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Unidade 13

Conceptos basicos de metabolismo

Metabolismo é o conxunto de reacciéns quimicas e procesos de intercambio enerxético que
suceden nas células.

1. ENERXETICA DAS REACCIONS BIOQUIMICAS.

Os seres vivos, como todo sistema no universo, estan rexidos polas leises da
termodinamica. Para o mantemento da sua complexa estrutura necesitase un aporte
continuo de enerxia de elevada calidade. Pérdese gran parte da enerxia asimilada, que se
libera na contorna en forma de calor. Deste modo cumprese a 22 Lei da Termodinamica,
podese manter unha estrutura altamente ordenada (baixa entropia)la costa de aumentar a
entropia (desorde) do medio.

1.1. ATP como transportador de enerxia. Acoplamento enerxético

O parametro termodinamico que indica se unha reaccién quimica se vai poder producir € a
variacion de enerxia libre (AG) entre produtos e reactivos. Deste modo:

+ AG < 0 — quere dicir que os produtos contefien menos enerxia libre que os reactivos,
polo que se desprende enerxia nun proceso espontaneo (feaccidn exergonica).

+ AG > 0 — quere dicir que os produtos contefien mais enerxia libre que os reactivos, polo
que para que se produza a reaccidbn € necesario realizar un aporte de enerxia
(reaccién endergonica).

A enerxia liberada no catabolismo vai ser utilizada para cubrir o gasto enerxético do
anabolismo. Para isto son necesarios intermediarios enerxéticos, que almacenen e cedan
enerxia segundo as necesidades.

O acoplamento enerxético € o proceso polo que

a enerxia liberada nunha reaccidon exergonica ﬂ%z:?;ig
pode ser aproveitada para que se produza oy :
simultaneamente unha reaccion endergoénica, de -0_};_0_2._0_%_0% -

modo que a primeira impulsa a segunda. 5 0 o
En xeral utilizanse reacciéns de fosforilacion e .
defosforilacion de nucleotidos, que actuan como 2 Adenosin "'
i iari At . difosfato _C. N
intermediarios enerxéticos: Hz " ADP
HEXOQUINASA p ? \cl} T
Glicosa + HP0,? + H*'C———— > Glicosa-6-P AG= g 00 o | |sHPOZ 4 H*
= +3,0 kcal/mol o o N i
(7.3 kcal / mol de ATP)
ADP ATP 26 = o o
+HPO,2 + H' +H,0 = 7 3 keaymol A defosforilacion do ATP libera 7,3 kcal /mol

Normalmente a enerxia que se libera na reaccidon exérgdnica € moi superior a aproveitada na
reaccion endergonica acoplada. Hai asi unha perda continua de enerxia en forma de calor (ver
as diferenzas na AG das reaccions acopladas do exemplo anterior).

O ATP ¢é “moeda” de intercambio enerxético mais comun, pero utilizanse tamén outros
nucleétidos como o ADP (que defosforila a AMP), GTP (na sintese de proteinas)iou CTP.
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O ATP xérase continuamente nas mitocondrias, de modo que unha persoa recicla diariamente
unha cantidade equivalente ao seu peso, pese a que instantaneamente o contido non supera 1g
(e pouco mas de 100 g de creatina, a sua fonte de rexeneracion inmediata). A acumulacion a
longo prazo de enerxia realizase en forma de carbohidratos (glicéxeno, amidén) e de lipidos.

1.2. O papel das coenzimas de oxidacién-reducién

No conxunto do metabolismos a maioria das reaccions nas que se produce transferencia
de enerxia son procesos de oxidaciéon-reducion.

Os procesos redox son reaccions de transferencia de
electréns:

Nunha oxidacion producese unha perda de electrons.

Simultaneamente debe haber outro composto que
acepte os electréns, nun proceso de reducion.

