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La fissazione provvisoria della CO, avviene nelle

cellule del mesofillo per opera dell’enzima PEP
(fosfoenolpiruvato) carbossilasi, che ha altissima
affinita per la CO, in forma di ione bicarbonato; il

substrato e il PEP (fosfoenolpiruvato).

L'acido ossalacetico Cellula del Cellula del
che ne deriva viene fascio mesofillo
ridotto ad acido GO <M

malico e | CO<—M
quest’ultimo viene COp<—M

trasportato nelle CO,<—M
cellule della guaina, COx<-M
dove viene

decarbossilato ad
acido piruvico,
liberando CO..
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La CO, liberata allinterno delle cellule del fascio

entra nel «normale» ciclo di Calvin: viene fissata sul
ribulosio-1,5-bifosfato dando acido 3-fosfoglicerico
ecc ecc.

L'acido piruvico derivato dalla decarbossilazione del
malico viene riportato nelle cellule del mesofillo e i
ritrasformato in PEP attraverso una reazione che
richiede 2 molecole di ATP.
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1. Fosfoenolpiruvato carbosshasy
acido fosfoenolpiruvic@d + HCQ; — acido ossalacetico + HOPQO5
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4 Enzima NADP malico

acido malico + NADP' — acido piruvico + CQO», € NADPH + H
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Questo processo, al completamento del ciclo che
rigenera il PEP, consuma una molecola di ATP. Il
NADPH viene speso nella conversione da
ossalacetato a malato, ma viene rigenerato nella
decarbossilazione del malato a piruvato.

Di conseguenza, le piante C4 “spendono” un ATP
in piu rispetto alle piante C3 per ciascun atomo di
carbonio fissato.

Ne vale la pena? Nelle condizioni in cui la “spesa”
energetica per rigenerare il RUDP e elevata, si.

Infatti, le piante C4 cominciano a essere performanti
quanto le C3 quanto le temperature superano i 10°C,
e stravincono la competizione a temperature superiori
ai 20°C.
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A temperature elevate le piante C4 sono molto piu
performanti delle C3. Queste sono invece piu efficienti a
basse temperature.
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Questo a causa della ridotta solubilita dell’anidride
carbonica, che decresce piu rapidamente di quella
dell’ossigeno, causando quindi un incremento della
concentrazione relativa di quest'ultimo.

Questa € anche incrementata dalla aumentata velocita della
fase luminosa della fotosintesi con la temperatura.

solubility of CO2 and oxygen in pure water

In g/L at atmospheric pressure|of 1 bar
source: adsorption.org
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In conclusione, nelle piante C, la formazione di
sostanze organiche da CO, avviene esattamente

come nelle altre piante: essa € pero preceduta da
una fissazione provvisoria di CO, sotto forma di acidi

organici, che vengono scambiati tra due tipi cellulari
diversi: le cellule del mesofillo e le cellule della
guaina.

Le piante C4 hanno il problema del costo di
rigenerare l'acido fosfoenolpiruvico partendo
dall’'acido piruvico. Questo le fa consumare piu ATP
delle C3 a parita di numero di carboidrati sintetizzati.
Come risultato, la fotosintesi C4 € competitiva solo in
ambienti caldi e luminosi o nelle stagioni
caratterizzate da questa combinazione di condizioni
(per es. la nostra estate).
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L'acido malico e praticamente un veicolo per
trasportare la CO, nelle cellule della guaina del fascio

concentrandola in quest'ultime.

Questo trasporto e facilitato dai numerosissimi
plasmodesmi che collegano le due tipologie di cellule.
Una volta liberata dal suo veicolo in seguito alla
decarbossilazione la CO, non puo piu tornare indietro

in quanto le cellule della guaina del fascio sono
pochissimo permeabili alla CO, grazie alla parete

suberificata.

In questo modo si crea all'interno della cellula della
guaina un ambiente ad alta concentrazione di CO,,

favorendo I'attivita carbossilasica della RuBisCO
e inibendo quella ossigenasica. In altre parole si
crea un microambiente ideale per favorire la
fotosintesi e inibire la fotorespirazione.
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Le condizioni di “paradiso fotosintetico” delle cellule
della guaina vengono ulteriormente esaltate
dall’assenza del fotosistema |l a livello dei cloriplasti
delle cellule della guaina. Inoltre la presenza di
perossisomi fa si che I'anidride carbonica persa per
fotorespirazione possa essere subito ricatturata prima
che raggiunga gli stomi.

