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SUMARIO 0O CAPITULO .

Uma Visdo Geral da Oxidacdo da Clicose
Glicdlise

A Via Aerdbica

Qutros Substratos para a Respiracdo
Vias Anaercébicas

A Estratégia do Metaholismo Energético

TP € a molécula que contém energia de troca, disponi-

vel, e universal® nos organismos vivos. Essa molécula
faz parte de uma grande variedade de eventos celulares, tais
como a biossintese de moléculas organicas, o batimento dos
flagelos, o fluxo da corrente citoplasmatica e o transporte
ativo de moléculas através da membrana plasmaitica.
Nas préximas paginas, serd descrito como a célula oxida
carboidratos e captura uma parte da energia liberada nas
ligagdes fosfoanidricas do ATP. Esse Processo, que ocorre

PONTOS PARA REVISAQ

Ag término da leitura deste capitulo. vocé devera Ser capaz de responder is
seuintes questdes:

T. Qual é a reacio geral ou a equagdo para a respiracio e qual
a principal funcéio deste processo?

2. Quais sdo os eventos principais que ocorrem durante
a glicolise?

3. Onde ocorre o ciclo do 4cido citrico (ciclo de Krebs) na
célula, e quais sdo os produtos formados?

4. Como o fluxo de elétrons na cadeia transportadora de
elétrons resulta na formacio de ATP?

5. Como e por que o rendimento liquido de energia produzido
sob condigbes aerdbicas difere daquele obtido sob condi-
ches anaerdbicas?

6. Qual o papel basico desempenhado pelo ciclo do acido
citrico no metabolismo das células?

*N.R.: No texto original foi usado o rermo currency, que tem sido traduzido
como moeda corrente, pois um dos seus significados € esse. Entretanto, cur-
rency pode também significar unidade de troca e o estado de ser comumente
conhecido ou aceite ou de estar sendo usado em muitos ligares,

Capitulo

principalmente nas mitocéndrias (Figura 6.1), fornece umy
excelente ilustragio dos principios quimicos descritos no
capitulo anterior e das vias por meio das quais as célulyg
conduzem os processos bioquimicos.

Uma Visao Geral da Oxidacdo da Glicose

Como mencionado no Capitulo 2, as moléculas fornece.
doras de energia, como os carboidratos, sdo gerabmente ar.
mazenadas nas plantas na forma de sacarose ou amido. A
respiragao ~~ a completa oxidagiio de acicares ou outras

Cristas

Membrana
interna

Membrana
externa

Matriz

0.2 pm 1

.

6.1 Mitocéndria emt uma célula de folha As mitocéndrias sdo os
sitios da respiracdo, o processo pelo qual g energia guimica é
transferida de compostos de carbono para ATP. A maior parte do ATP
& produzida nas superficies das cristas, por enzimas inseridas nessas
membranas. Essa elétron-micrografia de transmissdo é de uing
mitocondria na célula foliar da samambaia Regnellidiym diphyilum.




mO]éculas organicas a diéxido de carbono e dgua — ne-
cessita de uma etapa preliminar, que é a hidrélise dessas
moléculas armazenadas a monossacarideos como glicose e
frutose. A respiracio propriamente dita inicia-se com a
licose, que é um produto final da hidrélise tanto da
sacarose como do amido.
A oxidagio de glicose (e outros carboidratos) é com-
plicada nos seus detathes, mas simples em sen esquema
eral. Como foi visto no dltimo capitulo, a oxidagdo é a
erda de elétrons e a redugao é o ganho de elétrons. Na
oxidacdo da glicose, esta molécula ¢ cindida e os dtomos
de hidrogénio (isto &, os elétrons e seus correspondentes
prérons) sao removidos dos dtomos de carbono e combi-
nados com oxigénio, que entdo se torna reduzido. Quan-
do isto acontece, os elétrons sio transferidos de niveis de
energia mais elevados para niveis mais baixos, ¢ a ener-
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¢ atingido apenas sob condigbes aerdbicas. Considere, por
exemplo, a reagdo geral da oxidagio da glicose:

CH,,0; + 60, — 6CO, + 6H,0 + Energia

Didxido Agua

Oxigénio
de carbono

Glicose
Tendo o oxigénio como o dltimo receptor de elétrons, essa
reacio € altamente exergbnica (rica em energia), com a libe-
ragio de 686 kcal/mol sob condigdes normais, Essa reagdo
representa o processo da respiragio completo. Quando a
energia é obtida de compostos orginicos sem o envolvimento
do oxigénio, no processo chamado fermenta¢do, bem me-
nos energia é obtida, como serd visto no final do capitulo.
A respiragio envolve a glicdlise, a formagdo de acetil CoA

a partir de piruvato, o ciclo do 4cido citrico e a cadeia trans-
portadora de elétrons, a qual produz um gradiente que di-

reciona a fosforilacio oxidativa (Figura 6.2}. Na glicélise, a
molécula de seis carbonos da glicose é quebrada em um par
de moléculas com trés dtomos de carbono, o piruvato. As
moléculas de piruvato sio entdo oxidadas a duas moléculas
de aceti] CoA. No ciclo do 4cido citrico, as moléculas de

gia livre é liberada.

A A glicose pode ser usada como fonte de energia tanto sob
tras condigdes aerébicas (isto é, na presencga de oxigénio} quan-
to anaerdbicas (na auséncia de oxigénio). Todavia, o rendi-
mento de energia maximo de compostos orgdnicos oxiddveis

Respiragao
(ocorre na mitocndria)

na

Presenca
de oxigénio

fna

Piruvato (c) Cadeia transportadora de elétrons

(b)Ciclo do acido citrico

(o) Glicolise
(ocorre no citessol)

{d) Fermentacio
(ocorre no citossol)

Lactato
ou
etanol + CO,

6.2 Visgo geral da oxidacio da alicose A quebra oxidativa completa da glicose, denominada respiracéo, consiste na glicolise, no
Ciclo do deido citrico e na cadeia de transporte de elétrons. (a) Na glicdlise, a glicose é convertida a piruvato. Uma pequena quantidade
de ATP & sintetizada a partir de ADP e fosfato, e uns poucos elétrons (e”) e seus protons (H*) acompanhantes sdo transferidos para as
oenzimas, que funcionam como transportadores de elétrons. {b) Na presenca de oxigénio {via aerébica), o piruvate & convertido a
acetil CoA, gue € incorporada ao ciclo do dcido citrico. Ao longo desse ciclo, ATP adicional é sintetizado e mais elétrons e prétons sao
2] Yansferidos para as coenzimas. {c} As coenzirias entdo transferem os elétrons para a cadeia de transporte de elétrons, na qual os
té elétrons caem, etapa a etapa, para niveis de energla mais baixos, gerando um gradiente de prétons. O gradiente de prétons é utilizado
7 vara a formacao de muito mais ATP, processo que é chamado fosforilacdo oxidativa. Ae final da cadeia transportadora de elétrons, os
as elétrons sdo reunidos aos prétons e combinados com o oxigénio para formar dgua. (d) Na auséncia de oxigénio (vias anaerdbicas), o
md Piruvato & convertideo  lactato ou a etanol. Esse processo, conhecido como fermentagdo, ndo produz ATP adiclonal, mas pode regenerar
7. as coenzimas necessdrias pava a continuidade da glicdlise.
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acetil CoA sdo completamente oxidadas a didxido de car-
bono, ¢ 05 elétrons resulrantes sio transferidos para a ca-
deia transportadora de elétrons. Na fosforilagao oxidativa,
a energia livie que € liberada pelo movimento dos elétrons
através da cadeia transportadora de elétrons {terminando por
reduzir o oxigénio 3 dgua) ¢ usada para formar ATP a par-
tir de ADP mais fosfato inorgdnico.

A medida que a molécula de glicose ¢ oxidada, parte da
energia contida nela é removida numa série de ctapas, sepa-
radas e pequenas, e armazenada nas ligacdes de fosfato. De
acordo com a segunda lei da termodindrmica, todavia, gran-
de parte dessa energia & dissipada como energia térmica.

Glicolise

Como mencionado anteriormente, na glicélise (de glyco,
significando “acicar”, e fysis, significando “quebra”, “se-
paragdo™, “divisdo™) a molécula de seis carbonos da glico-
se € quebrada em duas moléculas de piruvato (Figura 6.3).
A glicdlise ocorre numa série de 10 etapas, cada uma
catalisada por uma enzima especifica. Essa série de reagoes
¢ realizada, literalmente, por todas as céhulas vivas, de bac-
térias a células eucariéticas de plantas e animais. A gliclise
¢ um processo anaerébico que ocorre no citossol. Biologi-
camente, a glicélise pode ser considerada um Processo pri-
mitivo, o qual parece ter surgido antes do aparecimento do
oxigénio atmosférico e das organelas celulares,

A via glicolftica é mostrada na Figura 6.4. Ela ilustra como
0$ principais processos bioquimicos de uma célula viva ocor-
fem em etapas seqilenciais pequenas, e cada etapa é
catalisada por uma enzima especifica. Pode-se observar a
formagio de ATP a partir de ADP mais fosfato inorgénico e
a formagdo de NADH a partir de NAD* (ver Figura 5.8).
ATP ¢ NADH representam o ganho liquido de energia da
célula, oriundo da glicslise. No Capitulo 7 serd visto que as
reagbes de 4 a 6 também ocorrem durante o ciclo de Calvin,
uma parte do processo fotossintético. Fssa repeticio ilustra
o principio da evolugio bioquimica: vias bioquimicas ndo
surgem inteiramente novas, imas umas poucas reagdes no-
vas sao adicionadas a um grupo de reag0es j4 existentes para
produzir uma via “nova”.

A seqiiéncia completa da glicélise comega com uma mo-
lécula de glicose (Figura 6.4). A fase preparatéria na glicélise

| ]
MR c—0 * ¢c=0 +

4[H]

H OH

Glicose Glicolise 2 Piruvatos + 4 Atomos de hidrogénio
6.3 Visdo geral da glicolise Na glicélise, a molécula de seis
carbonos da glicose é quebrada, por meio de uma série de 10
reacdes, em duas moléculas de um comiposto de trés carbonos
conhecido como piruvato. Durante a glicdlise, quatro dtomos de

hidrogénio sdo removidos da molécula original da glicose.

Glicose (686 kcal/mol)

Etapa 1
ADP
Clicose 6-fosfato
Etapa 2
Fase preparatéria
Investimento J Frutose 6-fosfato
energético:
2ATP | Etapa 3
ADP
Frutose 1,6-difosfato
Etapade s
L 2 % Gliceraldeido
3-fosfato
( 2ANAD+
ftapa & /o
+2H+
2 x 1,3-Difosfoglicerato
2ADP
Etapa 7
2 X 3-Fosfoglicerato
Fase de lucro
Rendimento J
energético: | Frapg 8
4 ATP e 2 NADH
2 X 2-Fosfoglicerato
Ltapa 9 l
2 X fosfoenoclpiruvato
2ADP
Etapa 10

2 X Piruvato (273 keal para cada mol)

6.4 Resumo das duas fases da glicdlise A fase preparatéria
requer um investimento de 2 ATP. Esse estagio finaliza com a
quebrada do agiicar de seis carbonos em duas moléculas de trés
carbonos. A fase de lucro produz um rendimento energético de
4 ATP ¢ 2 NADH ~— um substancial tetorno ac investimento
inicial. O rendimento liquido em ATP ¢, portanto, de 2 moléculas
de ATP por molécula de glicose. Carboidratos outros que ndo @
glicose, incluindo o glicogénio, o amido, virios dissacarideos ¢
uma grande variedade de monossacarideos, podem ser usados
na glicdlise se forem convertidos em glicose 6-fosfate ou frutose
6-fosfato.

s




equer @ entrada de energia, que ¢ suprida por ATP {etapas
de1a3). Na etapa'l — a primeira reagioc preparatéria 0
rupo fosfato fermlnal dfa uma molécula deﬁATP é transferi-
do para a molécula d{? glicose, formando glicose 6-fosfato e
- ADP. Nactapa 2, a glicose 6-fosfato {uma molécula emn anel
de seis lados] € rearranjada em frutose 6-fosfato (uma mo-
jécula em anel de cinco fados). Na etapa 3 — a segunda re-
agio preparatdria — a frutose 6-fosfato recebe um segundo
fosfato pelo investimento de outro ATP. Essa reagio resulta
em frutose 1,6-difosfato e ADP. Notar que duas moléculas
de ATP foram convertidas em duas moléculas de ADP, e
nenbuma energia foi recuperada. Em outras palavras, o ren-
dimento de energia foi, assim, de —2 ATP.

A etapa 4 € a da clivagem ou quebra, e desta etapa deriva
o nome glicdlise. A molécula de aciicar de seis carbonos é
partida pela metade, produzindo duas moléculas de trés
carbonos (gliceraldeido 3-fosfato e diidroxiacetona fosfato).
Esta dltima molécula é convertida em gliceraldeido 3-fosfa-
to, ¢ assim, ao final da etapa 5 existem duas moléculas de
ghiceraldeido 3-fosfato. Dessa forma, os produtos das eta-
pas seguintes devem ser contados em dobro por haver duas
moléculas de gliceraldeido 3-fosfato. Com a finalizacio da
etapa 5, a fase preparatéria estd concluida.

A etapa 6 € o primeiro ponto da via que produz energia; é
aetapa inicial da fase de lucro, ou seja, da fase energeticamente
rentdvel da via. Nessa etapa, duas moléculas de NAD* sio
reduzidas a dois NADH, acumulando alguma energia prove-
niente da oxidagdo de gliceraldeido 3-fosfato como elétrons
de alta energia. Nas etapas 7 e 10, duas moléculas de ADP
retiram energia do sistema, formando ligacdes fosfoanidricas
adicionais para produzir duas motéculas de ATP por molé-
cula de gliceraldeido 3-fosfato — ou quatro moléculas de
ATP por molécula de glicose. Dois dos quatro ATP sdo, na
verdade, substitutos dos dois ATP usados nas etapas 1 e 3.
O produto efetivo de ATP consiste em apenas duas molécu-
las de ATP por molécula de glicose. A formagdo de ATP por
meio da transferéncia enzimatica de um grupo fosfato oriun-
do de um intermedidrio metabélico para ADP, como nas
etapas 7 e 10, é conhecida como fosforilagdo em nivel de
substrato.

A Glicolise Termina com a Maior Parte da Energia

da Molécula Original da Glicose Ainda Presente

nas Duas Moléculas de Piruvato

Aglicélise {de glicose a piruvato) pode ser resumida na equa-
o geral:

Glicose + 2NAD* + 2ADP + 2P, ——
2 Piruvato + 2NADH + 2H*+ 2ATP +2H,0

Assim, uma molécula de glicose & convertida a duas molé-
Culas de piruvato. (Agua é um subproduto quando ADD &
combinado com fosfato para formar ATP.) O rendimento
liquido — o ganho em energia — é de duas moléculas de ATP
¢ NADH por molécula de glicose. Dois moles de piruvato
®m um total energético de 546 quilocalorias, comparado
“0m as 686 quilocalorias armazenadas na molécula de gli-
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cose. Uma grande por¢ao (préximo de 80%) da energia
armazenada na molécula de glicose original ainda esta pre-
sente nas duas moléculas de piruvato.

Notar também que, sob condiges aerébicas, as duas
moléculas de NADH sio, por sua vez, compostos altamen-
te energéticos, que podem render moléculas adicionais de
ATP nas mitocéndrias, quando usadas como doadoras de
elétrons na cadeia transportadora de elétrons da via aerébica
{ver adiante).

A Via Aerdbica

O piruvato é o intermedidrio chave no metabolismo energé-
tico celular porque pode ser utilizado em uma das vérias vias
metabdlicas. Qual via serd seguida depende, em parre, das
condigdes sob as quais 0 metabolismo esta submetido e, em
parte, do organismo especificamente envolvido — e, em al-
guns casos, de um tecido em particular no organismo. O
principal fator ambiental que determina qual a via a ser se-
guida € a disponibilidade de oxigénio.