Oxidacion Reducién

Perda de electréns Adicién de e
Deshidroxenacion Hidroxenacion
Libera enerxia Almacena enerxia

O carbono nas biomoléculas esta en xeral mais reducido que o medio. Tal como se observa na
ecuacion xeral da fotosintese a sintese de materia organica é unha reduccién e precisa enerxia.

Por outro lado, o catabolismo é un proceso de degradacion oxidativa que libera enerxia.

(Reducido) T (Oxidado) En quimica organica mtgrp’retase como unha
w "= reducion o aumento de hidroxenos enlazados a
CH; = HiC-OH = H,C=0 = HCOOH = CO, atomos de carbono (ou a diminucion de
metano (hidroxilo) ({carbonila} {carboxilo)  didxido carb osixenos).

NH,* / HzN-- = N = NOy = NOy Moitas oxidacions bioquimicas implican
Amonio f aming nitréxeno (a) {nitrito) [nitrato)

deshidroxenacions ou perdas de atomos de
hidréxeno (formados por protén + electrén).

Para que se produza a un proceso redox por sustraccion ou adicion de hidroxeno, ademais
dun enzima especifico (oxidoreductase) ten que haber un coenzima que actle como
aceptor ou doador de electrons e proténs.

Os coenzimas de oxidacion-reducidon mais comuns son

CH CH,
OS pares: / . |
— NAD* / NADH B T S o—on
- NADP*/ NADPH Na fermentacic?n lactica o NADH cgde g P = L 5
—~ FAD' / FADH un éto_mo de hldréxeno para permitir a |
2 reducion do piruvato a lactato > OH OH
acido pirdvico Acido lactico

H o € Porcién do Flavin-Adenin-
I Dinucleétido (FAD) que acepta

o}
N\ ik 2H*, 2e” N i reversiblemente dous atomos de
—_— | hidréxeno . Esta reducion a FADH>
S permite a oxidacion do substrato.
N N e} N

R R H

—Z

A forma oxidada do Dinucledtido de Nicotinamida e Adenina | AMnodcidos, monosacaridos, acidos grasos

(NAD) pode aceptar 2 electrons e 1 protéon, permitindo a "““m‘ l ‘,f’/
oxidacién do substrato (por exemplo no ciclo de Krebs). O _ AcetilCoA
NADH cede os dous electrons na cadea respiratoria, un proceso -

e

que libera enerxia e permite a fosforilacion que rexenera ATP. NAD'w, ADP
Ciclo de Fosforilacion
A-H2 + NAD" — A + NADH + H* t, Krebs /Kn:cidativa
NADH ATP
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2. CARACTERISTICAS XERAIS DO METABOLISMO.

2.1. Moléculas que intervefien
Na descricion das reaccions quimicas propias do metabolismo, podemos distinguir entre:

=Metabolitos. Son as moléculas que se incorporan nas rutas metabdlicas, ben para a
sta degradaciéon (catabolismo) ou para participar na sintese de moléculas mais
complexas, ademais dos intermediarios de tddalas reaccions.

=Enzimas. Catalizan de forma especifica cada unha das reaccions da via metabdlica. Un
deles (normalmente o do primeiro paso irreversible da secuencia)l actia como
regulador. Con frecuencia é activado polo metabolito inicial e inhibido polo produto final
da ruta, nun tipico mecanismo de realimentacion negativa.

=Coenzimas. Transportan elementos ou grupos funcionais: tras unirse reversiblemente
ao enzima, aceptan ou ceden determinados atomos. Os mais importantes son:

- Nucleétidos que transfiren grupos fosfato, intervefien nas reacciéns con intercambio de
enerxia (ATP/ADP/AMP, GTP/GDP)

- Nucledtidos de transferencia de electréns e proténs, intervefien nos procesos redox.
NAD*/NADH, NADP*/NADPH, FAD*/FADH,

- Coenzima A (transfire grupos acetilo (-COCHs;), Coenzima Q (transfire electrons na cadea
respiratoria), etc

