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|| fotosistema Il € il solo capace di ossidare l'ossigeno
dellacqua (fotolisi), e quindi di estrarre da essa elettroni, che
poi verranno usati anche da fotosistema [, fino a ridurre |l
NADP+ a NADPH.

Il nome é& dovuto al fatto che e stato il secondo fotosistema a
essere scoperto.

Nel suo centro di reazione, formato da un omodimero di
clorofilla a, la carica positiva dovuta alla perdita di un elettrone
€ spostata principalmente su una delle due molecole, e non
ripartita equamente su tutti e due. Di conseguenza il potenziale
ossidativo di questa molecola € molto elevato, e sembra sia
questo che permette I'ossidazione dell’'ossigeno.

Il complesso di evoluzione dell'ossigeno (oxigen evolving
complex) non € manchera stato chiarito in tutte le sue parti, per
cui il meccanismo € ancora in parte sconosciuto.
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|| fotosistema |l trasferisce quindi gli elettroni al fotosistema |
tramite una cascata di accettori, il primo dei quali € la feofitina.
Gli elettroni vengono poi trasferiti a dei plastochinoni, alla
ferridossina, transitano per il complesso del Citocromo Db/f,
pompando protoni all’interno del lume tilacoidale, per poi fluire
alla Plastocianina, e quindi diventare disponibili per il
fotosistema |. Il trasporto degli elettroni € necessario perché
fotosistema Il e | non sono attigui nella membrana tilacoidale.

Fic. 13.22 ¢ Questo schema mostra la disposi-
zione delle molecole che partecipano dlla fase
luminosa (fotosistemi e trasportatori di elettroni)
nello spessore della membrana del tilacoide. Esso
illustra anche come si genera il gradiente di pH (di
protoni) fra esterno e interno del tilacoide. La
reazione di ossidoriduzione dei chinoni comporta
assorbimento e rilascio di protoni: i protoni ven-
gono assorbiti sulla faccia della membrana che
guarda verso lo stroma e rilasciati da quella che
guarda verso la cavita del tilacoide. Protoni ven-
gono inoltre consumati per la riduzione del NADP
alla parte dello stroma mentre vengono generati
in seguito all’ossidazione dell'acqua dal?o parte
della cavita.
(Da Taiz-Zeiger «Plant Physiology», modificato).

NADP
STROMA ? NADPH
PQ
membrana (fogjste plastochinoni | citocromi | | fotosiste NADP
del tilacoide by/f | riduttasi
PQH,

cavita del tilacoide

)

Pc: plastocianina Fd: ferredossina
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NADP* + 2H* + 2 e-
— NADPH+H*

Fotosistema I

H,0 »2 e +2H*+ %O,
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Formazione dell’ATP
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pH4
Tilacoidi isolati di spinacio
vengono sospesi in una

S soluzione tamponata a pH

Dopo qualche minuto il
pH della cavita interna dei
tilacoidi si é equilibrato
con quello della soluzione
esterna.

u alcaliniz- ADP + P
I pOteS I zazioha La soluzione esterna viene
alcalinizzata in modo da
R portare rapidamente il
suo pH a 8. Contempora-
neamente si aggiungono

(14 . A :
chemio- G R

pH8

di pH fra tilacoidi e solu-

osmotica”

zione.
pH8 H* II- pl:l int_e.rno dei tilacoidi
ATP si n_equlhtgra con quello
ADP + P della soluzione esterna. Il
gradiente di pH si annulla
pH~8 e a sue spese viene for-
mato ATP.

Fic. 13.21 e Questa esperienza fatta dall'americano Jagendorf nel
1966 ha dato sostegno all'ipotesi che la produzione di ATP nei cloroplasti
sia mediata da un gradiente di H*. Normalmente il gradiente si genera
tra lo spazio interno dei filacoidi e lo stroma del cloroplasto a spese di
energia luminosa. Se si impone ai tilacoidi un gradiente di pH artificiale
come in questa esperienza & possibile avere sintesi di ATP al buio.

b
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STROMA ADP + P ATP

£y +
z
>
)
0
=L

Sl

dispositivo di
accoppiamento

i

« canale » per
i protoni

sistema di
trasporto di
\ elettroni

H+

CAVITA INTERNA

membrana
del tilacoide DEL TILACOIDE

Fic. 13.23 e Nelle membrane dei tilacoidi & contenuta I'ATP sintasi,
una «macchina» molecolare per accoppiare il gradiente di protoni alla
sintesi di ATP. Di questa «macchina» fa parte un grosso complesso di
proteine chiamato CF, che sporge sulla faccia esterna della membrana.
Questo complesso isolato in provetta catalizza I'idrolisi dell’ ATP, ma
inserito nel tilacoide illuminato ne catalizza la sintesi.