Na presenca de oxigénio, o piruvato é oxidado comple-
tamente a diéxido de carbono e a glicélise é somente a fase
inicial da respiragdo. A via aerébica resulta na completa
oxidagio da glicose e num rendimento muito superior em
ATP do que pode ser obtido apenas com a glicélise. Essas
reagdes acontecem em dois lugares — no ciclo do dcido ci-
trico e na cadeia transportadora de elétrons — ambos ocor-
rendo dentro das mitocéndrias de células eucaridticas.

Relembrando, a mitocéndria é uma organela com um
sistema de duas membranas, e a interna forma dobras de-
nominadas cristas {Figura 6.5). Dentro do compartimento
interno, em contato com as cristas, estd a matriz, uma solu-
¢do densa contendo enzimas, coenzimas, dgua, fosfato e
outras moléculas envolvidas na respiragdo. Assim, a mito-
cdndria assemelha-se 2 uma fabrica quimica. A membrana
externa permite que moléculas pequenas se movam livremen-
te para dentro e para fora, mas a interna permite apenas a
passagem de algumas moléculas, como piruvato e ATP, e
impede a entrada de outras. A maioria das enzimas do ciclo

Membrana externa
Membrana interna

Espaco intermembranoso

Crista

Matriz

6.5 Estrutura da mitocéndria A mitocéndrig tem duas
membranas, como mostrado no diagrama tridimensional. A mem-
brana interna dobra-se para dentro, formando as cristas. Muitas
das enzimas e os transportadores de elétrons envolvidos na
respiracdo estdo presentes no interior da membrana interng.
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do 4cido citrico estd em solugdo na matriz, ¢ os componen-
tes da cadeia transportadora de elétrons €s1a0 inseridos na
membrana interna, que apresenta as cristas.

Uma Etapa Preliminar: o Piruvato Entra na
Mitocéndria e £ Oxidado e Descarboxilado

O piruvato passa do citossol, onde é produzido pela glicélise,
para a matriz da mitocéndria atravessando as membranas
externa e interna no processo. Todavia, ele nio é utilizado
diretamente no ciclo do 4cido citrico. Dentro da mitocdn-
dria, o piruvato é oxidado e descarboxilado — isto é, os
efétrons so removidos e o CO, é retirado da molécula. No
correr dessa reagdo exergdnica, uma molécula de NADH ¢
produzida a partir de NAD* para cada molécula de piruvato
oxidada (Figura 6.6). As duas moléculas de piruvato deri-
vadas da molécula original de glicose s@o oxidadas a dois
grupos acetil (—CH,CO). Além disso, duas moléculas de
CO, sdo liberadas e duas moléculas de NADH sdo forma-
das a partir de NAD-,

Cada grupo acetil ¢ temporariamente ligado a coenzi-
ma A {CoA} — uma grande molécula formada por um
nucleotideo unido a um cido pantoténico, uma das vita-
minas do complexo B. A combinagio do grupo acetil com
a coenzima A é conhecida como acetil CoA, ¢ é nesta for-
ma que os carbonos da glicose entram no ciclo do dcido
citrico.

O Cidlo do Acido Citrico Oxida os Grupos Acetil

das Moléculas de Acetil CoA

Occiclo do 4cido citrico foi inicialmente conhecido como ciclo
de Krebs, em homenagem a Sir Hans Krebs, chefe do grupo
de pesquisa que foi, em grande parte, responsavel pela elu-
cidagdo deste ciclo. Krebs postulou sua via metabélica em
1937 ¢ posteriormente recebeu o prémio Nobel em reconhe-
cimento ao seu brilhante trabalho. O ciclo de Krebs é mais
comumente conhecido como ciclo do dcido citrico ou, hoje,
como ciclo do CAT (ciclo dos 4cidos tricarboxilicos; em
inglés, TCA de tricarboxylic acid) porque se inicia com a
formagio do 4cido citrico ou citrato, o qual tem trés grupos
carboxilas dcidos (—COQ0),

0
Grupo
acetil

+
NAD Acetil CoA

Piruvato .
+ H*

6.6 Formacdo de acetil CoA a partiv de piruvato A molécula
de trés carbonos do piruvatoe ¢ oxidada e descarboxilada para
formar o grupo acetil CoA com dois carbonos, o qual é ligado a
coenzima A dando origem a acetil CoA. A oxidagdo da molécula de
piruvate é acoplada g reducdo de uma molécula de NAD" a NADH,
A acetil CoA € a forma pela qual os dtomos de carbono derivados
da glicose entram para o ciclo do dcido citrico.

A

O ciclo do dcido citrico sempre se inicia com a acetil ¢
como substrato. Para entrar no ciclo do dcido citrico (F
gura 6.7}, os dois carbonos da acetil CoA sio combinado
com um composto de quatro carbonos (oxaloacetato) par
produzir um composto de seis carbonos (citrato), A Cogy
zima A ¢ liberada para se combinar com um novo grup
acetil quando uma nova molécula de piruvato for oxid, §
da. Durante o ciclo, dois dos seis carbonos 40 removig,, B
e oxidados a CO,, e o oxaloacetato & regenerado — engy
formando literalmente um ciclo com estas reagdes. Cag, B
volta dada no ciclo consome um grupo acetil e regener, §
uma molécula de oxaloacetato, ficando entio Pronto par, §
reiniciar o ciclo.

Ao longo dessas etapas, parte da energia liberada pel,
oxidagdo dos dtomos de carbono ¢ usada para converte,
ADP em ATP {uma molécula por ciclo; outro caso de fosf,.
rilagdo em nivel de substrato), mas a maior parte € usad,
para reduzit NAD* a NADH (trés moléculas por ciclo). Algy,
disso, parte da energia é usada para reduzir um segund,
carregador de elétrons - a coenzima conhecida como flaviny
adenina dinucleotideo (FAD). Uma molécula de FADH, ¢
formada por cada volta do ciclo, O oxigénio ndo ests dire.
tamente envolvido no ciclo do dcido citrico; os elétrons e og 1
prétons removidos na oxida¢io do carbono sio todos in.
corporados pelo NAD* ¢ FAD.

A equagdo geral do ciclo do 4cido citrico & a seguinte:

\1

Oxaloacetato + Acetil CoA + 3H,O+ ADP + P, +
3NAD' 4+ FAD —
Oxaloacetato + 2C0, + CoA + ATP + 3NADH +
3H*+ FADH, {.

Na Cadeia Transportadora de Elétrons, os Elétrons
Removidos da Molécula de Glicose Sao Transferidos
para o Oxigénio

A molécula de glicose agora ests completamente oxidada a
CO,. Uma parte da energia que estava agregada nela foi
convertida em ATP a partir de ADP mais P* pela fosforila-
¢d0 em nivel de substrato, tanto na glicolise quanto durante
o ciclo do 4cido citrico. A maior parte da energia permane-
ce, contudo, nos elétrons removidos dos dtomos de carbo-
1o quando estes foram oxidados. Esses elétrons foram trans-
feridos para os carregadores de elétrons NAD* e FAD eainda
estdo em um aito nivel energético nas moléculas de NADH
e FADH,.

Na préxima etapa da respiracio, esses elétrons altamen-
te energéticos dos carregadores NADH e FADH, sio trans-
feridos etapa a etapa para o nivel energético baixo do oxi-
génio. Essa passagem gradual ¢ possivel devido 4 cadeia
transportadora de elétrons (Figura 6.8), wm conjunto de
transportadores de elétrons, cada qual levando os elétrons
a nivels mais baixos de energia que o transportador ante- ]
rior. Cada transportador é capaz de aceitar ou doar um ou E |
dois elétrons por vez. Cada componente da cadeia aceita

“N.T.; A designagéo P, indica fosfato inorganico, que estd disponivel como
for fosfate em solucio no citossol.
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8uinte em uma seqiiéncia especifica. Com apenas uma ex-

Cecdo, todos os transportadores estdo inseridos na mem-
rana interna da mitocondria.

Os carregadores de elétrons da cadeia transportadora
de elétrons da mitocéndria diferem de NAD* e FAD por
Sua composigio quimica. Alguns deles sdo conhecidos
fomo citocromos — moléculas protéicas com um anel
Porfirinico, contendo um dtomo de ferro {grupo heme)
1gado, Os citocromos retiram os elétrons de seus dtomos
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6.7 Ciclo do acido citrico Durante o ciclo do dcido citrico, dois
carbonos entram como griupo acetil da acetil CoA e dois carbonos sdo
oxidados a diéxido de carbono; os dtomos de hidrogénio sdo passados
para as coenzimas NAD* e FAD. Como na glicdlise, uma enzima
especifica estd envolvida em cada etapa.* (Note que CoA é
fregilentemente escrito como CoA~-SH para indicar seu grupo sulfidrila,
onde a ligacdo ocorre.)

*Enzimas que catalisam essas reages:

coo™ @ Citrato sintase
(|3Hz & Aconitase
I @ Isocitrato desidrogenase
H—C—CO0" @ o-Ceroglutarato desidrogenase
H-— C— OH & Succinil CoA sintetase
C|200" @ Succinato desidrogenase
Isocitrato @ Fumarase

@ Malato desidrogenase

COO

a-Cetoglutarato

de ferro, os quais podem ser reversivelmente reduzidos da
forma férrica (Fe’*) para a forma ferrosa (Fe**). Cada
citocromo difere em sua estrutura protéica e no nivel de
energia no qual ele retém os elétrons. Em sua forma re-
duzida, os citocromos podem carregar um anico elétron
sem um proton.

Proteinas que ndo carregam o grupo heme — protei-
nas ferro-enxofre (ferro-sulfurosas) — sio os outros com-
ponentes da cadeia transportadora de elétrons. O ferro
dessas proteinas ndo estd ligado a um anel porfirinico, mas




116

Biologia Vegetal

Alto
nivel de
energia

Energia
Formas
reduzidas dos
transportadores
Forrnas de elétrons
oxidadas dos
transportadores
de alétrons
Baixo
nivel de
energia

2H+ 1O,

6.8 Representaciio esquemdtica da cadeia transportadora
de elétrons As moléculas mostradas agui — flavina mono-
nucleotideo (FMN), coenzima Q(CoQ) e citocromos b, ¢, a e a,, sdo
os principais transportadores da cadeiq. Pelo menos Hove outras
moléculas estdo envolvidas como intermedidrios entre esses
transportadores de elétrons.

Os elétrons transportados por NADH entram na cadeia
quando sdo transferidos para FMN, a qual é entdo reduzida (em
azul). Quase instantaneamente, FMN transfere os elétrons para
a CoQ. No processo, a FMN retorng para o estado oxidado (em
cinza)l, pronta para receber outro par de elétrons, e a CoQ é
entdo reduzida. A CoQ passa, entdo, os elétrons para o proximo
transportador e retorna ¢ sua forma oxidada original e, assim,
sucessivamente em direcdo descendente na cadeia. A medida que
os elétrons se movem ao longo da cadeia, eles descem
sucessivamente a niveis de energia mais baixos. Os elétrons sdo
recebidos por fim pelo oxigénio, o qual se combing com protons
{ions de hidrogénio} parg formar dgua.

Os elétrons transportados pelo FADH, estdo num nivel
energético ligeiramente mais baixo do que aqueles carvegados pelo
NADH. Eles entram na cadeia transportadora de elétrons bem mais
abaixo que a CoQ e geram apenas 2 ATP por molécula de coenzima,
enquanto comparativamente o rendimento do NADH é de 3 ATP
por molécuia deste.

a sulferos e a atomos de enxofre dos aminodcidog
sulfurados encontrados na cadeia protéica. Como O
citocromos, as proteinas ferro-enxofre retiram os elétrong
dos d4romos de ferro e assim podem transportar elétrong,
mas nao protons.

Os componentes mais abundantes da cadeia transpor.
tadora de elétrons sio as moléculas de quinonas. Nas mj-
tocondrias, a quinona é a ubiguinona, também chamady
de coenzima Q (CoQ) (Figura 6.9). Diferentemente dog
citocromos e das proteinas ferra-enxofre, a quinona pode
aceitar ou doar tanto um como dois elétrons. Isto perm;.
te que a CoQ funcione como intermedidrio entre carre-
gadores de dois elétrons e de um elétron. Além disso, a
CoQ capta um préton juntamente com cada clétron que
carrega — o equivalente a um dtomo de hidrogénio. Aq
alternar a transferéncia de elétrons entre os ranspotrta-
dores que carregam apenas elétrons ¢ aqueles que carre.
gam atomos de hidrogénio, a CoQ pode transferir pré-
tons através da membrana interna da mitocéndria. Por
exemplo, cada vez que uma molécula de quinona recebe
um elétron, ela também captura um préton (H*) da ma-
triz mitocondrial. Quando a quinona cede seu elétron para
© préximo transportador, também libera o préton para
0 espago intermembranoso (no caso, o espago entre as
membranas interna e externa da mirtocdndria). Devido ao
fato de os transportadores de elétrons estarem orientados
na membrana mitocondrial interna, os prétons sio sem-
pre capturados no lado da membrana junto i marriz e
liberados no espago intermembranoso. Desse modo, um
gradiente de prétons é formado através da membrana
mitocondrial interna. A importancia desse gradiente para
a produgdo de ATP na via aerébica serd discutida poste-
riormente. Diferentemente dos citocromos e centros nio-
sulfurosos, a CoQ nido estd intimamente associada com
qualquer tipo de complexo protéico, mas pode mover-se
livremente entre os complexos protéicos da cadeia trans-
portadora de elétrons, recebendo e doando elétrons. Por
ser pequena e hidrofébica, a CoQ pode mover-se livremen-
te entre a camada dupla lipidica da membrana e assim car-
regar elétrons entre os outros transportadores menos
méveis.

No “topo” ou “infcio” (ou seja, na extremidade mais
energética) da cadeia transportadora de elétrons estdo os elé-
trons contidos nas moléculas de NADH e FADH,. Deve ser
tembrado que para cada molécula de glicose oxidada, o ren-
dimento no ciclo do 4cido citrico foi de seis moléculas de
NADH e de duas moléculas de FADH, (Figura 6.7) ¢ que a
oxidagio do piruvato a acetil CoA rendeu duas moléculas
de NADH (Figura 6.6}. Além disso, duas moléculas adicio-
nais de NADH foram produzidas durante a glicélise (Figu-
ra 6.4), e na presenca de oxigénio os elétrons dessas molé-
culas de NADH sdo transportados para a mitocondria. Os
elétrons de todas essas moléculas de NADH sio transferi-
dos ao receptor de elétrons flavina mononucleotideo (abre-
viado FMN}, o primeiro componente da cadeia respirato-
ria. Os elétrons das moléculas de FADH, sio transferidos
para a CoQ, a qual estd um pouco mais abaixo na cadeia
transportadora de elétrons do que o FMN,
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6.9 Formas oxidadas e reduzidas da coenzima Q A forma oxidada da CoQ é reduzida pelo recebimento de dois elétrons de um
doador na cadeia transportadora de elétrons. Os prétons retirados pela CoQ vém da face matricial (interna) da membrana interna da
mitocéndria. A coenzima Q € também conhecida como “ubiguinona®, nome que reflete a ubigiiidade deste composto — o qual ocorre

praticanente em todas as células eucaridticas.

Como os elétrons fluem ao fongo da cadeia transpor-
tadora de elétrons de um nivel energético maior para um
nivel menor, a energia liberada é carreada e utilizada
para criar um gradiente de prétons através da membra-
na interna, transferindo prétons da matriz para o espa-
¢o intermembranoso. O gradiente de prétons, por sua
vez, direciona a produ¢do de ATP a partir de ADP e P,
pela fosforilagdo oxidativa. Ao final da cadeia, os elé-
trons sdo recebidos por oxigénio e combinados com pré-
tons (fons de hidrogénio) para produzir d4gua. Cada vez
que um par de elétrons é passado do NADH para o oxi-
génio, protons em quantidade suficiente sio “bombea-
dos” através da membrana para gerar trés moléculas de
ATP. Também, cada vez que um par de elétrons é pas-
sado do FADH,, molécula que mantém estes elétrons em
um nivel ligeiramente mais baixo de energia que os pro-
venientes do NADH, prétons sio “bombeados”, porém
em quantidade suficiente para formar apenas duas mo-
léculas de ATP,

A Fosforilagdo Oxidativa E Conseguida pelo
Mecanismo de Acoplamento Quimiosmético

Até 0 comego dos anos 1960, o mecanismo da fosforila-
¢do oxidativa foi um dos mais confusos quebra-cabecas
da biologia celular. Como resultado de uma idéia e da criati-
vidade experimental do bioquimico inglés Peter Mitchell
(1920-1992) e do trabatho subseqiiente de vérios outros
pesquisadores, muito desse quebra-cabeca foi soluciona-
do. A fosforilagdo oxidativa depende de um gradiente de
protons (ions H*) através da membrana e do subsegiien-
te uso da energia estocada para formar ATP a partir de ADP
e fosfato.

