante da reacéo carbamato-Mg*
nédo é o mesmo CQenvolvido na carboxilagdo da ribulose-1,5-bifosfato.

LUZ ® Bombeia H* do estroma para o limen dos tilacoides e, em
troca, ocorre saida de M@* para o estroma;

LUZ® pH- (7® 8) e [Mg**} no estroma® Ativacao da Rubisco.
NOITE® O carboxiarabinitol-1-P liga-se a Rubisco, inativando-a.

obs: Na luz a ativase da Rubiscoretira este agucar, reativando a
Rubisco.
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Light . .
O sistema ferredoxina-

Phatosystem | tiorredoxina reduz enzimas
especificas na luz.

Farredoxin
FIGURE 8.5 The ferredoxin-thioredoxin system reduces

(oxidized) {reduced) specific enzymes in the light. Upon reduction, blosynthetic

‘\_“_- Farmedoxin: */‘4 enzymes are converted from an inactive to an active state.
/____‘ thioredoxin H* The activation process starts in the light by a reduction of

ferredoxin by photosystem I (see Chapter T). The reduced

reductasa ferredoxin plus two protons are used to reduce a catalytl-
(reducad) (oxidizad) cally active disulfide (—5—5—) group of the tron-sulfur
- - - - enzyme ferredoxin:thioredoxin reductase, which in turn
reduces the highly spectflc disulfide (—5—5—) band of the
small regulatory protein thioredoxin {see Web Topic 8.4 for
SH HS §—5 details). The reduced form (—SH HS5—) of thicredoxin then

reduces the critical disulfide bond (conwverts — 55— to
—5H H5—]) of a target enzyme and thereby leads to activa-
tion of that enzyme. The light signal is thus converted to a
sulfhydryl. or —SH. signal via ferredoxin and the enzyme

(cuidized) (reduced) ferredoxin:thioredoxin reduciase.
e No escuro: O, transforma
ST oK a tiorredoxina reduzida
inadtive Aetrve para o estado oxidado,

que por sua vez converte a
enzima alvo reduzida para
0 estado oxidado.

Ciclo oxidativo fotossintético G
(Fotorrespiracéo)

2-Phosphoglycolate

O metabolismo

fotossintético do O
carbono nas 16 beohosphoto
folhas intactas et 2 coy
carbon (Net

reflete o balango
entre dois ciclos

mutuamente
Electron transport C; oxidative photosynthetic
Opostos e and the Calvin cycle carbon cycle

Figura 8.8 — O fluxo de carbono na folha é determinado pelo

interligados (CiCIO balanco entre dois ciclos mutualmente opostos. Enquanto o
ciclo de Calvin é capaz de operar independentemente na

gain)  3.phosphoglycerate

de Ca|V|n e presenca de substratos adequados gerados pelo transporte
H X fotossintético de elétrons, o ciclo oxidativo fotossintéto C, do
fOtorreSplraQaO). carbono requer uma operagédo continuada do ciclo de Calvin

para regerar a ribulose-1,5-bifosfato.
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Se a [CO] = [O,] a carboxilagao/oxigenagéo seria
de 80/1;

A 25 °C emmeio aquoso a[CO,]/[O,] = 0,0416,
entdo a carboxilagcao/oxigenacéao é de 3/1.

obs: A fotorrespiracdo in vivo é cerca de 25%
da fotossintese.

Principais
reacOes do Ciclo
Fotorrespiratdrio

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
sering;

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.
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Mitocondria

Vacuolo "~

Tonoplasto

0.5 pe

adria Cloreplasto

3.17

Organelas em uma célula da folha de tabaco (Nicotiana tabacum). Um
peroxissomo com wma grande inclusdo cristalina e wma tnica membrana
envoltéria pode ser comparado com as duas mitocéndrias e o cloreplasto, os
quais sdo envolvidos por duas membranas. Devido ao plano da segcdo, a
natureza dupla do envoitdrio do cloroplasto é visivel apenas na porg&o infe-
rior da micrografia. © tonoplasto, mernbrana dnica, separa o vactolo do resto
do citoplasma.

FOTORRESPIRACAO

Em temperaturas altas das regides tropicais as perdas
de carbono pela fotorrespiracdo podem ser mais elevadas do
que os 25% em condi¢cdes ambientais mais amenas (25 °C).