(Per |'accoppiamento fra gradiente di protoni e sintesi di ATP vedi anche

la fig. 5-17).

Y
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La formazione dellATP e quindi legata all'instaurarsi di un
gradiente protonico tra le vescicole tilacoidali chiuse e lo stroma.

Fino a quando il gradiente sussiste, le ATP-sintasi di membrana,
usando il flusso di protoni in uscita, possono formare ATP che si
concentra a livello stromatico.

Cosa genera il gradiente? Sono tre fenomeni spesso
concomitanti.

(1) la fotolisi del’acqua all'interno dello spazio intratilacoidale,
che genera H*;

(2) la riduzione dellNADP+* nello stroma, che si accompagna ad
una riduzione di H* presenti a livello stromatico;

(3) il trasporto attivo di H* dallo stroma verso l'interno dello spazio
intratilacoidale per opera dei PQ (PLASTOCHINONI).
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La produzione dellATP non e quindi un processo
ossidoriduttivo, ma € comunque legato ai fenomeni
ossidoriduttivi precedentemente descritti.

Per avvenire deve essere creato un gradiente di
concentrazione di protoni [H*] tra spazio
intratilacoidale e stroma.

Tutto cio che crea tale gradiente permette il
funzionamento delle ATP-sintasi di membrana, che
producono ATP a partire da ADP e P, usando un

efflusso di protoni in uscita dallo spazio
Intratilacoidale.

Va rimarcato che la fotofosforillazione non ciclica da
sola non e in grado di produrre tutto ’'ATP necessario
a supportare le reazioni della fase oscura.

\& Biologia vegetale STB — AA 2019-2020



Fotosistema ll
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|| fotosistema | non svolge la fotolisi dell’acqua.

Quindi, nella fotofosforillazione non ciclica, gli elettroni che le
clorofille del centro di reazione passano alla catena che conduce
alla riduzione del NADP+ devono provenire da qualche altra
parte. Nel caso dell’accoppiamento con il fotosistema I,
ovviamente, gli elettroni sono prodotti dalla fotolisi dell’acqua.

Tuttavia, il fotosistema | € anche in grado di produrre ATP in un
processo definito fotofosforillazione ciclica, che prevede un
“riciclo” degli elettroni, senza la necessita di attingere a quelli
prodotti dalla fotolisi dell’acqua.

|| fotosistema | € composto, come il Il, da proteine strutturali, un
complesso antenna, e un centro di reazione. Manca ovviamente il
centro di ossidazione dell’acqua.

Il complesso antenna contiene clorofille e carotenoidi, che
trasferiscono I'energia, andando a eccitare le clorofille del centro
di reazione. Queste trasferiscono elettroni a un accettare
primario, che in questo caso € una molecola modificate di Chl a,
detta a0, mentre nel PS Il era la feofitina.

¥
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Il centro di reazione del PS | € formato da due molecole di Chl a
con massimo di assorbimento a 700 nanometri. Ogni fotone
proveniente dal complesso antenna eccita un elettrone. Gli
elettroni vengono trasferiti alle molecole di accettore primario in
coppia.

Il secondo accettare di elettroni della cascata che conduce alla
riduzione del NADP+ a NADPH+H ¢ il fillochinone A1, noto anche
come vitamina K1. Questi ossida la Chl a0, rendendola
disponibile a accettare altri elettroni dal centro di reazione.

Passa poi gli elettroni a una cascata di centri di reazione ferro-
zolfo, che li incanalano poi alla ferrodossina.

La funzione principale della ferrodossina € quindi quella di
trasportare un elettrone dai centri di reazione ferro-zolfo a un
enzima, la ferridossina-NADP+ riduttasi, che, come dice il nome,
riduce il NADP+.
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Esiste una via alternativa alla via Z, per gli elettroni che
arrivano dal centro di reazione P700 del fotosistema I,
che aumenta la versatilita della fotosintesi.

