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Apresentacao

Através da fotossintese, a planta usa a energia solar para oxidar a 4gua,
enquanto liberam oxigénio, e reduzem o gés carbénico em combinacdes
organicas, principalmente aclcares (sacarose e amido), para produzirem
energia utilizavel pelas células. Este é um processo do anabolismo, em que
a planta acumula energia a partir da luz para uso no seu metabolismo,
formando o ATP (Adenosina trifosfato), a moeda energética dos
organismos Vivos.

Os carboidratos, os lipidios e outras moléculas armazenadoras de energia
sdo quebradas pela célula e consumidas na forma de ATP a partir de ADP
(Adenosina Difosfato) e Pi (Fésforo inorgéanico). O ATP fornece a energia
para a maioria das atividades celulares que requerem energia e participa
como transportador de energia, na maioria das séries de reacdes que
ocorrem nos sistemas vivos.

O presente documento revisa o conhecimento cientifico acumulado na
literatura para esclarecer como a maioria da plantas oleaginosas de
metabolismo fotossintético C,, caso do algodao herbaceo (Gossypium
hirsutum L. r. latifolium Hutch.), mamona (Ricinus communis L.), amendoim
(Arachis hypogaea L.) e gergelim (Sesamum indicum L.) produzem bem
menos do que as plantas produtoras mais de acucares, caso do milho (Zea
mays), que tem somente 14% de dleo nas sementes, além de ser de
metabolismo fotossintético C,, para produzir 6leo a planta gasta mais de
trés vezes a energia que é usada para produzir aclcar, € no caso da cana-
de-acucar (Saccharum afficinale) a sacarose é o mais acumulado, e é o
acUcar translocavel em todas as plantas, sendo assim, mais eficiente e
mais econdmico para a planta o seu acimulo.

Robério Ferreira dos Santos
Chefe Geral da Embrapa Algodao
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Biossintese e Degradacdo de Lipidios,
Carboidratos e Proteinas em Oleaginoas

Napoledao Esberard de Macédo Beltrao
Maria Isaura Pereira de Oliveira

1. Introducéao

Metabolismo é o conjunto das reacdes quimicas que continuamente estao
ocorrendo em cada célula na presenca de enzimas especificas e que
garantem certa direcao a essas reacdes. O metabolismo das plantas é
dividido didaticamente em metabolismo primario e metabolismo secundario,
mas, na realidade, nao existe uma divisao exata entre estes dois tipos de
metabolismo. Admite-se, porém, que os lipidios, as proteinas, os
carboidratos e os acidos nucléicos, que sao comuns aos seres Vvivos e
essenciais para a manutencao das células, sao originados do metabolismo
primario.

A fotossintese pode ser considerada como um dos processos bioldgicos
mais importantes da Terra. Todo o metabolismo vegetal esta condicionado
aos processos fotossintéticos. Destes resultam todas as substancias do
metabolismo primario, as quais por sua vez irdo originar os metabdlitos
secundarios.

As plantas usam a energia do sol para oxidar a 4gua e, assim, produzir
oxigénio, e para reduzir o diéxido de carbono, produzindo compostos
organicos, principalmente sacarose e amido, para produzirem energia
utilizavel pelas células. As plantas também precisam de ATP (Adenosina
Trifosfato); uma parte desse ATP também envolve o consumo de oxigénio,
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enquanto outra, utiliza diretamente a energia solar. Assim, as plantas fixam
CO, e produzem oxigénio, em organelas celulares denominados
cloroplastos, e consomem oxigénio e produzem CO,, nas mitocéndrias.
Estes mecanismos envolvem moléculas que transportam elétrons e prétons,
criando gradientes de carga que, por sua vez, sao utilizados na sintese do
ATP.

Os carboidratos, os lipidios e outras moléculas armazenadoras de energia
sdo quebradas pela célula e consumidas na forma de ATP a partir de ADP
(Adenosina Difosfato) e Pi (Fésforo inorganico). O ATP fornece energia
para a maioria das atividades celulares, que requerem energia e participa,
como transportador de energia, na maioria das séries de reacoes que
ocorrem nos sistemas vivos.

Objetiva-se com este trabalho, tentar esclarecer por que as plantas
oleaginosas, a maioria de metabolismo C,, produzem bem menos do que as
plantas produtoras de acUcares; a exemplo do milho (Zea mays) de
metabolismo C,, que tem somente 14 % de lipidios nas sementes e para
produzi-los a planta gasta mais de trés vezes a energia que é usada para
produzir aclicar e da cana-de-acUcar (Saccharum afficinale) em que a
sacarose é o mais acumulado e é o acuUcar translocavel em todas as
plantas.

2. Consideracoes Gerais

A vida de uma angiosperma, normalmente comeca com uma dupla
fertilizacado no interior do saco embrionario do érgao reprodutor feminino. A
oosfera funde-se com um dos nucleos masculinos, provenientes do pélen
em germinacao, para formar o zigoto, enquanto os dois nucleos polares do
saco embrionério e o segundo ndcleo masculino se fundem para originar um
o nucleo tripldide do endosperma. O embrido geralmente passa,
rapidamente e sem interrupcao, pela sua embriogénese precoce. O seu
crescimento para, o teor de dgua cai e a atividade metabdlica diminui,
antecedendo a dispersdo da semente (STREET; OPIK, 1970).
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A germinacao é um processo anfibélico que envolve tanto reacoes
catabdlicas, como a degradacao de reservas, quanto reacdes anabdlicas, na
producao de novas células e organelas do embrido. A germinacao da
mamona (Ricinus comunis L.) assemelha-se com a da soja (G/ycine max L.),
exceto que as substancias de reserva da mamona se encontram no
endosperma. A medida que o hipocétilo se desencurva, o endosperma e,
frequentemente, o tegumento sado carregados juntamente com os
cotilédones e a plimula para cima. Durante este periodo, as substancias
digeridas do endosperma sao absorvidas pelos cotilédones e transportadas
para as plantas jovem. Tanto na soja como na mamona, os cotilédones
tornam-se verdes mediante exposicao a luz, mas ndao desempenham uma
funcao fotossintética importante (RAVEN, 1978).

Os cotilédones na germinacao epigea, podem contribuir para o crescimento
do embrido pela fotossintese, que comeca logo depois que os cotilédones
emergem do solo e se tornam verde, sintetizando cloroplastos e outras
organelas. Em certas espécies como ervilha e feijao, os cotilédones contém
25-40% de proteinas; o restante sao carboidratos, principalmente amido.
Sementes de oleaginosas, como a de mamona, contém em média 18% de
proteina e 48% de lipidios e auséncia de carboidratos (Tabela 1). A
proteina é armazenada em corpulsculos envolvidos por uma membrana,
chamados corpusculos de aleurona. Os lipidios também estao dentro de
corpusculos denominados esferossomos. As membranas dos corpusculos de
aleurona e os esferossomos também sao constituidos de proteinas, lipidios e
podem ser metabolizados durante o desenvolvimento do embrido. Em
termos metabdlicos, a germinacao das sementes pode ser classificada em
trés etapas principalmente:

1) a embebicao de agua;

2) areativacao de organelas e macromoléculas preexistentes, formadas
durante a manutencao, e

3) respiracao de reserva, gerando ATP (trifosfato de adenosina) como fonte
de energia para o crescimento (FERRI, 1979; STREET; OPIK, 1970).
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Tabela 1. Contetildo médio de reserva estocado em sementes de oleaginosas.

Composicao (%) .
Orgdo de reserva

Lipidio Proteina Carboidrato

Dendé/palma (Elaeis guineensis) 22 9,0 28,0 Endosperma
Girassol (Helfanthus annuus L) 43 25,0 2,0 Cotilédone
Colza/Canola (Brassica napus L) 44 21,0 19,0 Cotilédone
Mamona (Ricinus communis L.) 48 18,0 0,0 Endosperma
Amendoim (Arachis hypogaea L.) 42 31,0 12,0 Cotilédone
Soja (Glycine max L.) 18 37,0 26,0 Cotilédone
Gergelim (Sesamum indicum L.) 49 18,5 21,1 Cotilédone
Algodao (Gossypium hirsutum L. ) 15 21,0 27,6 Cotilédone

Silveira (1934); Weiss (1983); Eastmond e Graham (2001); Anuério Brasileiro de Agroenergia (2007).

Tao logo o crescimento comeca, nas regidoes embriondrias, a sintese de
acidos nucléicos, tanto RNA (acido ribonucléico) como DNA (acido
desoxirribonucléico), inicia-se nessa regiao. Sementes secas possuem
baixos teores de acidos nucléicos, e os niveis de RNA e/ou DNA, por
plantula, aumentam precocemente durante a germinacao (STREET; OPIK,
1970).

As enzimas preexistente numa forma inativa e que aparecem cedo durante
a germinacao, incluem amilopectina glucosidades, p-amilases e fosfatases.
As enzimas da sintese de novo incluem lipases, a-amilase, redutase de
nitrato, isocitritase e lisase de fenilalanina-aménia.

As mitocdndrias sdo também rapidamente reativadas para producao de
ATP. A respiracao e a absorcao de oxigénio aumentam rapidamente nas
primeiras etapas da germinacao. Os primeiros compostos a serem
fosforilados na semente sédo as hexoses com contetido de agua de 16,2%.
Um pouco mais tarde com 23 % de agua, NAD (Nicotinamida Adenina
Dinucleotideo), ATP e UDP (Uridina Difosfato) também foram formados,
sugerindo que acUcares preexistente sao rapidamente utilizados para
produzir compostos fosforilados, rico em energia (FERRI, 1979).

Uma vez que todos os sistemas preexistentes estdao em operacao, novas
organelas, proteinas estruturais e enzimas sao produzidas através das
reservas. A fase final é caracterizada por divisao celular ndo sincronizada,
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juntamente com um aumento continuo do peso fresco e na taxa de
respiracdo. Quando a parte aérea fica verde e fotossintetizante e as raizes
estao absorvendo nutriente do solo, a planta jovem entrou na fase
autotréfica.

A reserva principal em muitas sementes é o amido hidrolisado por dois
caminhos biossintético. O primeiro caminho é o mais comum das etapas
iniciais, devido ao fato de que a enzima fosforilase ja esta presente na
semente seca e produz rapidamente glicose para a respiracdao, sem gastar
ATP. O segundo caminho é provavelmente o mais importante, mas comeca
mais tarde, quando a sintese de novo o-amilase estd completa (RAVEN,
1978).