As perdas de carbono pela fotorrespiragcao dependem
das concentracdes de COe O,, das propriedades cinéticas
da rubisco e da temperatura.

O aumento de temperatura diminui a solubilidade

dos gases, afetando mais a solubilidade do G@o que a do
O.. Desta forma, tem-se:

-~ Temperatura — [CO,/0,]
— Temperatura — Atividade oxigenasica da Rubisco
— Temperatura -~ Fotorrespiracéo
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Obs 1: A fotorrespiracdo reduz a assimilacao liquida de
CO,, ou seja,reduz a fotossintese liquidaEsta reducéao
pode superar os 40%.

FOTOSSINTESE LIQUIDA =
FOTOSSINTESE TOTAL - (RS, + Fotorrespiragéo)

Obs 2: Quanto maior for a fotorrespiracéo, menor sera
a fotossintese liquida.

Algumas gramineas e outras espécies de plantas
adaptadas ao clima tropical se distinguem de outras por
possuirem:

 Taxa fotossintética mais alta;
 Baixa perda de CO, na presenca da luz;

* Anatomia foliar caracteristica (presenca de bainha
vascular);=-

* Baixo consumo de HO por unidade de matéria seca
produzida.

Estas caracteristicas estdo relacionadas com o
processo de fixacdo de CQatravés do ciclo dos acidos
dicarboxilicos das plantas G (1% de todas as espécies
conhecidas possuem o metabolismo,C =
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Figura 18. Corte transversal de uma folha que -presex:: d.= W

¢ Original gentilmente cedido pelo Profa. Dra.

As espécies ¢estdo agrupadas taxonomicamente dentro de
vérias familias e géneros (Downton, 1975).

Dicotiledéneas
Familia
Aizoaceae
Amaranthaceae
Amaranthaceae
Amaranthaceae
Boraginaceae
Compositae
Euphorbiaceae

Nyctaginaceae

Género
Mollugo
Alternanthera
Amaranthus
Gomphrena
Heliotropium
Pectis
Euphorbia

Boerhaavia

Nome vulgar
Carrapichinho
Caruru
Perpétua
Heliotrépio

Amendoim-bravo;
Erva-de-santa-Luzia
Erva-tostao
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Monocotiledbneas
Familia
Cyperaceae
Gramineae
Gramineae
Gramineae
Gramineae
Gramineae
Gramineae
Gramineae
Gramineae
Gramineae
Gramineae
Gramineae
Gramineae
Gramineae

Género

Cyperus
Andropogum
Aristida
Brachiaria
Cenchrus
Digitaria
Echinochloa
Eleusine
Panicum
Paspalum
Pennissetum
Saccharum officinarum
Zea mays
Sorghum vulgare
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Nome vulgar

Tiririca
Capim-rabo-de-burro
Capim-barba-de-bode
Capim-fino
Capim-carrapicho
Capim-colché&o
Capim-da-coldnia
Capim-pé-de-galinha
Capim-colonido
Grama-batatais
Capim-napier
Cana-de-acuUcar
Milho

Sorgo
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Técnicas histoquimicas 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;

e As células do mesofilo possuem enzimas diferentes
(PEPcarboxilase e diquinase do piruvato)das encontradas nas

células da bainha vascular(Enzimas de descarboxilacdo e do

ciclo de Calvin).

De posse destas informacbes e de outros estudos
bioquimicos sugere-se 0 esquema seguinte para as plantas
formadoras de malato.

A rota fotossintética G, (Separacédo espacial)

A[mospherlc
ﬁesophyll cell . Pl_deny\a[g’“— AP \
anhydrase ‘ 5 ADP ‘ kinase E%D
COo [elela)y P A, e
i [NaDPH  [NADPH| ® HCOr ZAMPE+ PR AT E-®)
L L A J
H—C—0H c=0 C— PO
| Malate | DEP carboxylase | Pyruvate-
0" dehydrogenzze  COF [seloy phosphate
dikinase
Malate ‘Oxaloacetate Phosphoenol- =
> pyruvate (PEP)
CH,
Malic enzyme |
c=0
|
[napPr| [mapPH] +CO, Pyruvate

&undle sheath cell Calvin cycle /

FIGURE 8.11 The Cy photosynthetic pathway: The hydrolysis of two ATP drives the
cycle in the direction af the arrows, thus pumping CDE from the atmosphere to the
Calvin cycle of the chloroplasts from bundle sheath cells.

