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FOTOSSINTESE

1. INTRODUCAO

O termo fotossintese significa, literalmente, “sintese usando a luz”. Os organismos
fotossintéticos captam e utilizam a energia solar para oxidar H,O, liberando O,, e para reduzir
CO,, produzindo compostos orginicos, primariamente acticares. Esta energia estocada nas
moléculas organicas é utilizada nos processos celulares da planta e serve como fonte de
energia para todas as formas de vida.

O mesofilo € o tecido mais ativo em termos de fotossintese. As células desse tecido
foliar contém muitos cloroplastos, organelas circundadas por uma dupla membrana, os quais
possui um pigmento verde especializado, a clorofila. Nos cloroplastos, a luz € absorvida pelas
moléculas de clorofila e a energia é colhida por duas diferentes unidades funcionais,
conhecidas como fotossistemas. A energia da luz absorvida é utilizada para impulsionar a
transferéncia de elétrons através de uma série de compostos que agem como doadores e
aceptores de elétrons.

A maioria dos elétrons € utilizada para reduzir NADP" para NADPH. A energia da luz é
utilizada, também, para gerar um gradiente de prétons entre o estroma e o limem dos
tilacoides, o qual € usado para sintese da ATP. Os produtos destas reacdes (ATP e NADPH)
s@o usados para a sintese de actcares nas reagdes de fixacdo e reducdo de COs,.

2. EVOLU(;AO HISTORICA DOS CONHECIMENTOS SOBRE FOTOSSINTESE
(Prisco, 1989)

Na Grécia antiga acreditava-se que as plantas obtinham do solo e da dgua todos os
elementos necessarios ao seu crescimento. Foi somente no século XVIII, mais precisamente
em 1727, que Stephan Hales sugeriu que parte da nutricdo da planta dependia da atmosfera,
tendo a luz papel importante neste processo. Nesta época, ainda ndo se conhecia a
composi¢do quimica do ar e nem se tinha idéia de como acontecia a respiracdo dos animais.
Os alquimistas, tentando explicar o fendmeno da combustdo, criaram a teoria de que quando,
por exemplo, uma vela queimava havia a producio de uma “substancia téxica”, denominada
flogisto (fluido produzido como resultado da combustéo), que fazia com que o ar se tornasse
impuro ou contaminado.

Em 1771, o inglé€s Joseph Priestley descobriu que se um rato era colocado sob uma
campinula juntamente com uma vela acesa, depois de algum tempo o animal morria. Sua
interpretacdo foi que o ar estava contaminado devido a combustio da vela, a qual produzia
“flogisto”. Quando ele substituiu o rato por uma planta, ela se desenvolveu normalmente. Isto
foi interpretado por ele como sendo devido & capacidade que t€ém as plantas de purificar o ar,
ou seja, de “desflogistd-lo”. Ao tomar conhecimento das experiéncias de Priestley, o cientista
holandés Jan Ingen-Housz deu continuidade ao trabalho e em 1779 concluiu que a
“purificacdo do ar” feita pelas plantas dependia da luz e que isto s6 ocorria nas partes verdes
da planta. As partes ndo verdes (raizes, por exemplo) comportavam-se de maneira idéntica aos
animais. Nesta época, o quimico francé€s Antoine Lavoisier esclareceu o fendmeno da
combustio, demonstrando que neste processo o que ocorre € o consumo de oxigénio com
conseqiiente liberagdo de gds carbdnico, colocando por terra a teoria do flogisto. De posse
desta informacdo, Ingen-Housz e o suico Jean Senebier (1782) concluiram que o CO,
existente no ar era a fonte de carbono para a formagdo da matéria organica vegetal. As
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experiéncias até aqui relatadas eram qualitativas, mas o sui¢o Nicholas de Saussure (1804)
deu um cunho mais quantitativo aos seus experimentos, podendo, assim, chegar a conclusio
de que a dgua era também um reagente da fotossintese. Além disto, ele demonstrou
claramente que na presenca de luz as plantas absorviam CO; e liberavam O, e que no escuro
acontecia o inverso.

Durante o restante do século XIX as contribui¢cdes dos alemdes Julius Robert Meyer
(1842) e Julius von Sachs (1864) permitiram entender a fotossintese, ndo sé6 como um
processo de trocas gasosas mas, também, como um processo em que hd sintese de matéria
organica e transformagdo de energia luminosa em energia quimica.

Em 1905, o fisiologista inglés F. F. Blackman, estudando os efeitos da temperatura, da
concentracdo de CO; e da intensidade luminosa sobre a fotossintese, chegou a importante
conclusdo de que este processo consistia de dois tipos de reacdes: as que dependiam da luz e
aquelas que ocorriam no escuro. As reagdes da luz eram rdpidas e a temperatura ndo as
afetava, ja as reacdes do escuro eram lentas e dependiam da temperatura, ou seja, as reagcdes
da luz eram fotoquimicas e as do escuro eram bioquimicas.

Durante a década de 1920, o microbiologista holandés C. B. van Niel observou que
existiam bactérias que eram capazes de fotossintetizar, mas que ndo liberavam O, durante este
processo. Ele observou também que estes microorganismos, ao invés de H,O usavam H,S
como reagente da fotossintese, ou seja nestes organismos a equacao da fotossintese era:

Bactérias sulfurosas
C02 + 2st + Luz > (CHzo) + HzO + 2S

A comparacdo da equacdo acima com a da fotossintese de plantas verdes o levou a
concluir que H,O e H,S desempenham papel semelhante, isto €, sdo doadores de hidrogénio.
Portanto, a equagdo geral da fotossintese pode ser escrita como:

Organismos Fotossintetizantes
CO; + 2H,A + Luz » (CH20) + H,O + 2A

Além disso, ele postulou que o O, liberado na fotossintese provém da dgua e ndo do
CO,, como se imaginava na época. Foi também este cientista holandés que langou a idéia de
que a luz é que produz o agente redutor (H) e o agente oxidante (oxigé€nio) era produzido a
partir da dgua, processo que ele denominou de fotdlise da agua.

O bioquimico inglés Robert Hill (1937) demonstrou que preparagdes contendo
fragmentos de folhas ou cloroplastos isolados, na presenca de 4gua, luz e de um aceptor
artificial de elétrons ou de hidrogénio (oxalato férrico, cianeto férrico ou ferricianeto de
potdssio) podiam provocar a liberacdo de oxigénio, ou seja:

Folhas ou Cloroplastos
2H,0 + 4Fe’ + Luz » 4Fe™ + 4H' + O,

Esta reagdo (liberacdo de O, na presenca de luz) ficou conhecida como reag¢do de Hill.
Infelizmente, ele ndo conseguiu demonstrar naquela época, que o CO, funcionava como
aceptor de elétrons ou de hidrogénio.
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No inicio da década de 1940, o fisiologista americano Robert Emerson postulou que na
fotossintese deveriam existir, pelo menos, duas rea¢des luminosas (dois sistemas de
pigmentos). Sua conclusdo baseou-se nos estudos por ele realizados sobre eficiéncia
fotossintética em fung¢do do comprimento de onda da luz incidente. Os resultados de seus
estudos, realizados com algas, podem ser assim resumidos:

* A luz mais eficiente para a fotossintese era a que se encontrava nas faixas do

vermelho e do azul;

e A atividade fotossintética cafa drasticamente quando era aplicada luz de
comprimento de onda maior que 680 nm. Isto ficou conhecido como QUEDA NO
VERMELHO (Figura 1A);

® A soma da atividade fotossintética em luz de comprimento de onda de 650 nm e 700
nm, aplicados isoladamente, era inferior a obtida quando os dois comprimentos de
onda eram aplicados simultaneamente. Isto ficou conhecido como EFEITO DE
INTENSIFICACAO DE EMERSON (Figura 1B). Este resultado constituiu-se na
principal evidéncia de que a fotossintese dependia de dois fotossistemas, que
trabalhavam em série.
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Figura 1 — A queda no vermelho (A) e o efeito de intensificacdo da fotossintese (B),
descoberto por Emerson em estudos com algas

Apoés a segunda guerra mundial, ocorreram intimeras descobertas importantes para a
elucidacdo do processo fotossintético. A primeira delas, ocorrida na década de 1950, foi a
demonstragdo feita pela bioquimica americana Mary Allen, de que preparacdes de
cloroplastos eram capazes de fixar CO, na presenca de luz e de dgua, ou seja, ela provou
experimentalmente o que Hill havia postulado em 1937. Foi também na mesma época que
outro americano, Daniel Arnon, demonstrou que o sistema de membranas de cloroplastos
isolados era capaz de sintetizar ATP e NADPH, na presenca de luz. Apds esta série de
descobertas pode-se concluir que durante as reacdes da luz hé liberagdo de O,, producdo de
ATP (energia) e NADPH (poder redutor) e que estas reagdes ocorriam no sistema de
membranas dos cloroplastos.

As reacdes do escuro foram também elucidadas durante a década de 1950. Isto deveu-se
ao trabalho de mais de 10 anos, realizado por um grupo de cientistas da Universidade da
Califérnia, em Berkeley, liderados por Melvin Calvin e Andrew Benson. Estes pesquisadores
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demonstraram: qual era o composto aceptor de CO,, como o CO; era fixado, qual era o
primeiro composto formado na fotossintese, como o composto aceptor de CO;, era regenerado
e como os carboidratos, aminoédcidos e outros compostos organicos eram sintetizados durante
este processo fisioldgico. Como reconhecimento pela elucidagdo do ciclo de redugdo do
carbono na fotossintese o professor M. Calvin recebeu o Prémio Nobel da Quimica de 1961.

Na década de 1960, os americanos liderados por H. P. Kortshak da Estacdo
Experimental de Cana-de-agticar do Hawai e os australianos M. D. Hatch e C. R. Slack
demonstraram que o ciclo elucidado por Calvin ndo era o unico encontrado em plantas
superiores. A este novo ciclo deu-se o nome de Ciclo dos Acidos Dicarboxilicos e as plantas
que o possuem foram denominados de plantas do tipo C4 para distingui-las das plantas tipo
C3, as quais possuem somente o ciclo de Calvin.