As proteinas da semente sado hidrolisadas por vérias proteases e peptidases.
As proteases principalmente no endosperma, produzem aminoacidos livres
ou peptidios, enquanto as peptidases degradam os peptidios em
aminoécidos; as peptidases ocorrem mais no eixo embrionario. As proteinas
sao geralmente hidrolisadas in situ, dentro dos corpusculos de aleurona, que
formam vacuolos. Além de conterem proteina, estes corpos também
contém &cidos nucléicos, carboidratos e minerais, como fésforo, potéssio,
célcio e magnésio, que sobraram durante a sintese de proteinas na fase de
maturacao. Quatro classes de proteinas ocorrem em sementes: albuminas,
globulinas, prolaminas e glutelinas (STREET; OPIK, 1970).

Os lipidios sao estocados na forma de triacilgliceréis e sao hidrolisados a
acidos graxos e glicerol, por lipases. Em girassol (Helianthus annuus L.), os
esqueletos das moléculas dos acidos graxos sao utilizados para producéao de
aminodcidos e aculcar ou podem ser reciclados para as membranas das
organelas (FERRI, 1979).

3. Fotossintese

Pode-se definir fotossintese como a formacao de substancias complexas
(carboidratos) a partir de substéncias simples (como CO, e H,O), tendo
como fonte de energia a luz solar. A equacao basica da fotossintese é
simples:
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6CO, + 6H,0 - CH,, O, +60,

Nessa equacéo, C H,, O, representa um carboidrato, primariamente
sacarose e amido. A energia armazenada nessas moléculas pode ser
utilizada mais tarde para impulsionar processos celulares na planta e servir
como fonte de energia para todas as formas de vida. O mecanismo da
fotossintese é complexo e requer a interacao de muitas proteinas e
moléculas pequenas. A fotossintese nos vegetais verdes ocorre nos
cloroplastos, que sdo organelas com 3-10 ym de comprimento e 0,5-2
Mm de didametro (Fig. 1). Uma célula vegetal pode conter até 200
cloroplastos (KROGMANN, 1973). O sistema de conversao de energia é a
parte integrante do sistema de membranas tilacéides dessas organelas.

Vacuolo

= uma pilha de
tilacéides

Fig. 1. Representacao esquemética de um cloroplasto. Adaptada de Morandini
(1974).

A primeira etapa na fotossintese é a absorcao de luz pela clorofila, uma
porfirina com ion de magnésio coordenado. A excitacao elétrica resultante
passa de uma molécula de clorofila para outra, em um complexo receptor
de luz, até que a excitacao seja captada por uma molécula de clorofila com
propriedades especiais. Em tal centro de reacao, a energia dos fétons
excitados é convertida em uma separacao de cargas. Em esséncia, aluz é
usada para criar um potencial redutor.
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A iluminacao promove (1) a geracao de um gradiente de prétons
transmembrana para a formacao de ATP e (2) a criacao de um poder
redutor para a producao de NADH (Nicotinamida Adenina Dinucleotideo
forma reduzida). A luz absorvida por moléculas de clorofila no complexo
receptor de luz do fotossistema Il é encaminhada para um centro de reacao
Psso- UM elétron é transferido do P, para a feofitina e, dai, para
plastoquinona reduzida (QH,). O centro de reacdo recupera elétrons da
agua por acao de uma proteina contendo manganés, o que causa o
desprendimento de O,. Portanto, a reacéo global catalisada pelo
fotossistema Il é a transferéncia de elétrons, induzida pela luz, da 4gua
para a plastoquinona. Os elétrons do fotossistema Il fluem para o
fotossistema I, através do complexo de citocromo b,f. Esse complexo
transmembrana bombeia prétons para dentro do espaco tilacéide quando os
elétrons s&o transferidos de QH, para plastocianina, uma proteina
hidrossoluvel. O fotossistema | participa na transferéncia movida a luz de

elétrons da plastocianina para P, __ e, dai, para ferredoxina, um aceptor

700
poderoso. A ferredoxina NADP redutase, uma flavoproteina localizada no
lado da estroma da membrana, catalisa, entédo, a formacao de NADPH.
Portanto a interacao do fotossistema | e Il leva a formacao de elétrons de
H,O para HADPH e a concomitante geracéo de protons para a sintese de
ATP (ARNON et al., 1955). Em outra alternativa, os elétrons da
ferredoxina podem fluir de volta para fotossistema | pelo complexo do
citocromo b,f; esse modo de agéo do fotossistema, chamado de
fotofosforilacao ciclica, ocasiona a geracao de um gradiente de prétons
sem a formacao de NADPH (FINAZZI et al., 1999). A ATP sintetase de
cloroplastos é também chamada de CF -CF,. A sintese de ATP é impelida
pelo fluxo de prétons do espaco tilacdide, pelo canal transmembrana de CF,
para CF, no lado do estroma da membrana (LEHNINGER, 2002).

3.1 A via em C, das plantas oleaginosas

Os organismos fotossintéticos transformam em carboidratos CO, e agua
por meio da reducédo do CO,, que utiliza a energia fornecida pelo ATP e
pelo NADP, gerados por transferéncia fotossintética de elétrons. Esse

17
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processo representa uma diferenca fundamental entre os organismos
autotroéficos e heterotréficos. Os autotréficos, como os vegetais, podem
empregar o CO, como Unica fonte de &tomos de carbono necessérios para
areacao de biossintese, ndo apenas de celulose e amido, mas também de
lipidios e proteinas e de todos e muitos variados componentes organicos das
células vegetais.

As plantas verdes contém em seus cloroplastos uma maquinaria enzimatica
Unica, que catalisa a conversdo do CO,em compostos orgénicos simples,
em um processo denominado assimilacéo de CO,, ou fixagéo do CO,, onde
o carbono é incorporado no 3-fosfoglicerato.

A assimilagéo do CO, realiza-se por meio de uma via ciclica na qual os
intermedidrios-chave sao constantemente regenerados. O ciclo de Calvin é
o ponto de partida para o metabolismo de carbono em plantas. E uma série
complexa de 13 reacdes catalisada por onze enzimas (BASSHAM;
KRAUSE, 1969; LEEGOOD, 1990). Comeca com areacédo de CO,com a
ribulose 1,5-bifosfato (RuDP) para formar duas moléculas de 3-
fosfoglicerato (composto de 3 carbonos - C,). O ciclo completo esta
esquematizado na Figura 2. Segundo Pettersson e Ryde-Pettersson (1988)
o ciclo de Calvin é a via responsavel pela formacao de amido nos
cloroplastos de plantas C,. Culturas agricolas como algod&o herbaceo
(Gossypium hirsutum L.), mamona (Ricinus comunis L.), amendoim (Arachis
hypogea L.) e gergelim (Sesamum indicum L.), sao exemplos de plantas que
apresentam metabolismo fotossintético C,. Cada etapa é regulada por uma
enzima especifica. A cada volta completa do ciclo, uma molécula de CO,
que entra é reduzida e uma molécula de RuDP (Ribulose Difosfato)
regenerada. Seis voltas do ciclo sdo necessérias, com a introducao de seis
atomos de carbonos, para produzir um acucar de seis carbonos, como a
glicose. A equacao é:

6CO, + 18ATP + 12 NADPH + 12H,0 — CH, O, + 18ADP + 18Pi + 12NADP+ 6H"

6 1276
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Ribulose
5-bifosfato

Ribose 5-fosfato Ribose 5-fosfato ATP
isomerase 3-epimerase
/\ ADP
Ribose 5-fosfato Xilulose 5-fosfato Ribulose 1,5-bifosfato
Rubisco |”1
& ) ubisco COZ

Transcetolase

Fosfofrutoquinase

3-Fosfoglicerato——

Sedoeptulose 7-fosfato 3-Fosfoglicerato CTP
ADP

quinase
Sedoeptulose

1,7-bifosfatse

Sedoeptulose 1,3-Bifosfoglicerato

[

T Eritrose NADPH
Aldolase 4-fosfato NADPH-GAPDI‘(‘
NADP*

Amido <«— Frutose 6-fosfatd” Trascetolas

Frutose
6-bifosfatase

Frutose 1,6-bifosfato

Aldolas

—» Diidroacetona<—— Gliceraldeido
fosfato  Triose fosfato 3-fosfato«—————————
isomerase

Fig. 2. Ciclo de Calvin. NADPH-GAPDH (Dihidroxicetona 3-fosfato
desidrogenase e, gliceraldeido 3-fosfato desidrogenase), as enzimas destacada
em vermelho catalisam reacdes irreversiveis. Adaptada de Fridlyand e Scheibe
(1999).

Desse modo, sdo consumidas trés moléculas de ATP e duas de NADPH na
converséo de CO, em uma hexose, como a glicose ou a frutose. A
eficiéncia da fotossintese pode ser avaliada do seguinte modo:

1. A variacéo de energia livre ( GO') para a reducéo de CO, ao nivel de
hexose é de + 144 kcal/mol.

2. A reducao de NADP* é um processo com dois elétrons. Dai, a formacao
de dois NADPH requer a absorcao de quatro fétons pelo fotossistema I.
Os elétrons dados pelo fotossistema | sdo substituidos pelo fotossistema
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I, que precisa absorver um nimero igual de fétons. Portanto, é preciso
haver oito f6tons para gerar o NADPH necessério. O gradiente de
prétons gerado na producao de dois NADPH é mais do que suficiente
para alimentar a sintese dos trés ATPs.

3. Um mol de fétons de 600 nm tem um conteldo de energia de 47,6 kcal,
e, portanto, a entrada de energia de oito mols de fétons é de 381 kcal.
Assim, a eficiéncia global da fotossintese em condicdes padrao é de,
pelo menos, 114/381 ou 30%.

A sintese da sacarose no citosol e a sintese do amido do cloroplasto sao
duas grande formas pelas quais o excesso de triose é armazenado. Os
passos de sintese de sacarose liberam quatro moléculas de Pi de cada uma
das quatro tioses fosfato requeridas para a sintese de uma molécula de
sacarose. Esse Pi é transportado de volta ao cloroplasto e empregado para
a sintese de ATP, substituindo a molécula de Pi que é empregada para
gerar uma triose fosfato. Para cada molécula de triose fosfato que sai do
cloroplasto, um Pi é transportado para o seu interior. Se essa troca for
bloqueada, a sintese de trioses fosfato rapidamente reduziré o P, disponivel
no cloroplasto e impedira a assimilagédo de CO, no amido (HELDT, 2005).

A diidroxicetona formada no estroma pela assimilagéo de CO, é
transportada para o citosol, onde ela é convertida pelas enzimas glicoliticas
em 3-fosfoglicerato, gerando ATP e NADP. O 3-fosfoglicerato reentra no
cloroplasto, completando o ciclo. O efeito liquido final é o transporte de
NADPH/NADH e ATP do cloroplasto para o citosol (HELDT, 2005).

