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Physiological and Environmental Aspects of Photosynthesis

Abstract: Undoubtedly, photosynthesis is one of the most important process for the life planet
maintenance. The sun releases radiant energy that is able to boost the photosynthetic
apparatus of the plants, which produce carbohydrates that will be used in the respiration.
Among the most important reactions of photosynthesis is the release of oxygen, essential for
respiration, which happens in photosystem Il. The products generated in the first phase of
photosynthesis or photochemical phase (ATP and NADPH) are used in the second phase or the
carbon fixation phase. In this second phase acts the Rubisco enzyme, the key enzyme of
photosynthesis for the production of carbohydrates such as starch and sucrose. Several factors
interfere in the photosynthesis, such as temperature, oxygen and carbon dioxide content, light
level, water availability and others. The knowledge of these interferences has aided in the
development of technologies to maximize agricultural productivity and enable agroclimatic
zoning of many cultures.
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Resumo

A fotossintese é sem dividas um dos processos mais importantes para a manutengao da vida
no planeta. O sol, através da liberagdo de sua energia radiante, é capaz de impulsionar o
aparato fotossintético das plantas e produzir carboidratos que serdo utilizados no processo
respiratdrio. Dentre as reagGes mais importantes da fotossintese estd a liberagdo de oxigénio,
imprescindivel para a respiracdo, que ocorre no fotossistema Il. Os produtos gerados na
primeira fase da fotossintese, ou fase fotoquimica (NADPH e ATP) sdo usados na segunda fase
ou fase de fixacdo de carbono. Nessa segunda fase atua a enzima Rubisco, a principal enzima
da fotossintese, para a producdo de carboidratos, como amido e sacarose. Varios fatores
interferem na fotossintese, como temperatura, teores de oxigénio e de gas carbdnico, nivel de
luminosidade, disponibilidade hidrica, entre outros. O conhecimento de suas interferéncias
tem auxiliado no desenvolvimento de tecnologias para maximizar a produtividade agricola e
possibilitar o zoneamento agroclimatico de muitas culturas.
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1. Introdugao

Um constante fornecimento de energia é
requerido para a manutengdo da vida. Uma
diferenca fundamental entre plantas e
animais é a forma de obté-la. Os animais
conseguem 0s compostos organicos através
da alimentagdo e a energia quimica, através
da respiragdo. As plantas absorvem energia
luminosa a partir do sol, convertendo-a em
energia quimica no processo chamado
fotossintese.

De maneira geral, hd& um balanco entre
estes dois processos na biosfera, sendo que
ambos resultam na energia dos organismos
na Terra. Tanto a fotossintese, quanto a

respiragdo (R) geram energia quimica
disponivel na forma de ATP, cuja sintese é
mediada por um gradiente de prétons (HY)
transmembrana. Na respiragdo, esse
gradiente se deve a oxidacdo de moléculas
organicas em CO,, com redugdo do O, em
H,0, e a dissipacao de energia em forma de
calor. Na fotossintese, o gradiente ocorre
através da oxidacdo da H,0 em O,, sendo
essa fase mediada pela luz, (fase luminosa) e
através da reducdo do CO, em moléculas
organicas, onde o ATP é utilizado (fase de
sintese).’

O ATP proveniente da fotossintese é
produzido apenas em células clorofiladas
(fotossintetizantes) e na presenga da luz.
Durante as horas de escuriddo e em células
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nao fotossintetizantes (como células de raiz),
a energia é suprida pela respiragdo, usando
como substrato os compostos de carbono
produzidos pelas células na fotossintese. E
durante o processo respiratorio
(principalmente na glicélise e ciclo de Krebs)
que muitos precursores essenciais para a
biossintese de outros compostos
importantes, como aminodacidos e hormonios
vegetais, sdo produzidos. Dessa forma, as
plantas, principalmente as que estdo em
crescimento, devem ter maior atividade
fotossintética do que respiratéria.?

Para medir ambos os processos, pode-se
monitorar a absorcdo ou a liberacdo de um
dos gases envolvidos (O, ou CO,), através da
técnica de trocas gasosas. Entretanto a
fotossintese deve ser medida apenas na
presenca de luz, devido ao fato de que a
fotossintese bruta (FB) normalmente excede
aR’?

A FB é aparente (ndo real), pois a taxa de
respiragdo no escuro ndao € idéntica a
verificada na luz, existindo o processo
chamado de fotorrespiracdo, que opera na
presenca de luz e promove uma consideravel
liberacdo (perda) de CO, e consumo de O,. A
fotorrespiragdo ocorre apenas em tecidos
fotossintetizantes, em condi¢cbes de altos
niveis de luminosidade e temperatura. Este
processo pode reduzir a fotossintese liquida
(FL) em taxas que variam de 50 a 60%. Se a FL
cai a zero (em situagbes em que a taxa
respiratdria é alta ou a FB é muito baixa),
tem-se que FB = R, que é o chamado de
“Ponto de Compensa¢do de Luz”, o que
significa que todos os fotossintetizados
produzidos s3do consumidos no processo
respiratério e, com isso, a planta ndo se
desenvolve. O mesmo acontece em situagdes
abaixo do ponto de compensag3o.?