Obs: As enzimas citosolicas séo ativadas pela luz
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O ciclo C,
consiste de
cinco etapas
sucessivas:

O ciclo C, consiste de cinco etapas sucessivas:

1. Ocorre a fixagdo de CQ (como HCOy) pela enzima PEP
carboxilase no citosol das células do mesofilo, formando
oxaloacetato que é convertido para malato ou aspartato,
dependendo da espécie;

2. Os acidos G séo transportados das células do mesofilo
para as células da bainha do feixe vascular,via
plasmodesmas;

3. Estes acidos ¢sao descarboxilados nas células da bainha
vascular, liberando CQ, e produzindo piruvato ou alanina.
O CO, é fixado pela Rubisco €iclo de Calvin) na bainha
vascular;

30/09/2013
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4. Finalmente, ocorre o transporte de piruvato ou
alanina (acidos G) para o mesofilo;

5. No mesofilo ocorre a regeneracédo do PEP com gasto
de duas moléculas de ATPEsta reacdo é catalisada
pela enzima diquinase do piruvato fosfato.

MECANISMO C , DE CONCENTRA(;AO DE CO,
Vantagens:

A PEP carboxilase utiliza como substrato tHCO, que nao
compete com o0 Q, ou seja a fotorrespiracdo é suprimida no
mesofilo;

A PEP carboxilase tem alta afinidade pelo HC? Ky =5
mM), o que a permite atuar em baixas concentragdes do substrato.
Arubisco tem K, de 20nmV;

A alta afinidade da PEP carboxilase pelo HCQ permite
que as plantas G, que habitam regibes quentes e secagpssam
reduzir a abertura dos estdmatos e a consequente economia de
agua sem afetar a fotossintese;

Como a rubisco se encontra somente nas células da bainha
vascular com [CO,] de 60n, as plantas C, gastam menos Ndo
que as plantas G.
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Desvantagem:

O mecanismo de regeneracdo do PEP consome
2 ATP. Desta forma as plantas ¢ gastam 5 ATP,
enquanto que as plantas ¢ gastam somente 3 ATP
por cada CO, fixado; *

Obs: Apesar deste maior consumo de ATP, o
mecanismo G € mais eficiente, pois anula a
fotorrespiragdo. Logo, as plantas G tém fotossintese
liqguida maior do que as plantas G em condi¢des de
clima tropical.

Caracteristicas das plantas que realizam o
metabolismo acido das crassulaceas (CAM)

» Variacao ciclica de pH (durante o dia aumenta e a
noite diminui), devido ao acumulo de &cidos
organicos(principalmente malato) durante a noite;

« Sao, em geral, suculentagCrassulaceas, Cactaceas,
Bromeliaceas, Orquidaceas, Liliaceas e
Euforbiaceas);

* Os estdbmatos abrem-se durante a noite e fecham-se
durante quase todo o dia;
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Sao de regides aridas e semiaridas;

O CO, é fixado pela PEP carboxilase no periodo
noturno;

As ceélulas do mesofilo, em geral lacunoso, séo
presentes e ricas em cloroplastos;

As folhas, quando possuem bainha vascular, tem
célulasidénticas as do mesofilo;

Possuem também o ciclo de Calvin.

Assimilacdo de CQ, evaporacdo de
H,0 e condutancia estomatica de uma
planta  CAM, cacto  Opuntia
ficusindica, durante um periodo de 24
horas. A planta foi mantida em uma
camara de medicédo de trocas gasosas
no laboratério. O periodo escuro esta
indicado por &areas sombreadas. Ao
contrario das plantas com
metabolismo G ou C, as plantas
CAM abrem seus estdbmatos e fixam
CO, a noite (Gibson & Nobel, 1986).
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Metabolismo CAM (separacao temporal)

Figura 8.13 — Regulac¢éo diaria da carboxilase do fosfoenolpiruvatdEP)
de planta CAM. A fosforilacdo de um residuo de serina (Ser-OP) mduz
uma forma da enzima que é ativa durante a noite e relativamente
insensivel ao malatoDurante o dia, a desfosforilagdo da serina (Ser-OH)
produz uma forma que é inibida pelo malato.