3.2 A via em C, das plantas tropicais

Pesquisas recentes concluiram que o ciclo de Calvin ndo é a Unica via para
fixacao de carbono. O primeiro indicio da existéncia de um mecanismo de
transporte de CO, veio de estudos evidenciando que a radiotividade de um
pulso de *CO, ocorria inicialmente em malato e aspartato, que s&o
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composto de quatro carbonos (C,) e ndo no 3-fosfoglicerato. Em algumas
plantas, como a cana-de-acUcar (Saccharum officinale) e o milho (Zea
mays), o carbono é incorporado no oxaloacetato, um composto de quatro
atomos de carbono, que sdao um dos intermedidrios do ciclo de Krebs. A
esséncia dessa via é que os compostos em C, transportam o CO, das
células mesofilicas, que estao em contato com o ar, para as células da
bainha, que s&o os locais principais da fotossintese (Fig. 3). O CO, é
concentrado nas células da bainha a custa de ATP. O piruvato formado
pela descarboxilacao de malato nas células envoltéria do feixe vascular é
transferido de volta as células mesofilicas, onde ele é convertido em
fosfoenolpiruvato por uma reacao enzimatica incomum, catalisada pela
enzima piruvato fosfato diquinase. A reacao total dessa via é:

CO, (em células mesofilicas) + ATP + H,0 — CO, (em células da bainha) + AMP + 2Pi + H*

Portanto, duas ligacdes de fosfato ricas em energia sdo consumidas no
transporte de CO, para os cloroplastos das células da bainha. Quando a via
em C, transformam-se juntos, por meio da reagao global é:

6CO, + 30ATP +12 NADPH + 12H,0 — C.,H,,0, + 30ADP + 30Pi + 12NADP+ 18H*

6 1276

Foram consumidos 30 ATP por hexose formada, quando a viaem C,
entrega CO, para o ciclo de Calvin, em contraste com 18 ATP por hexoses
na auséncia da via em C,. A alta concentracéo de CO, nas células da
bainha de plantas C,, que é devida ao gasto de mais de 12 ATP, é critica
para a sua alta velocidade de fotossintese, porque o CO, também torna
minima a perda de energia causada pela fotorrespiracao.

Ar Célula mesofilica Célula da bainha
OXALOACETATO—>MALATO » MALATO
PPi + AMP Co,—>RubisCO
e FOSFOENOL \ Pi‘i /T
PIRUVATO PIRUVATO < PIRUVATO

Fig. 3. Principio do metabolismo C,. Adaptada de Lehninger (2002).
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4. Via Glicolitica

No processo de oxidacao bioldgica, substratos como carboidratos sao
oxidados para formar agua e CO,. Oxidacé&o biolégica pode ser vista como
um processo reverso da fotossintese. Isto ocorre somente depois que o
oxigénio da atmosfera tenha sido acumulado pela fotossintese. Ambas,
oxidacao biolégica e fotossintese, servem para gerar energia na forma de
ATP. Oxidacao biolégica envolvendo o transporte de ATP ocorre na
mitocondria pela cadeia transportadora de elétrons, que é, em parte, similar
a transferéncia de elétrons fotossintéticos (PLAXTON, 1996).

As moléculas de hidrato de carbono que fornecem energia ocorrem
geralmente nas plantas sob a forma de amido ou sacarose. Uma etapa
preliminar, necesséria para a seqiiéncia respiratéria, consiste de hidrélise de
duas moléculas de transporte ou armazenamento em monossacarideos. A
respiracao em si geralmente é considerada como tendo inicio com a glicose,
que constitui o bloco de construcao da sacarose e do amido. A molécula de
glicose é degradada em trés etapas distintas: a glicélise, o ciclo do acido
citrico, também chamado de ciclo dos acidos tricarboxilico (TCA) ou ciclo
de Krebs, e a cadeia transportadora de elétrons.

A glicélise é o conjunto de reacdes iniciais da degradacao da glicose e
ocorre na matriz citoplasmatica. A glicose tem seis &tomos de carbonos e
sua divisdo em duas moléculas de piruvato, cada uma com trés 4tomos de
carbonos, ocorre em uma seqliéncia de dez passos. Tem inicio com a
ativacao da glicose, que recebe dois grupos de fosfato, fornecidos pelo
ATP, que se transforma em ADP. Por este processo de fosforilacao, a
glicose transforma-se em frutose 1,6-bifosfato, que serd quebrada para
liberar duas moléculas de trés carbonos, a diidroxicetona fosfato e o
gliceraldeido 3-fosfato. Cada molécula de gliceraldeido 3-fosfato é oxidada
e fosforilada por fosfato inorganicos para formar 1,3-bifosfoglicerato. A
liberacao de energia ocorre quando as duas moléculas de 1,3-
bifosfoglicerato sdao convertidas em duas moléculas de piruvato. A maior
parte dessa energia é conservada pela fosforilacdo acoplada de quatro
moléculas de ADP para ATP, o produto de duas moléculas de ATP por
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molécula de glicose empregada, uma vez que duas molécula de ATP foram
investidas na fase preparatéria da glicélise. A energia também é
conservada na fase de pagamento na formacao de duas moléculas de
NADH por molécula de glicose (LEHNINGER, 2002). A via glicolitica de
plantas esta ilustrada na Figura 4.

Sacarose
:
\J

Ribose Viaoxidativada .o 6 fosfato

fosfato pentose fosfato

Acidos nucléicos ADP Frutose-6-fosfato Pi
Pin f 7-------- >
ATP
PP : Frutose 1-6-bifosfato

: NAD
. (4 a NADH -
| Gllceraldelﬂqu fosfatb Diidroxicetona fosfato -2, GIICerOI—'Lipidios

5 \\{ﬁ ADH 3-fosfato

2 x 1,3-Bifosfoglicerato
ADP

ATP
2 x 3-Fosfoglicerato

2X  2-Fosfoglicerato

<= Fosfoenolpiruvato  x 2—» Aminoacidos, —s Fenjipropandides
- por ex. fenilalanina

HCO3
ADP Pi
ATP Oxaloacetato
NADH
NAD'

Sintese de

Lipidios <— acidos g’(axDqs Pin{fto )/Ialato
NAEH))7
co TCA

Lactato V) —— Aminoacidos

Mitocondria

Acetaldeido
NADH
NAD

Etanol Oxidagao mitocondrial

Fig. 4. Esquema da via da glicélise citosélica em plantas. A glicose, a principal
matéria-prima da respiracao é transformada em duas moléculas piruvato, duas
moléculas de NADH, e quatro moléculas de ATP. Sendo assim a célula necessita
dar seguimento a respiracao e consome dois ATPs para entrar na mitocondria
onde ocorre o 2° processo da respiracao o ciclo de Krebs. Adaptada de Heldt
(2005).
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Sabe-se que a glicélise ocorre em praticamente todos os seres vivos,
mesmo que complementada com outras reacoes, o que parece confirmar
que devera ter sido o primeiro fendmeno eficiente de producao de energia
em células. A medida que a molécula de glicose é oxidada, uma certa
parte de energia, que foi armazenada nela pelas reacOes ocorridas nos
cloroplastos, é extraida em uma série de pequenas etapas sob a forma de
ATP (CARRARI et al. 2003; HELDT, 2005; SCHWENDER; OHLROGGE;
SHACHAR-HILL, 2004).

5. Degradacao de Substratos da Oxidacao Biologica

Como todo organismo vivo, as plantas requerem energia para o seu
crescimento, desenvolvimento, reproducao e manutencao. Esta energia é
conservada geralmente na forma de ATP que, em plantas, ocorre
principalmente por dois mecanismos: fotofosforilacdo nos cloroplastos e
fosforilacdo oxidativa na mitocéndria. Transducao de energia em plantas é,
portanto, um complexo de inter-funcao entre cloroplasto e metabolismo
mitocondrial, que é realizado por compostos como ATP, NADPH e 4acidos
de carboxilicos (HOEFNAGEL; ATKIN; WISKICH, 1998).

A mitocondria é vital em organelas eucariéticas, estad presente em todas as
células. Sao organelas que assumem, em geral, dimensdes variaveis,
podendo ser, muitas vezes de 0,5 m de comprimento e 3 m de didmetro
(Fig. 5). Foram reconhecidas ha 50 anos como o sitio do metabolismo de
energia oxidativa e sintese da maioria dos ATP para respiracdo em plantas.
As mitocondrias de plantas superiores sdo conhecidas por diferenciar
substancialmente de outros eucariotos em varios aspectos (MACKENZIE e
McINTOSH, 1999), incluindo a existéncia de uma oxidase alternativa, pelo
menos quatro desidrogenase NADH extra (FINNEGAN et al. 2004), dois
revestimento interno, duas face externa, além de complexo | (MOLLER;
RASMUSSON, 1998) a mitocondria da folha tem alta capacidade para
oxidacao de glicina (DOUCE, 2001).
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Crista
Membrana
externa
Matriz
Membrana
interna

Fig. 5. Representacao esquematica de uma mitocéndria. Adaptada de Morandini
(1974).

A presenca de plastidios, como organelas bioenergética adicional, realca
uma diferenca fundamental entre mitocondria de uma planta e as de outros
organismos, o envolvimento delas na fotorrespiracao. Além dos papéis em
duas importantes funcdes, na respiracao e na fotorrespiracao, as
mitocdéndrias estdo envolvidas na producao de muitos compostos, como
fosfolipidios, nucleotidios e véarios aminoéacidos (LOGAN, 2006). Kennedy e
Lehninger (1949) descobriram que as mitocdéndrias contém os complexos
respiratérios, as enzimas do ciclo de Krebs e as enzimas da oxidacao dos
acidos graxos. As mitocdndrias das plantas fornecem ATP, durante os
periodos de iluminacao ou na escuridao, por meio de mecanismos
inteiramente analogos aqueles usado pelos organismos nao-fotossintéticos
(HOEFNAGEL; ATKIN; WISKICH, 1998). Na luz, a principal fonte de NADH
mitocondrial é a reacado na qual a glicina é convertida pela fotorrespiracao

em serina:

2 glicina + NAD* —serina + NADH + H* + CO, + NH,*
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As plantas devem efetuar esta reacao, mesmo quando nao tém
necessidade de usar NADH para produzir ATP (HELDT, 2005). Para gerar
NAD*, a partir do NADH desnecessério, a mitocondria transfere elétrons
do NADH diretamente para a ubiquinona e da ubiquinona, diretamente para
0 O,, desviando-os dos complexos lll e IV e de suas bombas de prétons
(LEHNINGER, 2002).