O estudo da fotossintese ao longo de quase 300 anos, que acabamos de descrever, € um
exemplo de como evolui o conhecimento cientifico. Pesquisadores de diferentes
nacionalidades e com formagdo a mais diversificada, conseguiram construir uma doutrina
coerente, através do trabalho paciente e organizado, em que foram sendo agrupados diversos
conhecimentos como se fossem pecas de um quebra-cabeca.

Resumindo tudo o que foi visto até aqui podemos afirmar que a fotossintese € o
resultado de uma série de reagdes fotoquimicas e bioquimicas. A energia luminosa ao ser
absorvida pela clorofila provoca uma reagéo fotoquimica que resulta na retirada de elétrons da
dgua (causando libera¢do de O,) e consequentemente elevagdo dos mesmos (elétrons) para
niveis energéticos mais elevados (através dos dois fotossistemas), que possibilitam a sintese
de ATP (energia) e NADPH (poder redutor). A energia quimica e o poder redutor assim
formado s@o utilizados para reduzir o CO, a compostos organicos, durante as reagdes
bioquimicas da fotossintese.

3. REACOES FOTOQUIMICAS

a) Estrutura dos Cloroplastos

O cloroplasto é o local onde ocorre a fotossintese dos Eucariotos fotossintéticos (Figura
2). E um tipo de plastidio que, nas plantas, é encontrado principalmente nos caules e folhas.
Sdo organelas circundadas por uma dupla membrana e que possuem um sistema de
membranas internas conhecido como tilacdide. Assim, os cloroplastos possuem trés
compartimentos distintos: o espaco intermembranar, o estroma (matriz) € o limem dos
tilacoides.

Os tilacéides podem aparecer empilhados ou ndo. As regides empilhadas sdo chamadas
de lamelas do grana, enquanto as regides nao empilhadas sdo chamadas de lamelas do
estroma. Nestes sistemas de membranas € que se encontram os pigmentos e ¢ onde ocorrem as
reacoes fotoquimicas. As reagdes bioquimicas associadas a fixacdo de CO,, ocorrem na regidao
aquosa que circunda os tilacéides, conhecida como estroma.
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Figura 2 — Esquema mostrando a organizacao estrutural dos cloroplastos (Taiz & Zeiger,
1998)

Outra caracteristica do cloroplasto € a existéncia de grinulos de amido, goticulas de
lipidio, DNA, RNA e ribossomos, proprios da organela. Assim, algumas proteinas dos
cloroplastos sdo produtos da transcricdo e traducdo que ocorrem no préprio cloroplasto,
enquanto outras sdo codificadas pelo DNA nuclear, sintetizadas nos ribossomos citosoélicos e

transportados para os cloroplastos.

b) A Absorcao de Luz pelos Pigmentos Fotossintéticos

A clorofila aparece verde para nossos olhos porque ela absorve luz nos comprimentos
de onda referentes ao vermelho e ao azul, na regido visivel do espectro, € a luz nos
comprimentos de onda correspondente ao verde é refletida. Esta relagdo entre a absorcdo da
luz e o comprimento de onda, é mostrada em gréficos conhecidos como espectro de absorcao.
O espectro de absor¢do de luz de alguns pigmentos é mostrado na figura 3.
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Figura 3 - Espectro de absor¢@o das clorofilas (a + b) e dos carotendides.
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A luz proveniente do sol tem caracteristicas tanto de onda como de particula. A onda é
caracterizada pelo seu comprimento e pela freqii€ncia, sendo que o comprimento de onda tem
relacdo inversa com a energia (Tabela 1). J4 a luz como particula é conhecida como f6ton.
Cada féton contém um montante de energia conhecido como quantum (plural quanta). A
energia (E) de um f6ton depende do comprimento de onda de acordo a Lei de Plank;

E=h.c ou E=hv
A

Em que: h = constante de Plank; ¢ = velocidade da luz; A = comprimento de onda.

Como a freqiiéncia é dada por: v = ¢/A , Pode-se escrever também:

E=hv

E importante destacar que um féton nio pode ser subdividido nem um elétron pode ser
parcialmente excitado. Em outras palavras, “um f6ton pode excitar apenas um elétron” (Lei de
Einstein- Stark). O nivel que o elétron no estado vai atingir depende da energia do féton, ou

seja, depende do comprimento de onda.

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 700 — 740 166
Infra-Vermelho > 740 85

Assim, a luz do sol € um espectro de raios de diferentes comprimentos de onda ou de
diferentes freqii€ncias. O espectro de absor¢do da clorofila indica e coincide
aproximadamente com a regido do espectro que € efetiva na fotossintese. A efetividade de um
processo com relagdo ao comprimento de onda produz um gréifico conhecido como espectro
de acao (Figura 4).
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Figura 4 — Um tipico espectro de acdo da fotossintese (B) comparado com o espectro de
absorcao de um extrato foliar (A) (Hopkins, 2000).

A absorc¢ao da luz € representada pela equacio abaixo, na qual a clorofila no seu estado
de menor energia (estado fundamental) absorve um féton de luz e passa para um estado de
maior energia (estado excitado):

chl + hv — chl”

A absor¢do da luz azul excita a clorofila para um estado de maior energia do que o vermelho
excitaria, isto porque o azul tem menor comprimento de onda e, consequentemente, maior
energia do que o vermelho (Figura 5).
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Figura 5 — A excitacdo da molécula de clorofila pela luz (Taiz & Zeiger, 1998)
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A clorofila excitada é extremamente instivel e ela pode retornar para o estado
fundamental através dos seguintes processos:

® Fluorescéncia — Neste processo, a molécula de clorofila re-emite um féton de luz e
retorna para o seu estado fundamental. Neste caso, ocorre também perda de energia na
forma de calor e o comprimento de onda fluorescente € sempre maior do que o da luz
absorvida.

¢ A molécula pode converter a energia na forma de calor, sem nenhuma emissio de
fotons.

¢ Transferéncia de energia — Neste caso, a molécula excitada transfere sua energia para
outra molécula por ressonancia induzida.

Ou pode ocorrer uma:

e Reacdo Fotoquimica — Neste processo a energia do estado excitado é usada para
impulsionar uma transferéncia de elétrons.

O processo mais rapido serd o mais provavel para retirar a clorofila do estado excitado.
Medi¢des do RENDIMENTO QUANTICO (@) indicam que na maioria das moléculas de
clorofila excitada predomina a reagdo fotoquimica (95%), contra 5% da fluorescéncia.

O rendimento quantico é dado pela seguinte férmula:
& = Ndmero de produto formado/Numero de quanta absorvido

OBS: O somatério dos rendimentos quinticos dos varios processos € sempre igual a
unidade.

O inverso do rendimento quantico é chamado de REQUERIMENTO QUANTICO, ou
seja, o nimero de quanta absorvidos dividido pelo nimero de produtos formados.

Embora a eficiéncia fotoquimica seja alta, o rendimento quantico para os produtos da
fotossintese € baixo, o que se deve as perdas de energia ao longo de todo o processo. Para o
O,, por exemplo, o rendimento quéntico é aproximadamente igual a 0,1 (® = 0,1). Isto indica
que cerca de 10 guanta sdo absorvidos para cada molécula de O, liberada, ou seja, o
requerimento quéntico € igual a dez.

¢) Os Complexos de Absorc¢ao de Luz e os Fotossistemas

Todos os pigmentos ativos na fotossintese sdo encontrados nos cloroplastos. Nas plantas
superiores sdo encontrados as clorofilas (a e b), os carotenos e as xantofilas (Figura 6). As
clorofilas a e b sdo os principais pigmentos relacionados com a fotossintese. Todas as
clorofilas possuem uma estrutura em anel, quimicamente relacionada ao grupo das porfirinas,
contendo um Mg2+ no centro. Em adicdo, uma longa cauda hidrofébica ancora a clorofila na
porcdo hidrofébica do seu ambiente. J4 os carotenos e as xantofilas sdo tetraterpenos
formados pela juncdo de unidades de isopreno.
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Figura 6 — Estrutura molecular de pigmentos fotossintéticos (Taiz & Zeiger, 1998)

A maioria dos pigmentos serve como uma antena, coletando a luz e transferindo a
energia, por ressonancia induzida, para o centro de reacdo, onde a reag@o fotoquimica ocorre
(Figura 7). Isto é necessdrio porque uma molécula de clorofila absorve poucos fétons por
segundo. O sistema de antena, portanto, € importante, pois torna o processo ativo a maior

parte do tempo (dia).
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Figura 7 — O sistema em antena transferindo a excitacdo para o centro de reacio (Taiz &
Zeiger, 1998).

O mecanismo pelo qual a energia de excitagdo € passada da clorofila que absorve a luz
para o centro de reacdo, é conhecido como transferéncia por ressonincia induzida. Ndo se
trata de uma re-emissdo de fétons, mas de uma transferéncia de energia de excitagdo de
molécula para molécula por um processo ndo radioativo. O resultado final é que 95 a 99% de
fotons absorvidos pelos pigmentos antena sdo transferidos para os centros de reagcdo, onde
podem ser usados na reagdo fotoquimica.

A luz € absorvida nos centros de reacdo de duas unidades conhecidas como
fotossistemas. O centro de reacdo de uma dessas unidades absorve preferencialmente a luz de
comprimento de onda maior que 680 nm, precisamente em 700 nm, sendo denominada de
fotossistema I (P700). A outra unidade absorve a luz preferencialmente em 680 nm, sendo
chamada de fotossistema II (Pggo). Estes dois fotossistemas trabalham simultaneamente e em
série, como foi demonstrado inicialmente por Emerson (Efeito de Intensificagcdo de Emerson,
ver figura 1).

