
Fotossíntese 







Esta representação relógio 
mostra algumas das 
principais unidades de 
tempo geológico e eventos 
definitivos da história da 
Terra. O eon hadeano   
(maior subdivisão de tempo 
na escala de tempo 
geológico) representa o 
tempo antes registro fóssil 
da vida na Terra, o seu 
limite superior é agora 
considerado como 4,0 Ga [1 
Ga = mil milhões de anos] 
outras subdivisões 
refletem a evolução da vida, 
o Arqueano e Proterozóico 
são duas eras, o Paleozóico, 
Mesozóico e Cenozóico são 
eras do éon Fanerozóico. O 
período de dois milhões do 
Quaternário, o tempo de 
humanos reconhecíveis, é 
demasiado pequeno para ser 
visível na escala. 



Processo Fotoquímico: 
• Luz: 

– Isaac Newton (1672): 
• luz feixe de partículas emitidas por uma fonte de radiação (componente corpuscular) 

 

– James Clerk Maxwell (século XIX): 
• velocidade de propagação onda eletromagnética no espaço ≈ velocidade de 

propagação da luz (300.000 km/s) 

 

• luz  "modalidade de energia radiante" que se "propaga" através de ondas 
eletromagnéticas (componente ondulatório) 

 

– Max Planck (Nobel, 1918): Lei de Planck (quanta)  medida da energia do fóton 

– Albert Einstein (Nobel, 1921) Teoria quântica e efeito fotoelétrico 
• Luz = feixes de pacotes de energia (fótons ou emissão fotoelétrica) 

 

• Teoria da dualidade “onda-partícula”:  
• características corpusculares e ondulatórias 

• fração da radiação eletromagnética, perceptível ao olho humano 

• movimentos ondulatórios emitidos na forma de pacotes de energia 
– fótons 

• luz visível: 
– radiação eletromagnética  entre o ultravioleta e o infravermelho 

 



Max Planck Albert Einstein 

http://pt.wikipedia.org/wiki/Imagem:Max_planck.jpg
http://pt.wikipedia.org/wiki/Imagem:Albert_Einstein_Head.jpg


Efeito Fotoelétrico: 

O efeito fotoelétrico é a emissão de elétrons 
por um material, geralmente metálico, quando 

exposto a uma radiação eletromagnética 
(como a luz) de frequência suficientemente 

alta (que depende do material). 



Processo Fotoquímico: 
• Características da Radiação Luminosa: 

– brilho (intensidade) 

– cor (freqüência) 

– unidades:  

• brilho  watts/cm2 

• iluminância ou iluminação  lux 

• fluxo luminoso   lumen 

• intensidade luminosa  candela 

– Atualmente 
• radiação luminosa: 

– densidade de fluxo de fótons de radiação fotossinteticamente 
ativa (RFA) 

» μmoles de fluxo de fótons m-2 s-1 

» ±  2.000 μmoles de fluxo de fótons m-2 s-1 (nível do mar) 
 



Radiação Solar: 

 
• Maior parte da radiação solar é filtrada 

–  A radiação UV: 
• camada de ozônio (O3) e oxigênio (O2) 

– Radiação infravermelha (calórica): 
• vapor de água (H2O) e dióxido de carbono (CO2) 

 

• Radiação solar que entra na terra: 
–  Apenas 45% na faixa espectral da RFA  

– 400 e 700 nm 

 



• Lei de Planck: 
– faixas de cor do espectro de radiação correspondem 

a diferentes intensidades de energia (frequência) 

– Energia (E) de um fóton: 
• frequência (ν) de emissão de radiação 

• ν = c/λ   velocidade da luz (c) e comprimento de onda (λ) 

E = h . ν, onde: 

•  h = constante de Planck = 6,6x10 -27 erg/s 

•  ν = c/λ , então: 

E = h . c/λ  
• Portanto: 

– energia (E) do fóton  inversamente proporcional λ  



Espectro da radiação luminosa 
(UV próximo – Visível - Infra-vermelho) 







• Pigmentos:  
– considerações gerais: 

• coloração dos pigmentos está diretamente relacionada a sua 
estrutura química 

• cada pigmento apresenta regiões de absorção específicas no 
espectro de radiação 

• geralmente, correspondem às suas cores complementares. 

• Carotenóides: 
– comportamento característico (pico de absorção no azul-violeta) 

• Clorofilas:  
– (vermelho e vermelho-longo), também absorvem na região do azul-

violeta  

• Espectrofotômetros:  
– decomposição da luz branca diferentes comprimento de onda 

– monocromador 

– determinação dos espectros de absorção 

– espectro de ação: 
• efeitos da luz de diferentes comprimentos de onda, usando 

quantidades não saturantes, num processo fisiológico (fotossíntese, 
por exemplo) 

• espectro de ação, comparado ao espectro de absorção do 
pigmento: 

– elucida a possível participação de um pigmento no processo 



• Lei de Lambert-Beer: 
– determinação quantitativa da concentração de substâncias que 

absorvem radiação em solução 

– relação matemática básica da análise espectrofotométrica  

– absorvância solução é diretamente proporcional à concentração 
somente até um certo limite  ajustamento logarítmico 

• dentro da faixa de proporcionalidade direta, o valor da absorvância 
é diretamente proporcional à concentração da solução 

 

• A = - log (T), como T = I / I0 = 10 - abc  

 

• Então: A = - log ( I/ I0) ou A = a b c, onde: 

 
– A = absorvância medida no espectrofotômetro 

– Io = intensidade da luz incidente na amostra em determinado 
comprimento de onda 

– I = intensidade da radiação transmitida através da amostra 

– a = constante conhecida como absortividade molar (a qual varia de 
substância para substância e com o solvente) 

– b = caminho óptico pela amostra (distância que a luz percorreu por ela, 
geralmente, 1 cm) 

– c = concentração da substância 















• Fotossíntese  somente em presença de luz 

• Germinação no escuro ou sombra: 
– “planta estiolada” = “étioler” =  alvejar 

– alongamento caulinar, desenvolvimento foliar reduzido e ausência 
de clorofila 

– exposição à luz antes do esgotamento de reservas do 
endosperma 

– escotomorfogênese = “skotos” = escuridão 

– Enverdecimento: 
• mesmo sob condições de baixa intensidade de fluxo de fótons e 

tempo reduzido de exposição à luz 

 

• Estiolamento: 
– Arabidopsis: 

• De-Etiolated (DET1) e COnstitutive Photomorfogênic (COP) 
– escuridão completa  indivíduos mutantes com fenótipos de plântulas 

crescidas na presença de luz 

– cop/det/fus mutantes recessivos  COP/DET/FUS repressores da 
fotomorfogênes 

• COP/DET/FUS: 
– inativados por sinais luminosos percebidos pelo fitocromo e criptocromo  

– repressão direta ou indireta da transcrição dos genes induzidos pela luz   

– reprimem a via normal da fotomorfogênese no escuro 

 

 





Luz Luz 

Escuro  Escuro  





• Fotomorfogênese: 
– utilização rápida das reservas 

– formação de estruturas requeridas na fotossíntese e no 
transporte de água e de assimilados 

• Produção de dois tipos básicos de pigmentos:  
– clorofilas  

– carotenóides 

• Pró-plastídeos:  
– organelas encontradas em embriões de sementes (antes da 

germinação), em folhas jovens e nos meristemas 

– dupla-membrana, DNA próprio (são organelas semi-
autônomas), ribossomos (70S) e emaranhado de membranas 
que poderão originar os tilacóides ou lamelas.  

– precursores de todos os plastídios encontrados em plantas: 

• etioplastos, cloroplastos e leucoplastos (amiloplastos) 

• cromoplastos 





• Cloroplastos: 
– dupla-membrana (envelope do cloroplasto) 

– estroma (matriz fluida e rica em água) 

– membranas ricas ácidos graxos polinsaturados (tilacóides) 
• fluidez e sensibilidade à ação peroxidativa por radicais livres  

• porções não-empilhadas  tilacóides do estroma.  

• porções prensadas ou empilhadas  tilacóides do grana.  