Existem muitos fatores que podem
intervir nas relagdes acima apresentadas.
Dessa forma, essa revisdo tem como objetivo
abordar os principais fatores ambientais e
fisiolégicos que podem resultar na alteracdo
da atividade fotossintética das plantas.*

Vo

2. Fatores Ambientais

Para obter-se uma maior producdo de
alimentos, deve-se aumentar a FL, através do
aumento da FB ou redugdo da R. A FL é
limitada principalmente pelas condi¢Oes
ambientais mas pode, em alguns casos, ser
limitada por condi¢gdes no interior da célula
como, por exemplo, baixo nivel de certas
enzimas.”

Os fatores ambientais limitantes a
fotossintese sdo o CO,, a luminosidade e a
temperatura. Assim, para uma mesma
temperatura, a taxa fotossintética (bruta ou
liquida) é maior a medida que aumenta a
intensidade luminosa. Para uma mesma
intensidade luminosa, a taxa fotossintética é
maior a medida que aumenta a temperatura.
Esse aumento é regulado, ente outras coisas,
pela quantidade de CO,. Quando ocorre
saturacdo de CO, diz-se que a planta atingiu o
ponto de saturacdo de CO,.

Outro importante fator que limita
indiretamente a fotossintese, através do
efeito no suprimento de CO, é a agua. O CO,
entra e a 4gua, na forma de vapor, é perdida
pelas folhas através dos estdbmatos na
epiderme. Os estdmatos podem fechar se o
suprimento de agua for pobre, podendo
causar uma parada no fornecimento de CO,
para a fotossintese. Em certas plantas, o
oxigénio pode causar redugao na fotossintese
liquida.’

A concentragdao de CO, na atmosfera é
aproximadamente 0,036 %, mas as condi¢des
de luz e temperatura sdo bastante varidveis
em habitats onde a fotossintese ocorre. A
temperatura da folha varia desde valores
abaixo de 0 °C, no Artico, até 50 °C nos
desertos mais quentes. A irradidncia varia de
3 a 500 J m? s? de locais altamente
sombreados até habitats tropicais abertos.".

2.1. Habitat sombreado

Algumas plantas, como Oxalis acetosella,
guase sempre crescem na sombra, na parte
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inferior da floresta, onde a luz é limitante
para a fotossintese. Estas plantas de sombra

Fotossintese liquida
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diferem das plantas de sol, como Bellis
perennis, em dois aspectos (Figura 1).?

Planta de sol

Planta de sombra

Irradiancia

Figura 1. Resposta fotossintética tipica de plantas de sol e de sombra em funcdo da irradiancia
(adaptado®)

Em baixa irradiancia, a planta de sombra
tem maior FL que a planta de sol e o ponto
onde FL =0 é menor (FL=0 é quando FB = R).
Esta é a principal razido das plantas
sombreadas sobreviverem e crescerem sob
estas condicbes. Entretanto, em alta
irradiancia, plantas de sombra tem menor
taxa de FL do que plantas de sol.*

O nivel de luz onde FB = R é chamado de
ponto de compensa¢do de luz e seu baixo
valor em plantas de sombra resulta de duas
caracteristicas. Primeiro é o fato de que as
plantas de sombra apresentam baixa taxa
respiratdria. Elas possuem menos células por
folha e menor concentragao de proteinas do
que plantas de sol, tornando-as com um
custo baixo para o funcionamento. Segundo,
em baixas irradiancias, as plantas de sombra
absorvem a luz disponivel com maior
eficiéncia, tanto que com poucas células nas
folhas, poucos fotons sdo desperdicados e a
FB é maximizada.’

Por outro lado, plantas de sombra
apresentam comportamento ineficiente em
altos niveis de irradiancia. Elas tornam-se
rapidamente saturadas de luz (atingem
rapidamente o ponto de saturacdo de luz) e,
apos este ponto, a fotossintese é inibida. Este

fenbmeno é chamado de foto-inibicdo e
ocorre em todas as plantas que estdo
crescendo em locais com pouca luz e sdo
subitamente expostas a alta luminosidade.
Isso ocorre porque ha um dano no aparelho
fotossintético, o qual em pode ser reparado.
Plantas de sombra sdo particularmente
sensiveis a foto-inibicdo e menos capazes de
reparar os danos no aparelho fotossintético.
Assim, longas exposicbes de plantas de
sombra a luz, causam danos irreversiveis
devido a foto-oxidagdo dos pigmentos do
cloroplasto. Os pigmentos sao destruidos por
este processo, as folhas embranquecem e
morrem.*

Espécies de sombra obrigatdrias, as quais
nunca sdo encontradas em locais
ensolarados, ndo conseguem adaptar-se as
altas irradiancias. Entretanto, muitas plantas
que crescem bem em locais abertos podem
adaptar-se a sombra, como, por exemplo,
Atriplex patula (uma planta de sol). Esta
planta se cultivada em baixos niveis de luz
comporta-se como plantas de sombra,
havendo baixa taxa de FL quando exposta a
altas irradiancias, mas apresenta taxas de FL
relativamente alta se colocada em baixas
irradiancias. Tais adapta¢Oes ambientais sdo
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denominadas de aclimacdo ou aclimatacao.
Folhas de uma mesma arvore podem
apresentar aclimatacdo em diferentes niveis
de luz, com as folhas internas e mais
inferiores sendo folhas de sombra e as mais
externas folhas de sol.*