30/09/2013
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Tabela 2 — Pardmetros fisiolégicos de plantas C;, Cy e CAM

Parimetro G C, caM
Fot R Presente, = de 25% Presente, nin Detectivel mo final da
OFFESPITALA0 42 fotossintese bruta detectivel tarde
Primeiro Produto  Acido 3-fosfoglicérico  Acido oxaloacético  Acido oxaloacético
Estivel (30 (4C) {C)
Ponto de Compen- Alto, Baixa,
sagio de COy 202100 pL C:LY  0a5pl CO LT -
Enzima Primiria de Rubisco Carboxilisedo PEP  Carboxilasedo PEP
carboxilagdo (cm =20 pM de CO) (km=5 pM de HCOy)
Relacio
COJ/ATP/NADPH 1:%:2 1:5:2 1: 6.5: 2
Temperatura Otima Ma25°C Mads*C s°C
Taxa deFotossintese 10220
s i 20a40 06224
Liquida sob (umolde COy m™ sy 24 2
- et m (umolde CO; m™ 5% (umol de CO> m* 57
Saturacio de hux exemplo: soja exemplo: milho Agave americana
Raziode 450 a 1000 250 a 350 18al128
transpiracio gH,0/gMS gH,0gM S gH,OlgMS
Coutesido de Nua 65275 30245
folha/maxima % tért % P _
folossintese (% ma matéria seca) (% na matériaseca)
Saturacio na Luz . .
(umal m™ 5 400 - 500 Nio saturavel _

UNIDADE V - FOTOSSINTESE

5. Aspectos fisiolégicos e ecoldgicos — Fatores que afetam a
fotossintese

5.1. Luz
5.1.1. Anatomia foliar e fotossintese

5.1.2. Adaptacbes das folhas para diferentes condicdes
ambientais

5.1.3. Efeito da luz sobre a fotossintese de folhas intactas
5.1.4. Regulacao e reparo do aparelho fotossintético

5.2. Concentracédo de CQ

5.3. Temperatura

5.4. Idade da folha e translocacao de carboidratos
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Fatores que afetam a fotossintese

Agua, nutrientes minerais, luz, CQ, temperatura,
além da idade e do gendtipo da planta sdo fatores que
tem influéncia sobre a fotossintese.

Destes, tudo indica que a agua é o fator que mais
limita a fotossintese em ecossistemas naturais e
agricolas.

Os desertos sao bastantes improdutivos, enquanto 0s
estuarios, florestas tropicais e cultivos irrigados tem alta
produtividade.

Quando oY w do solo se torna muito negativoa
expansdo celular é retardadae a reducdo do
crescimento foliaré o primeiro sintoma aparente.

A continuidade do estresse hidricoprovoca o
fechamento estoméaticoe a absorcdo de CQ é
reduzida.

Desta forma, a redu¢ao no suprimento de agua
limita a fotossintese porque reduz tanto a area
foliar como a absorcédo de CQO.
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LUZ

a) Anatomia foliar e fotossintese

Fluxo de fétons:

Total selar energy
(10025)

pmol m2 st
(2,3kwW m2ou _
6.000 pmol P st) Energia:
Wm2 = Jm?s?
Nonabsorbed wavelengths
(609 loss) 1W m?2=4,65umol m?s?
40956
Reflection and transmission (8% loss)
32%
Heat dissipation (8% loss)
2496
Metabolism (19%6 lass)
\J 5%
Carbohydrate

Conversao de energia solar em carboidratos, realizada
por uma folha. Da energia total incidente, apenas 5% sao
convertidos em carboidratos(Taiz & Zeiger, 2009).

41



A morfologia, a
anatomia e as
propriedades oticas das
folhas séo feitas para
interceptar e canalizar
com eficiéncia a luz
para os cloroplastos, ou
seja, o local onde
ocorre a fotossintese.

A anatomia da folha de
uma dicotiledénea,
enfatizando suas
propriedades éticas, é
descrita ao lado:

IRRADIANCIA
ESPECTRAL

30/09/2013

Upper epidermis

Palisade mesophyll

[ Lower epidermis

FIGURE 8.4 A simplified diagram illustrating how the
oprical properties of leaves help to redistribute incoming

4) Photon strikes a chloroplast and is absorbe
chlorophyll. (B) The sieve effect—a photon passes
through the first laye%yll cells without being
absorbed. It may be absorbed in the next layer of cells or
pass through the leaf, to be absorbed by another leaf
below. (C) The planoconvex narure of gpi 1 ¢
creates a e t, redirecting incoming light to
chloroplasts along the lateral walls of the palisade cells.
(D) The light-guide effect. Because the tﬁ?cﬁve index
of cells is greater than that of air, light reflected ar the
cell-air interfaces may be channeled through the
palisade layer(s) to the spongy mesophyll below.
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b) Adaptacdes de folhas para diferentes condicbes ambientais

» Adaptacdes morfoldgicas

Folhas de pinheiro sdo mais circulares quando vistas em uma
secdo transversal. Sua capacidade de absorcdo de luz é
reduzida, modificagdo que evita a dessecacdo quando estas
plantas sdo expostas ao ar seco do invernd R =
superficie/volume).