• tilacóides do grana  dobras das membranas (lúmen do tilacóide) 

– entre o lúmen e o estroma: 
• gradiente de potencial eletroquímico   

 

• Pigmentos: 
– associados  às membranas dos tilacóides (fotossistemas) 

• natureza hidrofóbica (apolar): 
– clorofilas: se “prendem” nas membranas  

– carotenóides: efetivamente solúveis  nas membranas  

• processo fotoquímico  membranas dos tilacóides  

• processo bioquímico  estroma 









• Pigmentos:  
– ligações conjugadas (simples e duplas-ligações alternadas) 

– interferência e captura da energia radiante pelo cromóforo 

• Principais pigmentos fotossintetizantes: 
– clorofilas e carotenóides (lipossolúveis) 

• Clorofilas: 

– coloração verde das folhas das plantas 

• Carotenóides: 

– pigmentos solúveis em lipídios 

– coloração vermelha, laranja ou amarela 

• Biossíntese das clorofilas: 
– clorofilas a e b:  

• cromofóro (captação da luz  tetrapirrol de cadeia fechada + Mg2+) 

• fitol 

– precursores: 

• succinil-CoA, ácido glutâmico e  glicina 

• síntese exige luz (percebida pelo fitocromo   ativa ALA-sintetase) 

• produção do ácido δ-amino-levulínico (δ-ALA) 



– Mg2+  fundamental para coloração verde 

– As clorofilas a e b:  
• derivadas protoclorofilida a, (coloração ligeiramente esverdeada) 

• após  protoclorofilida e antes da formação das clorofilidas a e b, novamente, 
há necessidade de luz  

– última etapa da biossíntese : 
• “cauda” fitol esterificada ao tetrapirrol  

– Fitol: 
• álcool bastante apolar (hidrofóbico)  

• “ancora” as moléculas de clorofila nas membranas 

– Tetrapirrol: hidrofílico (Mg, N, O) 

• Relação clorofilas a e b: 
– plantas heliófilas  3:1  

– plantas umbrófilas  alterado (aumenta a clorofila b e diminui a 
clorofila a) 

• Diferença clorofilas a e b: 
– anel pirrólico de número dois 
– clorofila a: grupo metil (CH3) 

– clorofila b: grupo carbonila/aldeído (CHO) 

– feofitina (clorofila sem o Mg2+) 



Biossíntese de 
clorofilas 

- Quelatase 



Biossíntese de 
clorofilas 







• Biossíntese dos Carotenóides:  

– pigmentos solúveis em lipídios 

– coloração amarela, laranja ou vermelha 

– mesmos substratos e intermediários da biossíntese 

lipídios e das GA’s 

– precursor: 

• isopentenil difosfato  

– primeira etapa da biossíntese: 

• geranil difosfato  fitoene 

– reações de desaturação: 

• ζ-caroteno (ζ  = zeta): não absorve luz na região do visível 

• síntese licopeno (cor vermelha da casaca do tomate)  

sofre ciclização    β-caroteno (coloração alaranjada da 

cenoura; principal fonte de vitamina A (retinol) para os 

animais) 



• carotenóides: 

– absorção da energia radiante e transferência da 

energia de excitação às clorofilas b e a  

– aumentam eficiência do processo de captura da 

energia radiante 

– proteção do aparelho fotossintético: 

• evitam fotoxidação das clorofilas 

• extinção rápida do estado excitado das moléculas de clorofila 

• ciclo das xantofilas: 

– interconversões entre zeaxantina, violaxantina e anteraxantina  

• folhas verdes: 

– cor dos carotenóides  é mascarada pelas clorofilas 

– regiões temperadas e durante a senescência foliar: 

• carotenóides visíveis devido degradação das clorofilas  













Efeito Richmond & Lang 

Kin 0 mg/L 

Kin 1 mg/L 

Kin 5 mg/L 





Ciclo das Xantofilas 





Ciclo das Xantofilas 





Espectrofotômetro 























Theodore Wilhelm Engelmann 
(1843 - 1909) 



























Dissipação do Estado de 
Excitação eletrônica nas 

Antenas dos Fotossistemas 



Fluorescência 

http://en.wikipedia.org/wiki/Chlorophyll 
(vídeo com fluorescência da clorofila no oceano) 

http://en.wikipedia.org/wiki/Chlorophyll








Clorofila Verde Alim. 

Clorofila 

Clorofila 

Clorofila Verde Alim. Verde Alim. 

Verde Alim. 



Medidores de Fotossíntese e 
Fluorescência - LI-COR 





• Fotossíntese: 

– Processo Fotoquímico: 

– Folhas 
• completamente verdes? 

• estudos anatômicos: 
– pigmentos verdes se restringem a algumas células 

(parênquimas clorofilianos) 

– restritos aos cloroplastos 

– Cloroplastos 
• totalmente clorofilado? 

• microscopia eletrônica: 
– pigmentos se restringem às membranas dos tilacóides. 

– pigmentos restritos aos fotossistemas 

» complexos protéicos pigmentados 





• Outros pigmentos das plantas: 

– nem todos os pigmentos encontrados nas plantas 

participam do processo fotossintético 

– Antocianinas (Flavonóides): 

• pigmentos hidrossolúveis (armazenados nos vacúolos) 

• não contribuem na transferência de energia durante a 

fotossíntese 

• podem atuar na proteção do aparelho fotossintético como 

filtros da radiação UV 

• coloração depende do pH: 

– azul ao vermelho, embora algumas sejam incolores.  

• antocianinas em algumas folhas podem mascarar as 

clorofilas (que por sua vez mascaram os carotenóides) 

• acúmulo de antocianina: 

– estimulado por níveis elevados de luz, deficiência de certos 

nutrientes (principalmente, N, P e S) e temperaturas baixas. 





• Identificação dos fotossistemas: 
– queda no vermelho:  

• produção quântica (recíproca do número de fótons 
necessários para a redução de uma molécula de CO2 em 
açúcar) em resposta à variação no comprimento de onda 

• queda drástica na produção quântica quando o material 
iluminado com radiação na faixa do vermelho-longo (acima 
de 680 nm) 

• “red drop “ 

– efeito Intensificador de Emerson:  
• plantas iluminadas com lâmpadas vermelhas (isoladamente) 

ou com lâmpadas vermelho-longo (isoladamente) 

• taxa de fotossíntese relativa menor do que quando elas eram 
iluminadas com as duas lâmpadas ao mesmo tempo 

• valor encontrado superior ao somatório da produção 
quântica de cada uma das lâmpadas 





Red Drop 



– Duysens e colaboradores (1961):  
• amostra de algas vermelhas iluminadas com luz 

de comprimento de onda longo: 
– citocromo intensamente oxidado 

– luz de comprimento de onda curto ligada ao mesmo 
tempo  efeito de oxidação parcialmente revertido 
(redução parcial) 

– desligamento dessa lâmpada  oxidação alcançava 
novamente o seu nível máximo 

– estado de redução total do citocromo somente obtido 
com  desligamento da lâmpada vermelho-longo 

– Efeito antagonístico: 
• explicado por Hill e Bendall (1960) 

• mecanismo fotossintético envolve dois eventos: 
– um oxida os citocromos 

– outro atua reduzindo esses transportadores de elétrons 

 





• Atualmente: 
– dois fotossistemas 

– complexos protéicos pigmentados 
• um dos fotossistemas absorve luz na faixa de comprimento 

de onda mais curto (680 nm = fotossistema II) 

• o outro absorve radiação de comprimento de onda na região 
do vermelho-longo (700 nm = fotossistema I) 

– explicação para o Efeito Intensificador de Emerson e para o 
“Red Drop” 

• Fotossistema II (PSII): 
–  produz um forte oxidante (P680) capaz de oxidar a 

molécula de água 

• Fotossistema I:  
– produz um forte redutor (P700+) capaz de reduzir a 

NADP+ a NADPH 



• Estrutura básica dos fotossistemas: 

– proteínas estruturais 

– complexo antena (pigmentos acessórios): 

• analogia às antenas parabólicas das televisões: 

– captam e afunilam o sinal até o centro de reação 

– sinal deve chegar numa forma conhecida (decodificada) e em 

intensidade adequada na periferia da antena para que ele 

possa ser transformado em estímulo no centro de reação 

– caso o sinal tenha características desconhecidas ou seja fraco, 

o resultado será a ausência de estímulo  

– centro de reação: 

• constituído por uma molécula de clorofila a “especial”  

• efetivamente, é o único pigmento que participa da 

fotossíntese (reações redox e CTE) 



• “Complexos antenas”:  
– carotenóides (periferia)  

• absorvem no azul-violeta 

• maior tolerância ao excesso de energia 

• energia absorvida transferida às clorofilas processo físico 
(ressonância) 

– fótons transferidos (ressonância) pigmentos que estão próximos: 

• outras moléculas de carotenóides e de clorofilas a e b 

• fóton de energia adequada, por ressonância, molécula à molécula 
de pigmentos vão se tornando excitadas. 