Os pigmentos que absorvem a luz ndo estdo distribuidos de forma desordenada nas
membranas dos tilacdides. Na realidade, em cada fotossistema, existe pelo menos um
complexo coletor de luz (antenas) formado por proteinas e pigmentos a elas associados (ver
figura 8). O complexo coletor de luz do fotossistema II (LHC II) e o do fotossistema I (LHC
I). O fotossistema Il e o seu complexo coletor de luz estdo localizados predominantemente nas
lamelas dos grana (regides empilhadas). Ja o fotossistema I e o seu complexo coletor de luz e,
também, o sistema de sintese de ATP, sdo encontrados quase que exclusivamente nas lamelas
do estroma (regides ndo empilhadas) e nas bordas externas das lamelas dos grana.
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d) Mecanismos de Transporte de Prétons e de Elétrons

Todas as etapas que constituem as reagcdes dependentes de luz s@o realizadas por quatro
complexos protéicos (Figura 8): fotossistema II (PS II), complexo protéico do citocromo bef,
fotossistema I (PS I) e ATP sintase. Estes complexos possuem proteinas transmembranares
orientadas vetorialmente nas membranas dos tilacdides, de modo que a H,O € oxidada a O,
no limem do tilacdide (o sistema de oxidag@o da dgua é formado por proteinas periféricas
que parecem estar associadas ao PS II, no lado do limem do tilacéide), NADP" € reduzido
para NADPH no lado estromal e ATP € liberado no estroma pelo movimento de H" do ldmem
para o estroma.
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Figura 8 — O transporte vetorial de protons e elétrons nas membranas dos tilacéides (Hopkins,
2000)

Nas reagdes fotoquimicas pode se distinguir dois tipos de fluxos de elétrons: fluxo ndo
ciclico e fluxo ciclico (Figura 9).

O fluxo de elétrons nido ciclico inicia-se no fotossistema II (PS II). O centro de reacdo
do PS II consiste de duas proteinas de membrana conhecidas como D; e D,, as quais possuem
massas moleculares de 32 e 34 kDa, respectivamente. Associado a estas proteinas tem a
clorofila aegy (Peso) € muitas clorofilas adicionais, carotendides, feofitina e plastoquinonas.

A luz excita a molécula de clorofila (Pggo) no centro de reag@o, o que a torna um forte
agente redutor (Figura 9). Este centro de reacdo pode, entdo, transferir um elétron para uma
molécula aceptora. Estudos indicam que a feofitina (uma molécula de clorofila em que o
Mg é substituido por dois H") é o primeiro aceptor de elétrons no PS 1II, seguido de duas
quinonas. Um elétron é transferido de Pggo para feofitina, desta para uma primeira quinona
(Quinona A) e desta tltima para uma segunda quinona (Quinona B), onde permanece.

O Pgsp oxidado € paralelamente reduzido pelo doador de elétrons conhecido como Yz
(um intermedidrio, identificado como um residuo de tirosina na proteina D), que transfere os
elétrons da dgua para o Pegy. O Pggp recebe outro féton de luz e, uma vez excitado, transfere
um segundo elétron para feofitina. Esta transfere o segundo elétron para a Quinona A, que
transfere para a Quinona B. Esta quinona recebe dois H" do meio (no lado do estroma)
ficando reduzida (QH,). Esta hidroquinona dissocia-se do complexo PS II, migra na porcdo
hidrofébica da membrana, onde ela transfere seus elétrons para o complexo citocromo bgf e
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libera os prétons no limem do tilacéide. Os elétrons do citocromo bef sdo entdo transferidos
para uma proteina mdvel contendo cobre, a plastocianina. Esta proteina movimenta-se até o
P00, provocando a redu¢do do mesmo.

O fluxo de elétrons ndo ciclico continua no fotossistema I. O P7q9, ap6s ser reduzido
pela plastocianina, fica apto ao processo de excitacdo pela luz. O centro de reacdo do PS I é
formado por duas proteinas com massas moleculares de 66 a 70 kDa. Associadas a estas
proteinas encontram-se além da clorofila azy (P700), outras moléculas de clorofila e
carreadores de elétrons, como as ferredoxinas. O P79y na forma excitada pela luz transfere
elétrons, via carreadores especificos, para 0 NADP, reduzindo-o para NADPH.
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Figura 9 — O esquema Z da fotossintese (Taiz & Zeiger, 1998)

Adicionalmente, pode ocorrer um fluxo ciclico de elétrons, neste caso, entre o PS I e o
complexo citocromo bgf. Os elétrons da ferredoxina, ao invés de serem utilizados para
reducdo do NADP”, sdo transferidos para o citocromo bg (Figura 9). Para cada dois elétrons
transferidos neste fluxo, uma quinona reduzida (QH;) € formada. Esta QH, € posteriormente
oxidada, transferido seus elétrons para o PS 1, sendo os H" liberados no limem do tilacéide.
Como se v&, a funcdo deste fluxo ciclico é aumentar o gradiente de H" entre o limem do
tilacdide e o estroma e, consequentemente, aumentar a producdo de ATP.

e) A Oxidacio da Agua
A 4gua é oxidada pela seguinte equacdo quimica:

2H,0 — O, + 4H" + 4¢
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O sistema de formagdo de oxigénio ou de foto-oxidagdo da dgua inclui trés proteinas
periféricas com massas moleculares de 16, 23 e 33 kDa, que parecem estar associadas ao PS
II, no lado do limem do tilacéide. Este sistema inclui ainda os ions Mn2+, Ca’ e CI', como
cofatores.

O modelo de foto-oxidacao da dgua consiste de uma série de cinco estados de oxidacdo
do sistema, conhecidos como Sy, Si, Sy, S3 e Sy4 (Figura 10). O aumento no grau de oxidacao
do sistema parece representar o aumento no grau de oxidagdo da enzima contendo 4 dtomos
de Mn. Estes dtomos estdo ligados a aminodcidos na proteina D; (PS II) e a dtomos de O, Cl e
Ca.
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Figura 10 — O sistema de foto-oxidacdo da dgua (Taiz & Zeiger, 1998)

Cada excitag@o de Pegp € seguida pela retirada de um elétron do cacho de Mn, o qual
armazena a carga positiva residual. Quando quatro cargas positivas sdo acumuladas, o
complexo oxida duas moléculas de dgua e libera uma molécula de O,. Os prétons (H)
produzidos pela oxidacdo da dgua sdo liberados no limem, contribuindo para a producgdo de
ATP, via gradiente de H*. Estes resultados indicam que QUATRO FOTONS DE LUZ sio
necessarios para oxidar uma molécula de dgua (Lembre-se que cada féton pode excitar apenas
um elétron - Lei de Einstein- Stark)

Os elétrons da agua sdo transferidos, via 4tomos de Mn, para um carreador identificado
como Yz, o qual transfere os elétrons para o Pegp. Este carreador Yz tem sido identificado
como um residuo de tirosina da proteina D;, no PS II. Assim, a dgua é o doador inicial de
elétrons para a fotossintese € o Yz seria o intermedidrio para transferir os elétrons da molécula
de H,O para o Pgg.
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f) A Sintese de ATP

Em adicdo a energia estocada na forma de poder redutor (NADPH), uma porcio da
energia dos fétons € capturada para formacgao de ATP. Esta fotofosforilagdo é explicada pelo
mecanismo quimiosmético. O principio bdsico da quimiosmose é que “diferengas na
concentragdo de fons (representadas aqui pela diferenga na concentra¢io de H' ou de pH) e de
potencial elétrico (AE) entre os dois lados das membranas bioldgicas sao fontes de energia
livre que podem ser utilizadas pela célula”.

Ap= AE + 59 ApH Ap: for¢a motriz de prétons

Como vimos anteriormente, o fluxo de elétrons na fotossintese gera, paralelamente, um
gradiente de H" (Figura 8 e Figura 11). Os prétons sdo transportados para o limem dos
tilacéides, ocorrendo um aumento do pH no estroma e uma queda do pH no limem. Os H' ao
retornarem para o estroma, a favor do seu gradiente, liberam energia que ¢é utilizada para a
sintese de ATP.

Stroma

&

Figura 11 — O acoplamento do sistema de transporte de elétrons com a sintese de ATP
estabelece uma transferéncia de prétons (Hopkins, 2000).

O processo de sintese de ATP ¢ catalisado pelo complexo enzimdtico transmembranar,
conhecido como CF,-CF; ATP Sintase (Figura 11). A porcao hidrofébica do complexo, CF,,
parece formar o canal através da membrana, o qual favorece a passagem dos H". O sitio
catalitico, por sua vez, se localiza na porcio CF;, que fica no lado estromal, onde ocorre a
sintese de ATP a partir de ADP e Pi.

A estequiometria de H" transportados por ATP sintetizado foi calculado recentemente
como sendo: 4 H"/ 1 ATP.
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4. CICLO DE REDUCAO DO CARBONO

Recentes estimativas indicam que cerca de 200 bilhdes de toneladas de CO, sdo
convertidas para a biomassa a cada ano. As reagdes que catalisam a reducdo de CO, para
carboidratos sdo acopladas ao consumo de ATP e NADPH gerados no fluxo de elétrons
fotossintético (Figura 12). Esta reducdo de CO, ocorre no estroma, a fase solivel do
cloroplasto, onde estdo localizadas as enzimas que catalisam tais reagdes.

H,0O  ADP>+ NADP* (CH,0),
Light \/ \/
Chlorophyll I¥iese
/Q phosphates
0,  ATP “4+ NADPH C0O; +H0
Light reactions Carbon reactions

Figura 12 — A relag@o entre as reagdes fotoquimicas e bioquimicas da fotossintese (Taiz
& Zeiger, 1998).

Muitos estudiosos acreditavam que as reagdes de fixa¢do de CO, eram independentes da
luz, e elas foram denominadas de “reacdes do escuro”. Nas tltimas trés décadas, no entanto,
tornou-se claro que estas reagdes sdao controladas pela luz. Assim, denomina¢des como Fase
Bioquimica da Fotossintese, Rea¢des de Fixacdo do Carbono, Ciclo de Reducdo do Carbono
ou Ciclo de Redugdo da Pentose-fosfato sdo preferidas hoje.

a) Ciclo de Calvin

Todos os eucariotos fotossintéticos, desde a mais primitiva alga até a mais avancada
Angiosperma, reduzem CO, para carboidratos, via o ciclo de Calvin, descrito originalmente
para espécies Cs.