Essas diferencas estdo refletidas em suas
anatomias. As folhas de sol apresentam uma
camada mais grossa de mesofilo palicadico
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dos que as folhas de sombra (Figura 2). Essa é
uma parte da explicagdo para as maiores
taxas de FL para as folhas de sol em altas
irradidncias. Estas folhas interceptam e
absorvem uma alta propor¢io de luz
incidente. Entretanto, folhas mais grossas
apresentam um custo mais alto para a
manutenc¢do e sua alta taxa respiratéria é
uma desvantagem em baixas irradidncias.’

tfolha de sombra

Figura 2. Seccdo transversal de folhas de Impatiens parviflora, sendo uma folha de sol e uma
folha de sombra (adaptado®)

2.2. Habitat abertos

Plantas de sol de habitats abertos utilizam
altos niveis de luz, mas algumas s3ao mais
eficientes que outras’ (Figura 3).

Em latitudes temperadas, as folhas da
maioria das plantas mostram saturagcdo de
luz ao redor de 25% do total de luz solar, mas
em terras baixas tropicais, onde a irradiancia
pode ser quase o dobro do que em zonas
temperadas, as folhas de muitas espécies
herbaceas e arbustivas ndo mostram
saturagdao de luz, mesmo em luz solar plena.
Estas espécies tropicais apresentam taxa de
FL bastante elevada em altas irradiancias e
incluem o milho e a cana de agucar. Elas
pertencem a um grupo chamado de plantas
C4, em contraste com a maioria das outras

espécies, que pertencem ao grupo das
plantas C3.°

A denominacdo C3 ou C4 refere-se ao
numero de atomos de carbono presentes no
primeiro produto da fixagdo do CO,. A
resposta de plantas C3 e C4 ao incremento da
luz foi mostrada na Figura 3, podendo-se
observar que em plantas C3 algum fator, que
ndo a luz, limita a FL em altos niveis de luz.
De fato, elas sao limitadas pelo CO,, ou seja,
ha uma abundancia de luz, mas a taxa de
suprimento de CO, ao cloroplasto é muito
lenta. As plantas C4 superam esta limitagao
de CO,: elas usam o CO, disponivel mais
eficientemente e, consequentemente, tém
maiores taxas de producdo liquida em altos
niveis de luz, embora o desempenho das
plantas C4 ndo seja tdao bom quanto em
locais com baixa luminosidade.®
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Figura 3. Efeito do aumento no nivel de luminosidade sobre a fotossintese liquida de plantas
C3 e C4 (adaptado®)

As plantas C4 apresentam um baixo ponto
de compensacdo de CO,, o qual é definido
como a concentracdo de CO, na qual a
fotossintese bruta é igual a respiracdo (FB =
R) (Figura 4), ou seja, ndo hda fotossintese

Absorc¢do
de CO,

liguida (FL = 0). Se uma planta C4 for
colocada em uma camara transparente, a FL
ird permanecer positiva até todo o CO, da
camara ter sido usado.’

Liberagdo
de CO,

0 Concentragao de CO,

Figura 4. Ponto de compensagio de CO, (C) (adaptado®)

A respiracdo no escuro é similar em
ambos os tipos de planta. Tem sido sugerido
que as plantas C4 utilizam cada pequena
guantidade de CO,, incluindo aquele liberado
na respira¢do no escuro.’

A Chlorella (assim como outras algas
unicelulares, cianobactérias e muitas plantas
aquaticas) tem baixo ponto de compensacao,
embora sejam classificadas bioquimicamente

como plantas C3. A razdo para isso é que
essas plantas, bem como as plantas C4, sao
capazes de concentrar o CO, no sitio de
fixacdo de carbono, nesse caso absorvendo
carbono inorganico da agua como ion
bicarbonato (HCO;) e liberando CO, dentro
da célula. Essa reacdo é catalisada pela
enzima anidrase carbénica:*
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HCO; + H' =

= H,0 + CO,

Isso pode elevar os niveis intracelulares de
CO, por mais de 1000 vezes do que a
quantidade normal.*

Plantas C4 apresentam uma estratégia
que envolve a concentracdo de CO,, o qual
tem o efeito de anula¢do da fotorrespiragao.
Assim, o CO, é usado mais eficientemente e
ndo se torna limitante em alta irradidncia e
temperatura. A taxa de FL e crescimento em
plantas C4 sdo usualmente bem maiores do
qgue em plantas C3, em condicdes de alta
temperatura e luminosidade, onde plantas C4
tendem a crescer naturalmente.”