6. Transporte de Elétrons

Além dos complexos classicos | (NADH desidrogenase), Il (succinato
desidrogenase), lll (citocromo c redutase) e IV (citocromo c oxidase), a
mitocondria das plantas possui mais um complexo, uma via respiratéria
alternativa denominada, oxidase alternativa, que participa no transporte de
elétron (SIEDOW; UMBACH, 1995). Nessa via, a plastoquinona reduzida
(QH,), que é resistente ao cianeto, transfere os elétrons do reservatério de
ubiquinona (Q) diretamente para o oxigénio, desviando-os das duas vias de
translocacao de prétons dos complexos lll e IV (Fig. 6). A energia que
poderia ser conservada como ATP é liberada na forma de calor. A
mitocdndria das plantas também apresenta uma desidrogenase alternativa
que é insensivel a retenona, um inibidor do complexo |, que transfere
elétrons do NADH na matriz diretamente para ubiquinona, desviando do
complexo | e do seu associado bombeamento de prétons. As mitocéndrias
das plantas possuem ainda uma outra NADH desidrogenase, na face
externa da membrana interna, que fica de frente ao espaco
intermembranoso e transfere os elétrons do NADPH ou NADH para
ubiquinona, desviando novamente do complexo I. Assim, quando os
elétrons entram na via respiratéria alternativa por meio de NADH
desidrogenase insensivel a retenona, a NADH desidrogenase externa ou ao
succinato desidrogenase (complexo Il) e passam para o O, via oxidase
alternativa resistente ao cianeto, a energia ndo é conservada como ATP,
mas liberada como calor (LEHNINGER, 2002; MICHALECKA et al. 2004;
MOORE et al. 2003).
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Forga motriz dos prétons

+  NAD(PY
P NAD(P)H+H ~
Complexo Il Complexo
NAD(P)H NAD(P)H i complexo
C
N

cJAiA“ >
. P

Oxidase
alternativa

Complexo Il

N Fumarato
2H,0 Calor
i O.

Succinato o

Fig. 6. Representacdo esquematica da cadeia respiratéria mitocondrial de plantas.
As setas finas e grossas representam a transferéncia de elétrons ao longo da
membrana mitocondrial interna. QH,: plastoquinona reduzida; Q: ubiquinona;
DH: desidrogenase; cit c: citocromo c; P e N referem as cargas positiva e
negativa, respectivamente da membrana interna da mitocéndria. Adaptada de
Affourtit; Krab; Moore (2001).

7. Ciclo de Krebs

Ocorre na matriz mitocondrial nos seres eucariontes e consiste numa série
de reacdes complexas de descarboxilacoes e desidrogenacoes. Essa
convergéncia irreversivel do produto da glicélise para o ciclo do TCA é
catalisada pelo complexo piruvato desidrogenase. O ciclo comeca com a
condensacéo do oxaloacetato (C,) em acetil-CoA (C,) para formar citrato
(C,), que é isomerizado a isocitrato (C,). A descarboxilagdo desse
intermediario fornece cetoglutarato (C). Citrato e isocitrato pertencem a
metabolitos fundamental em células de plantas. E o principal ponto de
controle das vias metabdlicas envolvendo biossintese e metabolismo
energético. A conversao de citrato e isocitrato sdo passos iniciais do ciclo
de Krebs. A reacao catalisada por citrato sintase e isocitrato desidrogenase
sdo 0s pontos cruciais da taxa de regulacao de ciclo de Krebs (POPOVA;
CARVALHO, 1998).
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A segunda molécula de CO, ¢é produzida na reagdo seguinte, na qual o
cetoglutarato é descarboxilado oxidativamente a succinil-CoA (C,). A
ligac&o tioéster da succinil-CoA é clivada por P, para produzir succinato e
uma ligacao fosfato de alta energia na forma de GTP é gerada
concomitantemente. O succinato é oxidado a fumarato (C,) que é entdo
liberado para formar malato. Finalmente, malato é oxidado para regenerar
oxaloacetato (C,). Assim, os dois &tomos de carbonos de acetil-CoA
entram no ciclo e dois &tomos de carbonos deixam o ciclo como CO,, por
descarboxilacdes sucessivas catalisadas pela isocitrato desidrogenase e
cetoglutarato desidrogenase (Fig. 7a). Cada molécula de glicose decorrem
duas etapas do ciclo de Krebs, pois formam-se duas moléculas de piruvato
no fim da glicélise. Nas quatro reacdes de 6xido-reducao do ciclo, trés
pares de elétrons sao transferidos ao NAD™* e um par ao FAD. O ciclo de
Krebs é uma importante fonte de equivalentes redutores para a
fosforilacdo oxidativa (POPOVA; CARVALHO, 1998).

A producéo de energia por uma molécula de glicose esté ilustrada na
Tabela 2.

8. Sintese de Lipidios

Os 4cidos graxos sao fontes de energia importantes para os tecidos
vegetais. Nas células fotossintéticas dos vegetais, a sintese dos acidos
graxos ocorre no estroma dos cloroplastos. Nos cloroplastos, o NADH
provindo da fotossintese é requerido para a sintese de acidos graxos. Mas,
ainda nao esté claro como acetil-CoA é formado do produto de fixacédo do
CO,. Nos cloroplastos, dependendo do estagio de desenvolvimento da
célula, a atividade da piruvato desidrogenase é frequentemente baixa. Por
outro lado, acetil-CoA sintetase nos cloroplastos possui alta afinidade pelo
acetato e consome ATP para converter a acetil-CoA (Fig. 8) (HELDT,
2005).

A sintese dos acidos graxos comeca com a carboxilacao de acetil-CoA, a

malonil-CoA. Essa reacao irreversivel é a etapa de controle da sintese dos
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Tabela 2. Balanco de ATP para oxidacao completa da glicose pela via aerébica.

Etapa Produto direto ATP final

Glicose para piruvato 2 NADH (citosolico) Zous’
2 ATP 2
O xidagdo do piruvato a acetil-CoA (dois por glicose) 2 NADPH (matriz b
Oxidagdo do acetil-CoA no ciclo de Krebs (dois por glicose] 6 NADH (matriz 15
2FADH 3
2ATPou2GTP 2

Total de ATP do processo 30 ou 32

* O nimero depende do tipo de lancadeira que transfere equivalentes redutores na mitocéndria;
ATP: AG® = -30,5 kJ/mol (FREY; ARABSHAHI, 1995).

ACETATO PIRUVATO

AMP +PP —» 2P CoA CoA NADH +H %CO ,

Acetil-CoA sintetase Piruvato desidrogenase

ATP NAD *
ACETIL-CoA

ACIDOS GRAXOS
Fig. 8. Formacéao do Acetil-CoA. Adaptada de Heldt (2005).

acidos graxos. A sintese de malonil-CoA é catalisada pelo complexo
multienzimatico acetil-CoA carboxilase, que contém biotina como
grupamento prostético (Fig. 9). A carboxila da biotina é ligada
covalentemente ao grupamento € -amina de uma lisina.

A acetil-CoA carboxilase é separada em trés grupos funcionais contendo: a)
a proteina transportadora de biotina; b) a biotina carboxilase, que ativa o
CO, pela sua ligacéo a um atomo de nitrogénio no anel da biotina em uma
reacdo dependente de ATP e c) a transcarboxilase, que transfere o CO,
ativado da biotina para acetil-CoA, produzindo malonil-CoA. O
comprimento e a flexibilidade da ligacdo entre biotina e sua proteina
carreadora permite que a carboxila ativada mova-se de um centro ativo
para outro no complexo enzimatico.
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e ~— AN ~ I
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Fig. 9. Biotina é ligada via residuo de lisina pela proteina transportadora
carboxibiotina. Adaptada de Lehninger (2002).

Na reacao subseqliente, a g-acetoacil-ACP sintetase lll catalisa a
condensacao dos grupos ativados acetil e malonil para formar um grupo
acetoacil-ACP, um grupo acetoacil, ligado a uma proteina transportadora
do grupo acila (ACP, de acil carrier protein (NICHOLS; JAMES, 1968)

(Fig. 10). Especificando, ligam-se ao terminal sulfidrila de um grupamento

fosfopantoteina, simultaneamente é produzida uma molécula de CO,. A
liberacdo de CO, torna essa reacao irreversivel. O 4tomo de carbono

presente no CO, que se forma nessa reacéo € o mesmo atomo de carbono

que foi originalmente introduzido no malonil-CoA a partirdo HCO, pela
reacao de acetil-CoA carboxilase.

Residuo de serina
0]

|
ACP—N—C—C—N—
H—0—H
O=p—0O C|3H3OHO (0]

I
- Hzc—i—%—C—H—CHZ—CHz—C— H_CH2CHZSH
Hy

" " — o

cido pantotenato B—aI;-\nina pB-tioetanolamina
S -

~
4 -fosfopantoteina

Fig. 10. A fosfopanteteina é a unidade reativa de ACP e de CoA. Adaptada de

Lehninger (2002).
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O acetoacetato assim formado sofre reducao do grupo carbonilaem C-3 a
grupamento metileno, para formar D-g -hidroxibutiril-ACP, essa reacao é
catalisada pela p-cetoacil-ACP redutase e o doador de elétrons é o NADH.
Os elementos de 4gua sao removidos de C-2 e C-3 do D-p -hidroxibutiril-
ACP para liberar uma dupla ligacao no produto para formar crotoanil-ACP,
que é trans-A2-butenoil-ACP. A enzima que catalisa a desidratacdo é a -
hidroxiacil-ACP desidratase. A etapa final no ciclo reduz crotoanil-ACP a
butiril-ACP, pela acdo da enoil-ACP redutase trans-A2-butenoil-ACP. De
novo o redutor € o NADH. A producao de um acil-graxo-ACP saturado de
quatro carbonos completa o primeiro ciclo de alongamento. Na segunda
rodada da sintese de acidos graxos, a butiril-F-ACP condensa-se com malonil-
ACP, formando uma C_-g-cetoacil-ACP. Essa reacéo é semelhante a da
primeira rodada, quando acetil-ACP se condensa com malonil-ACP
formando uma C,-g -cetoacil-ACP (a acetoacil-ACP). Reducéo,
desidratacdo e segunda redugéo convertem a C-g -cetoacil-ACP em uma
C,-acil-ACP, que esta pronta para uma terceira rodada de alongamento. Os
ciclos de alongamento continuam até ser formada a C, -acil-ACP. Esse
intermedidrio nao é substrato para a enzima de condensacao. Em vez disso,
é hidrolisado resultando em palmitato e ACP (Fig. 11) (LEHNINGER, 2002).

