UNIDADE VII - RESPIRACAO

1. INTRODUCAO
2. 0S SUBSTRATOS DA RESPIRACAO
3. GLICOLISE

4. CICLO DO ACIDO TRICARBOXILICO
(CICLO DE KREBS)

Visao geral da respiracao vegetal

A fotossintese fornece os carboidratos, dos quais
as plantas dependem, enquanto que a respiracao € o
processo pelo qual a energia armazenada nos
carboidratos é liberada de maneira controlada.

A respiracdo aerdbica (comum a todos os
organismos eucarioticos) em plantas é semelhante
aquela encontrada em animais. Embora, existam
alguns aspectos especificos da respiracao em plantas
que diferem daqueles dos animais.
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Visao geral da respiracio vegetal
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ATP. Os 4cidos organicos sdo oxidades MITOCONDRIA

no ciclo mitecondrial do &cido citrico,

e o NADH e FADH, produzidos forne- NADH
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a

pela cadeia de transporte de elétrons e do acido ondahv
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lise reversa.

Do ponto de vista quimico, a RESPIRACAO EM
PLANTAS pode ser expressa como a oxidacao da
sacarose (molécula de 12 carbonos) e a reduciao de 12
moléculas de O,.

C,H,,0,, + 13H,0 — 12 CO, + 48§ H* + 48 &
120, + 48 H* + 48 ¢ — 24 H,0

Resultando na seguinte reacao liquida:

C,,H,,0,;+12 0, - 12 CO, + 11 H,0

AG’ = - 1.380 kcal/mol ou - 5.760 kj/mol
(1 caloria = 4,1865 joules)
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SUBSTRATOS DA RESPIRACAO EM PLANTAS

CARBOIDRATOS:

SACAROSE (principal em plantas);
GLICOSE;

FRUTOSE;

AMIDO (via fosforolitica e via hidrolitica);
FRUTANA (armazenada em vaciolos).

LIPIDIOS:

TRIACILGLICEROL (sementes de oleaginosas).

PROTEINAS:

PROTEINAS (germinacao de sementes e folhas
senescentes).

ACIDOS ORGANICOS:

MALATO - Nas plantas que fazem o CAM.
(Dessacidificacao escura).

ACIDO GLICOLICO - Na fotorrespiracao.
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QUOCIENTE RESPIRATORIO (Q.R.)

Q.R. = moles de CO, liberados / moles de O, consumidos
* Glicose (acucar):
CH,0,+60, -» 6CO,+6H,0 QR.=6CO,/60,=1
« Acido malico (dcido organico):

C4H605 + 3 02 - 4 C02 + 3 H20 Q.R. = 4 COZ/ 3 02 = 1,33

+ Acido palmitico (acido graxo):

C16H3202 + 23 02 - 16 C02 + 16 H20 Q.R. = 16 C02 /23 02 = 0,69

DEGRADACAO DA SACAROSE

«» SINTASE DA SACAROSE - CITOSOL
* SACAROSE + UDP ¢« FRUTOSE + UDP-GLICOSE

¢ UDP-GLICOSE + PPi ¢ GLICOSE-1-P + UTP
(enzima UDP-GLICOSE PIROFOSFORILASE)

» Principal enzima em 6rgaos que armazenam amido (sementes
em desenvolvimento e tubérculos) e em tecidos com rapido
crescimento.

< INVERTASE - ALCALINA (CITOSOL - pH 7,0) E ACIDA
(PAREDE CELULAR E VACUOLO -pH 5.0)

* SACAROSE + H,0 < FRUTOSE + GLICOSE

Invertase acida é ativa no descarregamento apoplastico,
enquanto que a invertase alcalina é mais ativa em tecidos
maduros.



DEGRADACAO FOSFOROLITICA DO AMIDO
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DEGRADACAO HIDROLITICA DO AMIDO
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Degradacao de frutana (Inulina)

e As frutanas sao armazenadas nos vacuolos

Gli-Fru-(Fru), + n H,O _Frutofuranosidase n Frutose + Sacarose

Sacarose + H,O Invertase acida Glicose + Frutose

Glicose e Frutose sao fosforiladas e utilizadas pela via
Glicolitica.