Nem todas as plantas que crescem em
locais abertos sdo C4 porque:®’

a) em regides de clima temperado, o clima
ndo é sempre quente e ensolarado. A
maxima irradiancia é menor do que nos
trépicos e existem dias frios nublados. Nestas
condicbes, as plantas C3 apresentam
desempenho igual ou superior as plantas C4.

b) Poucas darvores sdao C4, mesmo nos
trépicos, provavelmente devido ao fato da
fotossintese para a arvore, como um todo,
ser limitada pela luz e ndo pelo CO,. Apenas
as folhas externas sdo expostas ao sol e
muitas camadas de folhas internas
encontram-se  sombreadas.  Assim, a

Vo

estratégia das plantas C4 ndo confere
vantagem nesta situagdo.

Em termos de suas capacidades
fotossintéticas, portanto, plantas herbaceas
ou arbustivas C3 ou C4 s3do adaptadas a
diferentes ambientes: em clima frio ou com
baixa luminosidade para plantas C3, e quente
e com alta luminosidade para C4.°

2.3. Adaptacao a diferentes temperaturas

Além do efeito na fotorrespiracdo e FL, a
temperatura afeta a FB através de dois
mecanismos distintos. Primeiro, a
temperatura influencia a taxa de reagdes
quimicas e, se a temperatura for o fator
limitante, ha uma temperatura étima na qual
a taxa de FB é maxima. Segundo,
temperaturas extremamente altas ou baixas
podem danificar ao aparelho fotossintético
(devido aos danos nas membranas ou
proteinas ligadas a membrana). As plantas
apresentam uma temperatura limite, abaixo
ou acima da qual danos irreversiveis podem
ocorrer. Tipicamente, hd uma correlacdo
entre a temperatura étima e a limite com o
regime térmico onde elas crescem
naturalmente (Figura 5). As temperaturas
6timas e limite sdo menores para plantas que
crescem em climas frios.’

Tidestromia oblongifolia (C,)

Atriplex glabriuscula (Cy)
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Temperatura da folha (°C)

Figura 5. Fotossintese liquida de Tidestromia oblongifolia - uma planta C4, e de Atriplex
grabiuscula - uma planta C3 (adaptado®)
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2.4. Radiagao Solar

Apenas 5% da energia solar que alcanca a
Terra pode ser convertida em carboidratos
através da fotossintese foliar. Isso é devido
ao fato da maioria da fracdo da luz incidente
ser de onda muito curta ou muito longa para
ser absorvida pelos pigmentos
fotossintéticos. Além disso, a energia
luminosa absorvida é perdida na forma de
calor; usada em processos bioquimicos para
promover a fixacdo do CO, ou ainda ser
usada no metabolismo geral da folha. Das
radiacOes que chegam a Terra, 44% se situam
na regido das radia¢des visiveis que sdo
utilizadas na fotossintese. A radiacdo solar
atinge seu maximo no verdo (dezembro-
janeiro) e seu minimo no inverno (junho-
julho). Durante o dia, a intensidade maxima
de radiacdo solar ocorre na proximidade do
meio-dia.*

Apenas uma regido limitada do espectro
eletromagnético, compreendida
aproximadamente entre 400 e 700 nm é
aproveitada pelos seres vivos. Sendo esta a
luz visivel ou faixa fotobioldgica ou radiacado
fotossinteticamente ativa (RFA).
Comprimentos de onda menores que 400 nm
(UV), devido ao elevado teor energético,
podem provocar alteragdes moleculares
profundas e alteragbes no DNA, com
consequéncias graves para 0s organismos’.

Contrariamente, as radiagdes acima de
700 nm ndo possuem a energia necessaria
para induzir alteragdes nas biomoléculas. As
moléculas que ao longo do processo
evolutivo desenvolveram a capacidade de
absorver comprimento de onda na regido da
luz visivel sdo chamadas de pigmentos.’

A presenca de diferentes tipos de
pigmentos nas células fotossintetizantes
permite que eles aproveitem a energia
luminosa ao longo de toda a regido da luz
visivel. Além disso, as clorofilas sdo capazes
de absorver eficientemente dois
comprimentos de onda distintos: um mais
energético (luz azul) e outro menos
energético (luz vermelha).*

Kluge, R. A. et al.

Os pigmentos envolvidos na fotossintese
sdo as clorofilas a e b, os carotenoides e as
ficobilinas (em algas). A clorofila b, os
carotenoides e as ficobilinas constituem os
chamados pigmentos acessdrios. A energia
absorvida pelos pigmentos é transferida para
os sitios bem definidos, localizados sobre as
membranas tilacoide, os chamados centros
de reacdo. Ha dois centros de reagdo, um
absorvendo em 680 nm, e outro em 700 nm,
0s quais interagem entre si através de
transportadores de elétrons. E a partir da
molécula de clorofila que absorve em 680
nm, que os elétrons oriundos da agua sao
transferidos para a cadeia transportadora de
elétrons da fotossintese.™

3. Fases da Fotossintese

3.1. Fase fotoquimica (reagoes de luz)

O mais ativo tecido fotossintético em
plantas superiores é o mesofilo das folhas.
Células mesofilicas possuem pigmentos
especializados para a captacdo da luz, as
clorofilas. Na fotossintese, a planta usa a
energia do Sol para oxidar a dgua e, assim,
produzir oxigénio, e para reduzir o CO,,
produzindo compostos organicos,
principalmente agtcares.*