O ciclo da Calvin consiste de trés fases: carboxilagcdo, redugdo e regeneracio (Figura
13)

e Carboxilacao

CO, + ribulose-1,5-bisFosfato — intermediario instavel + H,O — 2 (3 — fosfoglicerato)
(50) (60) 230

obs: O intermediario instavel é o 2-carboxi-3-cetoarabinitol-1,5-bifosfato.

O 3-Fosfoglicerato € o primeiro intermedidrio estdvel do ciclo de Calvin. A reacdo
descrita acima ¢ catalisada pela enzima ribulose-1,5-bisfosfato carboxilase/oxigenase,
conhecida como rubisco. Esta proteina enzimdtica, com massa molecular de
aproximadamente 560kDa, é constituida de 16 subunidades (LsSg), sendo oito subunidades
menores (Sg), originadas do DNA nuclear, e oito subunidades maiores (Lg) originadas do
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P .

DNA do cloroplasto. Esta enzima € a principal proteina encontrada em folhas verdes,
correspondendo a até 40% da proteina total deste érgao.

A rubisco, como o préprio nome indica, tem atividade carboxildsica e oxigendsica,
embora a afinidade pela carboxilacdo assegure a ocorréncia da fotossintese mesmo que a

concentracdo de CO, seja muito menor que a de O,, como ocorre normalmente na natureza.
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Figura 13 — Fases do ciclo de Calvin (Taiz & Zeiger, 1998)
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e Reducio

A fase de redug@o consiste na utilizagdo do ATP e do NADPH formados durante a fase
fotoquimica da fotossintese para reduzir o acido 3-fosfoglicérico para produzir o primeiro
acucar, o gliceraldeido 3-fosfato (triose-fosfato).

3 — fosfoglicerato + ATP + NADPH — triose-fosfato + ADP + Pi + NADP"

Parte do gliceraldeido-3-fosfato formado € utilizado na regeneracdo da ribulose-1,5-

bisfosfato e outra parte € utilizada para sintese de amido, sacarose e todos os demais
constituintes do vegetal (paredes celulares, membranas, proteinas, organelas, etc.).

* Regeneracao

Nesta fase, as trioses-fosfato (gliceraldeido 3-fosfato) regeneram o aceptor inicial de
CO; (ribulose-1,5- bisfosfato), com gasto de ATP. Este estdgio envolve vdrias interconversoes
através da acdo de isomerases, epimerases, transcetolases, fosfatase e uma quinase.

b) Sintese de Sacarose e Amido

A sacarose € a principal forma de carboidrato que € translocada na planta, via floema. Ja
o amido é um carboidrato insoldvel, de reserva, presente em quase todas as plantas. O
interessante é que tanto a sacarose como o amido sdo gerados a partir da triose-fosfato gerada
no ciclo de Calvin (Figura 14)

A sintese de amido ocorre no cloroplasto e se da pela formacdo de ADP-glucose. A
partir da adicdo de ADP-glucose forma-se um polimero de glicose unido por ligacdo
glicosidica a-1,4. A sintese de sacarose, por sua vez, ocorre no citosol e se da pela formacao
de UDP-glucose que se combina com frutose-6-fosfato e produz a sacarose-6-fosfato. Esta
ultima € convertida para sacarose por acdo de uma fosfatase.

As sinteses de amido e de sacarose apresentam praticamente os mesmos intermediarios
(frutose-1,6-bisfosfato, frutose-6-fosfato, glicose-1-fosfato, etc.). No entanto, estas vias
biossintéticas possuem izoenzimas, que sio Unicas para cloroplasto e citosol.

O que determina o destino do gliceraldeido-3-fosfato produzido na fotossintese? Produz
amido ou sacarose? As concentracdes relativas de ortofosfato e triose-fosfato (gliceraldeido-
3-fosfato) sdo os principais fatores que controlam se o carbono fixado fotossinteticamente €
alocado como amido nos cloroplastos ou como sacarose no citosol. Estes dois
compartimentos se comunicam pelo translocador de fosfato/triose-fosfato. O ortofosfato em
direcdo ao cloroplasto e triose-fosfato para o citosol.

Situacdo 1:

dortofosfato no citosol] = | exportagio de triose-fosfato = T sintese de amido
para o citosol no cloroplasto
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Situagdo 2:

Tlortofosfato no citosol] = T exportagio de triose-fosfato = T sintese de sacarose
para o citosol no citosol
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Figura 14 — Sintese de amido e de sacarose (Taiz & Zeiger, 1998)

¢) Regulacao do Ciclo de Calvin

Cinco enzimas do ciclo de Calvin sdo reguladas pela luz: rubisco (fase de carboxilacio);
NADP: desidrogenase do gliceraldeido-3-fosfato (fase de reducdo); frutose-1,6-bisfosfatase,
sedoheptulose-1,7-bisfosfatase e quinase ribulose-5-fosfato (fase de regeneragao).

A enzima da fase de redugdo (desidrogenase do gliceraldeido-3-fosfato) e as trés
enzimas da fase de regeneracdo sdo controladas pelo sistema ferredoxina-tiorredoxina. Estas
quatro enzimas possuem um ou mais grupos dissulfeto (S—S). No escuro estes residuos estao
na forma oxidada, deixando a enzima inativa ou subativa. Na luz, os elétrons da ferredoxina,
via tiorredoxina, sdo utilizados para reduzir o grupo S—S para o estado sulfidrila (SH). A
mudanga promove a ativagdo da enzima.

120



A rubisco, por sua vez, € regulada pela carbamila¢do (Figura 15). Quando os
cloroplastos sdo submetidos a luz, ocorre um aumento no pH do estroma. Este aumento no
pH do estroma provoca a desprotonac¢do do grupamento amino (e-NH;") de um residuo de
lisina no sitio ativo da enzima. Este grupamento passa de NH3;" para NH,. Este residuo
desprotonado reage com uma molécula de CO, (que ndo é a mesma molécula substrato)
ficando a enzima com uma carga negativa (NH—COO"). A ativa¢do final da enzima depende
da atracdo eletrostdtica desta carga negativa com fons Mg2+. A concentra¢do deste fon no

estroma também aumenta em folhas expostas a luz.
Lys i Lys N2
| g | S ! I

Mgz+
Lys ~ 5 Lys
NH3* H* NH; H*  NH Mg;u NH
! 1
Carbamylation COO™ o0~
ME]]2+
Inactive Active

Figura 15 — Mecanismo de regulacdo da atividade da rubisco pela luz (Taiz & Zeiger,
1998)

d) O Ciclo Fotorrespiratério

O ciclo fotorrespiratério estd relacionado com a atividade de oxigenacdo da rubisco e
resulta na perda de CO, e na diminui¢éo da eficiéncia fotossintética (Figura 16).

As moléculas de CO, e O, competem na reacdo catalisada pela rubisco, visto que,
carboxilagdo e oxigenagdo ocorrem no mesmo sitio ativo da enzima. Em teste em tubo de
ensaio, com iguais concentracdes de CO, e O,, a rubisco de Angiospermas fixa CO, 80 vezes
mais rdpido do que fixa O,. No entanto, em solu¢do aquosa em equilibrio com o ar, a 25 °C, a
relacdo [CO,)/[O;] = 0,0416. Nesta situagc@o, em que a concentracdo de CO;, € muito menor
que a de O,, a carboxilacdo supera a oxigenagdo em apenas trés vezes.

Na reac¢do de oxigenacdo o O, reage com a ribulose-1,5- bisfosfato e produz um
composto de trés carbonos (3-fosfoglicerato) e outro de dois carbonos (2-fosfoglicolato).

O, + ribulose-1,5-bisfosfato — 3-fosfoglicerato + 2-fosfoglicolato + 2H"
(50) (30O) 20)

O ciclo fotorrespiratdrio serve para recuperar os dois carbonos gerados pela atividade
oxigenase, na forma de 2-Fosfoglicolato. Este ciclo envolve trés compartimentos celulares:
cloroplasto, peroxissomo e mitocdndria. O ciclo se inicia no cloroplasto com a formagdo do
glicolato a partir do 2-fosfoglicolato. O glicolato migra para o peroxissomo onde € convertido
para glicina (aminodcido) e peréxido de hidrogénio (H,O,). Esta organela € rica em uma
enzima conhecida como catalase, a qual degrada o H,O,, que € toxico para a célula.

catalase
2H202 L 2H20 + 02
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Figura 16 — O ciclo fotorrespiratério (Taiz & Zeiger, 1998)

A glicina migra do peroxissomo para a mitocondria. Duas moléculas de glicina (2C)
produzem uma molécula de serina (aminoacido com 3 carbono). Nesta etapa ocorre liberacio
de NH; e de CO,.

OBS: Como se vé, ocorre consumo de O, (no cloroplasto) e liberacdo de CO, (na
mitocOndria), por isso chama-se fotorrespiragao.

A serina (3C) formada na mitocondria migra para o peroxissomo onde € convertido para

glicerato. O glicerato (3C) migra para o cloroplasto onde é convertido para 3-fosfoglicerato
(3C), com gasto de ATP.
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Assim, duas moléculas de fosfoglicolato (2x2 = 4 carbonos), geradas pela atividade
oxigendsica da rubisco, produzem uma molécula de 3-fosfoglicerato (3C) e uma molécula de
COs,. Neste caso, 75% do carbono gerado pela oxigenase € recuperado e retorna para o ciclo
de Calvin. No entanto, o grau de perdas de carbono pela fotorrespiracio depende das
concentragdes de CO, e O,, das propriedades cinéticas da rubisco e da temperatura, e tende a
ser maior que 25% em condi¢des normais do ambiente.