Encontradas em:

* Folhas e caules de trigo e cevada;
e Tubérculos de alcachofra e dalia;
* Bulbos de cebola;

* Sementes de cereais.
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Via glicolitica
A glicolise ocorre em todos os organismos vivos e,
em termos evolucionarios, é o mais antigo dos trés
estagios da respiracao.

As enzimas que catalisam as reacoes da glicdlise
estao localizadas no citosol, em plantas ocorre também
nos plastidios, e O, nao é requerido para converter
glicose a piruvato.

Isso sugere que a glicolise deve ter sido,
provavelmente, o processo fornecedor de energia nas
células primitivas, que realizavam a respiracao
anaerobica, antes do aparecimento do O, na atmosfera e
da fotossintese.

Reacoes da glicodlise e fermentacao em plantas

(A) Fase inicial da glicolise. Substratos de diferentes
origens sdo canalizados para triose-fosfato. Para
cada molécula de sacarose que é metabolizada,

CYTOSOL quatro moléculas de triose-fosfato sdo formadas. O
UDP processo requer a adicdo de até 4 ATPs.
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Reacoes da gllcollse e fermentagao em plantas
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fermentagdo tanto pela lactato desidrogenase como
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Reacoes anaplerodticas ou de suplementacao

No final da glicolise, as plantas apresentam duas
vias alternativas para o metabolismo do fosfoenolpiruvato
(PEP):

PEP + CO, 15 oxaloacetato + Pi Z» malato
1 - PEP carboxilase; 2 — desidrogenase do malato

(malato € transportado para a mitocondria ou armazenado
no vacuolo);

PEP + H,0 — piruvato + Pi

(a fosfatase do PEP se localiza no vacuolo e sua atividade
aumenta em condicoes de deficiéncia de fésforo).
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FUNCOES DA GLICOLISE

1. Converter uma sacarose em 4 moléculas de piruvato;
2.  Produzir ATP (fosforilacdo ao nivel de substrato) e NADH;

3. Produzir compostos que sdo precursores para a biossintese de
componentes celulares:

. Hexose-fosfato — Parede celular;
. Triose-fosfato — Acidos graxos, gorduras, dleos;
. Triose-fosfato — Serina, cisteina — proteina;

. PEP + CO, -» AOA — ASP — Arginina e outros aminoacidos,
além de pirimidinas e alcaloides;

. Piruvato — Alanina, etanol e lactato;

4. Produzir piruvato (presenca de O,) —» Mitocondria — Através
do ciclo de Krebs e CTE produz ATP e outros compostos
intermediarios importantes para a biossintese de componentes
celulares.

Fermentacao em plantas

Embora as plantas superiores sejam organismos
aerobicos obrigatorios, seus tecidos ou orgaos podem
estar sujeitos a condicoes anaerobicas.

Situacoes tipicas ocorrem:

1. Quando suas raizes estio em condicoes de solos
alagados;

2. No inicio do processo de germinacao de sementes
grandes;

3. No rebrotamento de tubérculos;
4. Sob condicoes de estresses hidrico e salino.
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Ciclo do acido tricarboxilico

* Em 1937, o inglés Hans A. Krebs propos um ciclo
de reacoes para explicar como o piruvato é
degradado em mitocondrias de misculo de peito
de pombo.

¢ Ele denominou este caminho metabolico de ciclo
do acido citrico ou ciclo do acido tricarboxilico.
Denominado também de ciclo de Krebs.

* No inicio da década de 1950 foi demonstrado que o
ciclo de Krebs ocorria também em mitocondrias
vegetais.

ESTRUTURA DA
MITOCONDRIA

As mitocondrias sao
estruturas
pleomorficas

[EE—
0,5 pm

FIGURA 11.5 Estrutura das mitocéndrias vegetais. (A) Representacao tridimensional de
uma mitocéndria, mostrando as invaginagdes da membrana interna, denominadas cris-
tas, bem como as localizagdes da matriz e do espaco intermembranas (ver também Figura
11.9). (B) Micrografia ao microscépio eletrénico de mitocdndrias em uma célula de me-
sofilo da fava (Vicia faba). Normalmente, as mitocéndrias individuais tém comprimento
de 1 a 3 wm em células vegetais e sdo muito menores que o nucleo e os plastideos (B, de
Gunning & Steer, 1996).