A série completa de reagdes que culmina
na redugao do CO, inclui as reagbes nas
tilacoides e as reagdes de fixagdo de carbono.
As reagdes nas tilacdides produzem
compostos ricos em energia (ATP e NADPH),
0s quais sdo usados para a sintese de
aclcares nas reacdes de fixacdo de carbono.
Esses processos de sintese ocorrem no
estroma do cloroplasto, a regidao aquosa que
circunda as tilacdides.™

No cloroplasto, a energia da luz é captada
por duas diferentes unidades funcionais
chamadas fotossistemas. A energia luminosa
absorvida é usada para a transferéncia de
elétrons ao longo de uma série de compostos
gue atuam como doadores e receptores de
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elétrons. A maioria dos elétrons reduzem
NADP* em NADPH. A energia da luz também
é usada para gerar uma forca motiva de
prétons ao longo da membrana tilacéide, que
é posteriormente usada para a sintese de
ATP.?

Nos cloroplastos é onde ocorre a reagado
da fotossintese. O cloroplasto é composto
por um sistema de membranas bem
organizado denominados de tilacdides
(Figura 6). As clorofilas estdo contidas dentro
deste sistema de membranas, o que fornece
a coloracdo verde ao cloroplasto. As
tilacdides sdo os sitios das reacées de luz da
fotossintese.™

As tilacéides quando estdo associadas
entre si formam pilhas na forma de moeda

Estroma

Tilacoide

Granum
Espaco

intermembrana

Membrana

interna

Membrana

externa

Figura 6. O cloroplasto e suas estruturas (adaptado

Nos cloroplastos ocorrem dois estagios
sequenciais. Primeiro, a luz com certos
comprimentos de onda s3ao capturadas e
convertidas em energia quimica por uma
série de passos chamados de reacbes de luz
ou reacdes luminosas. Essas reagbes sao
processadas nas membranas internas do
cloroplasto (tilacdides). Segundo, o CO, é
fixado e reduzido a compostos organicos,

Vq

conhecidas como grana lamela (ou
simplesmente grana), sendo que uma pilha
apenas é denominada granum. Quando a
tilacdide ndo estd associada em pilhas, tem-
se o estroma lamela. Todo este conjunto de
membranas encontra-se mergulhado em um
fluido gelatinoso que preenche o cloroplasto,
chamado de estroma, onde ha enzimas, DNA,
pequenos ribossomos e amido. As moléculas
de clorofila se localizam nos tilacoides,
reunidas em grupos, formando estruturas
chamadas de “complexos de antena” ou

“antena”.!!

O cloroplasto é envolvido por duas

membranas separadas, compostas de duas
camadas de lipidios, sendo conhecidas como
envelope.™

13)

particularmente acucares, por uma série de
passos chamados de fixacdo de CO,. Esse
processo ocorre na matriz fluida do
cloroplasto (estroma).*

A fase fotoquimica da fotossintese tem
como fung¢do converter a energia luminosa
em energia quimica, ou seja, converter a luz
em ATP, estando vdérios estagios envolvidos
nesse processo’ (Figura 7).
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ADP + P1

H* || 4

ATP

Figura 7. Diagrama simplificado do transporte de elétrons na fotossintese. 1 = captacao da luz;
2 = reacdo fotoquimica; 3 = transporte de elétrons; 4 = sintese de ATP (adaptado®)

As plantas s3do verdes porque o0s
pigmentos fotossintéticos que coletam a luz
usada na fotossintese absorvem todos os
comprimentos de onda visiveis de luz, exceto
aqueles na parte verde da radiacdo visivel. O
pigmento mais importante em plantas
superiores é a clorofila a. Todos estes
pigmentos estdo associados com proteinas e
encontram-se embutidos nas membranas
internas do cloroplasto (tilacdides).*

A luz chega em pequenos pacotes de
energia (fétons), com a quantidade de
energia por foton sendo relacionada com o
comprimento de onda. Uma molécula de
pigmento pode absorver apenas um féton e,
em teoria, cada féton absorvido poderia
iniciar uma reagdo fotoquimica.*

O sistema de coleta de fdtons,
denominado de antena, canaliza a energia
absorvida pelas 50 a 1000 moléculas de
clorofila (mais os pigmentos acessorios) para
um local denominado de centro de reagao,
no qual a reacdo fotoquimica se processa
continuamente, qual seja a transferéncia de
elétrons com alta energia da molécula
receptora (aceptor) para uma série de outras
moléculas transportadoras.*

3.1.1. Transporte de elétrons e a sintese
de ATP

Os elétrons sao transferidos de substratos
de baixa afinidade com elétrons (NADH), o
qual prontamente doa elétrons para
substratos com alta afinidade a elétrons (O,).
Pode-se dizer também que elétrons com alta
energia sdo transferidos na direcdo “morro
abaixo”, perdendo energia ao longo do
caminho.*