Muitos dos componentes da cadeia transportadora de
elétrons, como mostrado na Figura 6.10, estdo inseridos na
membrana interna da mitocdndria. A maioria dos transpor-
tadores de elétrons, na realidade, estd intimamente ligada
com proteinas inseridas na membrana, formando quatro
complexos multiprotéicos distintos (I-IV). O complexo Il ndo
foi incluido na figura porque nio estd envolvido na oxida-
¢do do NADH,

Como visto acima, os complexos protéicos sio também
bombas de prétons. Quando os elétrons descem para ni-
veis de energia mais baixos durante seu deslocamento pela

cadeia transportadora de elétrons, a energia liberada é uti-
tizada pelos complexos protéicos para bombear prétons
através da membrana interna. Dentro de cada complexo,
os transportadores de elétrons estio posicionados em re-
lagdo a um outro, nos trés sitios {(complexos I, 11l e IV).
Assim, quando os elétrons sdo passados de um complexo
a outro, prétons sdo transferidos da face matricial da
membrana interna da mitocdndria para o espago inter-
membranoso. E aceito que para cada par de elétrons
movendo-se para baixo na cadeia transportadora de elé-
trons, do NADH para o oxigénio, cerca de 10 prérons sdo
bombeados para fora da matriz.

Como visto anteriormente, 2 membrana interna da mi-
tocéndria ¢ impermedvel a prétons. Assim, os prétons que
sd0 bombeados para o espago intermembranoso nio po-
dem voltar facilmente pela membrana em direcio & matriz.
O resultado & um gradiente de concentragio de prétons na
membrana interna da mitocéndria, com uma concentragio
muito maior de prétons no espago intermembranoso do que
na matriz.

Como uma pedra no topo de uma colina ou a 4gua no

topo de cachoeiras, a diferenga na concentragdo de pré-
tons entre o espago intermembranoso e a matriz representa
energia potencial. Essa energia potencial resulta niao ape-
nas da diferenca na concentragio real {mais ions de hi-
drogénio na face externa do que na face interna ou
matricial da membrana interna da mitocéndria), mas tam-
bém da diferenca de cargas {mais cargas positivas no lado
externo do que dentro). A energia potencial estd, entdo, na
forma de um gradiente eletroquimico. Ele fica entdo dis-
ponivel para energizar qualquer processo que forneca um
canal permitindo o fluxo de prétons a favor do gradiente,
de volta para a matriz.
+ Tal canal é provido de um grande complexo enzima-
tico conhecido como ATP sintase {Figura 6.11), Esse
complexo enzimdtico que estd inserido na membrana
interna da mitocOndria tem sitios de liga¢dao para ADPe
fosfato. Também possui um canal interno, ou poro, pelo
qual os prétons podem passar. Quando os prétons flu-
em pelo canal de volta para a matriz, dimingindo o gra-
diente eletroquimico do espago intermembranoso, a ener-
gia que € liberada energiza a sintese de ATP a partir de
ADP e fosfato.
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6.10 Cadeia transportadora de elétrons O arranjo dos componentes da cadeia transportadora de elétrons na membrana interng

da mitocdndria. Trés estruturas protéicas complexas (aqui denominadas I, i e iV} estdo inseridas na membrana. Elas COntém og
transportadores de elétrons e as enzimas requeridas para catalisar a transferéncia de elétrons de um transportador para outro, 0

semovem para o citocromo ¢, uma proteing periférica de membrana que se destoca num vaivém entre os complexos il e IV. Os elétrons,
entdo, se movem através dos citocromosa e a,, localizados no complexo IV, de voita para a matriz, onde eles se combinam com Protons
{fons H') e oxigénio, formando daua.

O complexo Il é outra estrutura protéica complexa (néo mostrada aqui), inserida na membrana interna da mitocéndria e gue
contém FAD. Os elétrons sdo passados do succinato (no ciclo do deido citrico) para o FAD, gerando FADH,, e entdo para a CoQ. Assim,
os elétrons do FADH, entram ng cadeia de transporte eletrdnico na CoQ. O complexo If néo faz parte da transferéncia de elétrons dp
NADH para o 0,.

Quando os elétrons fazem seu caminho ao longo da cadeia transportadora de elétrons, protons séo bombeados, através dos
trés complexos protéicos, da matriz para o espaco intermembranoso. Essa transferéncia de pritons do lado matricial da mem-
brana interna da mitocondria para o outro lado dela (espago intermembranoso) estabelece um gradiente de prétons que favorece

a sintese de ATP,

Observar que a ATP sintase funciona de maneira opos-
ta aquela da bomba de prétons da H*-ATPase, descrita
no Capitulo 4. L4, o ATP era utilizado como fonte de
energia para bombear prétons contra um gradiente ele-
troquimico. A ATP sintase, POt sua vez, usa a energia do
movimento dos prétons para produzir ATP,

Esse mecanismo de sintese de ATP ¢ conhecido como
acoplamento quimiosmético (Figura 6.12). O termo
“quimiosmético”, cunhado por Peter Mitchell, reflete o
fato de que a producio de ATP na fosforilagio oxidativa
envolve dois processos, o quimico (a parte “quimio”, do
termo) ¢ o processo de transporte através de uma ment-
brana de permeabilidade seletiva (a parte “osmatico”,
do termo). Como visto, dois eventos distintos tomam
parte do acoplamento quimiosmético: {1} Um gradiente
de prétons é estabelecido através da membrana interna
da mitocéndria, e (2) um potencial de energia armaze-
nado no gradiente é usado para gerar ATP a partir de
ADP e fosfaro.

O potencial quimiosmético também tem Cutros usos
nos organismos vivos. Por exemplo, é ele que gera o mo-
vimento de rotagdo dos flagelos bacterianos. Em células
fotossintetizantes, como sers visto no préximo capitu-
lo, o potencial quimiosmético est4 envolvido na forma-

¢do de ATP utilizando a energia fornecida pelo Sol, Ele
pode também ser usado para fornecer energia para ou-
tros processos. Nas mitocdndrias, por exemplo, a ener-
gia armazenada no gradiente de prétons pode ser utili-
zada para transportar outras substincias através da
membrana interna. Tanto o fosfato como o piruvato sio
carreados para a matriz mitocondrial por proteinas da
membrana que simultaneamente transportam prétons a
favor do gradiente,

A Producéo Total de Energia Envolve
NADH e FADH, Assim como ATP

Agora se pode ver quanto da energia presente original-
mente na molécula de glicose foi recuperado na forma de
ATP. A “ficha de balango” para o rendimento de ATP,
mostrada na Figura 6.13, pode ajudar 2 conduzir a dis-
cussdo gque se segue, )

A glicélise ocorre no citossol ¢ na presenga de oxigé-
nio, rendendo diretamente 2 moléculas de ATP mais 2 mo-
léculas extras de NADH por molécula de glicose, Os elé-
trons mantidos por essas 2 moléculas de NADH sio
transportados através da membrana mitocondrial a0 “cus-
to” de uma molécula de ATP por molécula de NADH.
Assim, o rendimento liquido da reoxidacdo das 2 molé-
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6.11 Complexo da ATP sintase (a) Esse complexe enzimdtico
consiste em duas partes principais, F), que estd contida dentro da
tembrana interna da mitocéndria, e F,, que fica na matriz. Os si-
tios de ligacdo, tanto para o ATP quanto para o ADP, estédo localiza-
dos em F,, que é constituida por nave subunidades separadas de
proteina. Um canal ou poro, conectando o espaco intermembranoso
€ a matriz, passa através do complexo inteiro. Quando prétons
passam pelo poro, movendo-se a favor do gradiente eletroquimico,
ATP € sintetizado a partir de ADP e fosfato. (b) As protuberdncias,
observadas nas vesiculas nessa elétron-micrografia de transmissdo,
5do as partes F, dos complexos da ATP sintase. As partes F, as quais
elas estao ligadas estéo inseridas na membrana e néo estdo visiveis.
As vesiculas observadas foram obtidas por quebra das membranas
internas das mitocéndrias ao serem submetidas a ondas de uitra-
som. Quando a membrana é rompida dessa forma, cada fragmento
formado imediatamente se une pelas extremidades, formando uma
vesicula fechada. Entretanto, nessas vesiculas a superficie externa
(visivel} é o lado interno da membrana interna da mitocondria, ou
seja, o lado que se situa junto & matriz da mitocéndria intacta.
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culas de NADI é de apenas 4 ATP, ao contrario dos 6
que seriam esperados.

A conversdo de piruvato a acetil CoA ocorre na ma-
triz das mitocdndrias, rendendo 2 moléculas de NADH
para cada molécula de glicose. Quando os elétrons man-
tidos nessas 2 moléculas de NADH movem-se para baixo
na cadeia transportadora de elétrons, prétons em guan-
tidade suficiente sdo bombeados através da membrana
mitocondrial para sintetizar 6 ATP.

O ciclo do dcido citrico também ocorre na matriz da
mitocdndria, produzindo 2 moléculas de ATP, 6 molécu-
las de NADH e 2 de FADH,. A passagem dos elétrons con-
tidos nas moléculas de NADH e FADH, para niveis infe-
riores na cadeia transportadora de elétrons leva ao bom-
beamento de prérons através da membrana, rendendo 22
ATP — 18 derivados das 6 moléculas de NADH ¢ 4 deri-
vados das 2 moléculas de FADH,. Assim, para cada mo-
lécula de glicose, o rendimento total no ciclo do 4cido ci-
trico é de 24 ATP.

Como mostrado na ficha de balango (Figura 6.13), o ren-
dimento liquido de uma iinica molécula de glicose é de 36
moléculas de ATP - 6 geradas pela glicélise, 6 da conver-
sdo de piruvato em acetil CoA e 24 do ciclo do 4cido citri-
co. A excegio de 2 das 36 moléculas de ATP, todas as ou-
tras foram geradas dentro da mitocéndria e apenas 4 fo-
ram produzidas sem o envolvimento da oxidacio de NADH
¢ FADH, através da cadeia transportadora de elétrons aco-
plada i oxidacdo fosforilativa.

A diferenca total em energia livre (AG) entre os rea-
gentes (glicose ¢ oxigénio) e os produtos {diéxido de car-
bono e dgua) é de —686 quilocalorias por mol em condi-
¢Ges normals. As ligacoes fosfoanidricas terminais das 36
moléculas de ATP sfo responsdveis por 263 quilocalorias
(7,3 X 36) por mol de glicose (de novo sob condicdes nor-
mais). Em outras palavras, cerca de 38% da energia é con-
servada como ATP. O restante é perdido como calor.

Outros Substratos para a Respiracdo

Até agora se considerou que a glicose € o principal subs-
trato para a respiracio. £ importante notar, contudo, que
gorduras e proteinas podem ser convertidas a acetil CoA
e passar ao ciclo do 4cido citrico {ver Figura 6.15). No
caso da gordura, uma molécula de trigliceridio (triacil
glicerol) é inicialmente hidrolisada a trés dcidos graxos e
uma molécula de glicerol. Entdo, comecando pela termi-
nagio carboxilica dos dcidos graxos, os grupos acetil de
dois carbonos sio sucessivamente removidos até acetil
CoA por um processo denominado beta-oxidagdo. Uma
molécula como o icido oléico (ver Figura 2.7), a qual
contém 18 dtomos de carbono, rende 9 acetil CoA, que
podem ser oxidadas pelo ciclo do dcido citrico. As prote-
inas sdo decompostas, de forma aniloga, em seus com-
ponentes menores, os aminodcidos, e 0s grupos amino sao
removidos. Alguns dos esqueletos carbénicos residuais sdo
convertidos a intermedidrios do ciclo do dcido citrice,
como 0 a-cetoglutarato, oxaloacetato e fumarato, e podem,
entdo, entrar no ciclo.




i20 Biologia Vegetal

G HY
@-I-D Espago

G-{:) intermembranoso

Matriz

NAD* +{

Complexo da
ATP sintase

Moléculas produzidas;

. Matriz da
Citossol mitocdndria

X AT i 3 2ATP

2 X3 NADH) =3 2X (AT  —d>18.ATp
2 X (1 FADH) > 2 X 2 ATP) —f> 4 ATP

Ciclo do dcido
citrica

Total: 36 ATP

6.13 Rendimento energético da oxidagédo da glicose Um resumo do rendimento liquido de energia de 36 ATP, originados pela
completa exidacdo de uma molécula de glicose.
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vias Anaerdbicas
. 4 maioria das células eucariéticas (assim como na maio-
fia das bactérias), o piruvato normalmente segue a rota ou
via acrobica € é completamente oxidado a diéxido de car-
pono € 48U Contudo? na auséncia ou na falta momenta-
qea de oxigénio, o piruvato nio é o produro final da
licolise. Nessas condigdes, o NADH produzido durante a
oxidagdo do gliceraldeido 3-fosfato ndo pode doar seus
elétrons para O, via cadeia transportadora de elétrons,
mas precisa ser reoxidado a NAD™Y. Sem essa reagdo, a

licolise seria logo interrompida, pois a célula ficaria des-
provida de NAD* como receptor de elétrons.

Em muitas bactérias, fungos, protistas e células animais
esse Processo sem oxigénio ou anaerdbico resulta na for-
magdo de lactato, um composto de trés carbonos similar
em estrutura ao piruvato. Esse processo ¢, assim, deno-
minado fermentacdo lictica. Em leveduras e na maioria
das células vegetais, o piruvato é reduzido a etanol (dlco-
ol etilico) e didéxido de carbono, e esse processo anaeré-
bico ¢ chamado fermentacao alcodlica. Em ambos os ca-
s0s, os dois elétrons (e um préton) do NADH sido trans-
feridos ao carbono central do piruvato. Todavia, no caso
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da fermentagdo alcodlica, a reoxidagio do NADH é pre-
cedida pela liberagido de didéxido de carbono (descarbo-
xilagdo) (Figura 6.14).

Termodinamicamente, a fermentacio lictica e a fer-
menta¢io alcodlica sdo similares. Em ambas, o NADH ¢
reoxidado ¢ a energia da quebra da glicose é limitada a
um rendimento liquido de 2 moléculas de ATP, produzi-
das durante a glicdlise. A equagio, completa e balancea-
da para a fermentagdo da glicose, pode ser escrita cono
se segue:

Glicose + 2ADP + 2P, —3 2 Eranol +2CO, + 2ATP + 2H,0
ou

Glicose + 2ADP + 2P, — 2 Lactato + 2ATP +2H,0

Durante a fermentagéo alcodlica, aproximadamente
7% da energia total disponivel na molécula da glicose
— cerca de 52 quilocalorias por mol ~ ¢ liberada, com
cerca de 93% permanecendo nas duas moléculas de eta-
nol. Considerando-se, contudo, a eficiéncia com a qual
a célula anaerdbica conserva boa parte daquelas 52

Gy
) ;s
NAD*
) H H
I |
ﬁc—fo H—C—OH
adora Pizuvato i Alcool I
4o ao descarboxilase CH, desidrogenase CH,
vor do Piruvato Acetaldeido Etanol
“tir de
nada. (a)
b)
6.14 Fermentacdo alcoslica (a) As duas etapas do processo pelo qual o piruvato é convertido anagrobicamente em etanol, Na primeira
®apa, o disxido de carbono é liberado. Na segunda, 0 NADH é oxidado e o acetaldeido € reduzido. Grande parte da energia contida na
licose permanece no dlcool, que é o principal produto final da seqiiéncia. Todavia, por regenerar NAD*, essas etapds permitem que g
glicdlise continye com um pequeno mas vital rendimento de ATP. (b) Um exemplo de glicélise anaerdbia. As antigas pinturas egipcias
M paredes, como a exibida aqui, sdo das primeiras documentagdes histdricas de producéo de vinho, estando datadas de 5.000 anos
atrgs. Todavia, os fragmentos de cerdmica corados com vinho, recentemente descobertos, sugerem que 0s sumérios foram mestres na
pela @tte de producdo de vinho 500 anos antes dos egipcios. As frutas eram colhidas e esmagadas com 05 pés e o suco coletado em jarros
edeixado fermentar, produzindo vinho. Nas viniculturas modernas, culturas de leveduras puras sdo misturadas ao suco de uva guase
Estéril parg fermentacio, ao invés de se permitir que esta ocorra meramente pela acdo das leveduras contidas nas uvas.
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quilocalorias como ATP (7,3 quilocalorias por mol de
ATP ou 14,6 quilocalorias por mol de glicose}, a eficién-
cia da energia conservada é algo como 26%. A eficién-
cia de maquinas feitas pelo homem raramente excede
25%, e a respiracio, como visto neste capitulo, € de cerca
de 38%.