15/09/2014
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Entrada de piruvato e de malato na mitocondria
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FIGURA 11.6 O ciclo do &cido citrico vege-
tal. As reacdes e enzimas do ciclo do 4cido
citrico sdo exibidas junto com as reagGes
acessorias da piruvato desidrogenase e da
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Principais funcoes do ciclo de Krebs

1. Producao de doadores de elétrons (NADH e FADH,)
que serao oxidados na CTE com a producao de ATP;

2.Sintese direta de 1 ATP por volta do ciclo
(fosforilacao ao nivel do substrato);

3. Formacao de esqueletos de carbono que podem ser
utilizados na sintese de aminoacidos e compostos mais
complexos.

W

7.
8.

9.

UNIDADE VII - RESPIRACAO

CADEIA TRANSPORTADORA DE ELETRONS (CTE)

SINTESE DE ATP ACOPLADA AO FLUXO DE
ELETRONS

VIA DAS PENTOSE FOSFATO

A RESPIRACAO E A FORMACAO DE ESQUELETOS
DE CARBONO

TAXA DE RESPIRACAO NOS ORGAOS VEGETAIS

9.1. EM FUNCAO DA IDADE
9.2. ECONOMIA NO USO DE CARBONO

10. FATORES QUE AFETAM A RESPIRACAO
10.1. DISPONIBILIDADE DE SUBSTRATO
10.2. LUZ

10.3. TEMPERATURA

10.4. OXIGENIO
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Na glicdlise e no ciclo de Krebs, a oxidacao
dos substratos é feita por NAD* ou FAD.

A quantidade desses cofatores na célula é
limitada e as reacoes da glicolise e do ciclo de
Krebs cessariam se nao houvesse um mecanismo

de reoxidacao de NADH e FADH,.

Pode-se afirmar que em todos os organismos
aerobicos o oxigénio molecular (0Q,) é o agente
oxidante.

Energia padrao = - nFAE’,, onde o E’; :

n— niimero de elétrons envolvidos; F-constante de Faraday (23 kcal x mol™!)

para NADH/NAD* = -0,32V
para FADH,/FAD =+ 0,03V

para H,0/0, =+ 0,81V
AE’, = E’;(ag. oxidante) - E’; (ag. redutor)

NADH + H* +120, - NAD* + H,0
AG’ = - 220 kJ mol! ou - 52,5 kcal mol!
FADH, + % 0, — FAD + H,0
AG’ = - 152 kJ mol! ou - 36,3 kcal mol'!

15/09/2014
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Cadeia transportadora de elétrons e fosforilacao oxidativa

ESPACO INTERMEMBRANA

NAD(P)H desidrogenases externas 0 pool de ubiquinona (UQ) se difunde © citocremo < é uma A proteina
(insensiveis & rotenona) podem aceitar livremente dentro da membrana proteina periférica que desa:npl:idnrs .
elétrons diretamente do NADH interna e serve para transferir elétrons transfere elétrons do (uncoupling protein

ou NADPH produzido ne ditesol.

NAD(P)*
o)

A Membrana
interna

)
«ﬁ

Succinat
[naDH| e I’IZuumaratu
=

Complexo | NAD(P)H desidrogenases
NADH internas insensiveis &
desidrogenase  'Otenona ocorrem
sobre o lado matricial
da membrana

Complexo I

H,0 complexolll Complexo IV'

Succinato desidrogenase

das desidrogenases para o complexo Il complexo il para o - UCP) transporta H*
ou para a oxidase alternativa. complexo IV. diretamente através
da membrana.