Espécies de regibes semiaridas e aridagm folhas espessas
que permite o acumulo de agugplantas suculentas, como as
Bromelidceas, Orquidaceas, Liliaceas e Euforbiackas

Em cacto, as folhas tém sido reduzidas a espinhos o caule
realiza dupla funcéo: armazenagem de 4gua e fotossintese.

« Heliotropismo (ajustamento solar)— movimento de
folhas induzido pela luz.

Dia-heliotropicas: folnas que maximizam a absorgéo de
luz. Deste modo, elas otimizam a fotossintese, durante o
dia todo, mesmo em condi¢cdes amenas.

Ex: Girassol, algodao, soja, feijao, alfafa, dentre muitas
outras.

Para-heliotropicas folhas que minimizam a absorgao
de luz.

Ex: Pterodon pubescengFabaceae Cerrado Central),
diminui a sua temperatura para evitar uma alta
evaporacao.
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* Plantas de sombra comparadas as plantas de sol.

Taxas fotossintéticas muito baixas, quando expostas
ao sol;

Sua resposta fotossintética satura em baixos niveis de
irradiancia;

Quando os niveis de irradiancia sao muito baixos elas
fotossintetizam em maiores taxas do que as plantas
de sol.
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Folhas de sol versus folha de sombra.

Folhas de sombra sdo maiores em area e menos
espessas do que as folhas de sol;

Folhas de sombra possuem mais clorofila do que as
folhas de sol por unidade de massa,;

Folhas de sombra tém menos proteinas, incluindo a
Rubisco, nos cloroplastos do que as folhas de sol;

Folhas de sombra tem uma maior quantidade de
complexos coletores de luz, o que permite absorver e
utilizar praticamente toda a luz que atinge a folha.

Folhas de bordo soL

(familia das
aceraceas)
expostas a
diferentes

intensidades de
luz (Salisbury &

Ross, 1991).

SOMBRA
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Caracteristicas anatbmicas contrastantes também podem ser
encontradas em folhas da mesma plaftemopsis
montana leguminosa) expostas a regimes de luz diferentes.

Distribuicdo de cloroplastos em células fotossintetizantes dantilha-d”agua
(Lemna). Estas vistas frontais mostram as mesmas células sob trés situagées:
(A) escuro, (B) luz azul fraca e (C) luz azul forte.Em A e B, os cloroplastos
estao posicionados proximo a superficie superior das célulasnae podem
absorver quantidades méaximas de luzQuando as células foram irradiadas
com luz azul forte (C), os cloroplastos moveram-se para as parededdaais,
reduzindo a exposi¢do a luz, minimizando a sua absorcao (Microgfias
cedidas por M. Tlaka e M. D. Fricker).
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c) Adaptacdes de plantas de sol a sombra.

Diminuicdo do ponto de compensacdo a luz (pela
reducao da respiracéo);

Reducao da taxa fotossintética;
Saturacdo da fotossintese em baixa irradiancia.

Obs 1: A adaptacao inversa, ou seja, da sombra pra o sol, é
menos comum.

Obs 2: Algumas espécies parecem séplantas de sombra
obrigatorias”, como Alocasia, e outras “plantas de sol
obrigatérias”, como girassol(limite genético).