O fato de a glicdlise ndo requerer oxigénio sugere que a
seqiiéncia glicolitica surgiu muito cedo, antes de haver

trais nos processos biossintéticos da vida. Esses proceg.
sos, conhecidos coletivamente como anabolismo, sdg o
processos pelos quais as células sintetizam a grande dj.
versidade de moléculas que constituem um organismg
vivo. Uma vez que vdrias dessas moléculas, tais comg
proteinas e lipidios, podem ser quebradas e introdug;.
das na via principal do metabolismo da glicose, pode-ge 3
pensar que o processo inverso também ocorre — isto ¢, F

oxigénio livre na atmosfera. Provavelmente, os organismos ~ que vérios intermedidrios da glicSlise e do ciclo do 4cj.
unicelulares primitivos usavam a glicélise (ou algo muito  do citrico serviriam como precursores para a biossinte-
semelhante a isto) para extrair energia das moléculas or-  se. Esse € de fato o caso, como esquematizado na Figura
ganicas que eles absorviam de seu ambiente aqudtico. Ape-  6.15. Consegiientemente, o ciclo do dcido citrico tem um
sar de as rotas anaerébicas gerarem apenas duas molécu-  papel fundamental tanto nos processos anabdlicos como —
las de ATP para cada molécula de glicose processada, este ~ catabélicos e representa o maior “centro” de atividades R
baixo rendimento era e ¢ adequado para as necessidades  metabélicas da célula.
de muitos organismos ou partes de organismos. Por exern- Para que as reagbes das rotas catabdlicas e anabdlicas A
plo, o sistema radicular de plantas de arroz de locais ala- ocorram, tem que haver um suprimento estdvel de molécy- E
gados fregiientemente realiza extensiva fermentagdo para  las orginicas que possam ser decompostas ndo apenas para n;
prover energia para o crescimento e o metabolismo das  © suprimento de energia, mas também para a formacio das A
préprias rafzes. moléculas constitutivas. Sem o suprimento dessas molécu- .
las, as vias metabélicas param de funcionar e o organismo
.. . L morre. As células heterotréficas (incluindo as células
A Estratégia do Metabolismo Energético heterotréficas das plantas, como as células de raizes) sdo
As virias vias pelas quais diferentes moléculas orgini- dependentes de fontes externas — especificamente, das cé-
cas sdo quebradas para produzir energia sio conhecidas  lulas autotréficas — para as moléculas orginicas que sio Q
coletivamente como catabolismo. Elas também sdo cen-  essenciais para a vida. As células autotréficas, contudo, sdo G
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6.15 As principais vias do catabolismo e anabolismo da célula viva As vias catabdlicas (setas apontando para baixo) 540
exergdnicas. Uma parte significativa da energia liberada nessas rotas é capturada na sintese de ATP. As vias anabélicas (setas apontando C
para cima) sdo endergénicas. A energia que potencializa as reacdes dessas vias é suprida principalmente pelo ATP e NADH, d
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capazes dfz sintetizar suas.prépria‘s mollécuias ricas em ener-
-3 a partir de moléculas inorgénicas simples e de uma fon-
ce de energia externa. Essas moléculas, entdo, suprem tanto
2 energia quanto as moléculas para serem utilizadas na sin-
tese de outras moléculas constitutivas.

De longe, as mais importantes células autotréficas sio
as células fotossintetizantes das algas e plantas. No proxi-
mo capitulo, serd visto como essas células capturam a ener-
gia do Sol e a usam para sintetizar as moléculas de monos-

sacarideos, das quais depende a vida no planeta.

RESUMO

A Respiracdo ou a Completa Oxida¢ao da Glicose

£ a Fonte Principal de Fornecimento de Energia

na Maioria das Células

A reagio geral da respiragdo, a qual resulta na completa
oxidagio da glicose, é:

CHp O+ 60, ~— 6CO, + 6H,0 + Energia

Didxido Agua

Oxigénio
de carbono

Glicose
Quando a glicose ¢ oxidada em uma série de reagies seqiien-
ciais catalisadas por enzimas, uma parte da energia é arma-
zenada na forma de ligages fosfoanidricas terminais no ATP
e o restante € perdido como calor.

Na Glicélise, a Glicose E Quebrada em Piruvato

A primeira fase da oxidagio da glicose é a gliclise, na qual
2 molécula de seis carbonos da glicose é quebrada em duas
moléculas de trés carbonos de piruvato. Essa reacio ocorre
no citossol das células eucaribticas e resulta na formagio de
duas moléculas de ATP e duas de NADH,

0 Ciclo do Acido Citrico Completa a Quebra
Metabdlica da Glicose a Dioxido de Carbono

No curso da respiragio, a molécula de trés carbonos do
piruvato é oxidada dentro da matriz mitocondrial a dois
grupos acetil de dois carbonos, os quais entram no ciclo
do 4cido citrico como acetil CoA. No ciclo do 4cido citri-
<0, também conhecido por ciclo de Krebs, cada grupo ace-
til é oxidado em uma série de reagées, produzindo duas
moléculas adicionais de diéxido de carbono, uma molé-
cula de ATP e quatro moléculas de transportadores de
elétrons reduzidos (trés NADH ¢ um FADH,). Com duas
voltas do ciclo, 0s 4tomos de carbono derivados da glico-
se sdo completamente oxidados e [iberados como molé-
culas de CO,.

Na Cadeia Transportadora de Elétrons, o Fluxo de
Elétrons E Acoplado a0 Bombeamento de Prétons
Através da Membrana interna da Mitocéndria e

a Sintese de ATP pela Oxidacdo Fosforilativa

O préximo estagio da respiragio ¢ a cadeia transporta-
dora de elétrons, a qual envolve uma série de transpor-
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tadores de elétrons e de enzimas inseridas na membrana
interna da mitocéndria. Ao longo dessa série de transpor-
tadores de elétrons, os elétrons de alta energia contidos
no NADH ¢ FADH, movem-se “morro abaixo” no nivel
de energia, reduzindo finalmente o oxigénio 4 dgua. A
grande quantidade de energia livre liberada durante a pas-
sagem descendente de elétrons através da cadeia de trans-
porte de elétrons potencializa 0 bombeamento de prérons
{ions de H*) para fora da matriz mitocondrial. Isto cria
um gradiente eletroquimico de energia potencial através
da membrana interna da mitocdndria. Quando os prétons
passam pelo complexo da ATP sintase num fluxo a favor
do gradiente e de volta para a matriz, a energia liberada
é utilizada para formar ATP a partir de ADP e fosfato.
Este processo, conhecido como acoplamento quimiosmé-
tico, é o mecanismo pelo qual a fosforilagio oxidativa é
realizada.

Durante a quebra aerébica da molécula da glicose a CO, e
H,0, 36 moléculas de ATP sdo geradas, a maioria delas na
mitocdndria no estigio final da respiragio, por fosforilagio
oxidativa.

As Reacdes de Fermentacio Ocorrem

sob Condi¢bes Anaeréhicas

Na auséncia ou na falta momentinea de oxigénio, o
piruvato produzido pela glicolise pode ser convertido a
lactato (em virias bactérias, fungos e células animais) ou
a etanol e didxido de carbono (em leveduras e na maioria
das células vegetais). Esses processos anaerdbicos — de-
nominados fermentagbes — rendem 2 ATP para cada
molécula de glicose.

0 Ciclo do Acido Citrico £ o “Centro Metabdlico”

da Quebra e Sintese de uma Grande Variedade

de Moléculas

Apesar de a glicose ser considerada como o substrato prin-
cipal para a respiragio na maioria das células, proteinas e
gorduras também podem ser convertidas em moléculas que
entramn na seqiiéncia respiratéria em vérias etapas. As dife-
rentes vias pelas quais as moléculas orgénicas sio quebra-
das para fornecer energia sio conhecidas coletivamente como
catabolismo. Os processos biossintéticos da vida sio conhe-
cidos coletivamente como anabolismo.

QUESTOES

1. Faga a distingdo entre fosforilagdo em nivel de substrato e fos-
forilagdo oxidativa. No que se refere 4 respiracgio, em que lu-
gar da célula esses processos ocorrem?

2. Esquematize a estrutura de uma mitocéndria. Em relagio a
estrutura da mitocondria, descreva onde ocorrem as diver-
sas etapas da quebra completa da glicose. Quais moléculas e
fons atravessam as membranas das mitocdndrias durante
€SSES Processos?

3. Pode-se dizer que dois eventos distintos ocorrem no acoplamento
quimiosmatico, Quais s3o esses eventos? Quais sio alguns dos
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usos da energia derivada do processo quimiosmdtico em orga-
nisnos vivas?

4. Alguns compostos quimicos funcionam como agentes
“desacopladores” quando adicionados a mitocéndrias que es-
tdo respirando. A passagem de elétrans através da cadeia
transportadora de efétrons até oxigénio é mantida, mas ATP
ndo ¢ formade. Um desses compostos é o antibidtico
valinomicina, conhecido por transportar fons K* através da

. Com algumas linhagens de leveduras, a fermentagio pira ap.
tes que se esgote completamente o agiicar, geralmente quandg
a concentragdo de alcool excede 12%. Vocé pode dar uma ex.
plicagdo plausivel?

membrana interna da mitocéndria para a marriz. Qutro com.
posto, 2.4-dinitrofenol, transporta ions H* através da men,.

brana. Como essas duas substincias impedem a formacio de
ATP?
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Fotossintese, Luz e Vida

SUMARIO DO CAPiTULOD

Fotossintese: Uma Perspectiva Histérica
A Natureza da Luz

A Funcdo dos Pigmentos

As Reagoes da Fotossintese

As Reagdes de Fixagdo do Carbono

o capitulo anterior, foi descrita a quebra dos carboi-

dratos para produzir energia requerida para os di-

versos tipos de atividades realizadas pelos organis-
mos vivos. Nas piginas que se seguem, serd completado o
ciclo, descrevendo o modo pelo qual a energia da luz solar é
capturada e convertida em energia quimica.

Esse processo — fotossintese — € a via pela qual pra-
ticamente toda a energia entra em nossa biosfera. A cada
ano, mais de 250 bilhdes de toneladas de agiicar sdo pro-
duzidas na natureza pelos organismos fotossintetizantes.
Entretanto, a importincia da fotossintese vai além do peso
absoluto desse produto. Sem este fluxo de energia a par-
tir do Sol e canalizado em grande parte pelos cloroplas-

PONTOS PARA REVISAOQO

Ao término da leftura deste capitulo, vocé devera ser capaz de responder s
seguintes questdes:

1. Qual é o papel da luz na fotossintese e quais sdo as proprie-
dades da luz que sugerem que ela comporta-se como uma
onda e como uma particula?

2. Quals sdo os principais pigmentos envolvidos na fotossin-
tese e por que as folhas sdo verdes?

3. Quais sdo ¢s principais produtos das reagdes de transdugdo
de energia luminosa da fotossintese? )

4. Quais sd0 os principais produtos das reagdes de fixagdo do
carbono da fotessintese?

5. Quais sdo os printipais eventos associados com cada um dos
dois fotossistemas nas reagdes luminosas e qual é a dife-
renca entre os pigmentos da antena e os pigmentos dos
centros de reagio?

6. Quais sdo as principais diferengas entre as vias C, C,e CAM
de fixacdo do carbono e guais as caracteristicas que elas tém
em comum?

Capitulo

tos das células eucariéticas (Figura 7.1), o ritmo da vida
neste planeta seria rapidamente diminuido e, entdo, prati-
camente cessaria por inteiro, como € determinado pela ine-
xorivel segunda lei da termodindmica.

Grdos
de amido

Tilacoides
do estroma

Estroma

Grana

T
7.1 Cloroplasto O cloroplasto de uma célula do mesofilo de caruru
(Amaranthus retroflexus} € mostrado aqui. As reacées fotossintéticas
para a captura da luz ocorrem nas membranas internas ou tilacGides,
onde as clorofilas e os outros pigmentos estdo inseridos. Muitos dos
tilacdides estdo empilhados em estruturas chamadas grana (granulos),
Os tilacdides dos grana estdo interconectados via tilacdides do estroma,
A série de reacdes nas quais a energia luminosa capturada é usada
para sintetizar 6s compostos contendo carbono ocorre no estroma,
a matriz na qual os tilacdides estdo incluidos. Durante os periodos
de intensa fotossintese, parte dos carboidratos € estocada tem-
porariamente nos cloroplastos como grdos de amido, A noite, a
sacarose é produzida a partiv do amido e exportada das folhas para

. as outras partes da planta, onde &, por fim, usada para a sintese de

outras moléculas necessdrias para a planta.




Fotossintese: Uma Perspectiva Historica

A Importéncia da fotossintese nio era reconhecida até rela-
tivamente pouco tempo. AristGreles e ourros fildsofos gre-
80s, observando que os processos vitais dos animais eram
dependentes dos alimentos que eles ingeriam, pensavam que
as plantas retiravam todo o seu alimento do solo.

Ha mais de 350 anos, em um dos primeiros experimentos
biolégicos cuidadosamente planejados e reportados, 0 médi-
co belga Jan Baptista van Helmont {1577-1644) ofereceu a
primeira evidéncia experimental de que o solo sozinho nio
nutria a planta. Ele cultivou uma pequena 4rvore de salguei-
ro em um pote de cerdmica, adicionando apenas dgua ao re-
cipiente. Ao final de cinco anos, o salgueiro tinha aumentado
em peso 74,4 quilogramas, enquanto o solo tinha diminuido
em peso cerca de 57 gramas. Com base nesses resultados, van
Helmont concluiu que todas as substancias da planta foram
produzidas a partir da dgua e nenhuma a partir do solo! En-
tretanto, as concluses de van Helmont foram amplas demais.

No final do século 18, o clérigo e cientista Joseph Priestley
(1733-1804) relatou que tinha “acidentalmente descoberto um
método para renovar 0 ar que tinha sido prejudicado pela quei-
ma de velas”. Em 17 de agosto de 1771, Priestley “colocou um
ramo de horteld (vivo} no ar em que uma vela de cera tinha
sido queimada e verificou que, no dia 27 do mesmo més, outra
vela poderia ser queimada no mesmo ar”. “O agente restaura-
dor que a natureza empregou para este fim”, ele afirmou, foi
“a planta”. Priestley ampliou suas observacdes e logo mostrou
que o ar “restaurado” pela planta nio era, “de forma alguma,
mconveniente para um rato”, Os experimentos de Priestley
ofereceram a primeira explicagio l6gica de como o ar perma-
necia “puro” e capaz de manter a vida apesar da queima de
incontdveis velas e da respiracio de muitos animais. Quando
cle foi presenteado com uma medalha por sua descoberta, em
parte de seu discurso ele disse: “Por estas descobertas assegu-
ramos que nenhum vegetal cresce em vio... mas limpa e puri-
fica nossa atmosfera.” Hoje explicariamos os experimentos de
Priestley simplesmente dizendo que as plantas absorvem o CQO,
produzido pela combustio ou exalado por animais e que os
animais inalam o O, liberado pelas plantas.