L'elettrone ad alto potenziale della ferrodossina Fd puo
essere trasferito al citocromo bf (invece che a NADP*) e
ritornare alla forma ossidata del P700 attraverso la
plastocianina PC.

Il flusso di elettroni determina solo il trasferimento di H*
nel lume tilacoide da parte del citocromo. In questo
processo viene generato ATP senza la formazione
contemporanea di NADP.

|| fotosistema Il non partecipa alla fotofosforilazione
ciclica; questa avviene quando non vi € piu NADP* per
accettare elettroni dalla ferrodossina ridotta.
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La fotofosforillazione ciclica produce il quantitativo di ATP
“mancante” dalla fotofosforillazione non ciclica per alimentare la
fase oscura.

Come visto, questa richiede 2 NADPH e 3 ATP per ridurre un
atomo di carbonio, mentre la sola fotofosforillazione non ciclica
produce 2 NADPH e 2 ATP.

FASE LUMINOSA FASE OSCURA

2H20 [CH20]
M R .
CEVA s il
10hv ~pom UGS ¢NADPH*H Ass(ljmgaglone
chimiche 3ATP i CO,
L ¢
02 Co,

Dipendenza dell'assimila-  mo di 10 fotoni si spiega per il fatto  co di elettroni, e che 2 fotoni ancora
zione fotosintetica di CO, dall’appor-  che 8 fotoni vengono impiegati per la  sono impiegati per produrre 1 ATP at-
todiNADPH + H" e di ATP a parti- produzione di2 NADPH + H" e di2 traverso il trasporto ciclico degli elet-
re da reazioni fotochimiche. Il consu- ~ ATP attraverso il trasporto non cicli-  troni.
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Fase “oscura”
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Nella fase oscura sono predominanti reazioni
biochimiche, catalizzate da enzimi.

Queste sono temperatura — sensibili, e vengono a
cessare sopra i 45°C a causa della denaturazione
degli stessi.

Alcuni di questi enzimi devono essere attivati dalla
luce (al buio non funzionano!).

Il processo continua fino a quando ci sono a
disposizione i vari substrati: la CO,, 'ATP e Il

NADPH+H* e un substrato organico
«energicizzato» da gruppi fosfato.

Il tutto avviene nello STROMA, dove i prodotti finali
si accumulano se i processi di “esportazione” sono
piu lenti di quelli di produzione.
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Il cuore dalla fase oscura € un ciclo detto, dal nhome del suo
scopritore, Melvin Calvin, premio nobel nel 1961, ciclo di Calvin.
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Le reazioni della fase oscura portano alla
riduzione biochimica della CO, a carboidrati.

Il processo, noto come "fissazione" od
"organicazione della CO,", e fondamentale per

la biosfera: piante verdi e alghe producono ogni
anno enormi quantita di sostanza organica
(produttivita primaria).

Le reazioni possono essere cosi riassunte:

6 CO,+12 NADPH+12H,0 +18 ATP —

— C,H,,O, 12 NADP* + 18 ADP + 18P, +
6H*

Carboidrato ridotto: viene in genere
indicato un esoso, intendendo il glucosio

(perché viene polimerizzato nellamido

primario) @
Y
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La caratterizzazione delle reazioni e la
determinazione delle varie tappe, cio che viene
oggi indicato con il nome di Ciclo di Calvin (-
Benson), € il risultato di un enorme lavoro di
equipe di un gruppo di 300 scienziati americani
che aveva al suo interno i migliori specialisti dei
diversi campi, che poterono usare tecnologie
allora di assoluta avanguardia.

Siamo negli anni '50, la Il guerra mondiale e
terminata da poco e ha messo a disposizione |
radioisotopi, grazie allo studio dell’atomo.
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sospensione
di alghe
unicellulari

1 Il recipiente contiene
una sospensione di alghe
verdi le quali fotosintetiz-
zano usando la CO, atmo-
sferica non radioattiva
sciolta nell’acqua.

|
-\

NaH'*CO;

2 - Si immette nel reci-
piente una certa quantita
di CO, radioattiva (sotto
forma di NaH'“CO,).