Em geral, nas temperaturas elevadas de regides tropicais as perdas pela fotorrespiracio
podem ser bem maiores. O aumento na temperatura diminui a solubilidade dos gases, sendo
que a temperatura afeta mais a solubilidade do CO; do que a do O,. Assim temos:

T Temperatura = 1 [CO,]/07]
T Temperatura = T Atividade Oxigendsica da rubisco

T Temperatura = T FOTORRESPIRACAO

As perdas podem superar os 40%. Assim, a fotorrespiracdo reduz a assimilacdo liquida
de CO», ou seja, reduz a fotossintese liquida.

Fotossintese liquida = fotossintese total — (respiragdo + fotorrespirac¢ao)

Quanto maior for a fotorrespiracdo, menor serd a fotossintese liquida.

Por que a existéncia da fotorrespiracao???

¢ A quimica da reag@o de carboxilagdo poderia requerer um intermedidrio (substrato)
com capacidade para reagir com CO; ou O,. Isto ndo teria sido problema no inicio
da evolucdo do processo de fotossintese, visto que naquele tempo a razdo
[CO,]/[O;] era muito maior do que a observada nos dias de hoje.

e A fotorrespiracdo poderia contribuir para a dissipagdo de ATP e poder redutor e
evitar danos sobre o aparelho fotossintético (foto-oxidacdo e fotoinibicdo) sob
condicdes de excesso de energia (por exemplo, alta intensidade de luz e baixa
concentragdo interna de CO,, como ocorre em plantas expostas a estresse hidrico —
estdmatos fechados).

e) Mecanismos de Concentracio de CO,

Algumas plantas t€ém desenvolvido mecanismos de concentracio de CO,, os quais
contribuem para reduzir a fotorrespiragdo (¢ o caso das plantas C4) ou para permitir a
sobrevivéncia das plantas em condi¢des dridas e semi-dridas (é o caso das plantas CAM).
Estes mecanismos envolvem adaptacdes morfoldgicas e fisiologicas bastante interessantes.
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I- O Ciclo C4 - SEPARACAO ESPACIAL

As folhas de plantas conhecidas como C4 possuem dois tipos distintos de células
contendo cloroplastos: o mesofilo e a bainha do feixe vascular, as quais estdo conectadas por
extensa rede de plasmodesmas. As células da bainha do feixe apresentam uma anatomia
diferenciada, em forma de coroa, conhecida como anatomia kranz.

O ciclo C4 consiste de quatro etapas (Figura 17):
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Figura 17 — Esquema geral do ciclo fotossintético de assimilacdo de carbono C,4
(Hopkins, 2000).

e Na primeira etapa ocorre a fixacdo de CO, (como HCO3') pela enzima carboxilase
do fosfoenolpiruvato (PEP-carboxilase) no citosol das células do mesofilo,
formando oxaloacetato. Este dcido orgénico € convertido para malato ou aspartato,
dependendo da espécie, nos cloroplastos das células do mesofilo.

OBS: Estes acidos de quatro carbonos sdo os primeiros intermedidrios estdveis da
fotossintese destas plantas, dai o nome C4. Nas plantas que possuem apenas o ciclo
de Calvin, o primeiro intermedidrio estdvel é o 3-fosfoglicerato, de trés carbonos,
sendo estas plantas referidas como Cs.

e Na segunda etapa, os acidos de quatro carbonos sdo transportados das células do
mesofilo para as células da bainha do feixe vascular, via plasmodesmas. Algumas
plantas C4 transportam malato enquanto outras transportam aspartato.

e Estes acidos de quatro atomos de carbono sdo entdo descaboxilados nas células da
bainha do feixe vascular, liberando CO, e produzindo piruvato ou alanina. O CO, é
entdo fixado pela RuBisCO, que nestas plantas é encontrada somente nas células da
bainha do feixe.

OBS: As demais reagcdes do Ciclo de Calvin ocorrem normalmente nestas plantas,
concluindo o processo de fixagdo de CO,.
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¢ Finalmente, ocorre o transporte do composto de trés carbonos, piruvato ou alanina,
de volta para o mesofilo, onde ocorre a regeneracao do fosfoenolpiruvato (PEP) com

gasto de duas moléculas de ATP. Esta dltima reacdo € catalisada pela enzima
diquinase do piruvato ortofosfato.

Algumas vantagens do mecanismos Cy:

e A enzima fosfoenolpiruvato carboxilase utiliza como substrato o HCO3™ que ndo
compete com Oy, ou seja, a fotorrespiragcdo € suprimida no mesofilo;

e A enzima PEP carboxilase tem elevada afinidade pelo substrato (HCO3', SuM), o
que a permite atuar mesmo em muito baixas concentra¢des do substrato;

e A grande afinidade da enzima pelo substrato permite que as plantas Cy4
fotossintetizem com pequena abertura estomadtica e, consequentemente, com baixa
perda de dgua;

¢ Uma conseqiiéncia do exposto acima é que as plantas C, habitam ambientes com
altas temperaturas e climas semi-aridos (quentes e secos);

e A rubisco é encontrada apenas nas células da bainha vascular. Estas plantas,
portanto, gastam menos nitrogénio do que as plantas Cs.

Existe alguma desvantagem?

e Mecanismo de regeneracdo do PEP consome dois ATP. Assim, as C4 gastam 5 ATP
para cada CO, fixado; As plantas C; gastam apenas 3 ATP por CO, fixado;

Apesar deste maior consumo de ATP, o mecanismo C4 € bastante eficiente para as
condicdes de clima tropical, pois praticamente anula a fotorrespiracao. Nestas condicdes as
espécies C4 apresentam taxas de fotossintese liquida bem superiores as de espécies Cs.

II - Plantas CAM - SEPARACAO TEMPORAL

Nestas plantas o CO,, na forma de HCOj5, é capturado pela carboxilase do PEP no
citosol, a qual combina o0 HCO3™ com o fosfoenolpiruvato, produzindo oxaloacetato. O que
diferencia estas plantas das demais € que este processo de fixagdo de CO; ocorre durante a
noite (Figura 18). O oxaloacetato formado € entdo convertido para malato, o qual se acumula
nos vacutolos. Este acimulo de 4cidos orginicos durante a noite explica o nome CAM —
metabolismo 4cido das crassuldceas, comum nas cacticeas, bromelidceas, orquidiceas,
euforbidceas e crassuléceas.

Durante o dia, o malato estocado € transportado para os cloroplastos e descarboxilado,
liberando CO; que € reduzido pelo ciclo de Calvin.

Estas plantas sdo tipicas de ambientes dridos. Elas abrem os estomatos durante a noite e
fecham durante o dia, prevenindo as perdas de dgua.

OBS: Algumas plantas podem alterar o metabolismo fotossintético, passando de CAM
para C3 e vice versa. O modo CAM predomina sob condicdes de aridez. Quando as plantas
estdo bem supridas com agua elas podem passar para C; (CAM facultativas). Muitas plantas,
no entanto, sio CAM obrigatoérias.
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Figura 18 — Esquema do Metabolismo Acido das Crassuldceas (Hopkins, 2000)
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f) Fisiologia Comparada de Plantas C;, C4e CAM

A tabela 2 mostra as diferencas na fotossintese das plantas C;, C4 e CAM. Nota-se que as
adaptacdes nas Cs; permitem que elas fotossintetizem em altas taxas, mesmo em altas
temperaturas (o mecanismo de concentracdo de CO, praticamente elimina a fotorrespiragao).
Estas plantas conseguem altas produtividades nas condi¢Ges tropicais. As adaptagdes
fisiologicas das plantas CAM permitem a sua sobrevivéncia em condi¢cdes de climas dridos e
semi-dridos. Estas plantas sdo pouco produtivas (baixas taxas fotossintéticas). Ja as
caracteristicas das plantas C; permitem que elas sejam mais eficientes em condi¢des de climas
temperados (note que estas plantas consomem menos ATP por molécula de CO,; fixado). A
reducdo na produtividade das plantas C; deve-se ao aumento da fotorrespiracdo com o
aumento da temperatura.

Tabela 2 — Pardmetros fisiologicos de plantas Cz, C4 e CAM

Parametro C; Cy CAM
Fot e Presente, > de 25% da Presente, nao Detectavel no final da
otorrespiracao fotossintese bruta detectdvel tarde
Primeiro Produto  Acido 3-fosfoglicérico  Acido oxaloacético Acido oxaloacético
Estavel 30O 4C) 40)
Ponto de Compen- Alto, Baixo,
sacio de CO, 20a 100 uL CO, L 0a5puLCO,L" -
Enzima Priméria de Rubisco Carboxilase do PEP Carboxilase do PEP
carboxilacao (km =20 uM de CO;) (km=5 uM de HCOy)
Relacao
CO,/ATP/NADPH 1:3:2 1:5:2 1:6,5:2
Temperatura Otima 20a25°C 30a45°C 35 °C
Taxi‘,ie Ef:l’:l":;g“ese (amol dlo : SO 20, 20240 0.6 22,4
1qme Hmot de 2 m s (umol de CO, m?s™t) (umol de CO, m?s™)
Saturacio de luz exemplo: soja . .
exemplo: milho Agave americana
Razao de 250 a 350 18 a125
transpiracio 4502 1000 gH,0/gMS gH,0O0/gMS gH,O/gMS
Contedo de N na 6.527.5 3.0a4,5
folha/maxima ‘. - _
, (% na matéria seca) (% na matéria seca)
fotossintese
Saturagio na Luz 400 — 500 Ndo saturvel

(umol m2 s'l)
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5. ASPECTOS FISIOLOGICOS E ECOLOGICOS - FATORES QUE AFETAM A
FOTOSSINTESE

Varios fatores influenciam a fotossintese: H,O, nutrientes minerais, luz, CO, e
temperatura, além da idade e do gendtipo da planta. Entdo, qual o fator que mais limita a
fotossintese em ecossistemas naturais e agricolas? Tudo indica que é a 4gua. Os desertos sdo
extremamente improdutivos, enquanto os estudrios, florestas tropicais e cultivos irrigados
apresentam elevadas produtividades. Quando o potencial hidrico do solo torna-se muito
negativo, a expansdo celular € retardada e a reducio no crescimento da folha é o primeiro
sintoma aparente. A continuidade do estresse provoca o fechamento estomdtico e,
consequentemente, a absorcdo de CO, é restringida. Assim, a reducdo no suprimento de dgua
limita a fotossintese reduzindo a drea foliar e a prépria absorcdo de CO,.