Logo apés, o médico holandés Jan Ingenhousz (1730-
1799} confirmou o trabalho de Priestley ¢ mostrou que o ar
era “restaurado” somente na presenca da luz solar e apenas
pelas partes verdes das plantas. Em 1796, Ingenhousz suge-
riu que o diéxido de carbono seria quebrado na fotossinte-
se produzindo carbono ¢ oxigénio, e o oxigénio seria libera-
do como gés. Posteriormente, foi descoberto que a propor-
¢d0 de dtomos de carbono, hidrogénio e oxigénio nos agii-
cares e no amido era de cerca de um 4tomo de carbono por
molécula de dgua (CH,0), como a palavra “carboidrato”
indica. Assim, na reagio geral para a fotossintese,

CO, + H,0 + Energia luminosa — CH,O + O,

foi assumido que o carboidrato é proveniente de uma combi-
nagdo de moléculas de dgua e dtomos de carbono do diéxido
de carbono, € que o oxigénio era liberado do diéxido de car-
bono. Essa hipétese, bastante razodvel, era amplamente acei-
ta; mas foi derrubada posteriormente por estar bastante errada.

O pesquisador que colocou em diivida essa teoria aceiy,
por muito tempo foi C. B. van Niel, da Universidade de Stan.
ford. Na época ele era um estudante de graduacio e estavy
investigando as atividades de diferentes tipos de bactériag
fotossintetizantes (Figura 7.2), Um grupo em particular des.
sas bactérias —- as bactérias purpireas sulfurosas — reduz
carbono a carboidratos durante a fotossintese, mas nio li-
bera oxigénio. As bactérias purpiireas sulfurosas requeren
sulfeto de hidrogénio para a sua atividade fotossintética. Aq
longo do processo fotossintético, gldbulos de enxofre se
acumulam dentro das células bacterianas (Figura 7.2). Van
Niel verificou que a seguinte reagio ocorre durante a foros-
sintese dessas bactérias:

1
CO, + 2H,S — (CH,0) + H,0 + 2§

Essa descoberta foi simples ¢ néo atraiu muita atencio
até que van Niel fez uma audaciosa extrapolagiio. Ele pro-
pds a seguinte equagdo generalizada para a fotossintese:

CO, + 2HA 2% (CH,0) + H,0 + 24

Nessa equagio, H,A representa uma substincia oxiddve],
como o sulfeto de hidrogénio ou o hidrogénio livre. Em al-
gas e plantas verdes, entretanto, H,A é dgua (Figura 7.3).
Em resumo, van Niel propds que dgua, e ndo o diéxido de
carbono, era a fonte do oxigénio na fotossintese.

Em 1937, Robin Hill mostrou que cloroplastos isolados
eram capazes de produzir O, na auséncia de CO,, quando
expostos 4 luz. Essa liberagio de O, promovida pela luz na
auséncia de CO, — chamada de reacdo de Hill -— ocorreu

7.2 Bactérvias purpiireas sulfurosas Essas bactérias reduzem
o carbona a carboidratos durante a fotossintese, mas nédo liberam
oxigénio, Nessas células, o sulfeto de hidrogénio (H,S) tem g mesma
funcdo da dgua nos processos fotossintéticos das plantas. O sulfeto
de hidrogénio é quebradc e o enxofre liberado é acumulado em
glébulos que sdo visualizados dentro dessas células.
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7.3 Producdo de oxigénio durante a fotossintese Sobre as
foihas Elodea sdo vistas bolhas de oxigénio, um dos produtos da
fotossintese. Van Niel foi o primeiro a propor que 0 oxigénio
produzido na fotossintese vem da quebra da molécula de dgua em
vez da quebra do didxido de carbono.

apenas quando os cloroplastos foram iluminados e supridos
com um receptor artificial de elétrons. Essa descoberta deu
suporte 4 proposta de van Niel feita seis anos antes.

Mais evidéncias convincentes de que o O, liberado na
fotossintese ¢ derivado da H,O veio em 1941, quando Sa-
muel Ruben e Martin Kamen usaram um isétopo pesado de

.oxigénio ('80,) para rastrear a liberagio do oxigénio da dgua

como oxigénio gasoso:

CO, + 2H,"0 2% (CH,0) + H,0 + "0,

Portanto, no caso das algas e das plantas verdes, em gue
a dgua serve como um doador de elétrons, a equagio com-
pleta e balanceada para a fotossintese pode ser escrita da
seguinte forma:

3CO, + 6H,0 25 CH,0, + 30, + 3H,0

Embora a glicose seja normalmente representada como o
carboidrato produzido na fotossintese em equagdes mais sim-
plificadas, na realidade pouca glicose ¢ formada nas células
fotossintetizantes. Os primeiros carboidratos produzidos sdo
trioses (acticares de trés carbonos), com a férmula G140,

Como apontado acima, Ingenhousz foi o primeiro a de-
duzir que a luz erd necessdria para o processo que agora é
chamado de fotossintese. Atualmente se sabe que a fotos-
sintese ocorre em duas etapas e que apenas uma delas de fato
requer luz. As evidéncias para esse processo em duas etapas
foram apresentadas em 1905 pelo fisiologista vegetal inglés
F.F, Blackman, como resultado de experimentos em que ele
mediu os efeitos individuais e combinados das mudangas na
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intensidade luminosa e da temperatura sobre a taxa
fotossintética. Esses experimentos mostraram que a fotos-
sintese possui uma etapa dependente de luz e uma etapa in-
dependente de luz.

Nos experimentos de Blackman, as taxas das reagbes in-
dependentes da luz aumentavam em relagdo ao aumento
da temperatura, mas apenas até cerca de 30°C; ap6s isso
as taxas comecavam a declinar. A partir dessa evidéncia foi
concluido que essas reagdes eram controladas por enzimas,
uma vez que esse tipo de resposta A temperatura € tipico
de reacdes catalisadas por enzimas (ver Figura 5.10). Essa
conclusio tem se mostrado correta.

A Natureza da Luz

Hi cerca de 300 anos, o fisico inglés Sir Isaac Newton
{1642-1727) separou a luz em um espectro de cores visi-
veis ao passi-la através de um prisma. Assim, Newton
mostrou que a luz branca de fato consistia em um con-
junto de cores diferentes, variande do violeta em uma ex-
tremidade do espectro até o vermelho na outra, A sepa-
racio de cores ¢ possivel porque a luz de diferentes cores
¢ desviada (refratada) em diferentes dngulos quando pas-
sa através de um prisma.

No século 19, o fisico britdnico James Clerk Maxwell
(1831-1879) demonstrou que a luz é uma pequena parte
de um espectro de radiagdo, amplo e continuo, o espec-
tro eletromagnético (Figura 7.4}. Todas as radiacdes nes-
se espectro moven-se por ondas. O comprimento de onda
— isto &, a distAncia entre a crista de uma onda e a proxi-
ma — varia desde os raios gama, que sdo medidos em
fragbes de nandmetro (1 nandmetro = 1077 metro), até
as ondas de ridio de baixa fregiiéncia, que sio medidas
em quildémetros (1 quilémetro = 10° metros). A radiagio
de cada comprimento de onda especifico tem uma quan-
tidade caracteristica de energia associada a ¢le. Quanto
menor o comprimento de onda, maior a energia associa-
da; contrariamente, quanto maior 0 comprimento de
onda, menor a energia. Dentro do espectro de tuz visivel,
o violeta tem o comprimento de onda mais curto € o ver-
melho, o mais longo. Os comprimentos de onda da luz
violeta, que si0 0s mais curtos, t€ém quase o dobro de ener-
gia que os comprimentos de onda da luz vermelha, os mais

longos.

A Luz Tem Propriedades de Onda e de Particula

Por volta de 1900, tornou-se claro que o modelo de onda
da luz nio era adequado. A observagio chave, por sinal
muito simples, foi feita em 1888: quando uma placa de zin-
co € exposta 4 luz ultravioleta, ela adquire uma carga po-
sitiva. O metal torna-se positivamente carregado porque a
energia luminosa desloca os elétrons dos 4tomos do me-
tal. Posteriormente, foi descoberto que esse efeito
fotoclétrico, como é conhecido, pode ser produzido em
todos os metais. Cada metal tem um comprimento de onda
méximo e critico para o efeito, ou seja, a luz ou outra ra-
diagio deve ter este comprimento especifico ou mais curto
(isto &, mais energético), para o efeito fotoelétrico ocorrer.
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7.4 O espectro eletromagnético A luz branca é de fato uma mistura de luzes de diferentes cores. Quando é passada através de um
prisma, ela é separada em seus componentes — “o celebrado fenémeno de cores”, como Newton se referia a ele. A luz visivel é apenas
uma pequena porcdo de um amplo espectro eletromagnético, que varia de 10°° a 10" nandmetros. Para o olho humano, as radiacdes
visiveis variam da luz violeta, na qual o comprimento de onda mais curto mede cerca de 380 nanémetros, até a luz vermelha, na qual
o comprimento de onda mais longo mede cerca de 750 nanémetros.

Em alguns metais, como o sédio, o potdssio e o selénio,
0 comprimento de onda critico estd dentro do espectro de
luz visivel e, como conseqiiéncia, a luz visivel incidindo so-
bre o metal pode gerar uma corrente de elétrons em movi-
mento {uma corrente elétrica}. Os fotdmetros, as cimeras
de televisdo e as células fotoelétricas que abrem as portas
em supermercados e acroportos operam baseados nesse
principio de transformagio de energia luminosa em ener-
gia elétrica.

Entdo, qual ¢ o problema com o modelo de onda da
luz? Simplesmente, o seguinte: 0 modelo de onda prediz
que quanto mais brithante a Juz — isto é, quanto mais
forte ou mais intenso o feixe de luz — maior serd a forga
com a qual os elétrons irdo ser arrancddos do metal. En-
tretanto, se a luz pode ou nio retirar elétrons de um me-
tal em particular depende apenas do comprimento de onda
da luz e ndo de sua intensidade. Um feixe de luz muito
fraco de um comprimento de onda critico é efetivo, en-

quanto um feixe mais forte {mais intenso) de um compri-
mento mais longo ndo o é. Além disso, aumentando-se a
intensidade da luz aumenta-se o nimero de elétrons ar-
rancados, mas ndo a velocidade com que eles sdo retira-
dos do metal. Para aumentar a velocidade, deve-se usar
uma luz com um comprimento de onda mais curto. Isto
nem € necessdrio para que a energia se acumule no metal,
pois mesmo com um ténue feixe do comprimento de onda
critico, um elétron pode ser emitido, assim que o feixe
atinge o metal.

Para explicar este fenémeno, o modelo de particula
da luz foi proposto por Albert Einstein, em 1905, De
acordo com esse modelo, a luz é composta de particu-
las de energia chamadas de f6tons ou guanta de luz. A
energia de um féton (um guantum de luz) é inversamen-
te proporcional 2o seu comprimento de onda — quan-
to mais longo o comprimento de onda, menor a ener-
gia. Por exemplo, fétons de luz violeta tém quase o

e
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'odelo de onda da luz permite aos fisicos descreve-
Jrematicamente Certos aspecros do comportamen-
{uz, €NQUANLO O modelo de fotons permite outro con-
de calculos e previsdes matemiticas. Esses dois mo-
ndo sdo mais vistos como antagdnicos, mas sim
» complementares, 00 sentido em que ambos sdo ne-
4rios para uma completa descricao do fenémeno co-
cido como luz.

Funcao dos Pigmentos
ca a energia luminosa ser utilizada por seres vivos cla
e ser primeiramente absorvida. Uma substncia que
sorve luz é conhecida como pigmento. Alguns pigmen-
¢ absorvem todos os comprimentos de onda da luz e
arecem, assim, como de cor preta. Entretanto, a mai-
ia dos pigmentos absorve apenas certos comprimen-
s de onda e transmite ou reflete os comprimentos que
les nio absorvem. O padrio de absor¢do da luz por um
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pigmento é conhecido como o espectro de absorgdo da-
quela substdncia. A clorofila, o pigmento que torna as
folhas de cor verde, absorve a luz principalmente nos
comprimentos de onda do violeta ¢ azul, € também do
vermelho. Por causa disso, a clorofila reflete principal-
mente a luz verde e, por isso, as plantas clorofiladas mos-
tram-se verdes,

Um espectro de agao demonstra a eficiéncia relativa dos
diferentes comprimentos de onda da fuz para um proces-
so especifico que necessita de luz, tal como a fotossintese
ou a floragdo. As similaridades entre o espectro de absor-
¢io de um pigmento e o espectro de agdo de um processo
dependente de luz fornecem evidéncias de que o pigmento
é responsdvel por este processo em particular (Figura 7.5).
Uma evidéncia de que a clorofila & o principal pigmento
envolvido na fotossintese é a similaridade entre o seu es-
pectro de absorgo e o espectro de agdo para a fotossinte-
se (Figura 7.6).

Quando moléculas de clorofila {ou moléculas de outro pig-
mento} absorvem luz, os elétrons sdo temporariamente im-
pulsionados a um nivel energético maior, chamado de estado
excitado. A medida que os elétrons retornam para seu esta-
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7.5 Comparacio dos espectros de acéo e de absorciio O espectro de agdo para a fotossintese {curva de cima) e os espectros de
absorcdo para a clorofila a, clorofila b e carotendides (curvas de baixo) no cloroplasto de uma planta. Note a relacdo entre ¢ espectro

mencionados, os quais absorvem luz nos comprimentos de onda




Absorbancia

Filamento de
alga verde

7.6 Correlacionando os espectros de acéo e de absor¢do Resultados de um experimento realizado em 1882 por T. W, Engelman"
revelaram o espectro de acdo da fotossintese na alga filamentosa Spirogyra. Assim como os pesquisadores que trabalham até hoje epy
dia, Engelmann usou a taxa de produgdo de oxigénio para medir a taxa da fotossintese. Diferentemente de seus sucessores, entretanty,
ele ndo possuia equipamentos eletrénicos sensiveis para detectar o oxigénio. Como indicador de oxigénio, ele escolheu bactérigs Mivejs
que sdo atraidas por oxigénio. Ele substituiu o espelho ¢ o diafragma, normalmente usados para luminar objetos observados sob
microscopio, por um “aparato microespectral”, que, como seu nome implica, projeta um minisculo espectro de cores sobre a ldiming ep,
exame sob microscopio. Entdo, ele dispds um filamento de células de alga paralelamente d distribuicdo do espectro. As bactérias atraidyg
pelo oxigénio agruparam-se principalmente nas dreas onde o comprimento de onda do vieleta e do vermelho incidiam sobre o filament,
de algas. Como se pode observar, o espectro de agdo para a fotossintese ocorreu paralelamente ao espectro de absorcéo da clorofily
(como indicado pela linha preta mais espessada). Engelmann concluiu que a fotossintese depende da luz absorvida pela clorofila. Este
€ um exemplo de experimento que cientistas referem como “elegante”, ndo apenas brilhante, mas também simples em termos de pProjeto

e conclusivo nos seus resultados.

do de energia mais baixo ou estado basal, a energia li-
berada tem trés possiveis caminhos. A primeira possibi-
lidade ¢ a de que a energia seja convertida em calor, to-
tal ou parcialmente ou, principalmente, liberada em uma
forma de foton de menor energia conhecida como fluo-
rescéncia. O comprimento de onda da luz emitida & le-
vemente mais longo (e de menor energia) que o da luz
absorvida porque uma porgio da energia de excitagio é
convertida em calor, antes que o f6ton menos energéti-
co, ou a fluorescéncia, seja emitido. A segunda possibi-
lidade ¢ a de que a energia — mas nio o elétron — pos-
sa ser transferida da molécula de clorofila excitada para
uma molécula de clorofila vizinha, excitando esta segun-
da molécula ¢ permitindo que a primeira retorne para o
estado basal. Esse processo ¢ conhecido como transfe-
réncia de energia por ressonincia, que pode ser repetida
para uma terceira, uma quarta ou para mais moléculas
de clorofila. A terceira possibilidade ¢ a de que o pré-
prio elétron com alta energia possa ser transferido para
uma molécula vizinha {um receptor de elétron), a qual
faz parte de uma cadeia transportadora de elérrons, dei-
xando um “buraco de elétron” na molécula de clorofila
excitada. Essa possibilidade resulta na oxidacdo da
molécula de clorofila e na redugio de um receptor de elé-
trons.