< N7 p
m_ 5%
1 secondo- - ~
1 ora :
alcool __
bollente

3 - Passato un certo inter-
vallo dalla somministra-
zione di CO, radioattiva si
apre il rubinetto. Una par-
te della sospensione cade
nell’alcool bollente. | com-
posti a piccola molecola
contenuti nelle cellule
(zuccheri, amminoacidi,
ecc.) passano in soluzione
nell’alcool. L'operazione
viene ripetuta varie volte
a diversi intervalli di tem-
po.
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4 - Una piccola quantita dell’estratto al-
coolico di alghe viene applicata vicino a
un angolo di un foglio di carta cromato-
grafica.

direzione di migrazione
del primo solvente

-

QOQ°°
@ W °

@ o
<

(-]

direzione di migrazione
del secondo solvente

7 - Terminata la separazione cromato-
grafica a ogni sostanza contenuta nell’e-
stratto corrisponde una macchia in una
determinata posizione. Ma tutte queste
macchie sono praticamente invisibili,

A

[

5 - Un lato del foglio pesca in una va-
schetta contenente un solvente il quale
migra lungo la carta trascinandosi die-
tro per diverse distanze le varie sostanze
contenute nell’estratto, le quali in que-
sto modo vengono parzialmente sepa-
rate.

butanolo-
ac. propionico-
acqua
~ S, Y
Q\p -—ﬁ\-'-\..-e\\.ﬁ, as\\ur% J‘.s ﬁ
o Y e e ] 5o e 7
Nt bR e
AN s )
| | " 1 HWHH
il AL S el
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UL kiR S D R
I '
1 s |
552 T

6 — La separazione diventa totale con una
seconda cromatografia in direzione
perpendicolare alla prima. Il foglio, ruotato
di 90°, pesca in un solvente diverso.

G
N

“'
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8 - Le macchie possono essere messe in
evidenza spruzzando la carta con solu-
zioni di particolari sostanze che reagi-
scono con i vari tipi di composti dando
origine a prodotti colorati. Le macchie
vengono identificate cromatografando
sostanze note nelle stesse condizioni
sperimentali. In questo modo si possono
identificare praticamente tutti i composti
separati.

9 - Alternativamente il foglio di carta
cromatografica viene coperto con una la-
stra fotografica e lasciato al buio per al-
cune settimane. Le radiazioni emesse
dal '“C incorporato nei vari composti im-
pressionano la lastra che viene poi svi-
luppata. Il questo modo vengono messe
in evidenza solo le sostanze che sono
state sintetizzate DOPO |'immissione di
CO, radioattiva.

| composti marcati con il 14C vennero quindi separati e
identificati a seconda della posizione che raggiungono in
una cromatografia bidimensionale su carta. In questo modo,
vennero identificati come intermedi del processo della
fissazione numerosi acidi e zuccheri fosfati.
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Esponendo le cellule alla
14CO, per periodi di tempo
via via sempre piu’ brevi,
Calvin fu in grado di
identificare come primo
composto intermedio
stabile I'acido 3-
fosfoglicerico.

@B :cido 3-fosfoglicerico

identificazione delle
sostanze radioattive
attraverso |'autoradiografia

© @ e @ ¥
©o£2 < Sy o SO,
= n Q ——~
850’ B <« o @ @
2828 - o - e
SEEE @ =
(H Bl o «° %" o a7
E850 O D
& 8-% = a&»F o - «uf® <£5D <
S o o & <D ) D @
g
le2}
1" dopo l'immissione 10” dopo l'immissione
di CO, radioattiva di CO, radioattiva

A questo punto furono progressivamente ridotti i tempi
di esposizione
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Chlorella

acido
16 3-fosfoglicerico

1,4+

1.2}

110 - a8
esosofosfati
0,8+

0.6

04+ /
® ribulosio 1,5 difosfato

0,2 = / g x)/
b 4
/ saccarosio
0 S ,x—-—'""’_—x/.,_é
0 10 20 30

tempo (secondi dopo |'aggiunta di CO, radioattiva)

radioattivita (» moli 'C per ml
di sospensione d’alghe)
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| risultati dimostrarono che l'acido 3-fosfoglicerico era
marcato principalmente nel gruppo carbossilico.

Questo suggeri che I'accettore iniziale della CO, fosse un

composto a 2 atomi di C, generando una estenuante, futile
ricerca di questo composto.

3C=2C+CO,
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La seguente scoperta che i pentosi monofosfati
partecipano al ciclo suggeri la possibilita che
I'accettore iniziale della CO, fosse un composto a 5

atomi di C che, dopo aver reagito con la CO.,,
generava 2 molecole di acido 3-fosfoglicerico.