As funcdes e a importancia da dgua e dos nutrientes minerais para as plantas ja foram
estudadas nas unidades III (Relagdes Hidricas) e IV (Nutrigdo Mineral), respectivamente.
Neste ponto, pretendemos discutir outros fatores que afetam a fotossintese, principalmente,
luz, concentraciao de CO, e temperatura.

5.1 LUZ
a) Anatomia Foliar e Fotossintese

Aproximadamente 1,3 kW m? da energia radiante solar atinge a terra, porém somente
cerca de 5% desta energia é convertida em carboidratos pela fotossintese (Figura 19). Uma
das razdes para esta percentagem tdo baixa é que a maior fragdo da luz incidente é de
comprimento de onda muito curto (por exemplo, ultravioleta) ou muito longo (infravermelho)
e ndo sdo absorvidos pelos pigmentos fotossintéticos. Em adi¢c@o, muito da energia absorvida
€ perdida como calor e um menor montante é perdido como fluorescéncia. A regido do
espectro compreendida entre 400 e 700 nm (regido do visivel) possui a radiagdo util para a
fotossintese, sendo denominada de radiacao fotossinteticamente ativa (PAR). Cerca de 85 a
90% da PAR € absorvida pela folha, sendo o restante refletido na sua superficie ou
transmitido através da folha. Como a clorofila, principal pigmento da fotossintese, absorve
muito fortemente a luz nas regides do vermelho e do azul, as radiagdes refletidas e
transmitidas s@o enriquecidas em verde, produzindo a coloracio verde da vegetagdo.

A morfologia, a anatomia e as propriedades 6ticas das folhas sdo feitas para interceptar
e canalizar eficientemente a luz para os cloroplastos, ou seja, onde a fotossintese ocorre.

A anatomia de uma folha de dicotiledonea mesofila € descrita a seguir: A folha é
coberta com uma epiderme superior (adaxial) e uma inferior (abaxial). Os tecidos
fotossintéticos sao localizados entre as duas epidermes e, consequentemente, sdo chamados de
mesofilo (meso = meio e filo = folha). A camada superior do mesofilo consiste de uma a trés
camadas de células, conhecidas como parénquima pali¢ddico (vem de palicada). As células do
parénquima palicddico sdo alongadas e cilindricas com o seu maior eixo ficando
perpendicular a superficie da folha. Abaixo da camada pali¢ddica encontra-se o mesofilo
esponjoso, assim denominado por causa dos grandes espacgos entre as células. A forma destas
células é, em geral, irregular, porém tende para a forma isodiamétrica. A estrutura de uma
folha de monocotiledoneas € similar a de dicotiledoneas. Nas monocotiledoneas, no entanto,
ndo se observa distingdo entre parénquima palicddico e esponjoso.
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Figura 19 — Conversdo de energia solar em energia quimica (carboidratos) pelas folhas
(Taiz & Zeiger, 1998).

A anatomia da folha é altamente especializada para a absor¢do de luz. A camada mais
externa, ou seja, a epiderme, € usualmente transparente a luz visivel e as células individuais
sdo freqiientemente convexas (Figura 20). A estrutura convexa das células da epiderme
permite que elas atuem como uma lente, redirecionando e focalizando a luz incidente para os
cloroplastos que se encontram adjacentes as paredes laterais das células do parénquima
palicadico (Figura 20C). Isto € comum entre plantas herbiceas e especialmente em espécies
tropicais que crescem dentro das florestas (sub-bosque), onde os niveis de luz sdo muito
baixos.

As células do parénquima pali¢ddico geralmente possuem maior nimero de cloroplastos
do que as células do parénquima esponjoso (Figura 20), o que €, sem divida, uma adaptacio
as maiores taxas de radiacdo fotossinteticamente ativa que atinge a superficie superior das
folhas.

A despeito do grande nimero de cloroplastos nas camadas palicddicas de folhas de
dicotiledoneas, existe uma propor¢do significativa do volume celular que ndo contém
cloroplastos. Visto que os pigmentos se concentram nos cloroplastos, um substancial
montante de luz pode passar através da primeira camada de célula do parénquima pali¢ddico,
sem ser absorvida (Figura 20B). Isto tem sido conhecido como efeito “peneira” (effect sieve).
A existéncia de mudltiplas camadas de células pali¢gddicas ¢ uma maneira de aumentar a
probabilidade de um féton de luz, apds atravessar uma primeira camada de células, ser
interceptado pelas camadas inferiores. Na realidade, a primeira camada de células pode
facilitar a passagem da luz, canalizando-a para o interior da folha. Isto permite a divisdo de
trabalho (fotossintese) dentro da folha.
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Figura 20 — Diagrama simplificada mostrando a redistribui¢do de luz na folha (Hopkins,
2000).

O impacto do efeito “peneira” sobre a eficiéncia de absor¢do de luz é, em parte,
balanceado por fatores que mudam a dire¢cdo da luz dentro da folha. Dentro da folha, no
parénquima pali¢ddico e, particularmente no parénquima esponjoso, a luz pode ser refletida e
refratada nas superficies entre a dgua e o ar, fazendo com que a sua direcdo seja alterada de
forma casualizada. Este fendmeno é conhecido como dispersdo da luz (light scattering).
Neste caso, a dispersdo da luz pela reflex@o e refracdo, aumenta o comprimento do caminho a
ser percorrido pela luz através da folha, aumentado a possibilidade da mesma ser absorvida.
De fato, os trajetos que os fétons de luz percorrem dentro da folha sdo, geralmente, quatro ou
mais vezes maiores que a espessura da folha.

b) Adaptacoes de Folhas para Diferentes Condi¢oes Ambientais

Nem todas as folhas sdo desenhadas como uma tipica folha mesomorfica de
dicotileddnea, como descrito acima. As folhas de muitas espécies apresentam modificacdes,
associadas a adaptacdes as diferentes condi¢des ambientais. Folhas de pinheiro, por exemplo,
sdo mais circulares quando vistas em uma secéo transversal. Sua capacidade para absor¢do de
luz tem sido comprometida em favor de uma reduzida relacdo superficie/volume, uma
modificagdo que evita a dessecacdo quando estas plantas s@o expostas ao ar seco do inverno.

Em outros casos, tais como as espécies de regides semi-dridas e dridas, as folhas sdo
muito mais espessas, que permite o acimulo de 4gua. Em casos extremos, tais como os
cactos, as folhas tém sido reduzidas para espinhos e o caule exerce uma dupla func¢io: estoque
de 4gua e fotossintese.

As folhas absorvem o méximo de luz quando o limbo estd perpendicular a luz incidente.
Muitas espécies vegetais (alfafa, algoddo, soja, feijdo, espécies selvagens de Malvaceae,
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Lupinus succulentus, dentre muitas outras) controlam a absorcado de luz ajustando a orientacdo
do seu limbo de tal forma que ele fique perpendicular aos raios solares (Solar Tracking,
ajustamento solar). Assim, estas espécies conseguem manter a maxima taxa fotossintética
permitida ao longo do dia, inclusive pela manhd e no final da tarde (Figura 21). Isto é
importante, pois permite que a planta fotossintetize em taxas aceitdveis nas horas mais
amenas do dia (no inicio e no final do periodo de luz), o que pode ser uma vantagem para
plantas de regides daridas ou semi-aridas. De modo contrario, algumas outras plantas movem
suas folhas para evitar a exposicdo completa a luz do sol, minimizando, desta forma, a
absorc¢ao de calor e a perda de dgua. Este movimento de folhas induzido pelo sol € conhecido
como “heliotropismo”. As folhas que maximizam a absorcdo de luz sdo conhecidas como
diaheliotrépicas e as que minimizam sdo paraheliotrépicas.

(B)

Figura 21 — Movimento de folhas de Lupinus succulentus em resposta a luz: A
(orientagdo inicial); B (Orientacdo das folhas apds 4 horas de exposi¢do a
luz direcionada (Taiz & Zeiger, 1998)).

Um caso especial de adaptacgdo é visto quando comparamos “Plantas (ou folhas) de Sol”
com “Plantas (ou folhas) de Sombra”. As plantas de sombra sdo aquelas que se desenvolvem
em habitats sombreados, como no interior das florestas. Estes habitats sombreados recebem,
em geral, menos de 1% da radiacdo fotossinteticamente ativa que € disponivel nos habitats
“abertos”. Comparando com as plantas de sol, as plantas de sombra apresentam as seguintes
caracteristicas:

e Muito baixas taxas fotossintéticas quando expostas a luz do sol

e Sua resposta fotossintética satura em baixos niveis de irradiincia

e (Quando os niveis de irradidncia sdo muito baixos elas usualmente fotossintetizam
em maiores taxas do que as plantas de sol, colocadas nas mesmas condi¢des.

Em arvores, arbustos e também em plantas herbaceas, muitas folhas se desenvolvem na
sombra de outras e atingem durante o seu desenvolvimento caracteristicas semelhantes as
folhas das verdadeiras plantas de sombra. Em dicotiledoneas, as folhas de sombra sio
tipicamente maiores em drea, porém apresentam espessura inferior as das folhas de sol. As
folhas de sol sdo mais espessas do que as de sombra por que elas formam células pali¢adicas
longas ou, entdo, mais de uma camada (Figura 22). Na base de peso, as folhas de sombra
possuem mais clorofila do que as de sol e também produzem um maior nimero de complexos
coletores de luz. Por outro lado, os cloroplasto de folhas de sombra possuem menor contetido
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de proteinas no estroma, incluindo a rubisco, e também menor propor¢do de proteinas de
transporte de elétrons. Isto indica, que as folhas de sombra investem mais energia na producao
de pigmentos coletores de luz, os quais permitem a absorcdo e utilizacdo de praticamente toda
a luz que atinge a folha.