Durante o processo de fotossintese, em cloroplastos in-
tactos, a segunda ¢ a terceira possibilidades — conheci-
das como a transferéncia de energia de uma clorofila ex-
citada para uma clorofila vizinha e 2 transferéncia de um
elétron de alta energia para um receptor de elétrons vizi-
nho — sio eventos liberadores de energia dreis, enquan-
to a reagdo que resulta em fluorescéncia nio é uma rea-
<do produtiva.

Como foi visto no Capitulo 3, em células eucarioticas 4
forossintese ocorre no cloroplasto e a estrutura dessa or-
ganela desempenha um papel chave nessas transferéncias
de energia (Figuras 7.1 e 7.7). As proprias moléculas de clo.
rofila, em associagdo com proteinas hidrofébicas, estio in-
seridas nos tilacéides dos cloroplastos.

Os Principais Pigmentos Fotossintetizantes $ao
as Clorofilas, os Carotendides e as Ficobilinas

Ha virios tipos de moléculas de clorofila, que diferem umas
das outras nos detalhes de suas estruturas moleculares e em
suas propriedades especificas de absorgdo. A clorofila  esti
presente em todos os eucariotos fotossintetizantes e nas
cianobactérias. Assim, nio é surpreendente que a clorofila
a4 seja essencial para a geragio de oxigénio na fotossintese
realizada por organismos desses grupos (Figura 7.8).

As plantas, as algas verdes e as algas euglensdides tam-
bém contém o pigmento clorofila b, que tem um espectro
de absor¢do levemente diferente do da clorofila a. A clo-
rofila b € um pigmento acessério — um pigmento que nio
estd direramente envolvido nos processos fotossintéticos,
mas serve para ampliar a faixa de luz que pode ser utili-
zada na fotossintese (Figura 7.5). Quando uma molécula
de clorofila b absorve luz, a energia € transferida para uma
molécula de clorofila 4, que entiio a transforma em ener-
gia quimica ao longo do processo fotossintético. Nas fo-
lhas da maioria das plantas verdes, a clorofila  geralmen-
te constitui cerca de trés quartos (3/4} do conteido toral
de clorofila e a clorofila b corresponde ao restante,

A dlorofila ¢ substitui a clorofila b em alguns grupos de
algas, mais especificamente em algas pardas e diatoméaceas
{Capitulo 15). As bactérias fotossintetizantes (além das
cianobactérias) contém bacterioclorofila, que é encontrada nas
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ili- 7.7 Um percurso no interior da folha A planta conhecida como dente-de-ledo (Taraxacum officinale) é mostrada aqui. (a) Co‘rte
ila transversal da folha de dente-de-fedo evidenciando epiderme da face superior, mesofilo ou porcao interna e epiderr_ne: a{a face in'ferror.
na O mesofilo é especializado para a fotossintese e consiste em células alongadas de formato colunar {parénqujma palicddico), abaixo das
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tecido condutor de dgua (xilema) dos feixes vasculares ou nervuras da folha. Os agiicares, _ffrofl'utos da fotossintese, saem das lfofhas
e pelo tecido condutor de substancias orgdnicas (floema) dos feixes vasculares, indo ert1 direcdo as :oartes da’ planta que ndo reahzafn a

fotossintese. {b) Os cloroplastos estdo presentes na estreita camada de citoplasma, rico em proteing, gue crrcun"da um grande vactiolo
as central. (c) A estrutura tridimensional de um cloroplasto e (d) o arranjo das membranas dos tilacdides que comen3 os pigmentos. Cada
15 Unidade de tilacdides discoides empithados é chamada granum (plural grana). Os grana estdo interligados por tilacdides que atravessam
15 © estroma, conhecidos como tilacdides do estroma.




Biclogia vegelal

bactérias purptreas ou clorofila clorobium, que ocorre nas
bactérias verdes sulfurosas. Essas bactérias nio podem extrair
elétrons da dgua e, assim, nio liberam oxigénio. As clorofilas
b e c ¢ os pigmentos fotossintéticos das bactérias purpiireas ¢
das bactérias verdes sulfurosas sio simplesmente variagdes
quimicas da estrutura basica mostrada na Figura 7.8.

H;C== CH

H,C CH,CH;

HiC CH;

CH Cauda hidrofdbica

i
T
CH;

?H —CH;
CHs

7.8 Aestrutura da clorofilaa A clorofila a, pigmento essencial para
a fotossintese de todos os eucariolos fotossintetizantes e das
clanobactérias, apresenta um jon de magnésio preso a um anel de
porfirina contendo nitrogénio (destacado em azul), Ligada ao anel estg
uma longa cadeia hidrocarbénica, formando uma cauda hidrofébica
que serve para ancorar @ molécula em proteinas hidrofébicas
especificas nas membranas dos tilacdides. A clorofila b difere da
clorofila a por possuir um grupo —CHO no lugar de um grupo —CH,,

indicado em cinza. A alternéncia entre ligacbes simples e duplas

{conhecidas como ligacdes conjugadas), como as que ocorrem no anel
de porfirina das clorofilas, é comum entre os pigmentos.

Os carotendides e as ficobilinas sio duas outras clagsg,
de pigmentos que estdo envolvidos na captura de energ;
luminosa. A energia absorvida por esses pigmentos aces
sorios deve ser transferida para a clorofila 4. Assim Comg
as clorofilas & e c, esses pigmentos acessérios nio podey,
substituir a clorofila @ na fotossintese. 4

Os carotenéides sio pigmentos lipossoliveis de cor ver.
melha, laranja ou amarela encontrados em todos o
cloroplastos e nas cianobactérias. Como as clorofilas, o
pigmentos carotendides dos cloroplastos estio ass0ciade,
com proteinas hidrofébicas e inseridos nas membranag
dos tilacéides. Dois grupos de carotendides —— caroteng,
e xantofilas — estdo normalmente presentes nog
cloroplastos. O beta-caroteno encontrado em plantas ¢,
principal fonte de vitamina A necessdria para os sereg
humanos e outros animais. Em folhas verdes, a cor dog
carotendides ¢ geralmente mascarada pelas clorofilas, que
sdo muito mais abundantes, mas em regides de clima tep,.
perado, os carotendides tornam-se visiveis quando as clo-
rofilas sdo degradadas no outono. Embora os pigmentog
carotendides possam ajudar na captura de luz de diferen-
tes comprimentos de onda, sua principal funcio é come
antioxidante, prevenindo danos causados pelo efeito oxi-
dativo do excesso de luz nas moléculas de clorofila. Sem
os carotendides, ndo haveria forossintese na presenca de
oxigénio.

A terceira classe de pigmentos acessérios, as ficobilinas,
¢ encontrada em cianobactérias e nos cloroplastos de algas
vermelhas, Diferentemente dos carotendides, as ficobilinas
sdo soliveis em 2gua.

As Reacbes da Fotossintese

As vérias reagdes que ocorrem durante a fotossintese sio
divididas em dois principais processos: as reacoes de trans-
dugdo de energia (reacdes de transformacio de um tipo de
energia em outro), ou rea¢des luminosas, ¢ as reagoes de fi-
xa¢do de carbono.

Nas reagBes luminosas, a energia luminosa é usada para
formar ATP a partir do ADP e fosfaro inorgénico e reduzir
moléculas transportadoras de elétrons, principalmente a co-
enzima NADP*. O NADP* é similar em estrutura a0 NAD"
{ver Figura 5.8) — ele possui um fosfato extra em uma das
riboses — mas sua fungio biolégica é diferente. Sua forma
reduzida, o NADPH, é usada pelas células para fornecer
energia para as vias de biossintese. O NADH, como foi vis-
to no Capitulo 6, transfere seus elétrons para a cadeia trans-
portadora de elétrons. Ao lado disso, as moléculas de dgua
sdo clivadas, O, é formado e os elétrons liberados sdo usa-
dos para reduzir o NADP* a2 NADPH (Figura 7.9).

Durante as reagdes de fixagio do carbono, a energia do
ATP ¢ usada para ligar covalentemente o diéxido de carbo-
no a uma molécula orgénica, e o poder redutor do NADPH
€ entdo usado para reduzir os novos itomos de carbono fi-
xados a um agiicar simples. No processo, a energia quimica
proveniente do ATP e do NAPH ¢ usada para sintetizar
moléculas de carboidrato apropriadas para o transporte
(sacarose) ou usadas como reserva (amido). Ao mesmo tem-
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7.9 Visdo geral da fotossintese A fotossintese ocorre em duas etapas: as reacdes de transdugdo de energia e as reacdes de fixacdo do
carbono. (a) Nas reagdes de transdugdo de energia, a energia luminosa absorvida pelas moléculas de clorofila a na membrana do tilacoide
¢ utilizada indiretamente para movimentar a sintese de ATP. Simultaneamente, no interior do tilacéide, a dgua é quebrada em oxigénio
gasoso e dtomos de hidrogénio (elétrons e protons). Os elétrons sa@o, ao final, recebidos pelo NADP* e H*, produzindo NADPH. (b} Nas
reagtes de fixacdo do carbono, gue ocorrem no estroma do cloroplasto, os acucares sdo sintetizados a partiv do didxide de carbono e do
hidrogénio carregado pelo NADPH. Esse processo é energizado pelo ATP e pelo NADPH produzidos nas reacées de transducio de energia.
Como deveros notar, isso envolve uma série de reagdes, conhecidas como o ciclo de Calvin, que se repetem muitas vezes.

A Adequacdo da Luz

A luz, como Maxwell mostrou, é apenas
uma estreita faixa ou banda no espec-
tro eletromagnético continuo. A diferen-
ca entre luz e escuro — tao notdvel aos
olhos humanos — €, do ponto de vista
dos fisicos, uma diferenca de apenas uns
poucas nandmeltros no comprimento de
onda ou, et outras palavras, uma pe-
quena quantidade de energia. Por que
essda pequena porcdo do espectro é res-
ponsavel pela viséo, pelo fototropismo fo
movimento de um organismo em diregdo
4 luz), pelo fotoperiodismo (respostas bi-
oldgicas que ocorrem em um organismo
com g mudanga do comprimento do dia
€ da noite, em decorréncia das estacies
do ano) e pelq fotossintese, da qual toda
a vida depende? £ uma estranha coinci-
déncia que todas estas atividades biolé-
gicas dependam desses mesmos compri-
mentos de onda?

Ceorge Wald, da Universidade de Har-
vard, argumentou que a relacdo entre luz
€ vida ndo era uma coincidéncia, Ele con-
<luivt que se a vida evoluisse em qualguer
outro lugar no universo, ela provavelmen-

te seria dependente da mesma pequena
faixa do espectro como a vida no planeta
Terra. Wald baseou sua conjectura sobre
dois pontos. Primeiro, os seres vivos sdo
compostos por moléculas grandes e com-
plexas, mantidas em configuracdes espe-
ciais e relacionadas umas com as outras
por pontes de hidrogénio e outras ligacoes
fracas. As radiaggbes de energia levemente
maiores (comprimentos de onda mais cur-
tos) que a energia da luz violety quebram
estas ligacées e, assim, desorganizan a es-
trutura e a funcdo das moléculas. As mo-
féculas de DNA, por exemplo, sdo particu-
larmente vulnerdveis a tais efeitos destru-
tivos. As radiagoes com comprimento de
onda menor que 200 nanémetros — isto é,
com energia ainda maior — retiram os elé-
trons dos dtomos para criar fons; essas ra-
diacdes sdo chamadas de radiagées
fonizantes. Por outro lado, as radiacées
com comprimentos de onda maiores que o
da faixa da luz visivel — isto é, com menos
energia que a luz vermelha — sdo absor-
vidas pela dgua, que compde a maior par-
te de todas as coisas vivas sobre a Terra,

Quando tal radiacao é absorvida por molécu-
las orgdnicas, faz com que o movimento des-
tas moléculas aumente (aumento de calor), po-
rém ndo leva a mudancas em suas configura-
¢Bes eletrdnicas. Apenas as radiacées dentro
da faixa da luz visivel tém a propriedade de
excitar moféculas — isto €, de mover elétrons
para um nivel energético maior — e de produ-
zir mudancas quimicas e, por fim, bioldgicas.

A segunda razdo pela qual a banda da tur
visivel do espectro eletromagnético foi “esco-
thida” pelos seres vivos é simplesmente porque
era o que estava disponivel. A maior parte da
radiacdo solar atingindo a superficie da Ter-
ra estd dentro dessa faixa, A maioria dos com-
primentos de onda de alta energia é absorvi-
da pelo oxigénio e pelo ozénio na atmosfera.
A maior parte da radiacdo infravermelha é eli-
minada pelo vapor d'dgua e didxido de carbo-
no antes de atingir a superficie da Terra.

Este é um exemplo do que tem sido deno-
minado “a adequacdo do meio ambiente”, A
adequacdo do ambiente para a vida e a da vida
para o mundo fisico estdo extraordinariamente
inter-relacionadas. Se ndo fosse assim, a vida
néo poderia existir.
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po, um esquelero carbénico ¢ gerado a partir do qual outras
moléculas orgénicas podem ser construidas. Essa conversio
de didxido de carbono em compostos orginicos ¢ conheci-
da come fixagdo do carbono ou fixagdo do CO,.

Dois Fotossistemas Estiio Envolvidos
nas Rea¢oes Luminosas
No cloroplasto (Figuras 7.1, 7.7 ¢ 7.9), a clorofila e ou-
tras moléculas de pigmento estao inseridas nos tilacoides
em unidades isoladas de organizacio, chamadas
fotossistemas. Cada fotossistema inclui um conjunto de
cerca de 250 a 400 moléculas de pigmentos e consiste
em dois componentes estreitamente ligados: o comple-
X0 antena e o centro de reagdo. O complexo antena é
constituido por moléculas de pigmento, que coletam a
energia luminosa e a “afunilam” ou a canalizam para o
centro de reagio. O centro de reagao é constituido por
umn complexo de proteinas e moléculas de clorofila que
possibilitam a energia luminosa ser convertida em ener-
gia quimica. Dentro dos fotossistemas, as moléculas de
clorofila estio ligadas a especificas proteinas de mem-
brana ligadas 3 clorofila e mantidas no local para per-
mitir uma cficiente caprura de energia luminosa.
Todos os pigmentos dentro do fotossistema sio capa-
zes de absorver f6tons, mas apenas um par especial de mo-
léculas de clorofila a por fotossistema pode de fato usar

Transferéncia
de energia por
ressonancia

Moléculas

de reacio

a energia na reagio foroquimica. Esse par especial de my.
léculas de clorofila @ estd situado no aticleo do centro de
reagdo do fotossistema. As outras moléculas de pigmey,.
to, chamadas de pigmentos da antena por fazerem parte
da rede coletora de luz, estdo presentes no complexo an- ¥
tena. Além da clorofila, os pigmentos carotenéides, em ¥
quantidade varidvel, estdo também presentes no comple.
X0 antena.