Complexo de Citocromo ¢
citocromos bc, oxidase

-@

Complexo V
ATP sintase

A oxidase alternativa
(alternative oxidase — AOX)
aceita elétrons diretamente

MATRIZ da ubiquinona

FIGURA 11.8 Organizagdo da cadeia de transporte de elétrans
e sintese de ATP na membrana interna de mitocondria vegetal. As
mitocondrias de aproximadamente todos os eucariotos contém os
quatro complexos proteicos padrao: |, I, Il e IV. As estruturas da
maioria destes complexos foi determinada, mas eles sdo mostrados
aqui como formas simplificadas. A cadeia de transporte de elétrons

verde) que ndo bombeiam prétons. Adicionalmente, protefnas de-
sacopladoras desviam diretamente da ATP sintase, ao permitir o in-
fluxo passivo de protons. Essa multiplicidade de desvios em plantas,
enquanto animais possuem apenas a proteina desacopladora, for-
nece uma flexibilidade metabélica maior ao acoplamento energético
em plantas (ver Tépico 11.3 na internet).

da mitocondria vegetal contém enzimas adicionais {marcadas em

Inibidores da CTE

Complexo I: Rotenona, piericidina;

Complexo II: Malonato;

Complexo III: Antimicina;

Complexo IV: Cianeto, azida e CO;
Complexo V: Dinitrofenol, NH,*, detergentes;

Oxidase alternativa: Acido salicilhidroxamico (SHAM)

15/09/2014
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Principal funcao da CTE

O fluxo de elétrons para o O, com a formacao de
H,0, proporciona a formacao de ATP, que ¢
denominada de fosforilacao oxidativa. Nesta operacao,

se da a reoxidacdo de NADH e FADH,.

CH
(0] | 3 . .
CH,0 (CH,—CH—C—CH,);p—H Ubiquinona - Sua
Ubiquinone (Q) completa reducao
(fully oxidized) . ,
CH;0 CH; requer dois elétrons
0 e dois protons e
PW te” ocorre em duas
0° etapas.
CH,0 R
Semiquinone radical
("QH)
CH,0 CH,
OH
% H* +e~
OH
CH,0 R
Ubiquinol (QH,)
(fully reduced)
CH,0 CH;
OH
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guttatum (lirio vodum) da |-
familia Araceae.
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FIGURA 1.9 Transporte transmembrana em mitocondrias vege- »
tais. Um gradiente eletroquimico de prtons, Afi, que é forma-
do por um componente potencial elétrico (AE, 200 mY, negati-
vo dentro) e um ApH (alcalino dentro), ¢ estabelecido atraves da
membrana mitocondrial intera durante o transporte de elétrons,
conforme descrito no texto. Metabolitos especificos sio transpor-
tados através da membrana intera por proteinas especializadas
de membrana, denominadas transportadores ou carregadores (se-
‘gundo Douce, 1985).

Membrana interna

Os transportadores
trocam substratos e
produtos.

O gradiente
eletroquimico de
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papel importante no
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A absorggo de piruvato em
troca de um fon hidroxila &
mediada pelo transportador
de piruvato.
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ATP sintase
Transportador
(complexoV) e tricarboxilas
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Uma proteina desacopladora ativa (ou
desacopladores quimicos artificiais)
permite 0 movimento répido de prétons
através da membrana interna, impedindo
© acumulo do gradiente eletroguimico de
prétons e reduzindo a taxa de sintese de
ATP, mas nao a taxa de transferéncia

de elétrons

0 pH governa a
absorgio

transportador de
fosfato.

O componente potencial
elétrico (AE) do
gradiente de protons
governaa troca
eletrogénica de ADP do
citosol por ATP da matriz
mitocondrial por meio
do transportador de

® adenina nucleotideo.

o5

como malato ou
succinato.

A absorggo de acidos
dicarboxilicos como malato
ou succinato em troca de
um ion fosfato & mediada
pelo transportador de
dicarboxilatos.
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Balanco energético da respiracao

Razoes ADP:O tedricas e experimentais em
mitocondrias vegetais isoladas.

Razao ADP:O
Substrato Tedrica Experimental
Malato 2,5 2,4-2,7
Succinato 1,5 1,6-1,8
NADH (externo) 1,5 1,6-1,8

Producao maxima de ATP citosdlico a partir da oxidacdo completa da

sacarose a CO, por via da glicdlise, ciclo do acido citrico e CTE.