Um pool de acil-CoA com véarios comprimentos de cadeia e dessaturacao
estdo presentes no citoplasma. A primeira dupla ligac&o cis-A® (entre C-9 e
C-10) é inserida por uma dessaturase sollvel. A estearoil-ACP
dessaturase, localizada no estroma do cloroplasto, catalisa a dessaturacao
de estearoil-ACP (18:0) para oleil-ACP (18:1) (HITCHCOCK; NICHOLS,
1971). A dessaturacéo requer NADH e O,, e é feita por um complexo
constituido de uma flavoproteina, um citocromo e uma ferro-proteina nao-
hémica (Fig. 12). Estareacao pode ser considerada como monoxigenacao,
na qual um atomo de oxigénio de uma molécula de O, é reduzida para agua
e outro é incorporado dento da cadeia hidrocarbonada do &cido graxo como
grupo hidroxila. A dupla ligacao carbono-carbono é formada pela liberacao
subseqlente de H,O (anéloga a reacéo g -hidroxiacil-ACP dehidratase). A
monoxigenacao requer dois elétrons que provém de NADH, via reducao
da ferrodoxina. Uma molécula de O, ¢ ativada por ligacéo de dois dtomos
de ferro (HELDT, 2005).
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Fig. 11. Seqléncia de reacao para a sintese de acidos graxos. Adaptada de
Lehninger (2002) e Heldt (2005).
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Fig. 12. Reacdo de dessaturacao de estearoil-ACP para oleil-ACP. Adaptada de
Heldt (2005).

A dessaturase sollvel é capaz de introduzir somente uma dupla ligacédo na
cadeia carbdnica do 4cido graxo. A introducao de outras duplas ligacoes é
catalisada por outras dessaturases. As dessaturases que introduzem as
ligacGes nas posicdes 12 (linoleato, 18:2) e A ( a-linoleato, 18:3) sdo
proteinas de membrana integral, localizadas na membrana do reticulo
endoplasmatico e no cloroplasto. Essas enzimas agem nao em acidos
graxos livres, mas em um fosfolipidio, a fosfatidilcolina contendo pelo
menos um oleato ligado ao glicerol (Fig. 11). As plantas precisam sintetizar
acidos graxos poliinsaturados para assegurar a fluidez de suas membranas
em baixas temperaturas.

Os lipidios de membrana sintetizados nos plastidios e no reticulo
endoplasmatico tém diferentes composicoes de acidos graxos (Tabela 3).
Glicerol 3-fosfato é precursor da sintese de glicerofosfolipidios e
triacilglicerdis. Glicerol 3-fosfato é formada pela reducao de
diidroxiacetona fosfato redutase, utilizando NADH como redutor. A
diidroxiacetona fosfato redutase esta presente no estroma dos plastidios
bem como no citosol. Na via biossintética dos glicerolipidios no plastidio, o
glicerol 3-fosfato é acilado pela acil-CoA para formar acido lisofosfatidico e
diacilglicerol 3-fosfato, comumente chamado de acido fosfatidico ou acido
fosfatidato, formado por acilacdo de grupos hidroxila na posicao C-1 e C-2
do glicerol. Essas acilactes sao catalisadas pela glicerol-fosfato
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Tabela 3. Composicdo média (%) de acidos graxos de dleo vegetais®P=e.

Oleode Oleode Oleode Oleode Oleode Oleode Oleode Oleode  Oleode
Acido graxo soja palma canola girassol amendoim mamona algoddo gergelim pinhdo manso

Composigao média (36)

Acido palmitico {16:0) 11 41 45 6,5 11 0,2 24 95 14,3
Acido estedrico (18:0) 358 5 2 55 4 1 25 4.3 5,1
Acido oléico (18:1) 22 41,5 61,5 25 54 3 29 425 411
Acido linoléico {18:2) 53 11 23 65 29 0,4 46 425 38,1
Acido linolénico (18:3) 75 0 9 <056 0 0 1.1 < 1,0 0
Acido ecosandico (20:1] < 0,1 o 2,2 < 0,5 1,3 o =1,0 <10 o]
Acido Ricinoléico 0 0 V] 0 0 88 o] 0 0
Qutros = 1,0 ] = 3,0 = 1,0 2 = 1,0 = 4,0 = 1,0 1.3

a: Valores de referéncia: RDC n. 482, de 23/09/199, da Agencia Nacional de Vigilancia Nacional -
ANVISA.; b: Valores de referéncia: Physical and Chemical Characteristics of Qils, fats and waxes - OACS;
c: www.pinhdomanso.com.br

aciltransferase. Na biossintese do digalactosildiglicerideo, o 4cido
fosfatidico mais um intermedidrio ativo reage com a hidroxila (0-4-OH
terminal) da cadeia lateral de serina. O intermediéario ativo, UDP-galactose,
é formado a partir de um substrato fosforilado (glicose 1-fosfato ou acido
fosfatidico) e um nucleotideo trifosfato (CTP ou UTP) via UDP-glicose
pirofosforilase e UDP-glicose epimerase. Na sintese dos triacilglicerol o
acido fosfatidico é hidrolisado por uma fosfatase especifica para dar um
diacilglicerol. Esse intermediério é acilado para um triacilglicerol em uma
reacao catalisada por digliceridio aciltransferase. Essas enzimas estao
associadas em um complexo triacilglicerol sintetase que esta ligada na
membrana do reticulo endoplasmatico, chamada via biossintética dos
eucariotos (HELDT, 2005).

A producao mundial de plantas oleaginosas, exemplos na Figura 13, tem
sido utilizada como matéria-prima na indUstria de alimentos, téxtil,
farmacéutica, de perfumaria, siderdrgica, automobilistica, de tintas e
vernizes, entre outras.

Recentemente, o interesse pelos acidos graxos aumentou vertiginosamente,
gracas a sua utilizacao como biocombustivel em substituicdo ao petrodiesel.
Segundo Beltrao (2004), o 6leo de mamona é, no mercado internacional, o
segundo 6leo vegetal mais bem cotado e o seu elevado valor estratégico é
reconhecido pelo fato de nao haver bons substitutos em muitas de suas
aplicacdes e devido, também, a sua versatilidade industrial; diferencia-se,
desta forma, dos demais 6leos vegetais em virtude de ser um dos poucos
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6leos vegetais hidroxilados contido especialmente no 4cido ricinoléico
(Tabela 3), com presenca, em média, de 90% de sua composicado, com trés
grupos altamente reativos (carbonila, hidroxila e insaturacao no carbono 9)
que, juntos, permitem qualidades seletivas a producao de uma infinidade de
produtos industriais.

Gergelim (Sesamum indicum L.) Algoddo de fibra colorida (G. Hirsutum L.)

3 -~ oy . ; A ) -
= L8 A ’\ y.

Mamona (Ricinus comunis L.) Girassol (Helianthus annuus L.)

Fig. 13. Plantas oleaginosas.
Fotos: Napoledo E.de M. Beltrao.
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9. Degradacdo de Lipidios

A relativa estabilidade das ligacdes C-C em um acido graxo é sobrepujada
pela ativacao do grupo carbonila em C-1 por meio da ligacdo da CoA, que
permite a oxidacao nos glioxiossomos passo a passo do grupo acil-CoA na
posicao C-3 ou posicao g, dai o nome p-oxidacao (LEHNINGER, 2002).

Nas plantas, o papel biolégico da p-oxidacado, que ocorre nos peroxissomos
e glioxissomos, é fornecer precursores biossintéticos que se originam de
lipidios armazenados. A via da g-oxidacao nao é uma fonte importante de
energia metabdlica nos vegetais; de fato, as mitocdndrias das plantas nao
contém as enzimas da g -oxidacao (LEHNINGER, 2002). Anélise de vérios
mutantes de Arabidopsis thaliana, tem revelado funcdes essenciais para
oxidacao na degradacao dos triacilglicerdéis de reserva durante o
desenvolvimento, germinacao da semente e crescimento pds-geminacao
antes do estabelecimento de fotossintese. A g-oxidacao também tem
consideravel importancia durante a fase do crescimento vegetativo e
crescimento reprodutivo, como aparecimento da radicula da casca da
semente, desenvolvimento do embrido e da flor, sintese do acido jasmédnico
envolvido em resposta ao estresse e do fitohormonio, acido indolecético
(GOEPFERT; POIRIER, 2007; POIRIER et al., 2006).

Algumas das reacoes oxidativas na degradacao dos lipidios produzem
radicais livres e peréxido de hidrogénio (H,O,), espécies quimicas muito
reativas que podem lesar a estrutura celular. Para proteger a célula desses
subprodutos destrutivos, tais reacoes sao segregadas dentro de pequenas
vesiculas, envoltas por membrana, chamada peroxissomos. O peréxido de
hidrogénio é degradado pela catalase, uma enzima presente em altas
concentracoes nos peroxissomos, que catalisa peréxido de hidrogénio em
agua e O,. Glioxissomos s&o peroxissomos especializados encontrados em
todos os tecidos e em todos os momentos. Eles se desenvolvem em
sementes ricas em lipidios durante a germinacao, antes que o vegetal, em
desenvolvimento, adquira a capacidade de sintetizar glicose por
fotossintese. Em adicao, as enzimas do ciclo do glioxalato, os glioxissomos,
também contém todas as enzimas necessarias para a degradacao dos
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acidos graxos armazenados nos lipidios de sementes oleaginosas (Fig. 14).
Eles contém altas concentracdes de enzimas do ciclo do glioxalato, uma via
metabdlica exclusiva das plantas, que permite a conversao de acidos
graxos armazenados em carboidratos, durante a germinacao das sementes.
A conversao de fosfoenolpiruvato em piruvato em acetil-COA sao tao
exergOnicas que sao essencialmente irreversiveis. Se uma célula nao tem a
capacidade de converter acetato em fosfoenolpiruvato, o acetato nao pode
servir de material de partida para via gliconeogénica que leva
fosfoenolpiruvato até a glicose. Como os &tomos de carbonos das
moléculas de acetato que entram no ciclo de Krebs aparecem no
oxaloacetato depois de oito etapas, pode parecer que a operacao do ciclo
de Krebs é capaz de gerar oxaloacetato a partir do acetato e, assim, gerar
fosfoenolpiruvato para a gliconeogénese (GERHARDT,1986; PISTELLI et al.
1989).

Foto: Napoledo E. M. Beltréo

Fig. 14. Sementes de algodao, gergelim, mamona, gergelim e pinhdo manso.