A energia luminosa absorvida por uma molécula de
pigmento em qualquer lugar no complexo antena é trans.
ferida para uma outra molécula de pigmento e assim por
diante, até atingir o centro de reacio, que tem seu par
especial de moléculas de clorofila a (Figura 7.10); essa
passagem de energia se d4 por meio do processo de trans.
feréncia de energia por ressonincia. Quando uma dag
duas moléculas de clorofila a do centro de reacio absorve
a energia, um de seus elétrons é elevado para um nivel
maior de energia e é transferido para uma molécula
receptora de elétrons para iniciar o fluxo eletrénico. A
molécula de clorofila a € assim oxidada e torna-se car-
regada positivamente,

Os dois tipos diferentes de fotossistemas, o fotossistema
I e o fotossistema I, sdo ligados por uma cadeia trans-
portadora de elétrons (Figura 7.11). Os forossistemas
foram nurnerados segundo a ordem de sua descoberta. No
fotossistema I, as moléculas especiais de clorofila a do cen-

Moléculas

de pigmento

Complexo antena
(na membrana do tilacéide)

Centro

Receptor
de elétron

especiais de
clorofila a

7.10 Transferéncia de energia durante a fotossintese Parte do complexo antena, o qual estd localizado na membrang do tilacéide,
é mostrada aqui. A energia luminosa absorvida por uma molécula de plgmento em qualquer lugar do complexo antena passa, por
transferéncia de energia por ressondncia, de uma molécula de Pigmento para outra até atingir uma das duas molécula; de clorofila
especiais ne centro de reacéo. Quando uma meiécula de clorofilaa no centro de reagdo absorve a energia, um de seus elétrons é elevado
a um nivel maior de energia e ¢ transferido para uma molécula receptora de elétrons.
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7.11 Fluxo ndo-ciclico de elétrons e fotofosforilacio Este esquema em ziguezague (chamado de esquema Z) mostra a via de
transferéncia de elétrons da H,0 para o NADP*, que ocorre durante o fluxo nao-ciclico de elétrons, bem como as relagfes energéticas.
Para aumentar a energia dos elétrons derivados da fotélise da H,0 para o nivel de energia necessdrio para reduzir o NADP* a NADPH,
cada elétron deve ser energizado duas vezes (setas vermelhas espessas) pelos fotons absorvidos nos fotossistemas i e ll. Depois de cada
passe de excitagdo, os elétrons com maior energia deslocam-se para niveis de energia menor pelo esquema Z, via a cadeia transpoirtadora
de elétrons (indicada pelas setas pretas). Os protons sdo bombeados através da membrana do tilacdide para dentro do ltimen do tilacdide
durante a reagio de quebra da dgua (fotdlise) e durante a transferéncia de elétrons pelo complexo citecromo be/f, produzindo o gradiente
de prétons que é essencial para a formacdo de ATP (ver Figura 7.12 para detalhes desse processo). A formacgo de ATP pelo fluxo ndo-

ciclico de elétrons é chamada de fotofosforilagdo nde-ciclica.

tro de reacdo sido conhecidas como Py, A letra “P” diz

respeito a pigmento e o subscrito “700” designa o pico
6timo de absor¢io em nanémetros. O centro de reagio

do fotossistema Il também contém uma forma especial de

clorofila 4. Seu pico étimo de absor¢io é de 680 nand-
metros e, portanto, é chamada de P, '

Em geral, o fotossistema I e o fotossistema Il trabalham
juntos, simultdnea e continuamente. Embora, por conve-
niéncia, os dois fotossistemas geralmente sejam mostra-

dos como ocorrendo mais ou menos lado a lado na mes-
ma membrana do tilacdide, como na Figura 7.12, os

fotossistemas I e I estdo espacialmente separados. O
fotossistema II estd localizado principalmente nos
tilacéides dos grana {(grinulos), e o fotossistema I, quase
inteiramente nos tilacéides do estroma e nas margens ou
porgdes externas dos tilacdides dos grana (Figura 7.13).
Além disso, como serd visto, o fotossistema I pode ope-
rar independentemente,

Nas Reacdes de Luz, os Elétrons Fluem da Agua
para o Fotossistema lI, para o Fotossistema |
e para o NADP*

A Figura 7.11 mostra o modelo atual de como os dois
fotossistemas trabalham juntos. De acordo com esse mo-
delo, a energia luminosa incidente sobre o fotossistema
11 é absorvida, direta ou indiretamente, por moléculas Pgg,
no centro de reagio via transferéncia de energia por res-
sonincia a partir de uma ou mais moléculas da antena.
Quando uma molécula do Py € excitada, seu elétron
energizado é transferido para uma molécula receptora
primdria, que transfere seu clétron extra para uma molé-
cula receptora secundéria e assim por diante, ao longo da
cadeia transportadora de elétrons. Por meio de uma rea-
¢do ainda nio completamente entendida, a molécula Py,
deficiente em elétrons, ¢ capaz de substituir seus elétrons,
um de cada vez, extraindo-os das moléculas de dgua. Com
a absor¢do de quatro fétons, as duas moléculas de dgua
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7.12 Mecanisiio de ligacdo quimiosmotico da fotofosforilacéo Os elétrons movem-se da dgua (4 esquerda, abaixo) pelo
fotossistema I, seguindo pela cadeia intermedidria de carregadores de elétrons, pelo fotossistema | e, finalmente, para o NADP-,
(PQ refere-se ao conjunto de plastoquinonas, gue s@o transportadoras de elétrons méveis e soliiveis em lipidios.) Os prétons sGo bombeados
do estroma para dentro do ldmen do tilacéide pelo fluxo de elétrons na cadeia transportadora de elétrons, entre o fotossistema if e o
fotossistema 1. Isso cria um gradiente eletroquimico de pritons, o qual impulsiona a sintese de ATP @ medida que os protons fluem a
favor do gradiente através do complexo ATP sintase na membrana do tilacéide e entram novamente no estroma.
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7.13 Organizacao dos fotossistemas das membranas dos tilacéides O fotossistema Il estd localizado principalmente nos grana
dos tilacdides e o fotossistema | e o complexe ATP sintase, quase inteiramente nos tilacdides do estroma e nas partes externas dos
" grana, Notar que cada complexo de fotossistema consiste em um fotossistema, um complexo antend e um centro de reacdo. Os complexos
citocromo b/t estéo distribuidos homogeneamente 'a'o‘.fon‘go das membranas. A separacdo espacial dos fotossistemas requer
© transportadores de elétrons moveis, tais como a plastoguinona e a plastocianinag, para mover os elétrons entre os complexos de
fotossistema, que estdo separados na membranag. -
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o gis oxigénio:

2H,0 — 4e¢ + 4H* + O,

Essa quebra oxidativa da molécula de dgua, dependen-
e de luz, é chamada fotélise. O complexo enzimatico que
catalisa a fotolise da dgua estd localizado no lado de den-
cro da membrana do tilacéide, ¢ os prétons sio liberados
ara dentro do liimen do tilacéide ou espago do tilacdide ¢
pdo diretamente para o estroma do cloroplasto. Assim, a
fotolise das moléculas de dgna contribui para a geragio de
um gradiente de prétons através da membrana do tilacéide
_— o tinico meio pelo qual o ATP é gerado durante a fotos-
sintese. O manganés € um co-fator essencial para o meca-
nismo de liberagdo de oxigénio. O cloro e o calcio também
§i0 necessirios.

Os componentes da cadeia transportadora de elétrons
entre 0s dois forossistemas remontam dqueles da cadeia
transportadora de elétrons da respiracdo: quinonas,
citocromos e proteinas ferro-enxofre estio envolvidos.
Além disso, o transporte de elétrons da fotossintese envol-
ve a proteina plastocianina, a qual contém cobre e um de-
rivado de clorofila, conhecido como fecfitina, substincia
na qual o dtomo de magnésio central foi substituido por
dois dtomos de hidrogénio. (A feofitina é um componente
do complexo do centro de reagio e dessa forma nio é usu-
almente considerada como parte da cadeia de transporte
de elétrons que liga o fotossistema I e o fotossistema II.) A
cadeia transportadora de elétrons estd arranjada de tal
forma que a transferéncia de elétrons entre os transporta-
dores de elétrons na cadeia estd obrigatoriamente ligada ao
bombeamento de prétons através da membrana do
tilacdide {via o chamado complexo citocromo b4/f), geran-
do o gradiente eletroquimico de protons que é capaz de
impulsionar a sintese de ATP. Os complexos ATP sintase,
inseridos na membrana do tilacéide, provém um canal atra-
vés do qual os protons podem fluir a favor do gradiente de
volta para o estroma do cloroplasto. Com isto ¢ formado
um gradiente de energia potencial que impulsiona a sinte-
se de ATP a partir do ADP e P,, Esse processo € inteiramente
analogoe 2 sintese de ATP impulsionada por prétons na
mitocondria, mas aqui é chamado de fotofosforilacio para
enfatizar que a luz fornece a energia para estabelecer o gra-
diente de prétons. Portanto, cloroplastos e mitocéndrias
geram ATP pelo mesmo mecanismo bésico: acoplamenro
quimiosmotico (Figura 7.12).

No fotossistema [, a energia luminosa fotoexcita as mo-
léculas da antena que passam a energia para as molécu-
las P4y do centro de reagdo (Figura 7.11). Quando uma
molécula Py, é foroexcitada, seu elétron energizado é
passado para uma molécula receptora primdria chamada
Ay, que se pensa ser uma clorofila especial com fungdo
similar & da feofitina do fotossistema II. Os elétrons sdo
entdo passados através de uma cadeia de transportado-
res, incluindo filoguinona (A;), proteinas ferro-enxofre,
como a ferredoxina (Fd}, e uma flavoproteina (ferredo-
xina-NADP* redutase), para a coenzima NADP*, Isto
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resulta na redugio do NADP* a NADPH e na oxidagio
da molécula Pyyg. Os elétrons removidos da molécula Py,
sao substituidos pelos elétrons vindos da cadeia transpor-
tadora de elétrons a partir do fotossistema IL. Dois férons
devem ser absorvidos pelo fotossistema II e dois pelo
fotossistema T para reduzir uma molécula de NADP* a
NADPH e produzir um dtomo de oxigénio — meia molé-
cula de O, — a partir de H,0.

Assim, na luz, oselétrons fluem continuamente da dgua
através dos fotossistemas [l e I para o NADP*, resultan-
do na oxidacdo da dgua a oxigénio (O;) ¢ na redugio do
NADP* a NADPH. Esse fluxo de elétrons unidirecional
da dgua para o NADP* é chamado de fluxo nio-ciclico
de elétrons, ¢ a producdo de ATP que ocorre é chamada
de fotofosforilagio nao-ciclica. Na medida em que o
fotossistema II supre elétrons para o fotossistema I, para
a eficiéncia da fotossintese, as taxas de distribuigio de {6-
tons para os dois centros de reagio devem ser iguais.
Quando as condi¢des de luz favorecem um ou outro
fotossistema, a energia excessiva é redistribuida entre eles,
resultando em um balango igual de energia nos dois cen-
tros de reagio.

A mudanca de energia livre (AG) para a reagio

H,O + NADP* — NADPH + H* + 12 O,

¢ de 51 quilocalorias por mol. A energia da luz de 700 na-
németros € cerca de 40 quilocalorias por mol de £6tons. Uma
vez que quatro fétons s30 necessdrios para impulsionar dois
elétrons ao nivel do NADPH, cerca de 160 quilocalorias
estio disponiveis. Aproximadamente um tergo (51/160) da
energia disponivel é capturada como NADPH. A energia
total coletada a partir do fluxo ndo-ciclico de elétrons (ba-
seada na passagem de 6 pares de elétrons da IH,0 para o
NADP*) é de 6 ATP e 6 NADPH.

A Fotofosforilacéo Ciclica Gera Apenas ATP

Como mencionado anteriormente, o fotossistema I pode
trabalhar independentemente do fotossistema II. Nesse
processo, chamado de fluxo ciclico de elétrons, os elétrons
energizados sdo transferidos das moléculas P,y para o A,
(Figura 7.14). Entretanto, os elétrons, ao invés de desce-
rem para o NADP*, sio desviados para um receptor da
cadeia transportadora de elétrons, entre os fotossisternas
I e II. Os elétrons entdo descem através dessa cadeia de
volta para o centro de reagio do forossistema I, impulsi-
onando o transporte de prétons através da membrana do
tilacoide e assim promovendo a geragio de ATP. Uma vez
que esse processo envolve um fluxo ciclico de elétrons, ele
& chamado fotofosforilagio ciclica. Acredita-se que o me-
canismo fotossintético mais primitivo trabalhava dessa for-
ma € esse &, aparentemente, ¢ caminho pelo qual algumas
bactérias realizam fotossintese. Os eucariotos fotossinteti-
zantes (plantas e algas) sdo também capazes de sintetizar ATP
pelo fluxo ciclico de elétrons. Entretanto, nenhuma molé-
cula de 4gua é quebrada, nenhum O, é liberado ¢ nenhum
NADPH ¢ formado. O tinico produto é o ATP.
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7.14 Fluxo ciclico de elétrons O fluxe ciclico de elétrons envolve apenas o fotossistema I. O ATP é produzido a partir do ADP pelo
MESNe mecanismo quimiosmdtice da fotofosforilacdo mostrado na Figura 7.12, mas o oxigénio ndo é liberado e o NADP* néio é reduzido.
A formacdo de ATP pelo fluxo ciclico de elétrons é chamada fotofesforilacdo ciclica,

Como foi visto, a energia total capturada do fluxo nio-
ciclico de elétrons (baseado na passagem de 6 pares de elé-
trons da H;O para o NADP*) é de 6 ATP ¢ 6 NADPLL En-
tretanto, de fato, as reacbes de fixagdo de carbono que sio
encontradas habitualmente necessitam de mais ATD que
NADPH — na proporcio de cerca de 3:2. A fotofosforila-
¢do ciclica é necessdria para suprir as necessidades do ciclo
de Calvin, bem como para promover outros Processos que
requerem energia dentro do cloroplasto.

As Reacbes de Fixa¢do do Carbono

Na segunda série de reagdes da fotossintese, o ATP e 0 NADPH
gerados pelas reagbes luminosas sdo usados para fixar e reduzir
o carbono e sintetizar agticares simples. O carbono est3 disponi-
vel para as células fotossintetizantes na forma de diéxido de
carbono. Para as algas e as cianobactérias, esse diéxido de car-
bono é encontrado dissolvido na dgua circundante. Na maioria
das plantas, o disxido de carbono atinge as células fotossinteti-
zantes através da abertura de estruturas especiais chamadas
estdmatos, presentes nas folhas e caules verdes (Figura 7.13).

No Ciclo de Calvin, o CO, £ Fixado Através

da Via de Trés Carbonos

Em muitas espécies de plantas, a reduciio do carbono ocorre
exclusivamente no estroma do cloroplasto por meio de uma sé-
rie de reagbes freqiientemente chamadas de ciclo de Calvin (de-

e
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7.15 Estématos na folha £ mostrada agui uma elétron-
micrografia de varredura da superficie inferior da folha de tabaco
(Nicotiana tabacum)}, Umea planta pode abrir ou fechar seus
estdmatos segundo sua necessidade; nessa micrografia, a maioria
dos estématos estd aberta, £ através dos estématos que o diéxido
de carbono necessdrio para a fotossintese difunde-se para o inte-
rior da folha e 0 oxigénio produzido difunde-se para a atmosfera.
A estrutura alongada, visualizada a esquerda, é um tricoma.
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7.16 A primeira etapa do ciclo de Calvin Melvin Calvin e seus colaboradores, Andrew A. Benson e James A. Bassham, submeteram
algas fotossintetizantes a uma rdpida exposicdo ao dioxido de carbono radioativo (4 CO,) e entdo ferveram as células em dicool e sepa-
raram oS vidrios compostos contendo o '“C por cromatografia bidimensional em papel. Eles observaram que os vdrios compostos inter-
medidrios tornaram-se radioativamente marcados e deduziram que o carbono radioativo estd covalentemente ligado a uma molécula
de ribulose 1,5-bifosfato (RuBP). O composto de seis carbonos resultante é imediatamente quebrado para formar duas moléculas de
3-fosfoglicerate (PGA). O dtomo de carbono radioative, indicado aqui em laranja, aparece em uma das duas moléculas de PGA.

nominada em homenagem a seu descobridor, Melvin Calvin, que
recebeu o Prémio Nobel em 1961 por seu trabalho na elucida-
¢do dessa via). O ciclo de Calvin é andlogo a outros ciclos meta-
bélicos (ver Capitulo 6), uma vez que, ao final de cada volta do
ciclo, o composto inicial é regenerado. O composto inicial {e fi-
nal) no <iclo de Calvin é um agiicar de cinco carbonos com dois
grupos fosfato, conhecido como ribulose 1,5-bifosfato (RuBP).