• energia de excitação chega até os centros de reação dos 
fotossistemas 

• moléculas de clorofila a especiais inicialmente excitadas e, 
posteriormente, oxidadas 

• cadeia de transporte de elétrons entra em funcionamento 

• caso a energia do fóton seja baixa: 

– excitação perdida durante transferência de energia entre pigmentos  

• fótons com excesso de energia: 

– podem causar danos ao aparelho fotossintético: 

» foto-oxidação 

» degradação de proteínas e de lipídios das membranas 

» danos aos próprios pigmentos das antenas 





• Fotossistema II (PSII): 

– identificação posterior ao fotossistema I (PSI) 

– complexo antena (“sistema coletor de luz”) 

• aproximadamente 250 moléculas de cla / clb (1/1) 

• número menor de moléculas de carotenóides 

• centro de reação: 

– P680 = molécula de clorofila a especial 

– pico máximo de absorção de luz em 680 nm = vermelho 

– complexo de Evolução do Oxigênio (CEO)  

• fotoxidação (fotólise) da água: 

2 H2O + luz + pigmentos   4H+ + 4e- + O2↑ 

– H2O:  

• agente redutor da CTE 











• Fotossistema I (PSI): 
– descoberto primeiro que o PSII 

– complexo antena (“sistema coletor de luz”) 

– aproximadamente 250 moléculas de cla/clb 
(proporção de 4/1) 

– número menor de moléculas de carotenóides  

– centro de reação PSI:  
• P700 = molécula de clorofila a especial com  pico máximo de 

absorção de luz em 700 nm (vermelho-longo) 

– ferredoxina NADP+-redutase  
• redução do NADP+ a NADPH 

• Heliófilas: 
– relação PSII/PSI ≈ 1,5/1 

• Umbrófilas: 
– a proporção é reduzida 





• Citocromo b6f : 

– faz a conexão entre os fotossistemas  

– complexo protéico não pigmentado 

– proteínas transportadoras de elétrons 

citocromo b6 e citocromo f 

– associado ao pool de plastoquinonas 

• bomba lançadeira de prótons 

• aumenta o gradiente de potencial eletroquímico 

• fotofosforilação cíclica 



 







• Hill e Bendall (década de 30): 

– “Esquema em Z” 

– “Esquema de Hill e Bendal” 

– “Reação de Hill” 

• funcionamento CTE = “foto-fosforilação oxidativa” 

• composto  plotado em sistema cartesiano 

• valores médios (metade oxidado e metade 

reduzido) dos potenciais de oxido-redução (Em) 

• unidade de voltagem (V ou mV). 

• quanto menor o Em, maior é o potencial óxido-

redução = doação de elétrons 





Esquema em “Z” ou de Hill & Bendall 
 
“Os elétrons são transferidos de 
compostos de menor potencial de óxido-
redução (Em) para composto de maior Em” 



Reação de Hill em cloroplastos isolados 
utilizando o DCPIP 

(DCPIP - 2,6-dichlorophenolindophenol) 

DCPIP oxidado 
(Azul) 

DCPIP reduzido 
(Incolor) 



Cartoon representation of Z-scheme 







• Fotofosforilação oxidativa: 
– síntese de ATP e funcionamento da CTE 
– formação do gradiente de potencial eletroquímico 

– excitação dos pigmentos nas antenas dos 
fotossistemas 

– transferência de energia (ressonância) até o centro 
de reação 

• ativa o funcionamento da CTE 

– PSII:  
• excitação P680  P680*  P680+ 

• distanciamento dos elétrons do núcleo 
– alteração do potencial eletroquímico (Em) 

– oxidação (perda de elétrons) 

– P680+  feofitina   quinonas (QA e QB)   citocromo b6/f  



– foto-oxidação da água (fotólise): 
• reposição elétrons moléculas de clorofilas a 

especiais (P680) 

• P680: 
– únicas moléculas que sofrem reações redoxes 

– demais pigmentos (inclusive Cla, Clb e carotenóides): 

» pigmentos acessórios  

» destruição torna impossível regeneração  

– Complexo de Evolução do Oxigênio (CEO)  

• fotoxidação (fotólise) da água: 

2 H2O + luz + pigmentos   4H+ + 4e- + O2↑ 

– H2O: agente redutor da CTE 

 



– PSI: 

• excitação dos pigmentos da antena (por ressonância) até o 

centro de reação (P700) 

• P700   P700*   P700+   

• P700+   transferência  elétrons para intermediários  

– A, X e ferredoxina NADP+-redutase 

– ferredoxina NADP+-redutase:  

» enzima responsável pela redução do NADP+ a NADPH 

• elétrons removidos da molécula P700: 

– repostos por elétrons do PSII  através da plastocianina (PC) 

– em última análise: 

» elétrons provenientes da água (agente redutor) 

• NADP+  agente oxidante da CTE da fotossíntese 

• funcionamento da CTE e fotoxidação da água: 

– produção de ATP (fosforilação oxidativa) e de NADPH 



• Partição de energia entre os dois fotossistemas: 

– envolve a participação do LHCII 

– quinase protéica: 

• fosforila treonina do LHCII 

– não fosforilado  LHCII envia mais energia ao PSII 

– fosforilado  LHCII manda mais energia ao FSI 

– quinase ativada: 

• plastoquinona acumula no estado reduzido  excesso de ativação do PSII 

• LHCII fosforilado: 

– migra da região empilhada para a não empilhada 

– interações repulsivas das cargas negativas nas membranas  

» estado 2 

• plastoquinona mais oxidada: 

– quinase desativada 

– fosforilação da LHCII reduzida por uma fosfatase 

– LHCII volta para as regiões dos grana  

» estado 1 



• fosforilação oxidativa: 

– cíclica ou não-cíclica 

• cíclica:  

– PSI pode trabalhar independentemente do PSII 

– elétrons da P700 voltam para o citocromo b 6 / f 

– reforça o gradiente de potencial eletroquímico (síntese de ATP) 

– não ocorre produção de NADPH  

– deficiência de CO2 no mesofilo:  

» fechamento estomático por estresses hídricos 

» deficiência de moléculas de NADP+ 

» fluxo de elétrons para o O2  formação de radicais livres  

• acíclica:  

– elétrons fluem diretamente da água, através dos fotossistemas 

II, citocromo b 6/f e fotossistema I, até a NADP+  

– produz poder redutor (NADPH) e ATP 

 



• CFo:CF1-ATP-sintase: 
• fosforilação oxidativa 

• acoplamento quimiosmótico 

– Teoria Quimiosmótica de Mitchell 

• fluxo de elétrons através da CTE: 

– A formação de gradiente de potencial eletroquímico 

entre dois compartimentos separados por membrana 

semipermeável fornece a força motriz para síntese de 

ATP. 