40 —

Atriplex triangularis
(sun plant)

30 |—

Grown at 920 umol m 2 s 1
irradiance (sun)

20

10
Grown at 92 pmol m—2 s—1
irradiance (shade)

Photosynthetic COz assimilation (jmol mt 5'1)

o 560 1 0‘00 1 5‘00 20‘00 25‘00

Photosynthetically active radiation

Irradiance (umol m2 s 1)

Respostas a luz da fotossintese de uma planta de sol cultivaddbsondices de sol e
sombra. A curva superior refere-se a uma folha de A. triangularis submeitla a uma
irradiancia 10 vezes maior que a da curva inferior.Na folha sob niveis de luz mais
baixos, a fotossintese satura a uma irradiancia substancialmest mais baixa,
indicando que as propriedades fotossintéticas de uma folha depdem das suas
condicdes de crescimentoA linha tracejada foi extrapolada da parte medida da
curva (Bjérkman, 1981).
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Efeito da luz sobre a

fotossintese de uma

folha intacta de uma
planta Cj.

FSl’quida = FSotaI -RS (Rsescura + FRS)

Resposta fotossintética a luz, em uma planta £ No escuro, a respiragdo causa um efluxo liquido
de CO, oriundo da planta. O ponto de compensacéo da luz é alcancado quando a assimilacé
fotossintética de CQ iguala-se a quantidade de CQ liberada pela respiragdo.Aumentando a luz
acima do ponto de compensacdo, a fotossintese eleva-se prenalmente, indicando que ela é
limitada pela taxa de transporte de elétrons, a qual, por suaez, é limitada pela quantidade de luz
disponivel. Essa por¢do da curva é referida como limitada pela luz.Outros aumentos na
fotossintese sdo posteriormente limitados pela capacidadde carboxilagdo da rubisco ou pelo
metabolismo das trioses fosfatoEssa parte da curva € limitada pelo CQ (Taiz & Zeiger, 2009).

Efeito da intensidade = . .
de radiacao sobre a
taxa de fotossintese
liguida de plantas de
milho (C,) e de trigo e
algodao (G) (Salisbury
& Ross, 1991

colton
wheal

N&o, porque enquanto
as folhas superiores
estao saturadas as
inferiores e as internas
ainda ndo atingiram a
saturacao(efeito de . : ' -
sombreamento).

002 fiation {wmol COs m-#8-1)

Irradiancia (umol m -2 s?1)

48



As plantas que tem um
melhor  arranjo  foliar e
distribuem a luz de maneira mais
uniforme entre as diferentes
folhas, poder&o apresentar maior
produtividade.

Varios pesquisadores tem
procurado relacionar a
arquitetura das plantas com a
produtividade.

Uma das medidas mais
utilizadas para isto é o indice de
area foliar (IAF).

Area foliar da cultura (planta)

IAF=
Area do terreno (projecédo da copa)

d) Regulacdo e

reparo do

Crescimento de uma comunidade de plantas de
girassol (100 plantas/m) em varios indices de area
foliar e intensidades Iluminosas expressas como
percentual da luz solar total.Sob luz solar total, o IAF
6timo é de 7 a 60% da luz total o IAF é de 5;e a23%
da luz total o IAF é somente de 1,5(Leopold &
Kriedemann, 1975).

aparelho

fotossintético por excesso de luz

30/09/2013
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Regulacdo e
reparo do
aparelho

fotossintético
por excesso de
luz

REGULACAO E REPARO DO APARELHO
FOTOSSINTETICO POR EXCESSO DE LUZ

Producéo de espécies toxicas que provocam FOTO-
OXIDACAO ou FOTOINIBICAO de componentes
celulares.

* Mecanismos de supressao dos danos

Liberacao de calor [sistema violoxantina/zeaxantina,
producao de isopreno, calor evaporativatranspiragao)
e calor sensive(conducao e conveccag)

Complexo coletor de luz do PS Il mével;
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COMPLEXO COLETOR DE LUZ MOVEL (CMC 1)

CMC I

(regi&o empilhada)

Envia energia para

FS 1

Saturacao da
Plastoquinona
reduzida ativa

Quinase

®
Move-se

-T

Fosfatase

Plastoquinona
oxidada ativa

CMC II-Pi
(regido ndo empilhada)

Envia energia para
FS 1

« Mecanismos de eliminacao de radicais livres

Radicais livres do PS II(oxigénio singleto, Q%).

O papel dos carotenoides:

O *- (singleto) + carotendide (fund)®

O~ (tripleto) + carotendide-- (excitado)®

O,- (fund) + carotendide- (fund) + calor.
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Radicais livres do PS I(superoxido, O,).