Reacio parcial ATP por sacarose
Glicdlise
4 fosforilacdes ao nivel de substrato 4
4 NADH 4x1,5 6
Matriz mitocondrial
4 NADH 4x2,5 10
Ciclo do acido citrico
4 fosforila¢des ao nivel do substrato 4
4 FADH, 4x1,5 6
12 NADH 12x 2,5 30
Total 60

Utilizando 12 kcal mol! (50 kJ mol')para a energia livre da
formacao de ATPin vivo:

60 x 12 kcal mol! = 720 kcal mol! ou 3.000 kJ mol!

[52% da energia livre para a oxidacao completa da sacarose
(- 1.380 kcal mol'! ou - 5.760 kJ mol!)]

15/09/2014
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Caminho oxidativo da pentose fosfato (COPF)

* Durante as décadas de 1930 — 1950, varios bioquimicos
(Horecker & Racker, Dichens, Lipman e Warburg)
demonstraram a existéncia de uma outra via de
oxidacao da glicose em levedura e em tecidos animais.

* Apods 1950, os fisiologistas Gibbs e Axelrod & Beevers
demonstraram que as plantas superiores também
possuiam esta via oxidativa, que é conhecida como
caminho oxidativo da pentose fosfato (COPF), caminho
da hexose monofosfato ou caminho do acido
fosfogluconico.

* Quando se compara a importancia relativa da
glicolise e do COPF, verifica-se que o0 COPF pode
ser responsavel por 5 — 20% da oxidacao da
glicose.

* A COPF ocorre também nos cloroplastos no
escuro.
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Funcoes da Via das Pentoses

1. Via alternativa de oxidacao de glicose;

2. Produzir NADPH:

e Producao ATP através da CTE;

» Biossintese de acidos graxos e isoprenoides;
* Reducao da glicose a sorbitol;

e QOutras reacoes biossintéticas.
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3. Produzir eritrose-4-fosfato:

e Biossintese de aminoacidos aromaticos e
compostos fendlicos (antocianinas, lignina,
flavonoides, fitoalexinas) e auxinas.

4. Produzir ribose-5-fosfato:
e Producao de ribose - — RNA
l
desoxirribose — — DNA

e Producao de nucleotideos: NADH, NADPH, FAD,
FMN;
e Producao de ATP.

Sacarose

sictis
ADP
ATP T Rota das pentoses-fosfato
NAD Pentose-
NADP +— Nuc “fosfato Hexose-fosfato ——— >
‘F:’:: Acido
Citocininas indolacético Di-hidroxiacetona
(auxina) Eritrose-4-fosfato <= Glic ido-3-fosfato fosfato

Alcaloides Triptofano _
Flavonoides |[<—— Tirosina < Acido * Fosfoenolpiruvato Glicerol 3-fosfato
Lignina Fenilalanina chiguimico l

J’ Lipideos e substancias|

relacionadas

E A FORMACAO Taopue— |
citrico \ graxos
D E Aspartate Oxaloacetato g;?:{;:i:ia;es
ESQ U E L ETOS / Citr,axto Aok thsesien

DE CARBONO >
2-‘0)(/oglutarato \

A RESPIRAGAO i

Fumarato

. Succinato Glutamato
FIGURA 11.13 A glicolise, a rota oxidativa das pentoses-fosfato e
o ciclo do acido citrico contribuem com precursores para varias rotas ”

R N . L Clorofilas

biossintéticas em plantas. As rotas mostradas ilustram a extensao SRR
com a qual a biossintese vegetal depende do fluxo de carbono por Fitocromo Outros d
meio destas rotas e enfatizam o fato de que nem todo o carbono Citocromo aminoaccios
que entra na rota glicolitica é oxidado a CO,. Catalase
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Respiracao em funcio da idade do 6rgao ou da planta

1

Rapid
Growth

)-]-1 Maturation ----——-b-l Senescence

Climateric Rise

Relative Respiration

7

B ———

Taxas de respiracio em funcao da idade. Esta curva aplica-se a
maioria das plantas herbaceas, tecidos e 6rgaos (Hopkins, 2000).