– dissipação gradiente:  

» CFo:CF1-ATP-sintase 

» inserido na membrana do tilacóide  

» porção CFo  membrana 

» porção CF1  imersa no estroma 



Peter Mitchell 



– Canal da CFo:CF1-ATP-sintase: 

• fluxo H+ a favor do gradiente 

• volta dos H+ para o estroma do cloroplasto 

• energia potencial da dissipação do gradiente: 

– força motriz para síntese de ATP 

– Força próton-motora (p): 

» somatório do potencial químico de prótons (diferença de pH) e do 

potencial elétrico trans-membrana (E): 

» p = E – 59 (pHi – pHo) 

» 1 unidade de pH = potencial de membrana de 59 mV 

– Síntese de 1 molécula de ATP: 

» GH+ = - 5,06 Kcal/mol  

» G3H+ = - 15 Kcal/mol   

» G = - 11 a - 13 Kcal/mol  1 ATP 

– Portanto: 

» cada 3 H+ que retornam ao estroma 

» 1 molécula de ATP é produzida 

 

 

 











• formação do gradiente de potencial eletroquímico: 
– funcionamento da CTE 

• Depende: 
– qualidade e intensidade de radiação nas antenas dos 

fotossistemas 

– radiações azul-violeta e vermelha-vermelho-longo mais 
eficientes 

– radiação vermelha: 

• maior eficiência que a azul 

• nível energético  transferência imediata de energia de excitação  
(por ressonância) 

– radiação azul: 

• energia perdida inicialmente (calor) 

• transferência de excitação quando dissipado parte da energia 

• parte da energia de cada fóton sempre é perdida na forma de calor 

– independe da  energia (cor = faixa do espectro = comprimento de 
onda) 



• Fluorescência: 

– dissipa parte do excesso de energia 

– emitida na região do vermelho pelas 

moléculas de clorofilas 

– emissão de radiação em comprimento de 

onda maior que o recebido 
– medição da fluorescência 

– detecção da ocorrência de estresses de diferentes 

origens 

– fluorescência  medida de eficiência fotoquímica 

– eficiência como que os fótons absorvidos pela antena 

são convertidos em poder redutor (NADPH) 

– utilização de fluorímetros 

 





Dissipação do Estado de 
Excitação eletrônica nas 

Antenas dos Fotossistemas 

















“O Green Point, estádio mais caro da Copa da África do 
Sul. Custou cerca de R$ 1 bilhão, impressiona pela beleza 
externa e por estar muito bem localizado na Cidade do 
Cabo, mas seu gramado não fica atrás” 

 http://www.linkes.blog.br/estadio-de-r-1-bilhao-da-copa-e-gramado-que-nunca-viu-sol 









Fase Bioquímica: 

• Fase Fotoquímica: 

– transformação da energia luminosa em energia química 

• luz   

– ATP e NADPH2 

– utilizados na transformação do CO2 atmosférico em açúcares 

• Fase Bioquímica: 

– elucidada por Melvin Calvin e colaboradores 

– início dos estudos em 1950   

– Calvin & Benson: 

• Ciclo de Redução do Carbono Fotossintético 

• Ciclo de Calvin (Ciclo de Calvin & Benson) 

• Ciclo C3 

• Prêmio Nobel de Química no ano de 1961 para M. Calvin 



James Bassham 

Andrew A. Benson 
Melvin Calvin 





• O Ciclo C3: 

– ocorre universalmente nas plantas 

– único Ciclo para transformação de CO2 em açúcar 

– demais Ciclos: 

• adaptações a condições ambientais desfavoráveis 

• Incorporação do CO2 nos tecidos:  

• difusão do lado externo da folha  estômatos 

• estômatos  câmaras sub-estomáticas  

• membranas  plasmática e envelope do cloroplasto 

• estroma  enzimas e intermediários do Ciclo  

 



• Calvin & Benson: 

– Chlorella 

– recipiente transparente contendo água 

– iluminação lâmpada incandescente 

– 14CO2 injetado no interior do recipiente 

– coleta da solução em etanol fervente 

– avaliado por cromatografia em papel  

• auto-radiografia com padrões conhecidos   





• principais substâncias encontradas: 

– ácidos orgânicos  

• ± 5 segundos de exposição ao 14CO2: 

– mancha principal e mais concentrada 

– comparação com os padrões conhecidos: 

• mancha identificada 

 ácido 3-fosfoglicérico (APG)  

• primeira a substância estável do Ciclo 

• três carbonos Ciclo C3 

• APG: 

– sempre é o primeiro produto estável formado 

– independente da espécie analisada 

 





• CO2 + ???  Enzima ???  APG 

– substância solúvel no estroma: 

• com dois carbonos: 

• substância com cinco carbonos sempre presente: 

– Ribulose 1,5-bisfosfato (RuBP), 

» CO2 + RuBP  2-carboxi-3-cetoarabinitol-1,5-bisfosfato 

» quebra em duas moléculas de APG 

» apenas uma é radioativa (quando se utiliza 14CO2) 

• Ciclo de Calvin (1950): 

– 1ª. Fase: 

• carboxilação da RuBP pelo CO2 

• catalise enzimática: 

– Ribulose 1,5-bisfosfato carboxilase (RuBPcase) 

– Inicialmente:  

» RuBP combina apenas com CO2 





CO2 (+4) 

APG (+3) 

3-PGAld (+1) 





• 2ª. Fase: 

– Redução: 

• fosforilação do APG  ATP (fase fotoquímica) 

• redução do APG  NADPH2 (fase fotoquímica) 

• produto final: 

 triose fosfatada (gliceraldeído 3-fosfato = 3PGAld)  

 carbono presente no CO2 (forma mais oxidada = +4) 

 carbono do APG (+3) 

 carbono do 3PGAld (+1)  

– transformação ácido (APG) em aldeído (3PGAld): 

• processo de redução (os aldeídos são mais reduzidos que ácidos) 

• 3PGAld: 

– primeiro açúcar formado em qualquer planta (C3, C4 ou CAM) 

– Ciclo de Calvin único responsável pela transformação do CO2 em açúcares 

– açúcares: 

• aldeídos ou cetonas 

• 3PGAld  isomerização  cetona (dihidroxi acetona fosfato = DHAP) 





• 3ª. Fase: 

– Regeneração da RuBP: 

• última etapa do Ciclo de Calvin 

• fundamental para o funcionamento do Ciclo 

• cada seis moléculas de CO2 incorporadas à RuBP 

• 1/6 dos carbonos originam carboidratos mais complexos: 

– sacarose, glicose, frutose, amido, celulose, etc. 

– pouca glicose livre é produzida nas células fotossintetizantes 

• Sacarose: 

– maior parte transformada em sacarose 

– principal forma de açúcares transportada através do floema 

– não pode ser sintetizada e nem armazenada no cloroplasto 

– ruptura osmótica 

– síntese citossólica produção de vários intermediários 

• Amido: 

– principal forma de carboidratos armazenada nas plantas 

– armazenamento no estroma dos cloroplastos (amido primário) 

– 5/6 são utilizados para a regeneração da RuBP: 

• xilulose, ribose, sedo-heptulose, etc 

• produto final a RuBP 

• consumo de ATPs produzidos na fase fotoquímica 





Ciclo C3 











• Ativação de enzimas Ciclo de Calvin: 

– dependente de luz 

• Rubisco 

• NADP:gliceraldeído-3-fosfato desidrogenase 

• frutose-1,6-bifosfatase 

• sedo-heptulose-1,7-bisfosfatase 

• ribulose-5-fosfato quinase 

• As últimas 4 enzimas: 

– apresentam um ou mais grupos sulfito (-S-S-) 

– luz controla a atividade dessas enzimas: 

• sistema ferredoxina-tiorredoxina 









Gás Vênus Marte Terra* Terra atual 

CO2 96,5 95 98 0,037 

N2 3,5 2,7 1,9 79 

O2 Traços 0,13 traços 21 

Argônio Traços 1,6  0,1 1,0 

  A atmosfera terrestre vivenciou consequências sofridas pelas mudanças para 
a manutenção da vida na Terra. Há aproximadamente 3,5 bilhões de anos o 
planeta passou por um processo importante que foi o aparecimento de vida na 
Terra, que acarretou uma série de desequilíbrios na atmosfera. Nesse período, 
a atmosfera possuía características redutoras com uma crosta castigada por 
altas doses de radiação UV (ultravioleta) e rica em hidrogênio, metano e 
amônia. A intensa radiação solar promoveu a transformação do metano e da 
amônia a nitrogênio e dióxido de carbono através de processos fotoquímicos 
(Jardim, 2001). Atualmente, com o aumento da concentração de O2 a 
atmosfera apresenta características oxidantes. 