5C+C0,=2x3C

Questo sconvolgimento concettuale porto
rapidamente all'identificazione del ribulosio 1,5-
difosfato (un pentoso) come l'accettore della CO, e

alla formulazione completa del ciclo.
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U

12 3-PGA 12 NADPH + H*
Ciclo di
6 RubP - e,
i Ol 12 Trioso-fosfato
b ATP
” - 6 Ru-5-fosfato 1 Esoso-fosfato
12hv

«
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Fase di carbossilazione

La prima reazione e una fissazione di CO, su un

accettore organico, il pentoso ribulosio 1,5-
difosfato (RuDP). Si forma cosi un intermedio
esoso fosfato instabile, che si decompone quasi
Istantaneamente per idrolisi dando due molecole di
acido 3-fosfoglicerico (PGA).

; . 'CH,0P0,?
Carboxylation , Hydrolysis |
'CH,0P0;*" *CO, ‘CH)OPof-—‘ H,0 H—*C—*C0;" “Upper"
| | '
2C=0 HO —2C —*CO,™ OH
_ T +
H—3C—OH 3c=0 | ’co,
| I |
H—4% —OH H—4% —OH H—4% —o0H “Lower”
>CH,0P0;% >CH,0P0;? CH,0P0,’
Ribulose-1,5-bisphosphate 2-Carboxy-3-ketoarabinitol- 3-Phosphoglycerate

1,5-bisphosphate
(a transient, unstable,
enzyme-bound intermediate)

AG = -51 kJ mol-!

-\ Biologia vegetale STB — AA 2019-2020



Una piccola parte delle molecole di PGA sono
destinate alla conversione del PGA in glucosio, la
grande maggioranza alla rigenerazione del RuDP, in
un rapporto 1:5.

Catalizzatore della carbossilazione € l'enzima
Ribulosio bifosfato Carbossilasi-Ossigenasi, detto
anche RUBISCO, I'enzima piu abbondante in natura.

In molti cloroplasti esso costituisce infatti anche |l
50% delle proteine totali e, nella biosfera, fino al 20%
di tutte le proteine presenti.

La caratteristica piu particolare di questo enzima
multi-catena sta nel fatto che esso lega al substrato
sia CO, che O,, a seconda della concentrazione dei

due gas.
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, 2 Molecole
H*"0 0 3-PGA
\ 7
:
H-C-OH
H-C-0-(P)
H o
':' Acido
H-C-0- fosfoglicolico
_ ¢C-O' *H
0
H O\c //0
H-C-OH Shea
H-(-0-@®
H
Prodotti di Primi prodotti stabili

fissazione instabili

b
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Gli stadi del processo che portano da PGA a glucosio , e
quindi a saccarosio e amido sono esattamente opposti a
quelli della glicolisi.

Infatti il PGA, oltre a formarsi nella fotosintesi & anche un
intermedio nella glicolisi, dato che le principali vie
metaboliche possono essere percorse nei due sensi: in
questo caso, se € possibile ottenere PGA da glucosio
sara anche possibile ottenere glucosio da PGA.

L'unica diversita tra i due opposti processi consiste nel
coenzima riducente, che nel caso della fotosintesi &
I'NADPH, nel caso della glicolisi 'NAD.

Questo conferma la regola secondo la quale NAD ¢ il
tipico coenzima delle vie metaboliche degradative in cui
prevalgono le ossidazioni, mentre NADP ¢é il tipico
coenzima delle vie biosintetiche in cui prevalgono le
riduzioni.

Le reazioni di riduzione del PGA possono essere
sintetizzate in un semplice schema.

=
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Riduzione del PGA

H H
w-c-0-@ B AP yco-@ EGEEEER NP C0-@

H-C-OH A H-C-OH —\><—* H-¢-0H
: C

C C P
67 S0r 07 No—@F) i 07 “H
Acido 3-fosfoglicerico Acido 1,3-difosfoglicerico Gliceraldeide-3-fosfato
(«trioso-P»)

(3-PGA)

I PGA deve essere ridotto, con spesa di energia
(ATP+NADPH). Il PGA viene dapprima attivato dall'ATP, che gli
dona il gruppo fosfato, quindi ridotto a GLICERALDEIDE-3-P

(GP3) dal’NADPH.
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Quale & quindi il destino della G3P?