Na fotossintese, elétrons com alta energia
sdo ejetados pelo centro de reacdo apods a
absorcdo da luz. Esse transporte é conhecido
como transporte ciclico de elétrons. Esse
transporte ocorre em bactérias
fotossintéticas, onde é gerada uma forga
motiva de prétons transmembrana (FMP), a
qual por sua vez pode estar acoplada a
sintese de ATP (o processo de
fotofosforilagdo ciclica). A enzima-chave
neste processo é a ATP sintase, a qual catalisa
a sintese de ATP.*

O ATP é o Unico produto do transporte
ciclico de elétrons, mas a fixacdo de CO,
requer tanto ATP quanto um potente agente
redutor, cuja sintese requer elétrons com
alto nivel de energia. Apenas um transporte
nado ciclico de elétrons pode fornecer o poder
redutor®.
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Em bactérias primitivas, o doador de
elétrons, tais como o sulfito, esta disponivel
apenas em alguns habitats (ex.: em
anaerobiose) e isso restringe os locais onde
as bactérias podem crescer. Plantas verdes,

Vo

cianobactérias ou algas, como solucdo para
isso, utilizam a agua como doador de elétrons
para o sistema ndo ciclico de transporte de
elétrons” (Figura 8).

NADP*+ H* H*
T ADP+Pi
luz luz b ADPH
\ \ o - ATP
2H' mitese
de ATP
T\ —
Estroma P680* \ P700"
<, v
Tilacéide T P Q\\e‘g Citocromo f / T
P680 P700
Liamen / \_Antena /

HO  120,+2

Antena \ \ ie'
; ; 2H

PC

Fotossistema I1

v HA
H+

Fotossistema |

Figura 8. Esquema simplificado do transporte de elétrons aciclico no cloroplasto de plantas
verdes (adaptado®)

Ha dois centros de reacdo denominados
de Fotossistemas | e Il (FSI e FSIl). Desta
maneira, elétrons com baixa energia podem
ser transferidos da d4gua para o NADP*
usando o FSI e FSIl, e energia suficiente
torna-se disponivel para gerar a forga para a
sintese de ATP. Além disso, quando a
molécula de 4gua é quebrada (oxidada), o
oxigénio é liberado, reagdo esta a partir da
qual deriva todo o O, presente na atmosfera.
Essas reagdes de luz das plantas sdao, assim,
extremamente importantes para a
manutencg3o da vida no planeta.™

3.1.2. Esquema Z da fotossintese

Outro caminho de representacdo do
transporte de elétrons é em relagdo a
afinidade dos elétrons dos carregadores com
a energia dos elétrons. Os elétrons sdo

“empurrados para cima” por duas reacgGes
fotoquimicas e “movidos para baixo” entre os
elétrons carregadores e, devido a esta forma
de caminhamento, é conhecido como
esquema Z (Figura 9).*

A luz vermelha absorvida pelo FSIl produz
um forte agente oxidante e um fraco agente
redutor. A luz vermelha distante
(comprimento de onda maior que 680 nm)
absorvida pelo FSI produz um fraco oxidante
e um forte redutor. O forte oxidante gerado
no FSIl oxida a agua, enquanto o forte
redutor produzido pelo FSI reduz NADP®. O
FSIl produz elétrons que reduzem o complexo
citocromo f, enquanto FSI produz um
oxidante que oxida o complexo citocromo f.
P680 e P700 referem-se ao comprimento de
onda de maxima absor¢do das clorofilas dos
centros de reacdo no FSII e FSI,
respectivamente.4
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Figura 9. Esquema “Z” simplificado da fotossintese (adaptado®)

3.1.3. Efeitos do excesso de luz

O excesso de luz pode inibir a fotossintese
através dos processos de foto-inibicao
(reversivel) e foto-oxidagdo (irreversivel). A
foto-inibicdo envolve danos aos centros de
reacdo, especialmente FSIl, quando eles sdo
sobre-excitados. O que acontece no FSIl é a
perda da proteina envolvida na transferéncia
de elétrons entre P680 e PQ, a qual pode ser
recuperada posteriormente.'>*®

A foto-oxidacdo é um processo
irreversivel e envolve diretamente os
pigmentos receptores de luz. Quando estes
absorvem muita luz, ficam muito tempo
excitados e interagem com o O, produzindo
radicais livres, como superdxido (0,), o qual
pode  destruir as membranas  dos
cloroplastos. Ha algumas defesas
bioquimicas, como a enzima superdxido
dismutase (SOD) que remove os radicais
livres, mas essas defesas sdo insuficientes se
a exposicdo a alta luminosidade for
prolongada.™>*®

Ha também alteragdes fisioldgicas que
reduzem os riscos de danos em alta
luminosidade. Os cloroplastos podem mover-
se de um lado ao outro da célula (ciclose); a
orientacdo da folha pode alterar ao ponto

delas ficarem alinhadas paralelamente a
incidéncia dos raios solares e, assim, absorver
menos luz.*

Plantas que crescem em ambientes
com muita luz tém frequentemente
caracteristicas estruturais e quimicas que
reduzem a quantidade de luz que alcanga o
cloroplasto. As folhas podem ter superficie
brilhante ou reflectivas ou apresentarem
cuticula mais espessa. As células da epiderme
podem conter antocianina, um metabdlito
secundario que atuam como defesa contra
radiacdo de comprimentos de onda curtos.*