Composição química em alguns planetas do Sistema Solar (%) 
*Composição provável antes do aparecimento da vida no planeta 







• Otto Heinrich Warburg (1920): 

– plantas C3 (1950) atmosfera enriquecida O2: 

• taxa fotossintética reduzida 

• perda de parte dos carbonos que foram incorporados 

em presença de luz 

• fenômeno contrário aos objetivos da fotossíntese 

– “Efeito Warburg” = Fotorrespiração 



Efeito Warburg 

Relação mL/L e % [CO2]: 

20 μL/L = 0,002% 

40 μL/L = 0,004% 

60 μL/L = 0,006% 

80 μ L/L = 0,008% 

100 μ L/L = 0,010% 

Relação mL/L e % [O2]: 

100 mL/L = 10% 

200 mL/L = 20% 

210 mL/L = 21% 

300 mL/L = 30% 

400 mL/L = 40% 

http://www.endmemo.com/convert/concentration%20percentage.php 
 

http://www.endmemo.com/convert/concentration percentage.php


Otto H. Warburg 

Nobel de Fisiologia e Medicina, 1931 

(natureza e modo de ação de enzimas respiratórias) 



• Causas da fotorrespiração = Efeito Warburg 

– RuBPcase: 

• na verdade a enzima é uma carboxilase - oxigenase 

• ribulose 1,5-bifosfato carboxilase/oxigenase  RUBISCO 

– RUBISCO: 

• proteína mais abundante das folhas (até 40% do total) 

• enzima solúvel no estroma do cloroplasto 

• ativação estimulada por CO2, Mg2+ e por pH básico 

• pH básico depende da fase fotoquímica 

– formação do gradiente de potencial eletroquímico 

• relação carboxilase/oxigenase normal = 3/1 

– atmosfera 0,035% de CO2 e 21% de O2 

– até 25°C  

– boa disponibilidade de água 



• Fotorrespiração: 

– perda líquida de 25% dos carbonos 

incorporados (CO2) em presença de luz 

• através dos estômatos 

• Primeira reação do Ciclo: 

– oxigenação da RuBP pela RUBISCO 

– produtos : 

• 1 molécula APG (3C) 

• 1 molécula ácido fosfoglicólico (APGlicólico) = 2C  

– RUBP + O2 + RUBISCO  APG (3C) + APGlicólico (2C) 

– APGlicólico (2C)  Fotorrespiração = Ciclo C2 



• Participação de 3 organelas: 

– cloroplastos, peroxissomos e mitocôndrias 

• Cloroplastos: 

– após a formação do APGlicólico: 

• produção do glicolato  transportado para os peroxissomos 

• Peroxissomos: 

– glicolato  transformado em glioxilato 

• reação gera a produção de H2O2 

• rapidamente quebrado pela ação da catalase 

• glioxilato transformado em glicina (reação de transaminação)  mitocôndrias 

• Mitocondrias: 

– formação de serina (liberada uma molécula de CO2  molécula perdida para a atmosfera 

através dos estômatos) 

– serina retorna para os peroxissomos  hidróxipiruvato  glicerato  

– glicerato  transportado para o interior dos cloroplastos 

• glicerato  fosforilado  origina o APG (fechando o Ciclo) 

• APG - 3C  APGlicólico - 2C  1 molécula de CO2 perdida: 

– Estequiometria: 

• necessárias 2 moléculas de APGlicólico para que o Ciclo C2 tenha início 

• entram 4 C (2 x APGlicólico) no Ciclo Fotorrespiratório, perde-se 1C (CO2) e retornam 3C (APG) 

• perda total de 25% dos carbonos 











Saem 2 moléculas de Ác. fosfoglicólico (2 x 2C = 4C) 
Perde um CO2 (1C) 

Retorna 1 molécula de Ác. fosfoglicérico (3C) 

Perda de 25% dos carbonos incorporado ou recuperação de 75% dos carbonos incorporados ????? 



 

 

 





• Funções e/ou causas da Fotorrespiração: 

– Fotorrespiração  origem bioquímica RUBISCO atuar como oxigenase 

• Por que essa enzima atua dessa forma?  

– inexistência de co-evolução paralela às alterações na composição gasosa da 

atmosfera atual 

– relação CO2 e de O2   modificada em relação à atmosférica primitiva 

• atmosfera primitiva: 

– mais CO2 e muito menos O2 que a atual (0,037% de CO2 e 21% de O2) 

– provavelmente não trazia problemas para a fotossíntese 

– RUBISCO atuava quase que exclusivamente como carboxilase 

•  Explicações possíveis para a não co-evolução da RUBISCO: 

– plantas são submetidas a condições de estresse hídrico: 

• primeiro fenômeno observado é o fechamento estomático 

• concentração interna de CO2 sítios de carboxilação da RUBISCO cai 

extremamente 

• sobram moléculas de ATP e de NADPH2 

• faltam  moléculas de NADP+  não há CO2 suficiente para ser reduzido 



• elétrons da CTE  continuam a ser estimulados pela luz 

• elétrons  doados a outros agentes oxidantes  O2 

• formação de espécies reativas de oxigênio (EROs)  

– EROs  radicais livres 

• degradam a estrutura dos cloroplastos  

• danos irreversíveis ao aparelho fotossintético 

• Ciclo Fotorrespiratório: 

– Prováveis funções: 

• mecanismo de proteção contra danos 

• recirculação interna de carbono (CO2) nas folhas, 

• consumo de NADPH2 

• redução dos riscos de formação de radicais livres  

 



• As plantas C3 exclusivas: 

– fotorrespiração mesmo em atmosfera normal e com 

adequada disponibilidade de água 

– análise otimista: 

• fotorrespiração recupera 75% dos carbonos do Ciclo 

• evita perda total 

• 25% dos carbonos perdidos  desenvolvimento completo da planta 

– Enriquecimento atmosfera com CO2 (adubação carbônica): 
• mostra que a fotorrespiração reduz a produtividade das plantas C3 

– plantas de ambientes com temperaturas amenas (ótimo 25oC) 

– boa disponibilidade de água 

– rendimento reduzido em condições adversas: 

» aumento da temperatura e baixa disponibilidade de água 

» aumento da fotorrespiração 

» solubilidade CO2 mais reduzida do que a do O2  

» RUBISCO aumenta a sua atuação como oxigenase  



• Aquecimento global e aumento do efeito estufa: 

• aquecimento global: 

– diretamente associado aumento de CO2 na atmosfera 

– aumentos na temperatura não são tão intensos 

– plantas C3 poderiam se beneficiar com esse aumento 

– fotorrespiração: 

• reduzida em resposta ao aumento na disponibilidade de CO2 

• risco de “savanização” da Floresta Tropical Úmida (rain forest) 

- Protocolo de Kyoto (1997) 

• Meta principal: 

– redução na emissão de carbono na atmosfera 

» “Mecanismo de Desenvolvimento Limpo” 

» “Programas de Créditos de Carbono”  

» “Sequestro de Carbono” 



• Programa de Crédito de Carbono: 

– Mecanismo de Desenvolvimento Limpo 

• países que poluem muito investem em países que poluem menos 

• redução na emissão de CO2 para a atmosfera 

• Incorporação de carbonos 

• O Brasil: 

– baixa emissão de carbono em atividades industriais 

– reduzida queima de combustíveis fósseis 

– florestas tropicais (as árvores são C3) 

– potencialmente incorporam mais CO2 

– reduzem a disponibilidade na atmosfera 

• Carbono é apenas “sequestrado”: 

– queimadas liberam o carbono para a atmosfera 

– Brasil é um dos países que mais polui pelas queimadas 

– grande contribuição para o aumento do efeito estufa 



• Plantas C3: 

– feijão, soja, algodão, quase 100% das espécies arbóreas e as 

gramíneas típicas de clima frio (trigo e o arroz, por exemplo) 

• Estudos realizados em ambientes controlados (adubação 

carbônica em estufas e fitotrons): 

– enriquecimento da atmosfera com CO2 (até a concentração de 2%)  

– aumentos na produtividade dessas plantas em mais de 20% 

– demonstração que a fotorrespiração é economicamente prejudicial 

• atuação da RUBISCO quase que totalmente como carboxilase 

• redução nas proporções de atuação da RUBISCO como oxigenase 

• evita ou minimiza a fotorrespiração 

• Inicialmente: 

– único mecanismo fotossintético existente em plantas  C3 

– mecanismos complementares ao C3: 

• adaptações fisiológicas 

• eliminam e/ou minimizam as desvantagens da fotorrespiração 

• três diferentes mecanismos visam limitar a fotorrespiração  



Fitotrons 



Open Top Chambers (OTCs) 
Câmaras de topo Aberto 

Free - Air CO2 Enrichment 
Sistema FACE 









Usina solar PS10, na Espanha: Pesquisadores tentam 
comparar a eficiência na fotossíntese e nos sistemas 
fotovoltaicos, uma tarefa difícil, porém necessária, para o 
desenvolvimento tecnológico da energia solar. (foto: 
Wikimedia Commons/ afloresm – CC BY 2.0) 





Na usina Gemasolar, ninguém se preocupa quando o céu está nublado: graças a uma 
tecnologia única no mundo, a energia acumulada quando o sol brilha permite produzir 

eletricidade mesmo à noite ou em dias chuvosos. 
 