Durante a germinacao, os triacilglicer6is armazenados em sementes de
oleaginosas, como mamona e algodao, sao convertidos em glicose,
sacarose e em uma grande variedade de outros metabdlitos essenciais. Os
acidos graxos liberados dos triacilgliceréis sao ativados por transformacao
em seus derivados de coenzima A e oxidados nos glioxissomos, por meio do
mesmo processo de quatro passos que ocorre nos peroxissomos, o acetil-
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CoA formado a partir dos lipidios é convertido em succinato através do
ciclo do glioxalato e succinato é exportado para as mitocondrias, nestas, as
enzimas do ciclo de Krebs o transformam em malato. Uma isoenzima da
malato desidrogenase oxida o malato em oxaloacetato, um precursor da
gliconeogénese. As sementes em germinacao podem, assim, converter em
glicose os 4&tomos de carbono armazenados na forma de lipidios. Isto
ocorre em tecidos de reserva como endosperma (Fig. 15) e cotilédone e
prové acUcares para germinacao e crescimento de plantulas antes de a
planta se tornar fotossinteticamente ativa (BEEVERS, 1961; EASTMOND;
GRAHAM, 2001; TOLBERT et al. 1968; TOLBERT, 1981).

Foto: Napoledo E. M. Beltrao

Fig. 15. Endosperma da semente de mamona (Ricinus comunis L.).

O processo consiste em quatro passos que 0corre No0s peroxissomos
(HILTUNEN; QIN, 2000; KUNAU; DOMMES; SCHULZ, 1995) (Fig. 16).

No primeiro passo, a flavoproteina desidrogenase que induz a dupla ligacao
passa seus elétrons diretamente para o O, produzindo H,0,. A agua
oxigenada é um oxidante forte e potencialmente perigoso, assim, é
imediatamente decomposta em H,O e O, pela enzima catalase. A energia
liberada no primeiro passo oxidativo da quebra de &cidos graxos é dissipada
como calor (LEHNINGER, 2002).

No segundo passo, da seqliéncia de oxidacao do acido graxo uma molécula
de agua é adicionada a dupla ligacdo do trans-A2-enoil-CoA para forma os
esteroisdbmero L- do g -hidroxialcil-CoA também designada 3-hidroxiacil-
CoA. Essareacao, catalisada pela enoil-CoA hidratase.
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Fig. 16. p-Oxidacdo dos &cidos graxos ocorre nos glioxissomos. Adaptada de
Lehninger (2002).

No terceiro passo, o L-p-hidroxialcil-CoA é desidrogenado para forma

g -cetoacil-CoA pela acao do g-hidroxiacil-CoA desidrogenase; o NAD* é o
receptor de elétrons. Essa enzima é absolutamente especifica para o
esteriosdmero L- do hidroxiacil-CoA. O NADH formado nessa reacao
transfere seus elétrons para a NADH desidrogenase, um transportador de
elétrons da cadeia respiratéria; moléculas de ATP sdo geradas a partir de
ADP quando o par de elétrons passa do NADH até O,, por meio da cadeia
respiratéria. A reacao é catalisada pela g -hidroxiacil-CoA desidrogenase.
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O quarto e Ultimo passo da oxidacao dos acidos graxos é catalisado pela
acil-CoA aciltransferase (mas comumente chamada tiolase); ela promove a
reacao do g -hidroxiacil-CoA com uma molécula de coenzima livre para
romper o fragmento carboxiterminal de dois &tomos de carbono do acido
graxo original na forma de acetil-CoA. Apds a retirada de um acetil-CoA do
palmitoil-CoA, resta o tioéster da coenzima A, do acido graxo diminuido de
dois &tomos de carbono - o miristato, com 14 4tomos de carbono. O
miristoil pode, agora, passar por outro conjunto de quatro reacdes da
g-oxidacao, de forma anéaloga ao primeiro, para liberar uma molécula de
acetil-CoA e o lauroil-CoA - o tioéster da CoA com o &acido laurico, com 12
atomos de carbono. No final, sdo necessarias sete passagens pela
seqliéncia de reacdes da p -oxidacao para oxidar uma molécula de palmitoil-
CoA em oito moléculas de acetil-CoA. A equacao global é:

Palmitoil-COA + 7CoA + 7FAD + 7NAD* + 7H,0 — 8 acetil-CoA + 7FADH, + 7NADH + 7H*

Cada molécula de FADH, formada durante a oxidagéo dos acidos graxos
cede um par de elétrons para ETF (flavoproteina transferidora de elétrons)
da cadeia respiratéria e ao redor de 1,5 molécula de ATP é gerada durante
a transferéncia desse par de elétrons para O,. Da mesma forma, cada
molécula de NADH formado cede um par de elétrons para o NADH
desidrogenase mitocondrial e a transferéncia subseqiiente de cada par de
elétrons para O resulta na formacao de cerca de 2,5 moléculas de ATP.
Assim, quatro moléculas de ATP sao formadas para cada unidade removida
de dois carbonos em uma passagem pela p-oxidacao. Neste processo,
também sado produzidas moléculas de dgua. Transferéncia de elétrons do
NADH ou do FADH, para o O, libera uma molécula de dgua por par de
elétrons. A redugéo de O, também consome um H* por molécula de NADH:
NADH + H* +%2 O, — NAD* + H,O (LEHNINGER, 2002).

A equacao global final para a oxidacéao do palmitoil-CoA em oito moléculas
de acetil-CoA , incluindo as transferéncias de elétrons e a fosforilacao
oxidativa, é:

Palmitoil-CoA + 7CoA + 70, + 28P, + 28ADP — 8 acetil-CoA + 28ATP + 7H,0 (Eq. 1)
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O acetil-CoA produzido na oxidacao dos acidos graxos pode ser oxidado a
CO, e H,0 pelo ciclo de Krebs. A equagéo a seguir representa o balango
final do segundo estagio da oxidacao do palmitoil-CoA, junto com a
fosforilacdo oxidativa do terceiro estégio:

8 Acetil-CoA + 160, + 80P, + 80ADP — 8CoA + 80ATP + 16H,0 + 16CO, (Eg. 2)

Combinando as Equacodes 1 e 2, obtem-se a equacao global final para a
oxidacao completa do palmitoil-CoA até diéxido de carbono e agua:

Palmitoil-COA + 230, + 108P, + 108ADP — CoA + 108ATP + 16CO, + 23H,0

A Tabela 4 sumariza a producéo de NADH, FADH, e ATP nos passos
sucessivo da oxidacao dos acidos graxos. Como a ativacao do palmito em
palmitoil-CoA quebra as duas ligacdes fosfoanidro do ATP, o custo
energético de ativar um acido graxo é equivalente a duas moléculas de
ATP e o ganho liquido por molécula de palmitato é igual a 106 moléculas
de ATP. A variacao de energia livre padrao para a oxidacao do palmitato
até CO, + H,O esta préxima de 9.800 kJ/mol. Sob condi¢cdes-padréo,
30,5 x 106 = 3.230 kJ/mol (perto de 40% do maximo tedrico) sdo
recuperados na forma de ligacdes-fosfato ricas em energia de ATP.
Entretanto, quando as variacoes de energia livre sao calculadas,
considerando-se as concentracdes reais de reagentes e produtos sob as
condicoes intracelulares, a recuperacao de energia livre esta acima de
80%. A conservacéao de energia é muito eficiente.

Tabela 4. Oxidacdo completa do palmitoil-CoA.
Enzima que catalisa o passo Nimero de NADH ou FADH: Namero de ATP formado

de oxidacdo formados ao final*®
Acil-CoA desidrogenase 8 FADH, 10,6
bHidroxiacil-Co& 8 NADH 17,5
a-Cetoglutarato 8 NADH 20
Succinil-CoA sintetase 207
Succinato desidrogenase 8 FADH, 8
Malato desidrogenase 8 NADH 12
20
TOTAL 108

* Nestes calculos, considera-se que a fosforilacdo oxidativa mitocondrial produz 1,5 ATP por FADH,,
oxidado e 2,5 ATP por NADH oxidado; # O GTP produzido diretamente neste passo libera ATP na reacédo
catalisada pelo nucleosidio difosfato quinase (Lehninger, 2002).
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O acetil-CoA, produto da g-oxidacao, é convertido no ciclo do glioxalato
em precursores de quatro &tomos de carbono da gliconeogénese. O ciclo de
glioxalato, descrito por Kornberg e Madsen (1958) como um ciclo
modificado do ciclo de Krebs, compartilha atividades das enzimas malato
desidrogenase, citrato sintase e aconitase. Em vez de dois passos de
descarboxilacédo do ciclo Krebs, as enzimas-chave do ciclo do glioxalato sao
isocitrato liase e malato. Pela acao da isocitrato liase, o isocitrato é clivado
em succinato e glioxilato; o glioxilato condensa com uma segunda molécula
da acil-CoA sob acao da malato sintase para formar malato. Este vai passar
para o citosol, onde origina oxaloacetato, que pode ser transformado em
glicose e sacarose pela neoglicogénese e esta é transportada para as raizes
em crescimento e para a folhagem.

O ciclo de glioxilato, desta forma, permite a conversao de acetil-CoA e,
portanto, de acidos graxos, a glicose, sem perder carbono como CO,
(KORNBERG; BEEVERS, 1957). Vérios estudos mostraram que, quando o
ciclo de glioxalato é operativo dentro de sementes oleaginosas em
germinacao, a atividade de descarboxilases nos passos do ciclo do Krebs é
suprimida, favorecendo a sintese de carboidratos (glicose) (FALK et al.
1998) e a producao de intermedidarios do ciclo de Krebs a partir de acetil-
CoA. Por isso mesmo, essa via conta com a presenca de enzimas do ciclo
de Krebs, além de duas enzimas ausentes nessa via (isocitrato liase e a
malato sintase). Quatro vias distintas participam dessas conversoes: a
quebra dos acidos graxos em acetil-CoA (glioxissomos), o ciclo do glicolato
(nos glioxissomos), o ciclo de Krebs (na mitocoéndria) e a gliconeogénese (no
citosol) (Fig. 7b).

O compartilhamento de intermedidrios comuns requer que essas vias sejam
reguladas de maneira coordenada. E a regulacdo da isocitrato
desidrogenase que determina a partilha do isocitrato entre o ciclo de Krebs
e o glioxalato. Quando a isocitrato desidrogenase é inibida por fosforilacao
(por meio de uma proteina quinase especifica) o isocitrato é direcionado
para reacdes biossintéticas por meio do ciclo de glioxalato. Quando a
enzima é ativada por desfosforilacdo (por meio de uma fosfatase
especifica), o isocitrato entra no ciclo de Krebs e ocorre a producéao de
ATP (Fig. 7b).
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A seqliéncia de oxidacao dos acidos graxos insaturados tem apenas ligacao
dupla na sua cadeia carbdnica. A maioria dos acidos graxos nos
triacilglicerideos e nos fosfolipidios de vegetais sao insaturados, possuindo
uma ou mais duplas ligacoes. Essas ligacdes estdao na configuracao cis e
nao podem sofrer a acdo da enoil-CoA hidratase, a enzima que catalisa a
adicdo de H,0 na dupla ligacéo trans do trans-?- enoil-CoA gerado
durante a g-oxidacao. Entretanto, por meio da acao de duas enzimas
auxiliares, a oxidacao dos acidos graxos pela seqiiéncia descrita
anteriormente pode também quebrar o acidos graxos insaturados comuns.
A atuacao dessas duas enzimas sendo a primeira uma isomerase e a outra

uma redutase, sera ilustrada por dois exemplos.