Questo grazie all’enzima PEP carbossilasi che lavora
efficientemente anche a basse concentrazioni di
substrato.
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Le C, permettono anche un discreto risparmio di acqua.

Questo perché I'enzima PEP carbossilasi € molto efficiente, e
mantiene la concentrazione della CO, molto bassa negli

spazi intercellulari durante il giorno — piu bassa che nelle
piante C;.

Si crea cosi un gradiente di concentrazione della CO, tra aria

esterna e spazi intercellulari della foglia particolarmente
ripido, che consente una piu rapida entrata della CO, negli

stomi. Una pianta C, con stomi parzialmente chiusi puo
fotosintetizzare alla stessa velocita di una C; con stomi
completamente aperti ed evitare perdite eccessive di H,0.

L'uso altamente economico della CO, fatto dalle piante C, &
dimostrato anche dal punto di compensazione per la CO, che
iIn queste piante si avvicina a zero. Invece nelle C; la

fotosintesi netta si annulla quando la concentrazione per la
CO, e scesa al 10-20% rispetto a quella normale

dell’atmosfera.
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I| fatto che il metabolismo C4 si sia evoluto piu volte
nella storia delle angiosperme ha fatto si che si
sviluppassero diverse varianti, che differiscono
principalmente per:

A) La natura del composto a 4 atomi di carbonio che fa
da carrier per la CO2 (acido malico o aspartico), e del
composto a 3 atomi di carbonio che torna alle cellule del
mesofillo (piruvato o alanina)

B) L'enzima che catalizza la decarbossilazione nelle
cellule della guaina del fascio.

Inoltre, vi sono delle varianti intermedie.

La tipologia di metabolismo C4 fino a ora vista € quella
probabilmente piu diffusa, in cui il carrier &€ l'acido
malico, e l'enzima che catalizza |la reazione di
decarbossilazione € una malato deidrogenasi (enzima
NADP-malico).

I
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Tipo NAD-ME

In questo caso l'enzima coinvolto € un’altra malato
deidrogenasi, lI'enzima NAD-malico. |l substrato in
guesto caso non € il NADP, ma il NAD.
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Tipo PEPCK

In questo caso |l'enzima coinvolto é la
fosfoenolpiruvato carbossichinasi. Il carrier € 'acido
aspartico, che viene convertito in ossalacetato, poi
decarbossilato nel citosol delle cellule della guaina del
fascio con consumo di ATP.
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Tuttavia, come spesso in natura, la cose non sono coi
“semplici”.

Recenti studi hanno posto l'ipotesi che la terza “via”,
quella che e contraddistinta dalla PEPCK, non sia mai
presente come unica via metabolica C4, ma sia
sempre accoppiata a una delle altre due, quale via
supplementare per la decarbossilazione
del'ossalacetato nelle cellule della guaina del fascio.
In diverse specie, questa via supplementare puo
essere completamente assente, o presente a vario
grado.

Di fatto quindi, le classiche tre vie metaboliche C4
dovrebbero essere ridotte a due, con un ulteriore
metabolismo supplementare che puo andare a
supportarle a vario grado in diverse specie.

I
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Sorgum bicolor (L.) Moench
Poaceae

Coltivato anche in ltalia come
alimento per il bestiame. Nei
paesi in via di sviluppo usato

per I'alimentazione umana
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Megathyrsus maximus (Jacq.) B.K.Simon & S.W.L.Jacobs
Poaceae

Pianta erbacea perenne dei climi caldi e secchi, nativa del
continente africano
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Effetto del cambiamento climatico
sulle piante C3 e C4
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Diversi studi hanno messo in evidenza che un aumento
della concentrazione di anidride carbonica in atmosfera
favorisce maggiormente le piante C3 rispetto alle C4.
Questo avviene come conseguenza della presenza stessa
dei metabolismi di trasporto della anidride carbonica, che
oltre una certa soglia raggiungono una velocita massima,
che non puo essere superata.

Quindi, considerato che un aumento di temperatura
favorisce le C4, e un aumento di CO2 favorisce le C3,
quale potrebbe essere lo scenario futuro?