Seu mecanismo é "muito fácil de ser explicado": os painéis, ao refletir a luz do sol sobre a 
torre, transmitem a ela "uma concentração de energia equivalente a 1.000 vezes a que 

recebemos em terra". A energia é armazenada em um enorme recipiente de sais 
dissolvidos, a uma temperatura superior a 500 graus. Os sais vão servir, em seguida, para 

produzir vapor e este aciona uma turbina, gerando assim a eletricidade, como numa usina 
termelétrica solar clássica. 



A tecnologia desenvolvida pela Panasonic permite reduzir os níveis de dióxido de carbono da 
atmosfera através de um sistema de fotossíntese com o mesmo nível de eficiência das plantas. 

 
O nível de eficiência anunciado de 0,2% parece ser um valor muito baixo, mas, segundo a informação da 

Panasonic, é um valor ao nível de eficiência semelhante ao conseguido pelas plantas. 
 

O sistema, batizado de Artificial Photosynthesis System, imita as plantas na medida em que produz oxigénio 
e substâncias orgânicas a partir da água e dióxido de carbono. Por enquanto, o produto orgânico resultante 

é, sobretudo, ácido fórmico, mas a Panasonic pretende desenvolver a tecnologia de modo a ser aplicada 
em fábricas para transformar dióxido de carbono em etanol. 

(http://www.youtube.com/watch?feature=player_embedded&v=q2lPQWL3o0U) 

Artificial Photosynthesis System 

http://www.youtube.com/watch?feature=player_embedded&v=q2lPQWL3o0U


Diagrama de operação do novo sistema de fotossíntese artificial da Panasonic 
 

O sistema desenvolvido pela Panasonic consegue uma eficiência de conversão de energia solar de 0,2% – valor que é obtido através 
da divisão da energia dos materiais produzidos pela energia da radiação aplicada. A referida eficiência de 0,2% é alegadamente 
similar à da fotossíntese das plantas na produção de biomassa: a Toyota Central R&D Laboratories anunciou ao público um sistema 
do género em 2011, mas a sua eficiência era de somente 0,04%. O novo processo não se limita apenas a dividir a água em hidrogénio 
e oxigénio – à semelhança de algumas tecnologias reveladas nos últimos anos – mas utiliza também o hidrogénio resultante de 
forma a converter o dióxido de carbono (CO2) em ácido fórmico (HCO2H), um composto usado pela indústria química no fabrico de 
corantes e perfumes.  
De acordo com a Panasonic o processo consiste na exposição de um nitreto semicondutor no interior de um reservatório de água à 
luz solar, convertendo-o assim num foto-elétrodo que divide a água em iões de hidrogénio (H+) e eletrões (e-). Estes últimos são de 
seguida excitados com a ajuda de um catalisador metálico de maneira a desencadear a redução do CO2 e a produção do ácido 
fórmico. Esta solução é bastante simples, principalmente em relação a sistemas anteriores que se baseavam em processos de vários 
passos e utilizavam compostos complexos.  
A Panasonic afirma igualmente que o processo pode ser ampliado à escala comercial, usa tanto luz solar direta como concentrada, e 
apresenta uma taxa de produção de compostos proporcional à radiação utilizada. Os investigadores envolvidos na pesquisa sugerem 
que pode vir a ser usada para capturar CO2 em incineradores e centrais termoelétricas 



Folha Artificial: através de nanofios semicondutores a energia solar é captada, com esta energia 
o catalizador presente entre os nanosfios oxida a água separando-a em oxigênio e hidrogênio; o 
oxigênio é liberado para o meio e o hidrogênio armazenado como fonte de energia. 



Feijão 

C3 



Soja 



Arroz 



Arroz de Sequeiro –Terras altas 



Trigo 



Sistemas Fotossintéticos 
sem Fotorrespiração 

Aparente 



Mecanismos que minimizam a ocorrência  

da Fotorrespiração: 

• 1. Bombeamento Ativo de CO2 / HCO3
- : 

– organismos marinhos (algas e cianobactérias) 

– plantas aquáticas submersas: 

• Elodea canadensis, Myriophyllum brasiliensis, etc. 

• transporte ativo de CO2 e HCO3
- para o interior dos tecidos   

• consumo de ATP: 

– produzido na fase fotoquímica da fotossíntese 

• Bombas (ATPases): 

– ativadas somente em atmosfera com concentração reduzida de CO2  

– HCO3
- acumulado convertido CO2 ação da anidrase carbônica (AC) 

– concentração interna de CO2 que pode atingir até 50 mM 

– RUBISCO  atua quase que exclusivamente como carboxilase  



Concentração interna de CO2 atinge até 50 mM 
Rubisco atua exclusivamente como carboxilase 

Desaparece a fotorrespiração 



A Alemanha investiu pesadamente na pesquisa e no 
desenvolvimento de energias renováveis. Cientista testando 
algas cultivadas em um projeto-piloto para a redução do 
dióxido de carbono para usinas de energia movidas a carvão 
na RWE Energy Company, em Bergheim, Alemanha (© 
Roberto Pfeil/AP Images) 

NASA quer lançar fazendas de algas flutuantes 

Algas 

http://futurelab.com.br/site/futurelab_blog/nasa-quer-lancar-fazendas-de-algas-flutuantes/


Plantas Subaquáticas 



• 2. Ciclo C4 ou Ciclo de Hatch & Slack:  

• trabalhos preliminares realizados com a utilização de 14CO2: 

– cana-de-açúcar (H.P. Kotshack et al., Hawai-USA) 

– milho (Y. Karpilov et al., Kazan, Rússia) 

• primeiro produto estável com quatro carbonos (oxalacetato) 

• Hatch e Slack (1966, Austrália): 

– “Fotossíntese em folhas de cana-de-açúcar: uma nova reação de 

carboxilação e uma via de formação de açúcar”  

– elucidaram o Ciclo hoje denominado C4 (1977) 

• Características importantes das plantas C4: 

– anatomia especial 

• separação espacial dos tecidos nas folhas: 

– células do mesofilo  

– células da bainha dos feixes vasculares  

» anatomia Kranz  palavra alemã que significa halo ou concêntrica 

» poucos relatos ocorrência metabolismo C4 em plantas sem anatomia Kranz 

 



Morfologia interna 
de plantas C3 e C4 



C3 

C4 





• Etapas do Ciclo C4: 
• 1ª.  Etapa: 

– Carboxilação: 

• ocorre no citossol  

• CO2 (mais precisamente HCO3
-  formado pela anidrase carbônica) 

• combina-se com o fosfoenolpiruvato (PEP – 3 carbonos na molécula) 

• formação de ácido orgânico de quatro carbonos  ácido oxalacético (AOA) 

• reação catalisada pela PEPcase (citossólica) 

• PEPcase enzima que atua somente como carboxilase 

• apresenta elevada afinidade (baixo Km) por carbonato (ao contrário da RUBISCO)  

• Ácido oxalacético (AOA): 

– rapidamente transformado em dois outros ácidos orgânicos:  