In linea teorica, ogni due molecole di trioso fosfato potrebbe
essere prodotto un glucosio, che potrebbe entrare nelle vie di
biosintesi del saccarosio o dell’amido.

Tuttavia, se ci0 avvenisse, sarebbe al contempo necessario
trovare un modo per rigenerare il ribulosio 1-5 difosfato per vie
esterne al ciclo di Calvin. Ma il ciclo di Calvin, &, appunto, un
ciclo. Questo vuol dire che gli intermedi di reazione, alla fine del
ciclo, si riformano.

Questo accade anche per il ribulosio 1-5 difosfato. Le vie
metaboliche che portano alla sua rigenerazione sono complesse,
e coinvolgono zuccheri fosfati a 4, 5, 6, 7 atomi di C, oltre al
consumo di un ATP per molecola rigenerata.

All fine, ogni tre “giri” del ciclo di Calvin, viene liberata una
molecola di G3P.
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3(Ribulosic 1,5-dilosfato)

3(CO; + Hy0) () <—|
6(Acido 3-fosfoglicerico)
RIDUZIONE 6 ATP
> ()
6 ADP
6{Acido 1,3-difosfoglicerico)
6 NADPH ——_ |
ccgurtl (1-3)
6 NADP* + 6 HOPO3>
6(Gliceraldeide 3-fosfato)
RIGENERAZIONE
b— Glic 3-fosfato — {
l (1-4) (14) l
Diidrossiacetone Diidrossiacetone Saccarosio
3-fosfato 3-fosfato amido, ool
1 H ] losa
Rigener ne del RuDP W2 y
I g e e aZ I O e e U Fruttosio 1,6-difosfato Cellule, tessut,
(1-6)
HOPO3*
Fruttosio 6-fosfato
(1-7)
Xilulosio S-fosfato Eritrosio 4-fosfato
' 0-8)
Sedoeptulosio 1,7-difostato
H0
! > 09
HOPO3Z-
Sedoeptulosio 7-fosfato
(1-10)
Xilulosio 5-fosfato Ribosio 5-fosfato
{1-11) 1 (1-11) 1 (1-12)
Ribulosio 5-fosfato Ribulosic 5-fosfato  Ribulosio 5-fosfato
L 1 i)
3ATP
(1-13)
3 ADP

3(Ribulosio 1,5-difosfato)

|
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Conversione della GP3 in esosi

La GP3 prodotta nella fase oscura della fotosintesi viene poi
trasformata in zuccheri esosi.

La GP3 ha gia il numero di ossidazione di uno zucchero e
quindi la sua successiva trasformazione non richiede altre
tappe riduttive endoergoniche (con spesa di energia).

Nel processo bilanciato di costruzione di una molecola di
esoso (glucosio), 6 molecole di CO, si combinano con 6 di

RuDP per formarne 12 di PGA.

Solo 2 molecole di GP3 sono destinate alla sintesi di esosi,
mentre le altre dieci (!!') possono proseguire il ciclo per
diventare, alla fine, 6 molecole di RuDP, pronte ad essere
utilizzate di nuovo («rigenerazione del substrato»).

| conti tornano: 10 GP3 significano 30 atomi di C (10 x 3 =
30), cosi come 6 RuDP (6 x 5 = 30).
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METABOLISMO C3 o delle piante C3

48 hv

U

12 3-PGA 12 NADPH + H*
R

Ciclo di

6 RubP L
Calvin 12 Trioso-fosfato
6 ATP
' 6 Ru-5-fosf
” ol 1 Esoso-fosfato
12 hv
9
A
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La RibUlosio BlfoSfato Carbossilasi - Ossigenasi, come dice |l
nome, ha la capacita di catalizzare I'unione del RUDP sia a una
molecola di anidride carbonica, che a una molecola di ossigeno.
Questa sua mancanza di specificita € probabilmente dovuta al fatto
che questo enzima si € evoluto quando sul pianeta la quantita di
ossigeno in atmosfera era molto bassa, e quella di anidride
carbonica al contrario molto alta. Di conseguenza, questa sua
mancanza di specificita non era un problema.

Tuttavia, le condizioni in cui ’'enzima si trova a operare fanno si che
spesso il problema della ossigenazione del RuDP sia molto
importante.