Oxidacao do eleato, acido graxo com 18 4tomos de carbono na cadeia
monoinsaturada com dupla ligacao cis C-9 e C-10 denotada A° (o oleato
convertido em oleoil-CoA (Fig. 17), transportado através da membrana
mitocondrial como oleoil carnitina e convertido novamente em oleoil-CoA
na matriz da mitocéndria. O oleoil-CoA passa entao por trés passos do ciclo
de oxidacao dos 4acidos graxos e libera trés moléculas de acetil-CoA, além
do éster de coenzima A de um &cido de um 4acido graxo saturado de 12
atomos de carbono A3, o cis - A3-dodecenoil-CoA, esse produto ndo pode
sofrer a acdo da préxima enzima na via de g-oxidacdo, a enoil-CoA
hidratase, pois esta atua apenas em duplas ligacdes do tipo trans.
Entretanto pela acdo da enzima auxiliar, enoil-CoA isomerase, cis-3-enoil-
CoA é isomerizado para liberar o trans A2- enoil-CoA, que é convertido
pela enoil-CoA hidratase no correspondente L-g-hidroxiacil-CoA (trans
A2-dodecenoil-CoA). Esse intermediario sofre agora a acdo das enzimas
remanescentes da g -oxidacao para liberar acetil-CoA e um acido graxo
saturado de dez &tomos de carbonos como o seu éster de coenzima A
(decanoil-CoA). O ultimo sofre quatro outros passos por meio da via para
liberar um total de nove moléculas de acetil-CoA, resultante de uma

molécula de oleato com 18 a4tomos de carbono.
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Fig. 17. Oxidacado de um acil-graxo monoinsaturado. Adaptada de Lehninger
(2002).

A outra enzima auxiliar (uma redutase) é requerida pela oxidacao de acidos
graxos polinsaturados. Como exemplo, seréd considerado o linoleato com 18
carbonos, que possui uma configuracao cis A°, cis A" (Fig. 18). O linoleoil-
CoA sofre trés passos por meio da seqiiéncia padrao de g -oxidacao para
liberar trés moléculas de acetil-CoA e um éster de Coenzima A de um acido
graxo insaturado com 12 dtomos de carbono e uma configuracao cis-A3,
cis-A®. Esse intermediario ndo pode ser empregado pelas enzimas da via de
B-oxidacao; suas duplas ligacOes estao em posicoes erradas e possuem a
configuracao errada (cis e nao trans) entretanto, a acdo combinada de
enoil-coA isomerase e da 2,4-dienoil, 4-dienol-CoA redutase, permite a
entrada desse intermediario na via normal de g -oxidacao e a sua
degradacao em seis moléculas de acetil-CoA. O resultado global é a
conversao do linoleato em nove moléculas de acetil-CoA.

Embora o maior nimero de lipidios de ocorréncia natural contenha acido
graxos com par de atomos de carbonos sao encontrados em quantidades
significativas nos lipidios de vegetais. Acidos graxos de cadeia longa e
ndmero impar de atomos de carbono sdo oxidados pela mesma via dos
acidos com ndimero par de &tomos de carbono, comecando sempre na
extremidade da cadeia que contém a carboxila. Entretanto, o substrato
para o ultimo que tem cinco 4&tomos de carbono. Quando esse acido é
clivado mais uma vez, os produtos sao acetil-CoA e propionil-CoA. O acetil-
CoA é oxidado pela via do acido citrico, mas o propionil-CoA toma uma via

enziméatica incomum, envolvendo trés enzimas.
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Fig. 18. Oxidacao de um 4acido graxo poliinsaturado. Adaptada de Lehninger
(2002).

O propionoil-CoA é primeiro carboxilado para formar estereoisdbmero D do
metilmalonil-CoA pela propionil-CoA carboxilase, que contém o cofator
biotina. Nessa reacéo enzimatica, o CO, (ou sua forma hidratada, o ion
HCO,) é ativado pela ligacéo a biotina, antes de sua transferéncia para o
propionato. A formacao do intermediario carboxi-biotina requer energia e
essa é fornecida pela clivagem do ATP até AMP e PP, o D-metilmalonil-
CoA assim formado é enzimaticamente epimerizado, formando seu
estereisdmero L pela acao de metilmalonil-CoA epimerase. O
L-metilmalonil-CoA sofre entdao um rearranjo intramolecular e forma o
Succinil-CoA que pode entrar no ciclo do acido citrico. Esse rearranjo é
catalisado pela metilmalonil-CoA mutase, que requer como coenzima a
desoxiadenosilcobalamina, ou coenzima B, ,, derivada da vitamina B, -
cobalamina, (LEHNINGER, 2002), conforme ilustrado na Figura 19.
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Fig. 19. Oxidacdo do propionoil-CoA produzido pela p-oxidacdo dos &cidos
graxos com numero impar de &tomos de carbonos. Adaptada de Lehninger
(2002).

10. Sintese de Proteina

Em uma célula de planta, a biossintese de proteina ocorre em trés locais
diferentes, no citosol, no estroma do cloroplasto e na matriz mitocondrial.
A sintese de proteinas, um processo chamado de traducao, necessita de
um intercadmbio coordenado com mais de uma centena de macromoléculas.
Sao necessérias moléculas de RNA transportador (tRNA), RNA mensageiro
(mRNA), enzimas ativadoras, nove fatores de iniciacao, além dos
ribossomos. Uma proteina € sintetizada no sentido amino-carboxila pela
adicao seqliencial de aminodacidos a ponta carboxila da cadeia polipeptidica
em crescimento (3'-5') (HELDT, 2005). A sintese de proteinas ocorre em

cinco etapas:
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Etapa 1: Ativacdo do aminoacidos. E realizado em dois passos, o primeiro é
a formacao de um aminoacil-adenilato a partir de um aminoéacido e ATP.

O segundo, é transferéncia da aminoacila do aminoacil-AMP e uma
molécula de tRNA para formar aminoacil-tRNA, o intermediério ativado na
sintese de proteina.

Essa reacao de ativacao, que é andloga a ativacao de acidos graxos, é
impelida por ATP. A diferenca entre essas duas reacdes é que o aceptor de
acila é o CoA na primeira e o tRNA nesta ultima.

As aminoacil-tRNAs sintetases sao altamente seletivas em seu
reconhecimento do aminodacido a ser ativado e do tRNA aceptor.

Etapa 2: Iniciacdao. O mRNA que contém o cédigo para o polipeptideo a ser
sintetizado liga-se a menor das duas subunidades riboss6micas e ao
aminoacil-tRNA de iniciacao. A subunidade riboss6mica maior liga-se para
formar um complexo de iniciacdo. O aminoacil-tRNA de iniciacao faz par
com o cédon AGU, de forma especifica para o residuo de metionina do
mRNA, que sinaliza o inicio da cadeia polipeptidica. Os polipeptideos
sintetizados pelos ribossomos nas mitocondrias e nos cloroplastos,
entretanto, comecam com N-formilmetionina.

Na extremidade 3', o mRNA é ligado por uma proteina de ligacao poli (A)
(PAB - "poly (A) binding protein"). Um complexo chamado de elF4F, que
inclui as proteinas elF4E, elF4G e elF4A, liga-se ao capacete 5', por meio
do elF4E. A proteina elF4G liga-se tanto ao elF4E quanto ao PAB,
mantendo-os efetivamente juntos. A proteina elF4A possui uma atividade
RNA helicase, o complexo elF4F que se associa com um outro fator, elF3,
e com a subunidade ribossémica 40 S. A eficiéncia da traducao é afetada
por muitas propriedades de mRNA e proteinas deste complexo, incluindo a
extensao da cauda 3' poli (A).

Etapa 3: Alongamento. O alongamento requer (1) o complexo de iniciacao
descrito anteriormente, (2) aminoacil-tRNAs, (3) um conjunto de trés
proteinas citosdlicas sollveis de alongamento (eEF1 , eEF1 e eEF2) e (4)
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GTP. As trés etapas sao necessdarias para adicionar cada residuo de
aminodacido e sao repetidas tantas vezes quantos forem os residuos a
serem adicionados. O alongamento continua até que o ribossomo adicione o
altimo aminoéacidos codificado pelo mRNA.

Etapa 4: Terminacao da sintese polipeptidica. A terminacao € sinalizada
pela presenca de um dos trés cédons de terminacdao do mRNA (UAA, UAG,
UGA), que se segue imediatamente ao ultimo aminoacido codificado.

Etapa 5: As recém-sintetizadas cadeias polipeptidicas sofrem enovelamento
e processamento. A cadeia polipeptidica nascente é enrolada e processada
na sua forma biologicamente ativa, com a formacéao apropriada de pontes
de hidrogénio e das interacdes de van der Waals, i6nicas e hidrofébicas.
Dessa forma, a mensagem genética linear e unidimensional do mRNA é
convertida na estrutura tridimensional da proteina.

As proteinas sintetizadas destinadas ao citosol simplesmente permanecem
onde foram sintetizadas. Proteinas precursoras, destinadas as mitocéndrias
ou aos cloroplastos, possuem seqiiéncias sinalizadoras (pequenas
seqUiéncias de aminoéacidos) que estao presentes no amino-terminal de um
polipeptideo recém-sintetizado, que sao ligado por proteinas chaperonas
citosdlicas. Os precursores sao entregues aos receptores na superficie
externa da organela alvo e depois a um canal protéico, que usualmente
atravessa as membranas interna e externa da organela. A translocacao
através do canal é facilitada pela hidrélise de ATP ou GTP e, em alguns
casos, por um potencial eletroquimico transmembrana. Dentro da organela,
a seqliéncia sinalizadora do precursor é removida, e a proteina madura é
enrolada (LEHNINGER, 2002).

11. Degradacédo de Proteinas

Em plantas, a degradacao de proteina esté ligada por diferentes fases do
desenvolvimento, como germinacao, morfogenia e biogéneses de célula,
senescéncia, e morte programada da célula (DALLING, 1986; VIERSTRA,
1996). A protedlise também esté associada ao estresse oxidativo
promovida por espécies reativas de oxigénio (SOLOMON et al., 1999).