• malato ou aspartato 

• 2ª. Etapa: 

– Transporte: 

• um dos ácidos é transportado para as células da bainha  

• via conexões plasmodesmáticas: 

– grande número nas células limítrofes entre as células do mesofilo e as células da bainha 

• 3ª. Etapa: 

– Descarboxilação: 

• o ácido orgânico transportado é descarboxilado por uma das três enzimas já identificadas 

• CO2 liberado nas células da bainha é incorporado à RuBP pela ação da RUBISCO 

• aumento da concentração de CO2 pela descarboxilação 

• RUBISCO atua praticamente como carboxilase  



• Portanto nas C4: 

– primeiro açúcar formado também será o 3PGAld 

– em essência, todas as plantas são C3 

 

• 4ª. Etapa: 

– Regeneração do PEP: 

• o ácido ou a substância de três carbonos formada após a descarboxilação é 

transportado de volta às células no mesofilo  

 

• Resultado da concentração das células do mesofilo com CO2: 

– redução da atuação da RUBISCO como oxigenase 

– Se alguma reação de fotorrespiração ocorrer: 

• CO2 que seria perdido através dos estômatos é recapturado 

• elevada eficiência de carboxilação da PEPcase 

• Portanto: 

– plantas C4 não apresentam fotorrespiração aparente 

• não detectável pelos métodos de trocas gasosas 

– sob o ponto de vista bioquímico ela pode ocorrer 

• RUBISCO oxigena a RUBP (1ª. reação da fotorrespiração) 

• sem perda líquida de carbonos em presença de luz 







• Ciclo C4: 

– separação espacial: 

• assimilação e incorporação do carbono 

• carboxilação através do Ciclo de Calvin 

– primeira  mesofilica 

– segunda  característica das células da bainha 

• Resultado: 

– praticamente desaparece a fotorrespiração 

– aumenta a eficiência fotossintética 

• ambientes com temperatura mais elevada e secos 

• Todavia: 

– concentração de carbono nas células da bainha: 

• elevação no custo energético  

 
Tipo de planta: CO2 ATP NADPH2 

Plantas C3 1 3 2 

Plantas C4 1 5 2 

 





• Concentração de CO2 nas células da bainha: 

– consome 2 ATPs a mais que as C3 

– plantas C4 devem compensar o maior consumo de ATP: 

• aumento da atividade fotossintética 

– ambientes com temperatura elevada (ótimo de 35oC) 

– reduzida disponibilidade de água 

– alta luminosidade 

– Em ambientes frios e sombreados: 

• plantas C3 apresentam maior eficiência que as C4  

• menor consumo energético (ATP) e baixo ponto de compensação luminoso 

• Ciclo C4: 

– ocorre em 16 famílias (mono- e eudicotiledôneas) 

– proeminente em Poaceae (milho, cana, mileto, sorgo, Panicum), 

Chenopodiaceae (Atriplex) e Cyperaceae 

– espécies arbóreas: 

• único relato de planta C4 existente é restrito a uma Euphorbiaceae 

(Euphorbia forbesii) 

• Aproximadamente 1% de todas as espécies conhecidas são C4 





Kortschak 

Slack 

Hatch 



Slack Hatch 











 

Principal ácido de 4C 

transportado para as 

células da bainha: 

 

 

Enzima de 

descarboxilação: 

 

 

Local da 

descarboxilação 

Principal ácido ou 

substância de 3C que 

retorna às células do 

mesofilo: 

 

 

 

Exemplo de planta: 

Malato Enzima málica 

dependente de NADP 

(EM-NADP) 

(cloroplasto) Piruvato Milho, cana-de-

açúcar, sorgo 

 

Aspartato Enzima málica 

dependente de NAD 

(EM-NAD) 

(mitocôndria) Alanina Mileto, Panicum 

Aspartato Fosfoenol piruvato 

carboxiquinase  

(PEP-CK) 

(citoplasma) Alanina/piruvato Panicum maximum 

 

Diferenças entre os Mecanismos de Fotossíntese C4: 



Milho, Cana, Sorgo  

EM-NADP (cloroplastos) 

Mileto, Panicum – EM-NAD 
(mitocondrias) 

Panicum maximum – PEP-CK 
(citossol) 



Cana, Milho e Sorgo – EM-NADP 
(cloroplastos) 

 



Mileto, Panicum sp. – EM-NAD 

(mitocondrias) 

 



Panicum maximum – PEP-CK 

(citoplasma) 





Cana de açúcar 



Milho 



Amarantus albus Gonphrena globosa 

Portulaca oleraceae L. 



Processo Plantas C3 Plantas C4 

1. Fotorrespiração: Presente: 25 a 30% do valor da FS Presente: não mensurável pelos métodos 

de trocas gasosas 

2. Primeiro produto estável: Ácido fosfoglicérico (3C) Ácido oxalacético (4C) 

3. Ponto de Compensação de CO2: Alto: 50-150 ppm de CO2 Baixo: 0-10 ppm de CO2 

4. Anatomia foliar: Ausência de bainha vascular; quando 

presente não contém cloroplastos. 

Diferenciação de células do mesofilo e 

bainha vascular contendo cloroplastos 

(existem exceções) 

5. Enzima primária de carboxilação: RUBISCO (Km ≈ 20 µM) PEP-carboxilase (Km ≈ 5 µM) 

6. Efeitos do oxigênio (21%) sobre a 

fotossíntese: 
Inibição Sem efeito 

7. Fotossíntese versus intensidade de 

luz: 
Satura em ≈ 1/3 da radiação solar máxima Satura somente em radiação solar elevada 

8.Temperatura ótima para a 

fotossíntese: 
≈ 25oC ≈ 35oC 

9. Taxa de fotossíntese líquida em 

condições de saturação luminosa: 
15-35 mg CO2 incorporado dm-2 de folha 

h-1 

40-80 mg CO2 incorporado dm-2 de folha 

h-1 

10. Consumo de água para produção 

de matéria seca: 
450-1000 g de H2O g-1 de peso seco 250-350 g de H2O g-1 de peso seco 

11. Conteúdo de nitrogênio na folha 

para atingir fotossíntese máxima: 
6,5-7,5% do peso seco 3,0-4,5% do peso seco 

12. Relação CO2:ATP:NADPH2 1:3:2 1:5:2 



Monocotiledôneas – C4: 

Cyperaceae: 

 Cyperus esculentus L. 

 Cyperus rotundus L. (Tiririca) 

Aristidoideae: 

 Aristida purpurea Nutt. 

Eragrostoideae: 

 Chloris gayana Kunth (Capim-rhodes) 

 Cynodon dactylum (L.) Pers. (Grama Bermudas) 

 Eragrotis pilosa (L.) Beauv. 

Panicoideae (Subfamília de gramínea = Poaceae): 

 Andropogon scoparius Michx. 

 Digitaria sanguinalis (L.) Scop. 

 Panicum antidotale Retz. 

 Panicum capillare L. 

 Paspalum notatum Flügge 

 Pennisetum purpureum Schum. (Capim-gordura) 

 Saccharum officinarum L. (Cana-de-açúcar)  

 Setaria italica (L.) Beauv. 

 Sorghum bicolor (L.) Moench. (Sorgo) 

 Zea Mays L. (Milho) 

Monocotiledônea - C3: 

Cyperaceae: 

 Cyperus alternifolium gracillis L. 

Graminae: 

 Andropogon repens (L.) Beauv. 

 Agrotis alba L. 

 Avena sativa L. (Aveia) 

 Hordeum vulgare L. (Cevada) 

 Oryza sativa L. (Arroz) 

 Panicum commutatum Schult. 

 Poa pratensis L. (grama azul) 

 Triticum aestivum L. (Trigo) 



Eudicotiledônea – C4: 

Amaranthacea: 

 Amaranthus albus L.  

 Atriplex rosea L. 

 Gomphrena globosa L. 

Euphorbiaceae: 

 Euphorbia maculata L. 

 Euphorbia phorbesii L. 

Portulacaceae: 

 Portulaca oleraceae L.  

Eudicotiledôneaes - C3: 

Chenopodiaceae: 

 Atriplex hastata L. 