3.2. Fase de fixa¢ao do Carbono

Conforme exposto, a fotossintese é um
processo no qual a energia luminosa
absorvida pela clorofila origina o transporte
de elétrons (conversdo da energia luminosa
em energia elétrica), que por sua vez gera
energia quimica, a qual se acumulada nas
moléculas de ATP e NADPH. Estas moléculas
sdo utilizadas na etapa seguinte da
fotossintese, representada pela assimilagao
do carbono (“reagbes do escuro” ou “fase
escura”), ligando o CO, em um aceptor,
reduzindo-o assim a CH,O (carboidrato).”
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No transporte aciclico, os elétrons da agua
“impulsionados morro acima” até o NADP,
por meio do esforco combinado dos fétons
absorvidos por cada um dos fotossistemas
(PSI e PSIl), constituem-se na maior parte do
esquema Z. Ao contrdrio do sistema aciclico,
no transporte ciclico os elétrons energizados

Vo

formacao de NADPH. De qualquer forma,
tanto o transporte ciclico quanto o aciclico de
elétrons geram, entre ambas as superficies
da membrana tilacdide, um gradiente de
protons que é descarregado por meio da
atividade de uma ATP sintase, levando a
formacdo de ATP a partir de ADP e fdésforo

do PSI simplesmente retornam a este, ndo  inorganico (Pi)* (Figura 10).
havendo, portanto, consumo de 4gua nem
H,0 BN p
FOTOFOSFORILACAO
02 -
NADPH \ \
@ ADP NA]?'
Co2

Ciclo de

Calvin-
Benson

Carboidratos

Figura 10. Conexdo simplificada entre a fase fotoquimica e o ciclo de Calvin-Benson

(adaptado

3.2.1. Formas de Fixagdo de Carbono Pelas
Plantas

Ha trés tipos de assimilacdo fotossintética
de CO, pelas plantas clorofiladas, segundo as
quais estas sdo classificadas em plantas C3,
C4 e CAM.

a) Plantas C3

A denominag¢do C3 advém do fato da
maioria das plantas verdes formarem como

13)

primeiro produto estdvel da cadeia
bioquimica da fotossintese o 4cido 3-
fosfoglicérico (3-PGA), uma molécula com
trés carbonos. De forma simplificada, a
fotossintese C3 envolve a adicdo de uma
molécula de CO, — reacdo de carboxilagdo —
em uma molécula aceptora constituida de
cinco carbonos e dois atomos de fosforo, a
ribulose 1,5 bisfosfato (RUBP)".

A Rubisco (ribulose 1,5 bisfosfato
carboxilase-oxigenase) é a enzima
responsavel pela carboxilagio no ciclo C3,
também conhecido como ciclo de Calvin-
Benson. A RUBP sofre uma série de
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mudancas envolvendo gasto de NADPH e ATP
(reacbes de reducgao) originando, ao final do
processo, a triose fosfato. Ao mesmo tempo,
através de reagbes de regeneragdo, novas

Kluge, R. A. et al.

moléculas de RUBP sdo formadas, garantindo
a continuidade da fixagdo do carbono'’
(Figura 11).

H,0
+
CcO R ci .
2 RUBISCO Acido 3-
fosfoglicérico
Ribulose 1,5-
bisfosfato __ATP

Ribulose 5 -fosfato

1 = Carboxilagao
2 = Redugdo
3 = Regeneragdo

Figura 11. Esquema simplificado do ciclo de Calvin-Benson (adaptado

Na carboxilagdo da fotossintese C3, o CO,
é introduzido na molécula de RUBP (5
carbonos) através da Rubisco, originando
uma hexose (6 carbonos) instavel, que é
rapidamente hidrolisada, formando duas
moléculas com 3 carbonos cada, o 3-PGA
(acido 3-fosfoglicérico ou gliceraldeido 3-
fosfato)."

b) Plantas C4

As plantas C4 sdo assim chamadas por
formarem como primeiro produto da
fotossintese o acido oxalacético (4C), o qual é
rapidamente reduzido a dcido malico e acido
aspartico, ambos com 4C, porém mais
estaveis. Estruturalmente, outra diferenca
entre as plantas C3 e C4 é a presenga nestas
Ultimas de uma camada proeminente de

Gliceraldeido
3-fosfato

Triose fosfato

RN

Amido Sacarose

13)

células clorofiladas envolvendo os feixes
condutores da folha (“anatomia Kranz” ou
“sindrome de Kranz”)."®