O ciclo de Calvin ocorre em trés etapas. A primeira eta-
pa comega quando o diéxido de carbono entra no ciclo e é
enzimaticamente combinado on “fixado” {(covalentemente
ligado) com a RuBP. O composto resultante com seis car-
bonos, um intermedidrio instivel, é imediatamente
hidrolisado para gerar duas moléculas de 3-fosfoglicerato ou
dcido 3-fosfoglicérico (PGA) (Figura 7.16}, Cada molécula
de PGA — o primeiro produto detectivel do ciclo de Calvin
—-contém trés dtomos de carbono. Desta forma, o ciclo de
Calvin também é conhecido como a via C,.

A RuBP carboxilase/oxigenase, fregiientemente chama-
da de Rubisco para encurtar seu nome, é a enzima que cata-
lisa esta crucial reagdo inicial. (A atividade oxigenase da

enzima ¢ discutida posteriormente neste capitulo.) Rubisco
¢ sem diivida a enzima mais abundante do mundo, e por
algumas estimativas essa enzima deve corresponder a mais
de 40% do total de proteina soliivel da maioria das folhas.

Na segunda etapa do ciclo, o 3-fosfoglicerato é reduzido a
gliceraldeido 3-fosfato ou 3-fosfogliceraldeido (PGAL) (Figu-
ra 7.17). Isso ocorre em dois passos que sdo essencialmente o
inverso dos passos correspondentes na glicdlise, com uma ex-

"ceqdo: 0 co-fator para a redugio do 1,3-bifosfoglicerato é o

nucleotideo NADPH e ndo NADH. Note que, nessa etapa, a
fixagdo de trés moléculas de CO, a trés moléculas de ribulose
1,5-bifosfaro forma seis moléculas de gliceraldeido 3-fosfato.

Na terceira etapa do ciclo, cinco das seis moléculas de
gliceraldeido 3-fosfato sdo usadas para regenerar trés molé-
culas de ribulose 1,5-bifosfato, o material inicial.

O ciclo completo estd resumido na Figura 7.18. Como em
cada via metabélica, cada etapa no ciclo de Calvin é catalisada
por uma enzima especifica. A cada volta completa do ciclo,
uma molécula de didxido de carbono entra no ciclo e é redu-
zida e uma molécula de RuBP € regenerada. Trés voltas do

o~ (4] : O
I ” H-l- + “ H
?:o ATP  ADP ‘|3_ 0—& NADPH NADP'y c—
HCOH HCOH > = HCOH
] 3-fosfoglicerato i Glﬁ‘i?;i}:;do .
CH;—0— @ cinase CH,—O0— @ desidrogenase CH,—O0—*¢
3-fosfoglicerato (PGA} (a) 1,3-bifosfoglicerato (b) Cliceraldeido

3-fosfato (PGAL)

7.17 A segunda etapa do ciclo de Calvin De forma geral, a segunda etapa do ciclo de Calvin envolve a conversao do 3-fosfoglicerato
(PGA) a gliceraldeido 3-fosfato (PGAL) em dois passos. (@) No primeiro passo da segiiéncia, a enzima 3-fosfoglicerato cinase, presente
ho estroma, catalisa a transferéncia do fosfato do ATP para o PGA, produzindo 1,3-bifosfoglicerato. (k) No segundo passo, o NADPH
doa elétrons na reducdo catalisada pela enzima gliceraldeido 3-fosfato desidrogenase, produzindo PGAL. Além de sua funcdo como
intermedidrio na fixacdo do CO,, o PGAL tem outros possiveis destinos na célula vegetal, Ele pode ser oxidado pela via glicolitica para

a producao de energia ou utilizado para a sintese de hexoses.
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ciclo, com a introdugio de trés Ztomos de carbono, sio ne-
cessdrias para produzir uma molécula de gliceraldeido 3-fos-
fato, a forma fosforilada de C,14,0, na equacio:

3CO, + 61,0 =5 CH,0, + 30, + 3H,0

A equagdo geral para a produgio de uma molécula de
gliceraldeido 3-fosfato é:

3CO, + 9ATP + 6NADPH + 6H* —
Gliceraldeido 3-fosfato + 9ADDP + 8P, +
6NADP* + 3H,0

I Reaces luminosas
3

6 NADPH

0 ciclo comecga agqui;

3 pioléculas e
(80

-

dibxido de carbong
N 8% Ucarbo

Fixagio
3 moléculas de
ribulose 1,5-bifosfato

(RuBP) (3 < S carbonos)

(c) Etapa 3:
Regeneracio
do receptor

5 moléculas de *
. gliceraldetdc 3-fosfato
. (PG-ALJ..(S- X -3£c_ar_b ; ngs)

" 1 molécilades
- gligeraldefds 3+

JPCALLL X 3.

—~ e
s 3 moléculas do ™
intermedidrio instavel
(3 X 6 carbonos)

(a) Etapa 1:

Ciclo de Calvin
(3 voltas)

(b) Etapa 2:
Reducio

{Note novamente que o ciclo de Calvin necessira de majs ATp
do que NADPH, por isso ¢ necessdrio o ATP gerado pelg
fosforilagio ciclica.)

O produto imediato do ciclo € o gliceraldeido 3-fosfato, 5
principal motécula transportada do cloroplasto para o citossep
da célula. Essa mesma triose fosfato {“triose” significa um agy-
car de trés carbonos) ¢ formada quando a molécula de frutoge
1,6-bifosfaro € quebrada no quarto passo da glicélise e pode
ser convertida em outra triose fosfato, a diidroxiacetona fosfy.
to. Utilizando a energia fornecida pela hidrélise das ligacaes
fosfato, as primeiras quatro etapas da glicolise podem ser revery;.
das para formar glicose a partir do gliceraldeido 3-fosfato,

6 moléculas de
3-fosfoglicerata (PGA)
(6 X 3 carbonos)

6 ADP

6 mo!éctila"s,-dé‘: ™
1,3-bifosfoglicerato
(6 X 3 carbonos) -

6 NADP*

7.18 Resumo do ciclo de Calvin A cada voita do ciclo completada, uma molécula de didxido de carbono (CO,) entra no ciclo. Estéo
resumidas aqui trés voltas do ciclo — o niimero necessério para produzir uma molécula de gliceraldeido 3-fosfato (PGAL), que é equivalente
a uma molécula de um acdcar com trés carbonos. A energia que impulsiona o cicle de Calvin é fornecida na forma de ATP e NADPH,
proveniente das reac6es luminosas da fotossintese. {a) Etapa 1 : Fixacdo. O ciclo inicia-se no canto superior esquerdo quando trés moléculas
de ribulose 1,5-bifosfato (RuBP), um composto de cinco carbonos, sdo combinadas com trés moléculas de didxido de carbono. Essa
reacdo produz trés moléculas de um composto intermedidrio instdvel, 0 qual se quebra imediatamente, produzindo seis moléculas de
3-fosfoglicerato (PCA), um composte de trés carbonos. (b) Etapa 2: Reducdo. As seis moléculas de PGA sdo reduzidas a seis moléculas
de gliceraldeido 3-fosfato (PGAL). (¢) Etapa 3: Regeneracdo do receptor. Seis das cinco moléculas de PGAL séo combinadas e rearranjadas
para formar trés moléculas de cinco carbonos de RuBP. A dnica molécula “extra” de PGAL representa o ganho liquide do ciclo de Calvin.
O PCGAL serve como o ponto de inicio para a sintese de agiicares, amido e outros componentes celulares.
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Fotossintese, Luz e Vida

3 ¥ A Maioria do Carbono Fixado £ Convertido Como mencionado anteriormente, entretanto, a Rubisco

0 pely em Sacarose ou Amido nio & absolutamente especifica para 0 CO, como substrato.
sfato,, ; | como foi mencionado, embora a glicose seja comumente re- O OXi‘géﬂiO compete com o Cc?z no fffig ativo ¢ a Rubisco
5if083’0] p;esentadé COMmo 0 _carbo:drato- produznc?o pela fotof_;ggntes.e também pode catahsa’r alcczin el}sa%aol._ 0, com a RuB’P
m agq. as €quagtes rcsugmdas, na regl:dgde muito pouca ghcose li- para formar uma molécu a de 3-fosfog icerato ¢ uma mo]e-
‘Tutose yre € gerada nas células fotossintetizantes. A maioria do car- cul_a de fosfogllc_olato (P1gura 7.19). Essa ¢ a atividade
. hono fixado é convertida em sacarose, a principal forma de  oxigenase da enzima, que ¢ refletida em seu nome: RuBP
’fgsofj? transporte dos agiicares, ou em amido, a principal fqrma de carboxilafe/oxigenasc: Nenhum carbono é fixado duran"re
tactes armazenamento de car%)o:drato’s nas plantas (ver Cagnulo 2}, essareacdo, e a energia deve ser gasﬂta para a recuperagio
vert Grande parte do gliceraldeido 3:fosfato produzido pelo  dos ca;bonos do fosfogilco’lato, que ndo é um mcitabollto aril.
of, ! ciclo de Calvin é exportada para o citossol, onde, através de A via de recuperacio é longa e emprega trés organelas
>ato. uma série de reagBes, € convertido em sacarose. A maio-  celulares: o cloroplasto, o peroxissomo e a mitocdndria

ria do gliceraldeido 3-fosfato que permanece no cloroplasto
¢é convertida em amido, que é estocado, temporariamente,
durante o periodo de luz como grios de amido no estroma
(Figura 7.1). Durante a noite, a sacarose é produzida a par-
tir do amido e é exportada da folha pelos feixes vasculares
para as outras partes da planta.

A Fotorrespiracdo Ocorre Quando a Rubisco

liga-se a0 0, em vez do CO,

A enzima Rubisco, na presenga de grande quantidade de CQO,
disponivel, catalisa a carboxilagdo da ribulose 1,5-bifosfato
com grande eficiéncia. Sob tais condigBes, a eficiéncia termo-
dinémica do ciclo de Calvin estd proxima de 90% e o méxi-
mo da eficiéncia termodindmica total para a fotossintese € de
cerca de 33%. {A maioria da energia luminosa é perdida na
geragdo do ATP e do NADPH durante as reagdes luminosas. )

(Figura 7.20). A via envolve, em parte, a conversdo de duas
moléculas de fosfoglicolato em uma molécula do aminoéci- -
do serina {que tem trés carbonoes) e uma molécula de CO,.
A atividade oxigenase da Rubisco combinada com a via de
recuperacio consome O, e libera CO,, um processo chama-
do de fotorrespiracio, Diferentemente da respira¢io mito-
condrial (freqiientemente referida como “respiragio no es-
curo” para diferencid-la da fotorrespiragio, que ocorre ape-
nas na presenca de luz), a fotorrespiragio & um processo
dispendioso, nio produzindo ATP nem NADH. Em algu-
mas plantas, cerca de 50% do carbono fixado na fotossin-
tese pode ser reoxidado a diéxido de carbono durante a
fotorrespiracio. Parece que a evolugio da Rubisco selecionou
um sitio ativo que nio é capaz de discriminar entre 0 CO, e 0
Q,, talvez porque muito de sua evolugdo tenha ocorrido an-
tes de o O, ser um importante componente da atmosfera.

o o-
® o, RO ! ! o
)0 C=0 G para o ciclo
| [ + { > de Calvi
C=20 HCOH HCOH vin
I (a) Atividade | |
HCOH zarbo:;’i_lase CH,—O0— & cH,—0— @&
[ RuBP a Rubisco . : 3-Fosfoglicerato
HCOH carboxilase/ 3-FosTogicerato *pe
| oxigenase
CH2~0—® (Rubisco)
. (b) Atividade coo~ (velon
Ribulose oxigenase da | |
g N NP 9
/' Fosfoglicolato Glicolato
o
0, . |
para o ciclo
H?OH ? de Calvin
CH,—0— @
3-Fosfogticerato
(PGA)

7.19 Reacées catalisadas pela Rubisco (a) A atividade carboxilase da Rubisco (RuBP carboxilase/oxigenase), que é responsdvel pela
fixacdo do CO, no ciclo de Calvin, é favorecida por altas concentracdes de CO, e baixas concentragdes de oxigénio (ver também Figura
7.16). (b) A acdo oxigenase da Rubisco também ocorre de forma significativa, especialmente na presenca de baixas concentracbes de €O,
e altas concentracdes de oxigénio (voncentraces atmosféricas normais). A acdo oxigenase da Rubisco diminui a eficiéncia da fotossintese,
uma vez que apendas uma molécula de 3-fosfoglicerato (PGA) é formada a partir da ribulose 1,5-bifosfato (RuBP), em vez das duas
formadas pela atividade carboxilase da Rubisco. A atividade oxigenase da Rubisco combinada com a via de recuperacdo (ver Figura

7.20) consome O, e libera CQ,, processo chamado de fotorrespiracio.
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7.20 Recuperacdo do fosfoglicolato £ mostrada aqui a via pela qual o fosfoglicolato formado durante a

fotorrespiracéio é recuperado pela
conversdo em sering e entdo em 3-fosfoglicerato (PGA), que ird realimentar o ciclo de Calvin, (a) Reacdo 1: O fosfoglicolato & desfosforilado nos
cloroplastos para formar glicolato, (B) Reacdes 2 e 3: Nos beroxissomos, o glicolato é oxidado a glioxilato

, que € emtdo transaminado a glicina,
(c) Reagdo 4: Na mitocéndria, duas moléculas de glicina se condensam para formar sevina e CO,, o qual é liberado durante a fotorrespiracdo.
{d) Reacées 5 e 6: Nos peroxissomos, a sering é transaminada hidroxipiruvato, que é entdo reduzido a glicerato. O giicerato entra nos
cloroplastos. (e} Reacéo 7: © glicerato ¢ fosforitado a 3-fosfaglicerato (PGA), que retorna ao ciclo de Calvin. O oxigénio é consumido em dois
pontos na via da fotorrespiracio, uma vez no cloroplasto (ativida

de oxigenase da Rubisco) e uma vez no peroxissormo (oxidacdo do glicolate a
glioxilato). O dicxido de carbono é liberado na mitocndria {condensagdio de duas moléculas de glicina para formar uma molécula de serina).

A condensagio do oxigénio com a RuBP ocorre concomi-  poucas trocas gasosas entre o ambiente imediato ¢ a atmosfera
tantemente com a fixagdo do CO, nas condigBes atmosféricas  como um rodo. Sob tais condigdes, a concentracio de CO, no
atuals, com uma atmosfera consistindo em21% de O, e ape-  ar mais préximo as folhas pode ser rapidamente reduzi
nas 0,036% (360 ppm, ou seja, partes por milhio) de CO,.  baixos niveis pela atividade fotossintética das plantas. Mesmo
Além disso, sio muito comuns as condi¢Ses que podem alterar ~ se os estdmatos estiverem abertos, o grad%en_te de concentra-
a relagio COY/O, em favor do oXigenio e por isso aumentara  $A0 entre o meio externo da f_OIha € 0 meio interno pode ser
fotorrespiragdo. O diéxido de carbono ndo esti continuamen- 30 diminuto que pouco CO, difunde-se para 3_f01}13- Enquaqr,o
te disponivel para as células fotossintetizantes de uma planta, 15%0,0 Q;_ acumula-se, favgriquo a fotfarr?s'plragao e reduzin-
Como vimos, ele entra na folha pelos estdmatos, os poros es- 9o consideravelmente a eficiéncia fotossintética das plantas.
pecializados que se abrem e fecham dependendo, dentre outros .
fatores, do estresse hidrico. Quando uma planta estd sujeitaa A Via de Quatro Carbonos E uma Solugio

altas temperaturas e a condigdes de seca, ela deve fechar seus  para a Fotor respiragdo
estdmatos para conservar a dgua. Isso corta o suprimento de
€O, e rambém permite que o O, produzido pela fotossintese
seja acurmnulado. A resultante baixa concentragio de CO, e alta
concentracio de O, favorecem a fotorrespiracio.

Quando as plantas estdo crescendo em proximidade umas
das outras, o ar em volta das folhas pode ficar parado, com

da a

O ciclo de Calvin ndo é a dnica via usada nas reagbes de
fixagdo de carbono. Em algumas plantas, o primeiro pro-
duto detectivel da fixagdo do CO, njoéa molécula de trés
carbonos 3-fosfoglicerato, mas sim a molécula de quatro
carbonos oxaloacetato, que é também um intermedisrio no
ciclo do 4cido citrico ou de Krebs. Plantas que empregam
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