SOL

SOMBRA

Figura 22 — Folhas de sugar maple expostas a diferentes intensidades de luz (Salisbury
& Ross, 1991)

Pode uma planta de sol (ou folha de sol) se adaptar a sombra ou uma planta de
sombra (ou folha de sombra) se adaptar ao sol?

Folhas maduras mostram muito pouca capacidade de adaptagdo a sombra ou ao sol,
porém, plantas inteiras de algumas espécies se adaptam muito bem a ambas durante o
desenvolvimento, principalmente 2 sombra. E claro, existem limites genéticos para esta
adaptacdo. Algumas plantas parecem ser “plantas de sombra obrigatérias" (por exemplo,
Alocasia) e outras "plantas de sol obrigatérias" (por exemplo, girassol). Porém, a grande
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maioria € facultativa. Muitas espécies Cz e C4, sdo plantas de sol facultativas e se adaptam até
certo ponto a sombra, produzindo caracteristicas morfoldgicas e fotossintéticas semelhantes as
plantas de sombra. Elas diminuem seu ponto de compensacdo de CO, (pela reducdo na
respira¢do), reduzem a taxa fotossintética e apresentam saturacdo da fotossintese em baixa
irradidncia. Estas plantas desenvolvem a habilidade para crescer na sombra, porém, seu
crescimento ¢ lento.

A adaptacdo reversa, ou seja, da sombra para o sol, € menos comum. As plantas de
sombra (ou folhas de sombra) usualmente ndo podem ser expostas a radiacao solar direta sem
exibir inibicdo dréstica da fotossintese e morte de folhas maduras dentro de poucos dias. As
folhas destas plantas ndo possuem a morfologia adequada e os mecanismos fisiolégicos de
protecdo contra o excesso de luz, que estdo presentes nas folhas que normalmente sdo
expostas aos raios solares.

¢) Efeito da Luz sobre a Fotossintese de Folhas Intactas

A medic¢do da fixacdo de CO, em folhas intactas mantidas em fluxo crescente de fotons
(intensidade luminosa) permite construir curvas de resposta a luz (Figura 23), que fornecem
informagdes tteis das propriedades fotossintéticas da folha. No escuro, CO, € liberado pela
planta devido a respiragdo e, por convencao, a assimilagdo de CO, é negativa nesta parte da
curva (Figura 23).
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Figura 23 — Respostas fotossintéticas a intensidade luminosa de folhas de uma planta Cs;
(Taiz & Zeiger, 1998)

Quando o fluxo de fétons aumenta, a fixacdo de CO, pela fotossintese aumenta
inicialmente até o ponto em que ela se iguala a liberagao de CO, mitocondrial (Figura 23). A
intensidade luminosa na qual a fixacdo de CO, é exatamente igual a liberacdo pela respiracao,
€ conhecida como ponto de compensacao de luz, o qual depende da espécie e das condigdes
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de crescimento. Plantas de sombra, por exemplo, possuem ponto de compensagdo de luz bem
menor do que as plantas de sol. Para entender isto veja a equagéo:

Fotossintese liquida = fotossintese total - respiragdo mitocondrial

No ponto de compensagdo luminoso a fotossintese liquida € igual a zero. Nas plantas de
sombra a respiracdo ¢ muito baixa o que justifica o seu menor ponto de compensagdo
luminoso (Figura 24). Isto é, com uma menor intensidade de luz (em relagdo a uma planta de
sol) ela consegue realizar a fotossintese e contrabalancar a liberagdo de CO, pela respiracéo.
Na realidade, elas conseguem ter uma fotossintese liquida positiva (fotossintese bruta maior
que a respiracdo) em niveis muito baixos de luz e por isso € que elas conseguem se adaptar a
tais ambientes sombreados.
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Figura 24 — Curva de resposta a luz para assimilacdo de CO, de uma planta de sol e
outra de sombra (Taiz & Zeiger, 1998)

Aumentando-se a intensidade luminosa acima do ponto de compensacao resulta em um
aumento na fotossintese, produzindo um relacionamento linear entre o fluxo de fétons e a taxa
fotossintética (Figuras 23 e 24). Observa-se na curva que em determinado ponto, 0 aumento
da luz ndo provoca mais aumentos na taxa de fotossintese. Neste caso, diz-se que ocorreu a
saturacdo. As plantas de sombra mostram saturacdo em baixos niveis de luz, devido a fatores
jé comentados anteriormente (as folhas destas plantas ndo estdo adaptadas a luz intensa). A
maioria das plantas C; mostra saturagdo entre 500 e 1.000 wmol m? s, valor que fica bem
abaixo da completa luz do sol (2.000 pmol m~?s™). Como mostrado na figura 23, a saturagdo
nas folhas de plantas Cs € devido as limitagdes associadas a fixacdo de CO, (em outras
palavras, a fotossintese € limitada pela capacidade de carboxilagdo da rubisco). Ja as plantas
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C4 (milho, sorgo, cana-de-actcar, etc.), adaptadas a ambientes de elevada intensidade
luminosa, ndo apresentam a referida saturacdo (Figura 25). Algumas espécies Cs, como
amendoim e girassol ndo apresentam saturagdo até quase completa luz do sol.
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Figura 25 — Efeito da intensidade de radiacdo sobre a taxa de fotossintese liquida de
milho - C4 e de trigo e algodio - Cs (Salisbury & Ross, 1991).

E interessante destacar que as curvas mostradas acima se referem a estudos realizados
com folhas isoladas. Quando nés avaliamos a planta como um todo, observamos que nem
todas as folhas absorvem a mesma intensidade de luz, visto que muitas ficam sombreadas.
Exposicdo da planta para altas irradiancias pode provocar a saturacdo das folhas
completamente expostas a luz, mas ndo das sombreadas. Assim, dificilmente se observa
saturagdo ao nivel de planta inteira. Como resultado, uma planta, uma cultura ou mesmo uma
floresta provavelmente nunca recebe luz suficiente para maximizar a sua taxa fotossintética.
Assim, as plantas que tem um melhor arranjamento das folhas e distribuem a luz de maneira
mais uniforme entre as diferentes folhas, poderd apresentar uma maior produtividade.

Muitos pesquisadores tém buscado relacionar a arquitetura das plantas com a
produtividade. Uma das medidas mais utilizadas para isto é o indice de area foliar (IAF), o
qual corresponde a relacdo entre a 4rea foliar da planta (medida em apenas um dos lados das
folhas) e a drea ocupada pela projecdo da copa.

IAF = Area foliar da planta (ou da cultura)/Area do terreno delimitada pela
projecao da copa (plantado)
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Em geral, a produtividade aumenta com o aumento do IAF, até certo ponto. Se o valor
do indice aumenta demais significa que a 4rea foliar é muito grande em relacdo a drea
ocupada pela planta (cultura), ou seja, muitas folhas estdo sombreadas. O excesso de folhas
sombreadas representa dreas de pouca produgdo ou de baixa taxa fotossintética. As dreas

sombreadas funcionam como ramos “ladroes" (drenos).

OBS 1: O IAF 6timo para um dado conjunto de plantas depende do dngulo entre as folhas e o
caule. Folhas na horizontal, como as de feijao, absorvem a luz mais eficientemente, porém,
provoca maior sombreamento. De modo contririo, folhas eretas, como as de gramineas (como
o milho), absorvem menos luz, porém, produzem pouco sombreamento. As folhas eretas
podem permitir melhor distribui¢do de luz na planta, aumentando a efici€ncia fotossintética.

OBS 2: Arvores de florestas possuem valor de IAF em torno de 12, sendo que muitas folhas
sombreadas recebem menos de 1% da luz solar. Valores de IAF em ecossistemas agricolas
sdo menores, variando de 3 a 8, dependendo da espécie e da densidade de plantio.

d) Regulacio e Reparo do Aparelho Fotossintético - EXCESSO DE LUZ

O aparelho fotossintético € apropriado para absorver uma grande quantidade de energia
luminosa e converté-la em energia quimica. O excesso de energia, no entanto, pode acarretar a
producdo de espécies quimicas toxicas que provocam a foto-oxidacdo ou fotoinibi¢do de
componentes celulares (lipidios de membrana, proteinas, etc.). Em funcdo disso, os
organismos fotossintéticos evoluiram alguns mecanismos de regulacdo e de reparo, que
descreveremos abaixo.

A protecdo do aparelho fotossintético contra os danos provocados pela luz em excesso
pode ocorrer em vdrios niveis. O primeiro mecanismo que pode ocorrer é a supressao do
dano. Isto pode ocorrer pela liberacdo de energia na forma de calor. Alguns pigmentos,
especialmente as xantofilas, associadas ao complexo de antena do fotossistema II, parecem
estar envolvidas nesse processo. Alguns estudos tém demonstrado, também, a existéncia de
um complexo coletor de luz modvel associado ao fotossistema II (LHC II moével). Este
complexo esta envolvido na particio de energia entre os dois fotossistemas e, sob
determinadas condicdes, contribui para prevenir danos no aparelho fotossintético. Assim,
excesso de energia no fotossistema II acarreta a movimentacgé@o deste complexo coletor de luz
para a regido do fotossistema I, ajudando-o na absor¢do de luz e promovendo um maior
equilibrio entre os dois fotossistemas.

Caso os mecanismos de supressdo do dano ndo forem suficientes, ocorre a producgéo de
espécies toxicas, tanto no fotossistema II (oxigénio singleto) como no fotossistema I
(superdxido, Oy), que podem acarretar a foto-oxidacdo dos componentes celulares. Neste
nivel, mecanismos que destroem estes radicais livres podem evitar danos ao aparelho
fotossintético.