Nestas plantas, além da presenca da
Rubisco, presente apenas nas células da
bainha Kranz, é encontrada nas células do
mesofilo foliar a fosfoenolpiruvato
carboxilase (PEPcase), uma enzima com uma
afinidade muito maior pelo CO, do que a
Rubisco. A PEPcase reage com o ion
bicarbonato (HCO;), o qual é gerado pela
reacdo da anidrase carbonica com o CO,. A
compartimentalizacdo espacial das duas
enzimas faz com que o carbono fixado pela
PEPcase se transloque, via malato ou
aspartato, até a bainha dos feixes vasculares,
onde ocorre a descarboxilagdo com a entrada
do CO, no ciclo de Calvin-Benson'® (Figura
12).
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Figura 12. Via simplificada do modelo C4 da fotossintese (adaptado®)

c) Plantas do tipo CAM

Plantas suculentas de deserto ou habitats
sujeitos a secas periddicas apresentam
fotossintese diferenciada das plantas C3 e C4.
Elas apresentam o metabolismo Aacido
crassulaceo, por isso sdao conhecidas como
plantas MAC ou CAM. Sdo caracterizadas por
fecharem os estdmatos durante o dia,
assimilando o CO, durante a noite (PEPcase;
malato/4C). A descarboxilacdo do malato

acumulado no vacuolo durante a noite
permite que o CO, liberado durante o dia seja
incorporado ao ciclo de Calvin-Benson pela
Rubisco® (Figura 13).

Embora bioquimicamente estes processos
de fixacdo de CO, sejam igual ao realizado
pelas plantas C4, uma das diferengas mais
acentuadas entre ambos é a ocorréncia da
compartimenta¢do temporal nas plantas
CAM.*
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Figura 13. Via simplificada do metabolismo CAM da fotossintese (adaptado®)

4. Fotorrespiracao

A fotorrespiracdo corresponde a perda de
CO, que ocorre na presenca de luz. E uma
perda de CO, adicional a respiragdo
mitocondrial.*®

A fotorrespiragdo ocorre porque a Rubisco
atua também como oxigenase, além da
funcdo carboxilase (Rubisco = ribulose 1,5
bisfosfato carboxilase-oxigenase). O CO, e o
0O, competem pelo sitio ativo, mas quando o
0, se combina com RUBP, um acido de dois
carbonos (fosfoglicolato ou acido
fosfoglicdlico) é formado, e ele ndo é usado
no Ciclo de Calvin-Benson. O fosfoglicolato é
rapidamente convertido em glicolato, que é o
substrato para a fotorrespiragdo.”

A fotorrespiracdo envolve trés organelas:
peroxissoma, mitocondria e cloroplasto. Um
fornecimento de energia é requerido (ATP e
ferrodoxina reduzida). O O, é consumido e
uma parte do glicolato é perdido como CO, e

outra parte retorna ao ciclo de Calvin-Benson
como 3- PGA.”

A funcdo carboxilase da Rubisco é
favorecida por teores elevados de CO, e
temperaturas e intensidades luminosas
moderadas, resultando em duas moléculas
de 3-PGA. A funcdo oxigenase é favorecida
por temperaturas e intensidades luminosas
elevadas, dando como resultado uma
molécula de 3-PGA e uma molécula de acido

fosfoglicélico. Assim, altas taxas de
fotorrespiracdo ocorrem em altas
temperaturas e irradiancias devido ao

substrato especifico da Rubisco preferir o O,
com o aumento da temperatura e a
concentracdo de CO, na folha tornar-se
limitante e baixo sob altas irradiancias
porque a fotossintese é acelerada® (Figura
14).

Plantas C4 minimizam a fun¢do oxigenase
da Rubisco e a fotorrespiracdo, pois
concentram o CO, no sitio do ciclo de Calvin-
Benson. A carboxilagdo nas plantas C3 é feita
apenas pela Rubisco, enquanto que nas
plantas C4, além da Rubisco, existe a PEP-
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case como enzimas responsaveis pela
carboxilagdo.”
cloroplasto RUBP+ O,
(50)
Rubisco
(oxigenase)
Acido fosfoglicélico Acido 3-fosfoglicérico
(20 3C)
Pi "i fosfatase (~ ADP
) Ciclode ATP
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— |
Acido glicdlico Glicerato
0: . NAD*
0, peroxissoma NADH
Glicina Serina
l 1
NAD* NADH ‘
Glicina .
» Serina
mitocondria NH; + CO,

Figura 14. Esquema simplificado da fotorrespiracdo (adaptado®)

5. Consideragdes Finais

O sol, através da sua emissdo de radiagao
em diferentes comprimentos de onda,
permite que as plantas consigam converter a
luz em carboidratos. Sem duvida um
processo extraordindrio. Ainda ndo se sabe
ao certo as consequéncias do aquecimento
global e da constante emissdao de gases na
atmosfera, especialmente o CO,, que vem
aumentando ano a ano. Se considerarmos
apenas a elevagao do CO, isso poderia ser um
beneficio para as plantas C3, que poderiam
ter a atuacdo da Rubisco na sua forma
carboxilativa acelerada. Isso aumentaria a
fixacdo de carbono e poderia ser revertido
em uma maior produtividade. Porém, o mais
preocupante é a elevacdo da temperatura,
que faz com que diminua a solubilidade do
CO, em relagdo ao O, e neste caso
aumentaria a fotorrespiracdo e mais CO,

seria langado na atmosfera, aumentando o
“efeito estufa”, dado que a Rubisco reagiria
mais com o O, em detrimento ao CO,.
Portanto, observa-se que o0s aspectos
fisiolégicos e ambientais que interferem na
fotossintese sdo extremamente
correlacionados e estdo em constantes
adaptagbes, o que implica na continua
necessidade de estudos e pesquisas sobre o
tema.
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