Eliminagc&o de superoéxido (Q):
O, (toxico) + 2 H,O® Dismutase do superoxid® 2 H,0,

H,O,(toxico) + AscorbatoH® Peroxidase do Ascorbato
® 2 H,0 + Desidroascorbato

 Sistema de reparo
* Fotoinibig&o por danos na proteina QQ do PS II;

Sistema de reparo que envolve a remocao, degradacao e
sintese de novda proteina D;.

Co,

A concentragdo de CQna atmosfera € um assunto
bastante estudado por muitos pesquisadores devido,
principalmente, a trés fatores:

1. Sua concentracdo tem aumentado linearmente
nos ultimos 50 anos:

1.96@ 280 ppm;
2.002® 370 ppm;
2.006® 380 ppm;
2.10@® 600 a 750 ppm (projecéao).
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Concentragdo de CQ atmosférico, desde ha 420.000 anos até o presente. (A) As camracdes de CQ
atmosférico no passado, determinadas a partir de bolhas apendidas no gelo glacial da Antartica, eram muito
mais baixas que os niveis atuaigB) Nos Ultimos 1.000 anos, a elevagao na concentracéo de £®@incide com a
Revolucao Industrial e com 0 aumento da queima de combustiiefésseis(C) As concentracdes atuais de CO
atmosférico, medidas em Mauna Loa, Havai, continuam a aumear. A natureza ondulada do trago € causada
pela alteragédo nas concentragdes de G@tmosférico, associada a mudangas sazonais no balanco tela entre
taxas de fotossintese e respiracdo. A cada ano, a conceniagmais elevada de CQ é observada em maio,
exatamente antes da estagdo de crescimento no hemisfériatepe a concentragdo mais baixa é observada em
outubro (Barnola et al., 1994, Keeling e Whorf, 1994, Neftel et al.,994 e Keeling et al., 1995).

Em 2.006® 380 ppm = 380mh/L = 0,038%
Em 2.10® 600 a 750 ppm (projecéo)

2.0 aumento da [CQ)] contribui para o efeito
estufa. Isto decorre da absorcdo da radiacéo
infra-vermelha, refletida pela terra, pelos gases
da atmosfera (em particular CO, e CH,),
produzindo o aquecimento do planeta;

3.0 aumento da [CO] na atmosfera pode
aumentar a taxa fotossintética das plantas €
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Obs: pressao
parcial de CO,
ao nivel do mar
€ de 36 Pa (*).

Sob condi¢des ambientes (0= 21% e CO, = 0,038%), e em
regides tropicais(alta temperatura), tem-se:

Plantas C;:
Fotossintesg,q, = fotossintesg,, — (RSmit + FRS)

Plantas C;:
Fotossintesg,q, = fotossintesg, — RSmit

Consequéncia: As plantas C, possuem menor ponto de
compensacgdo para o CQe maiores taxas de fotossintese liquida,
nas condic¢des citadas acima.

Obs: Em condigbes de clima temperado as plantas {podem ser
mais eficientes que as plantas £
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Temperatura

A temperatura afeta as reacfes enzimaticas envolvidas
na fotossintese.

O efeito da temperatura sobre a fotossintese depende
da espécie e das condicBes ambientais nas quais as plantas
estao crescendo.

Plantas comomilho e sorgo,as quais crescem bem em
climas quentes, possuem temperaturas Otimas para a
fotossintese maiores do que culturas comtrigo, ervilha,
centeio e cevadaultivadas emclima temperado.

Estas diferencas se devem as diferentes taxas de
fotorrespiracao.

O rendimento
quantico da fixacéo
do carbono
fotossintético em
funcao da
temperatura foliar
de plantas G e C,.
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|dade da folha

Quando as folhas crescem, sua capacidade
fotossintética aumenta até a maturidade
(crescimento final). A partir dai, a taxa
fotossintética comeca a decrescer.

Folhas senescentes tornam-se amarelas e séao
incapazes de realizar fotossintese (ocorre
degradacao de clorofila).

Translocacao de carboidratos

Um controle interno da fotossintese é a taxa pela
gual os produtos da fotossintese podem ser translocados
da folha produtora (fonte) para o érgdo de utilizacdo ou
armazenamento(dreno):

* Remocgédo de dreno(fruto) inibe a fotossintese apds
poucos dias;

 Fotossintese elevada aumenta a taxa de translocacédo
atraveés do floema.

Estes resultados mostram a existéncia de um
controle entre a fotossintese, a translocacdo de solutos
através do floemae a utilizacao de fotoassimilados.
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