Perché € un problema? Perché I'ossigenazione del RuDP produce
non due molecole di 3-fosfoglicerato, ma una di 3-fosfoglicerato, e
una di 2-fosfoglicolato (C203H2). Di conseguenza, il quantitativo
di triosi prodotto € 1, e non 2. Questo ha ovvie conseguenze a
cascata sui passaggi successivi, e in particolare impedisce la
rigenerazione del RuDP, che deve essere prodotto per altre vie, con
conseguente “spesa” in termini di energia.
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bassa lemperalura alta temperatura
alto rapporto CO,/0; basso rapporto CO,/0,

RuB RuBP

ciclo di Calvin fotorespirazione
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Ribulose 5-Phosphate
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-
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Rubisco I 0 0 0 0
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R activity |
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A 25° Carbossilazione/ossigenazione = 3:1

Cosa succede quando la temperatura aumenta?

A 35° Carbossilazione/ossigenazione = 1:1

«
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Per la LEGGE DI HENRY, a temperatura costante, la
solubilita di un gas in un liquido e proporzionale alla
pressione che il gas esercita sulla soluzione.

C=Pxa

a= coefficiente di assorbimento alla temperatura T

C = volume di gas (riportato a 0°), assorbito alla pressione
di 1 atmosfera da un volume unitario di acqua

Il coefficiente di assorbimento € diverso per ogni gas e
diminuisce allaumentare della temperatura; quindi un
aumento di T determina una diminuzione della
concentrazione di gas nella soluzione in misura diversa da
gas a gas

A 25°C e di 1.3x10- mol/atm-L per l'ossigeno, e
3.4x10- mol/atm-L per I'anidride carbonica.
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(€o,) [0,

Temperature (LM in (M in €0,]
(“C) a (C0,) solution) «(0,) solution) (0,]
S 1.424 2193 0.0429 401.2 0.0515
15 1.019 569 0.0342 3119.8 0.0462
25 0.759 11.68 0.0283 2646 0.0416
35 0.592 9.1 0.0244 228.2 0.0376
<
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Tuttavia, non € solo “colpa” della temperatura.
O meglio, la temperatura non agisce esclusivamente da sola, e
solo direttamente sulla solubilita dei gas.

Conta anche l'acqua.

Sul pianeta il clima varia molto, specialmente in senso latitudinale
dall’equatore ai poli. Abbiamo climi che variano da caldi e aridi, in
particolare nei deserti, ai climi tropicali, caldi ma con abbondanza
d’acqua, ai climi temperati, come il nostro, ove raramente hanno
eventi di eccessiva aridita, a climi continentali freddi come quelli
del nord Europa.

La disponibilita idrica, combinata con la temperatura, € un’altro
fattore importante per l'equilibrio tra fotorespirazione e ciclo di
Calvin.
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7P AN
‘ Variazioni di turgore
Retroazione dovuta alla CO, /
Retroazione idroattiva
Sensore Lavoro |«
per la CO, osmotico ]
co, | Metabolismo dell ABA
Conc. T
(intema) Sensore del y
Consumo Produzione Stato idrico ‘
di CO, di CO, del tessuto

Modello di sistema di retroazione che interviene nel controllo dei movimenti di apertura degli stomi. I sen-
sori per la concentrazione di CO, e per il potenziale idrico fogliare () sono situati nelle cellule stomatiche. ABA: acido
abscissico (da RASCHKE).
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Le piante si trovano costrette a gestire anche la quantita d’acqua
che hanno a disposizione.

Se vi € abbondanza d’acqua, tenere gli stomi aperti anche a alte
temperature non € un grosso problema, visto che le perdite
POSSoNo essere compensate facilmente.

Tuttavia, in condizioni di scarsa disponibilita idrica 0 comunque
quando I'evapotraspirazione non riesce a essere compensata, le
piantesi trovano costrette a chiudere gli stomi durante porzioni del
giorno, o per l'intera giornata, per evitare perdite letali di acqua.
Tuttavia, la fotosintesi non si ferma, causando un aumento della
concentrazione dell’ossigeno, e una diminuzione della
concentrazione di anidride carbonica. A stomi chiusi non vi e
ricambio dell’aria arricchita di ossigeno della foglia, con
conseguente incremento della fotorespirazione, e consumo di
energia per ripristinare gli intermedi di reazione del ciclo di Calvin.

Pe questo, in alcuni gruppi di piante si sono evoluti metabolismi
additivi al ciclo di Calvin, detto C3. Questi sono i metabolismi C4
e CAM.
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