 Beta vulgaris L. (Beterraba) 

 Chenopodium album L. 

 Spinacea oleraceae L. (Espinafre) 

Cruciferae: 

 Brassica nigra (L.) Koch. (Mostarda)  

Compositae: 

 Helianthus annus L. (Girassol) 

 Lactuca sativa L. (Alface) 

 Xanthium strumarium L. 

Leguminosae: 

 Arachis hypogea L. (Amendoim) 

 Glycine max (L.) Merrill (Soja) 

 Phaseolus vulgaris L. (Feijão) 

Malvaceae: 

 Gossypium hirsutum L. (Algodão) 

Solanaceae: 

- Datura stramonium L. 

Umbelliferae: 

- Daucus carota L. (Cenoura) 





Pradaria 



• Metabolismo Ácido das Crassuláceas (MAC ou CAM): 

– descoberto inicialmente em plantas da família das Crassulaceae 

– maioria das espécies apresenta tecidos suculentos 

– plantas típicas de regiões quentes e secas (até desérticas) 

– elevada tolerância à seca 

• Principais famílias com Mecanismo Fotossintético CAM: 

– Bromeliaceae, Liliaceae, Orchidaceae, Cactaceae, Euphorbiaceae, Portulacaceae 

• ambiente muito seco e quente: 

– estômatos fechados  durante o dia 

– à noite: 

• mecanismo para capturar  o CO2 atmosférico 

• armazenamento  no vacúolo  ácido málico 

– acidificação noturna dos tecidos  Metabolismo Ácido das Crassuláceas 

– dia seguinte: 

• saída do ácido málico do vacúolo   descarboxilação do malato no citossol  

• liberação de CO2 internamente  ambiente concentrando em CO2 

• estômatos literalmente fechados (condutância estomática é zero)  

• CO2 não é perdido mesmo que a RUBISCO atue como oxigenase 



Metabolismo CAM  



Phase I comprises the nocturnal PEPCase-driven uptake of atmospheric CO2 and malic acid accumulation. 
Phase II is the transitional phase wherein an accelerated burst of CO2 uptake takes place due to both 
the PEPCase-mediated and the Rubisco-mediated fixation of CO2. During diurnal Phase III, the uptake 
of atmospheric CO2 is diminished and the decarboxylation of the vacuolar malic acid generates the 
stromal concentration of CO2 needed for Rubisco-mediated CO2 fixation via the Benson–Calvin cycle. 
Phase IV may include CO2 uptake that is fixed directly by Rubisco. 



• Plantas CAM: 

– também não apresentam fotorrespiração aparente 

– incorporação do carbono à noite: 

• similar às plantas C4: 

– carboxilação do fosfoenolpiruvato (PEP) pelo CO2 

– mais precisamente  carbonato (HCO3
-) 

– ocorre no citossol com a participação da PEPcase, originando o AOA 

– AOA  transformado em malato: 

» armazenado no vacúolo na forma de ácido málico 

– no dia seguinte: 

• ácido málico  transportado para fora do vacúolo 

– descarboxilação pela EM-NADP (nos cloroplastos) 

– CO2 liberado é incorporado à RuBP pela RUBISCO 

• RUBISCO: 

– atua praticamente como uma carboxilase exclusiva 

– elevada concentração de CO2 gerada internamente nos tecidos  



• Nas plantas CAM: 

– separação temporal: 

• assimilação do carbono  ocorre à noite 

•  fixação e redução  ocorrem durante o dia (Ciclo de Calvin) 

– 3PGAld (também é o primeiro açúcar formado) 

– plantas CAM = plantas C4  plantas C3 em  essência 

• Entretanto: 

– se bem irrigadas e cultivadas em temperaturas amenas: 

• plantas CAM funcionam exatamente como uma planta C3: 

– abertura dos estômatos durante o dia  

– fotossíntese com a participação direta da RUBISCO 

– dispensam separação temporal dos processos 

» Portanto: 

» podem apresentar fotorrespiração aparente 

 





Crassulaceae 



Plantas 
Suculentas 





Cactos saguaro - USA 



Cactos Saguaro - USA 



Mandacaru, Nordeste - BR 



Palma Forrageira 





Discriminação Isotópica do Carbono: 

• CO2 atmosférico: 

– contém isótopos de carbono 12C, 13C e 14C 

– ocorrem naturalmente  proporções 98,9; 1,1 e 10-10% 

• 14CO2 quantidades desprezíveis 

• 13CO2: 

– propriedades químicas do 13CO2  idênticas às do 12CO2 

– leve diferença de massa (2,3%) 

– maioria das plantas assimila menos o 13CO2 que o 12CO2 

– plantas discriminam contra os isótopos mais pesados de carbono 

• razões de 13C para 12C menores do que as encontradas na atmosfera 

• composição de isótopos de carbono: 

– uso de um espectrômetro de massa: 

• R = 13CO2/
12CO2 

– composição de isótopos de plantas (13C): 

• quantificada considerando uma base por mil (-‰): 

– 13C‰ = [{(Ramostra/Rpadrão)} - 1] x 1000 



• Valores típicos da razão de isótopos de carbono de plantas: 

– variam entre plantas C3, C4 e CAM: 

• C3 têm composição de isótopos (13C) de aproximadamente -28‰ 

• C4 têm composição de isótopos (13C) de aproximadamente -14‰ 

• plantas C3 e C4 têm menos 13C do que o isótopo padrão (13C = -8‰) 

– discriminação contra 13C durante o processo fotossintético 

• Explicação: 

– valores intrínsecos de discriminação das enzimas de carboxilação das plantas C3 e C4 

– RUBISCO tem um valor de discriminação contra 13C de -30% 

– PEPcarboxilase (PEPcase): efeito de discriminação muito menor (cerca de -2 a -6%) 

• Plantas C3: 

– discriminação potencial da RUBSICO não é totalmente expressa 

– disponibilidade de CO2 no sítio de carboxilação torna-se um fator limitante 

– maior discriminação ocorre quando a concentração interna de CO2 é alta 

• estômatos encontram-se abertos 

• facilita a perda de água 

• menor eficiência no uso da água está relacionada com maior discriminação contra 13C 



• Em função disso: 

– discriminação de isótopos  utilizada identificação metabolismo CAM 

– planta funciona como CAM ou como C3? 

– depende das condições de umidade e da temperatura 

• plantas CAM: 

– valores intermediários de composição de isótopos (13C) entre os de plantas C3 e C4 

– plantas CAM sob estresse hídrico (fixam o CO2 à noite via PEPcase): 

» 13C é semelhante ao de plantas C4 

– plantas CAM bem hidratadas: 

» mudam a fotossíntese para o processo C3 

» abertura estomática durante o dia 

» fixação do CO2 via RUBISCO 

» composição de isótopos desloca-se mais na direção da de plantas C3 

• Portanto: 

– valores de 13C de plantas CAM: 

• refletem quanto de carbono é fixado por meio da rota C3 versus a rota C4  



Discriminação Isotópica 
 12C e 13C pelas enzimas de 

carboxilação 
 

RUBISCO discrimina 
mais o 12C do 13C  
do que a PEPcase 

C4 C3 

FS tipo C4: fixação 
noturna do CO2; 
estômatos fechados 
durante o dia 
 
FS tipo C3: fixação diurna 
do CO2; estômatos 
abertos durante o dia 



• Discriminação de isótopos (13C): 

– indicador preciso se Ciclo de Calvin (via RUBISCO) foi 

precedido por fixação acessória de CO2 através da PEPcase 

• Utilização da discriminação isotópica: 

• identificação se açúcar de mesa (sacarose) é proveniente da 

cana-de-açúcar (C4) ou da beterraba (C3) 

• determinação de fraude em mel de néctar de plantas C3 com 

sacarose de cana-de-açúcar (C4) 

• Detecção da adulteração de vinhos, proveniente de 

fermentação da uva (C3), pela fermentação utilizando 

carboidratos de plantas C4 



• Algum dos mecanismos fotossintéticos 

é mais eficiente? 

 não há mecanismo fotossintético mais 

eficiente do que o outro 

• Plantas C3, C4 ou CAM: 

– eficiência depende do ambiente natural ou de cultivo  

 