Obiettivamente difficile fare ipotesi, anche se I'aumento
della CO2 in atmosfera € stato enorme, circa il 30% negli
ultimi 50 anni.

Tuttavia, i ricercatori scommettono molto sull’efficienza del
metabolismo C4....
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Riso.... C4?

Il riso (Oryza sativa, con tutte le sue variati coltivate) € una
pianta C3.

Tuttavia, essendo il riso la principale fonte di calorie per una
enorme fetta della popolazione mondiale, un aumento della
produttivita per ettaro conseguente a una aumentata
efficienza fotosintetica sarebbe una panacea per la fame nel
mondo. Attualmente in Asia circa 600 milioni di persone
sono a rischio malnutrizione, e la popolazione totale
dell’Asia e destinata a aumentare di circa 1,5 miliardi da qui
al 2050.

Per questo motivo, | ricercatori stanno analizzando Ia
possibilita di indurre in un cultivar di riso delle modificazioni
che portino a una anatomia Krantz, e all'evoluzione di un
metabolismo C4, che nelle condizioni ottimali rende le piante
fotosinteticamente piu efficienti di circa il 50% (un
miglioramento della produttivita per ettaro sufficiente a
risolvere i problemi alimentari dell’Asia da qui al 2050).
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Oryza sativa L.
Poaceae

Biologia vegetale STB — AA 2019-2020



Fotosintesi nelle piante CAM
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Piante CAM

Un altro gruppo di specie che fissano CO, in modo

provvisorio €& costituito dalle piante CAM
(Crassulacean Acid Metabolism = Metabolismo
Acido delle Crassulacee).

Mentre le piante C4 sono circa il 3% del totale delle
piante vascolari, le CAM sono circa il 6%.

Sono praticamente delle C4 che “non ce I'hanno
fatta”, perché hanno un metabolismo C4, ma non la
separazione spaziale. Infatti, sia la cattura della CO2
in forma di malato che la sua decarbossilzione
avvengono nelle cellule del mesofillo, e manca
'anatomia Krantz.
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e yvariant of CAM
evariant of C4

(1) Caryophyllales
(2) Chamaesysce/Euphorbia
(3) Brassicales

(4) Hydrocharitaceae ‘
(5) Asteroideae (Compositae) q
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Tra le piante CAM piu note troviamo:

- le tipiche piante succulente della famiglia delle
Crassulaceae, adattate a vivere in ambienti aridi,
anche di casa nostra;

- le Cactacee;

- piante epifite (es. Bromeliaceae) delle foreste
tropicali, tra cui qualche felce, e la mitica
Welwitschia.

Si noti che mentre le C4 sono tutte angiosperme,
le CAM sono anche gimnosperme, isoete e felci
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Sedum album L.
Crassulaceae

‘.’ Biologia vegetale STB — AA 2019-2020



Opuntia ficus-indica (L.) Mill.
Cactaceae
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Ananas comosus (L.) Merr.
Bromeliaceae
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Welwitschia mirabilis Hook.f.
Welwitschiaceae
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Le piante CAM separano nettamente nel tempo |l
momento dell’'entrata della CO,, nella foglia da quello

della sua fissazione nel ciclo di Calvin.
Il funzionamento e relativamente semplice:

Di notte esse aprono gli stomi, fanno entrare la CO,
e la fissano in modo analogo alle C, formando acidi

organici a 4 atomi di C (tipicamente acido malico).
Di giorno esse tengono gli stomi chiusi (tanto ormai
la CO, e stata assorbita e immobilizzata negli acidi

organici) e decarbossilano gli acidi generati durante
la notte liberando nuovamente la CO,. Questa viene

ora fissata normalmente attraverso la RuBisCO nel
ciclo di Calvin.
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Nei periodi aridi, questa variante
della fotosintesi normale
consente alle piante CAM di
tenere gli stomi aperti solo di
notte quando la temperatura e
piu bassa e chiuderli di giorno
quando il pericolo di andare in
deficit d’acqua sarebbe
maggiore.

La “politica” fotosintetica delle
CAM cerca di ottenere un
risparmio d’acqua attraverso una
fissazione provvisoria della CO.,,.

Nelle piante CAM la pre-
fissazione e la fissazione vera e
propria avvengono in un solo tipo
cellulare, ma in due momenti
diversi, la notte e il giorno.
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