49
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Degradacao de proteina em plantas é um processo complexo, envolvendo
vdrias vias proteolitica, podendo ocorrer em diferentes compartimentos da
célula. A presenca de atividade proteolitica tem sido reportada em varios
locais da célula, como vacuolos, cloroplastos, parede celular, microssomos,
mitocoéndria, citosol, complexo de golgi e peroxissomos (DISTEFANO et al.,
1997; PALMA et al. 2002). A maioria das proteases agem ou no interior
de cadeias de peptidicas (endopeptidases) ou no final (exopeptidases).
Exopeptidases foram diferenciadas de acordo com a especificidade do
substrato como aminopeptidases, que sao capazes clivar peptideos no N-
terminal, e carboxipeptidases, que degradam peptideo no C-terminal
(HUFFAKER, 1990). Gietl et al. (1997) encontraram cisteina endopeptidase
em semente de mamona localizado em glioxissomos. Nao obstante, mais
adiante, estudos mostraram que esta enzima fica situada no ricinossomos,
um tipo novo de organela cujo nome é devido a sua presenca no
endosperma de semente de mamona (Ricinus communis L.) (SCHMID;
SIMPSON; GIETL, 1999). Os ricinossomos foram caracterizados através
de estudos citoquimico e ultraestrutural. Esta organela é ligeiramente
menor que glioxissomos, e parece desenvolvida do reticulo endoplasmatico
(SCHMID; SIMPSON; GIETL, 1999).

A degradacao de proteinas permite a reciclagem de aminodacidos e impede
a construcao de proteinas anormais ou indesejadas. Estes erros podem
levar a ocorréncia de mutacoes no polipeptideo Vierstra (1996). A vida
média das proteinas eucariéticas varia de 30 segundos a muitos dias. As
enzimas que agem em pontos-chave da regulacao nas vias metabdlicas
com freqUiéncia degradam rapidamente.

A via dependente de ATP nas células eucaridticas envolve uma proteina
denominada ubiquitina e ocorre em todo reino eucariético. A ubiquitina,
uma das proteinas mais conservadas, contém 76 residuos de aminoéacidos
em todas as plantas, é covalentemente ligada a proteinas destinadas a
destruicao, por meio de uma via dependente de ATP, que envolve trés
enzimas separadas E1 (enzima ubiquitina-ativada), E2 (enzima ubiquitina-
conjugada) e E3 (ubiquitina-proteina ligase) (HERSHKO; CIECHANOVER,
1998). A forma com a ubiquitinacao endereca as proteinas para hidrélise
ainda nao é conhecida. O sistema proteolitico dependente de ATP nos
eucariotos é um grande complexo, chamado de proteossomo 20 S
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(PICKART; FUSHMAN, 2004). Os sistema ubiquitina-proteossomo é o
maior, é a maior via proteolitica encontrada no citoplasma e nucleo de
células eucatidticas (VIERSTRA, 2003; PENA et al. 2007). O modo de acao
do componente protedsico do sistema e o papel do ATP estao sendo,
agora, elucidados (Fig. 20) (HELDT, 2005). A proteina alvo destinada a
degradacao é covalentemente ligada a ubiquitina (Ubi). Ubiquitina é ativada
pela reacao com ATP e pela enzima ubiquitina-ativada (E1) para formar um
tioéster via acil-AMP ligada com um residuo de cisteina da enzima. O
segundo passo na via envolve a transferéncia de ubiquitina de E1 para um
residuo de cisteina da enzima ubiquitina-conjugada (E2). Finalmente,
ubiquitina é covalentemente ligada a proteina alvo por um isopeptideo
ligado entre o C-terminal de ubiquitina e o grupo ¢-amino do residuo de
lisina com o alvo. Essa reacao é catalisada por ubiquitina-proteina ligase
(E3).

Embora nem todos os sinais que desencadeiam a ubiquitinacdo sejam
entendidos, um simples foi encontrado. Para muitas proteinas, a identidade
do primeiro residuo que permanece depois da remocao do residuo
aminoterminal Met, e qualquer outro processamento proteolitico pés-
traducional da extremidade aminoterminal, tem uma profunda influéncia na
vida média. A protedlise dependente de ubiquitinacao é critica para a
regulacdo de muitos processos celulares (LEHNINGER, 2002).

12. Aminoacidos em Plantas

Outra funcao importante da mitocéndria é a conversao de oxaloacetato e
piruvato para citrato, precursor da sintese de a-cetoglutarato. Esta
importante via prové esqueleto carbdnico para a sintese de aminoéacidos
durante a assimilacao de nitrato (ALOYSIUS et al. 1998; DUDKINA et al.
2006).

Os vegetais raramente oxidam os aminoacidos para obter energia. Em vez
disso, por meio da fotossintese, eles convertem CO, e H,O em
carboidratos, que sdo usados quase exclusivamente como fonte de energia.
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As quantidades de aminoéacidos nos vegetais sdo cuidadosamente reguladas
para ser apenas suficientes para fazer as necessidades de biossintese de
proteinas de acidos nucléicos e de umas poucas outras moléculas
necessérias para o crescimento. O catabolismo dos aminoacidos ocorre nas
plantas, mas ele é, em geral, destinado a producao de metabdlitos para

outras vias biossintéticas.

O

Fig. 20. Degradacéao de proteina pela via proteossémica. Adaptada de Heldt
(2005).

13. Consideracées Finais

No tocante as oleaginosas, em especial aquelas pesquisadas no momento
com o objetivo de produzir matéria-prima para energia (biodiesel) - cujas
sementes contém pelo menos 15% de lipidios e teor superior de proteinas
- todas tém metabolismo C,. Por varios fatores, estas plantas para produzir
lipidio e proteina tém que investir muita energia na forma de ATP. J& as
plantas produtoras de acucar, tais quais amido e glicose (milho) e sacarose
(cana-de-agucar) de metabolismo C,, na producéo de energia consome
apenas 1/3 dessa energia.

As plantas C,, que possuem altos valores de fotorrespiragédo, produzem
inibicao da fotossintese liquida por efeito das baixas concentracdes de CO,
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e elevada concentracéo de O,, 0os quais competem por uma enzima - a
Rubisco - produzida pela reacdo com o oxigénio, que produz glicolato,
substrato da fotorrespiracdo; o CO, que se perde pelas folhas iluminadas
das plantas C, € um fator importante a que se atribui a baixa assimilacéo
liquida destas plantas.

Um aumento da concentracdo do CO, normal, reduz a quantidade de
glicolato sintetizado. Como as plantas C, possuem somente o ciclo de
Calvin, a fotossintese s6 assimila CO, por este processo, ndo sendo assim
para a plantas C, que tem uma via adicional de CO,, o fosfoenolpiruvato,
que se transforma em malato e aspartato. Estes sdo responsaveis pelo
envio de CO, aos cloroplastos das células envoltérias do feixe vascular,
tendo sempre altas concentracoes do mesmo ainda com seus estdmatos
fechados; também as células mesofilicas apresentam um nimero reduzido
de peroxissomos, encontrando-se em grande quantidades em células
envoltérias do feixe. E por isto, que em plantas C, afotorrespiracéo ¢
inapreciavel; ndo é assim nas C,, as quais apresentam grande numero de
peroxissomos nas células do meséfilo (local onde ocorre a sintese de
glicolato) se as concentracdes de CO, séo baixas e predomina O,. Ao
elevarem-se estas concentracoes, esta sintese seria afetada, o que afetaria
a fotorrespiracao, beneficiando, assim, a fotossintese e, em conseqiiéncia,
resultando em incremento na produtividade de muitas plantas.

Ao aumentar, a fotossintese favorece a respiracao e a formacao de
biomassa, levando a um aumento da produtividade bioldgica e agricola e,
assim, da quantidade e da qualidade das colheitas.

As plantas C, evoluiram primariamente nos tropicos e estéo especialmente
adaptas a elevadas intensidades luminosas e a altas temperaturas. Sao
mais sensiveis ao frio que as C,. Plantas C, agricultaveis, como o milho e a
cana-de-acucar sao muito sensiveis ao frio e isto restringe as areas de
cultivo.

A via de assimilacdo do CO, nas plantas C, tem um custo energético maior
que nas plantas C,. Para cada molécula de CO, fixada na via C,, uma
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molécula de fosfoenolpiruvato precisa ser regenerada ao custo de dois
grupos fosfatos de alta energia do ATP. Assim, as plantas C, precisam de
um total de cinco moléculas de ATP para fixar uma molécula de CO,,
enquanto as plantas C, consomem apenas trés. Portanto, as plantas C, s6
consomem 18 ATP por hexose formada na auséncia da fotorrespiracao,
em comparagdo com os 30 ATP para as plantas C,. A medida que a
temperatura aumenta, a afinidade da Rubisco pelo CO, diminui, um ponto
de alcance entre 28 e 30 °C, em que o ganho em eficiéncia pela eliminacao
da fotorrespiragdo nas plantas C, mais do que compensa seu custo
energético.

Glioxissomos sao peroxissomos especializados encontrados em todos os
tecidos e em todos os momentos. Eles se desenvolvem em sementes de
oleaginosas durante a germinacao, antes que o vegetal em
desenvolvimento adquira a capacidade de sintetizar sacarose por
fotossintese.

Em adicao, as enzimas do ciclo do glioxalato, os glioxissomos, também
contém todas as enzimas necessdrias para a degradacao dos acidos graxos
armazenados nos lipidios de sementes oleaginosas. O ciclo do glioxalato é
uma via metabdlica exclusiva das plantas oleaginosas que permite a
conversao de acidos graxos armazenados em carboidratos, durante a
germinacao das sementes.

14. Conclusoes

1. A comparacao entre as plantas oleaginosas nao pode ser feita de
maneira direta com as plantas produtoras de acucar. As plantas
oleaginosas consomem 18 ATP para a formacao de hexoses na auséncia
de fotorrespiracao, enquanto as plantas produtoras de aglicar consomem
30 ATP.

2. Para a producao de lipidios as plantas consomem cerca de 2,5 mais
energia do que a que gasta para a producao de uma mesma quantidade
de acdcar.
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3. A maioria das plantas oleaginosas, que sdo as que apresentam pelo
menos 14 % de lipidios nas suas sementes, sdo de metabolismo
fotossintético C, e ,assim, com elevada taxa de fotorrespiracéo e baixa
produtividade primaria.

4. As plantas produtoras de acucares, tais como amido, pelo milho, e
sacarose, pela cana-de-acucar, sdo em geral de metabolismo
fotossintético eficiente, do tipo C,.

5. As plantas produtoras de lipidios produzem mais energia ao liberarem a
mesma, pois na pg-oxidacao, por exemplo, para cada acetil-CoA que sai -
e que possuem 2 carbonos - libera 17 ATP de energia, contra 38 ATP
da glicose, sendo que em média um acido graxo tem 16 dtomos de
carbono .
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