Os carotendides, por exemplo, reage com o oxigénio singleto, convertendo-o para forma
menos ativa:

OszL (singleto) + caroten(’)ideT\L (fundamental) — OzTT (tripleto) T+ caroten(’)ideTT (excitado) —

——> carotendide T4 (fundamentay + Calor
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Como se vé, os carotendides convertem o oxigénio singleto em oxigénio tripleto (forma
pouco ativa), e ficam no estado excitado. Os carotendides retornam espontaneamente para o
seu estado fundamental, liberando calor.

Ja os superdxidos (O;) formados pelo forte poder redutor da ferredoxina, na regido do
fotossistema I, podem ser eliminados pela acdo de enzimas, incluindo a Superdxido
Dismutase e Ascorbato Peroxidase:

dismutase do superéxido

2 Oy (toxico) + 2H,0 > 2 H,0, (téxico) + O,
peroxidase do ascorbato
H,O, (téxico) + ascorbato » 2 H,O + desidroascorbato
reduzido

Caso esta segunda linha de defesa ndo seja suficiente, os produtos téxicos, formados
pelo excesso de energia, pode danificar certas moléculas alvo que sdo susceptiveis,
especialmente a proteina D; do fotossistema II. Este processo produz a conhecida
fotoinibicao. No entanto, as plantas possuem um sistema de reparo que envolve a remogao,
a degradacdo e a “sintese de novo” da proteina D;, que é novamente inserida no centro de
reacdo do fotossistema II. As outras partes do centro de reacdo do fotossistema Il parecem ser
recicladas. Assim, a proteina D; € o Uinico componente que necessita ser sintetizado de novo.

5.2 CONCENTRACAO DE CO,

OBS: Os mecanismos de abertura e fechamento estomatico, que estiao associados
as trocas gasosas (entrada de CO, e saida de vapor d’agua) foram estudados na unidade
III (Relagoes Hidricas)

A concentracdo de CO, na atmosfera é um assunto bastante estudado por muitos
pesquisadores, devidos principalmente, a trés fatores:
- A concentragdo de CO, tem crescido linearmente nos tltimos 40 anos;

- O aumento na concentracido de CO, pode contribuir para o efeito estufa. Isto decorre
da absor¢d@o da radiacdo infravermelha refletida pela terra pelos gases da atmosfera
(af entra 0 CO,), produzindo o aquecimento do planeta.

O aumento na concentragio de CO, na atmosfera pode aumentar a taxa
fotossintética das plantas Cs

A influéncia do CO, sobre a fotossintese t€ém implicacdes importantes sobre o
crescimento e a produtividade. Em niveis muito baixos de concentragdo de CO,, existe um
balango negativo entre o CO, fixado e o respirado, isto é, a planta libera CO, para a
atmosfera. Aumentando-se a concentracio de CO, o ponto de compensacao de CO; é
alcancado, ou seja, a fotossintese bruta € igual a respiracdo. Neste ponto a fotossintese liquida
¢é igual a zero. As plantas C4 possuem ponto de compensacdo préximo de zero, refletindo a
maior afinidade da enzima primdria de assimilagdo de CO, (PEP carboxilase) e a taxa de
fotorrespiracdo que € praticamente nula (Figura 26). Procure entender:
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Sob condi¢des ambientes (02 = 21% e CO, = 0,036%), e nas condicdes TROPICAIS
(altas temperaturas), temos:

Plantas C;
Fotossintese liquida = fotossintese total — (respiragc@o + fotorrespiracio)

Plantas C4
Fotossintese liquida = fotossintese bruta — respiragao

Conseqiiéncias: As plantas C, possuem menor ponto de compensagdo de CO, e
maiores taxas de fotossintese liquida, nas condicdes citadas acima.

OBS: Em condi¢des de clima temperado as plantas C; podem ser mais eficientes (ver
figura 27).

Outro ponto a ser considerado € a saturacdo da fotossintese pelos niveis de CO,. As
plantas C,, apresentam saturagdo em baixas concentragdes de CO,, o que se deve ao fato de
que estas plantas ja possuem um mecanismo eficiente de concentracdo deste gas nas células
da bainha do feixe. Por outro lado, em plantas Cs;, aumentando-se a concentragdo de CO,
acima do ponto de compensacdo estimula-se a fotossintese, sem saturacdo, até valores
relativamente altos deste gds na atmosfera. Estes resultados indicam que as plantas C3 podem
ser beneficiadas pelo aumento na concentracdo de CO, atmosférico, enquanto que a maioria
das plantas C,4 € saturada pelos niveis deste gés existente atualmente no nosso planeta.
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Figura 26 - Mudancgas na fotossintese em funcéo da concentracdo de CO, no ambiente (Taiz
& Zeiger, 1998)
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5.3 TEMPERATURA

A temperatura, como sabemos, afeta as rea¢des enzimdticas de todos os processos,
inclusive as da fotossintese. O efeito da temperatura sobre a fotossintese depende da espécie e
das condi¢des ambientais nas quais as plantas estdo crescendo. Plantas como milho e sorgo, as
quais crescem bem em climas quentes, usualmente possuem temperaturas Otimas para a
fotossintese maior do que culturas como trigo, ervilha, centeio e cevada, as quais sdo
cultivadas em regides frias.

Quando comparamos plantas C; com plantas Cy4, observamos que estas ultimas possuem
maiores temperaturas 6timas para a fotossintese do que as primeiras. Estas diferencas se
devem as diferentes taxas de fotorrespiracdo. Quando aumentamos a temperatura, a taxa de
fotorrespiracdo cresce consideravelmente nas espécies Cs, reduzindo a fotossintese liquida. As
plantas C,4, gragas ao mecanismo de concentracio de CO,, reduzem a taxa de fotorrespiragéo a
niveis despreziveis, mesmo em elevadas temperaturas. As temperaturas 6timas para plantas C4
variam de 30 a 45°C e para as Cs, de 20 a 25°C.

E interessante destacar que a vantagem das plantas C4 ocorre apenas nas condi¢des de
climas quentes, como é o caso do nosso clima tropical. Lembre-se que as plantas Cj
consomem menos ATP para fixar uma molécula de CO, (Tabela 2). Observe na figura 27 que
as plantas C; apresentam um maior rendimento quantico do que as Cy4, quando as temperaturas
ficam abaixo de 27°C. Isto significa que, sob condi¢des de baixa temperatura as plantas Cs
tem fotorrespiracdo baixa, podem ser mais produtivas.
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Figura 27 — O rendimento quéntico para a assimilacdo fotossintética de carbono em uma
planta C; e uma C4, em fungdo da temperatura da folha (Taiz & Zeiger,
1998)
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5.4 IDADE DA FOLHA E TRANSLOCACAO DE CARBOIDRATOS

Quando as folhas crescem, sua capacidade para fotossintetizar aumenta até elas
atingirem a sua maturidade, ou seja, seu crescimento final. A partir de entdo, a taxa de
fotossintese comeca a decrescer. Folhas velhas e senescentes eventualmente tornam-se
amarelas e sdo incapazes de realizar a fotossintese, pois a clorofila é degradada e o cloroplasto
perde sua funcao.

Um controle interno da fotossintese € a taxa na qual os produtos da fotossintese, como a
sacarose, podem ser translocados da folha produtora (fonte) para o 6rgdo de utilizacdo ou
armazenamento (dreno). Em geral, a remocdo de tubérculos, sementes ou frutos em
desenvolvimento (drenos), inibe a fotossintese apds uns poucos dias, especialmente nas folhas
adjacentes que normalmente translocam substincias para estes 6rgdos. Além disso, espécies
que fotossintetizam em taxas mais elevadas também apresentam maiores taxas de
translocacdo de assimilados via floema. Estes resultados mostram que existe um controle
entre a producdo (fotossintese), a translocag@o via floema e a utilizagdo dos fotoassimilados
(respiracdo e, ou armazenamento).
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ESTUDO DIRIGIDO N° 04

ASSUNTO: FOTOSSINTESE

1 — Sabe-se que a fotossintese consta de duas fases. Diga quais sdo elas, onde ocorrem e o que
produzem?

2 — Quais os pigmentos responsaveis pela absor¢do de luz na fotossintese nas plantas
superiores e quais as suas estruturas?

3 — Todas as etapas que constituem as reacdes dependentes de luz, sdo realizadas por quatro
complexos protéicos: fotossistema II (PS II), citocromo bgf, fotossistema I (PS 1) e a
sintase do ATP. Além destes também se encontra o complexo de foto-oxidacdo da 4gua.
Em relacdo a essa fase da fotossintese descreva:

a) O fluxo aciclico de elétrons;

b) O fluxo ciclico de elétrons;

¢) O processo de foto-oxidagdo da dgua;

d) O processo de sintese de ATP (fotofosforilacdo);

e) Mostre a distribui¢do de H", O,, ATP e NADPH, ou seja, indique onde cada um desses
produtos € liberado (no estroma ou no limen dos tilacéides). JUSTIFIQUE.

4 — Em relagdo ao ciclo de Calvin dizer: a) Qual o composto receptor de CO,? Qual o
primeiro produto estdvel? Quais as trés etapas bdsicas do ciclo?

5 — O que ¢ fotorrespiragao? Quais os seus efeitos sobre a fotossintese liquida?
6 — Como ocorre a fixagdo de CO; nas plantas “C4”?

7 — O que vocé entende por metabolismo acido das crassulaceas (CAM)?

8 — Cite as caracteristicas diferenciais entre plantas “Cs", “C,” e CAM.

9 — Defina ponto de compensagdo de luz e ponto de compensagdo de CO,. Avalie as plantas
“Cs” e “C4” , em relacgdo a utilizacdo da luz e do CO,.

10 — Cite as caracteristicas diferenciais entre plantas adaptadas a sombra e plantas adaptadas
ao sol.

11 — Descreva os mecanismos de regulagéo e de reparo dos danos provocados pelo excesso de
luz sobre o aparelho fotossintético.

12 — Faga comentdrios sobre o aumento dos niveis de CO, na atmosfera, “efeito estufa” e
produtividade das plantas.
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