Taxa de respiracao e economia no uso de carbono

Um ponto importante a ser considerado é que, na
maioria das plantas, uma proporc¢ao significativa do
carbono fotoassimilado é alocado para a respiracao:

Em espécies herbaceas, de 30 a 60% do ganho diario
de carbono na fotossintese s3o consumidos na
respiracao e este valor decresce com a idade;

Em espécies lenhosas jovens, estas perdas sao cerca de
um terco do carbono assimilado, podendo dobrar nas
plantas adultas devido ao aumento na proporcao de
tecidos nao fotossintéticos da planta;
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* Em areas tropicais, a respiracao pode consumir de 70
a 80% dos fotoassimilados, em funcao da alta taxa de
respiracao noturna associada as elevadas temperaturas
desta regiao.

Para um melhor entendimento do impacto da
respiracdo sobre a economia no uso de carbono nas
plantas, foram propostos os termos respiraciao de
crescimento e respiracio de manutenciao para se fazer a
distincio entre os gastos com o crescimento e os gastos
com a manutencio das atividades e das estruturas
celulares.

RESPIRACAO DE CRESCIMENTO

E aquela que inclui o carbono realmente
incorporado (produciao de esqueletos de carbono para a
formacao de parede celular, macromoléculas, etc.) mais o
carbono respirado para produzir energia sob a forma de
ATP e poder redutor (NADH, NADPH e FADH,),
necessarios para as reacoes de biossintese e para o
crescimento.

RESPIRACAO DE MANUTENCAO

E aquela que fornece somente energia (ATP) para os
processos que nao resultam em aumento de matéria seca
(ndo induz crescimento), tais como: o transporte de
moléculas orginicas, manutencao das estruturas de
membranas e troca de solutos.

15/09/2014
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Relative Respiration Rate
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Relative Growth Rate

Relacio entre a taxa de crescimento do 6rgao e a respiracao
de manutencdo. A respiracio de manutencao pode ser
estimada pela extrapolacio do zero da respiracao de

crescimento (Hopkins, 2000).
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Correlacao inversa entre a taxa de respiracao de
manutenciao e a taxa de crescimento em genétipos de

centeio (Lolium pratense) (Hopkins, 2000).
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Fatores que afetam a respiracao

% Disponibilidade de substratos:

*  Tecido com [acucar],,;,, — baixa atividade respiratéria
*  Tecido com [acuicar],,, — alta atividade respiratéria

Tecido com [acicar], ,;., — adicio de aciicar — RS aumenta

Exemplos:
1. folhas ao amanhecer (RS << RS) folhas no inicio da noite
[agﬁcar]baixa [agﬁcar]alta

2. folhas iluminadas (RS >> RS) folhas sombreadas
Fsalta - [agﬁcar]alta Fsbaixa - [agﬁcar]baixa

< LUZ
» Efeito direto: Luz — FS — [substrato],;, — RS,
» Efeito indireto: Fotorrespiracao

Obs: A taxa de FS é de 6 a 20 vezes maior do que a da RS, ; no
periodo luminoso. Ja a FRS é cerca de 20 a 40% da taxa da FS.
Portanto, a RS, ; € baixa na presenca da luz.

1. A desidrogenase do piruvato tem 75% menos atividade na luz que
no escuro;

2. A RS, decresce na presenca da luz, mas o valor desse decréscimo
é incerto;

3. A mitocondria é quem supre o citosol de ATP e de esqueletos de
carbono (oi-oxoglutarato).

Obs: Mutantes sem o complexo respiratorio em folhas
fotossintetizantes sofrem tanto inibicdo do desenvolvimento foliar
como da fotossintese.
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Efeito Pasteur — Ocorre aumento no consumo de glicose na
passagem de condicoes de aerobiose para anaerobiose.
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Consumo de sacarose em condi¢des aerdbicas e

anaerobicas
1 sacarose 12 CO, 60 ATP Aerobiose
(12C)
1 sacarose 4CO, + 4 ATP Fermentacao
(12C) 4 etanol (8 C) alcodlica
15 sacarose 60 CO, + 60 ATP Fermentacao
(180 C) 60 etanol (120 C) alcodlica
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