=>Moléculas simples do medio. Estan no inicio ou final das principais rutas, en funciéon
delas clasificanse o metabolismo. Por exemplo:
- CO, (como fonte de carbono / produto final respiraciéon aerébica)
- H,O ou H,S (como doador de electrons para a fotosintese)
- O, (como aceptor final de electréns), tamén pode ser o NO5?, SO472, etc

2.2. As reaccions metabdlicas

- Estan organizadas en rutas, que son secuencias teoricas de reaccions. En realidade a
maioria das reaccions producense
P E. E Es E

. . : s N
:g]ggineamente en disolucion g s4rato —» A—> B — C....— Producto

- Poden estar acopladas en pares de reaccions para as transferencias de enerxia e tamén
nos procesos redox (intercambio de electréns).

- Estan catalizadas enzimaticamente. O mesmo enzima ou complexo enzimatico cataliza a
reaccion principal e as acopladas.

- En eucariotas as rutas principais estdn compartimentadas en distintos lugares da célula.
Esta separacién mais o control de paso de metabolitos a través das membranas axuda na
regulacién das rutas.

Activi__d_gde 1 A_gti

vidade 2
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3. TIPOS DE METABOLISMO

Pese a que o metabolismo nos seres vivos ten elementos en comun, existen varios trazos
especificos que permiten realizar unha clasificacion:

+ Fonte de enerxia, que cubra o consumo enerxético do metabolismo
- Fototrofos, aproveitan directamente a luz solar

- Quimidtrofos, enerxia de reaccions quimicas a partir de compostos presentes no
medio.

+ Fonte ambiental de carbono, que van utilizar para construir o esqueleto carbonatado
das biomoléculas:

- Autétrofos, utilizan CO,
- Heterotrofos, a partir de moléculas organicas simples
+ Doador de hidréxeno e electréns, que faga posible a reducién propia da biosintese
- Litotrofos, de compostos inorganicos como H,O, H;, H.S, S, NH;, NO,, Fe?",
Mn?*, CH,, etc
- Organdtrofos, a partir de moléculas organicas simples
+ Aceptor final de hidroxeno e electrons, na oxidacion de biomoléculas para a obtencién

de enerxia no catabolismo.

- Aerobios, cando o osixeno molecular (O,) é o ultimo aceptor
- Anaerobios, outra molécula diferente do osixeno: nitrato, sulfato, ...

En condiciéns de exceso de nutrientes nas augas Eucariotas unicelulares como os dinoflaxelados tamén
(eutrofizacion)] pdédese producir un aumento  son fotoautétrofos. En condicions de estabilidade das
explosivo nas poboacions de cianoficeas, que augas e exceso de nutrientes poden proliferar dando
forman espesas masas na superficie. As cianoficeas lugar as “mareas vermellas”. A mancha de color esta
son fotoautoétrofos, realizan fotosintese osixénica  producida por Dinophysis, que produce unha toxina
igual @ que mais tarde utilizarian algas e plantas. diarreica (DSP). A foto de microscopio de varrido é de
Sitlanse entre os organismos mais antigos, e foron  Alexandrium, outro dinoflaxelado que produce unha
responsables da oxidacion dos océanos e a posterior  mortal toxina paralitica (bloquea os canais de sodio na
liberacion de O, na atmosfera. membrana das neuronas).
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O metabolismo que nos resulta mais “familiar’, e que se estudiara con mais detalle, é o

propio das plantas e animais:

— Nos dous casos € aerobio pois, grazas ao papel do O, como aceptor de electrons, na respiracion
prodicese unha oxidacion total do carbono organico, formandose CO, e liberandose unha
cantidade maxima de enerxia Glicosa + 60, & 6CO, + 6H,0 (+36ATP)

— Nas PLANTAS, a nutricion é foto-litd- Ltz (fotoautdtrofa, para simplificar):
+ Na fase luminosa da fotosintese fixan enerxia solar: a fotélise de |H,O doa electréns| para a
reduccion de NADPH (que na cadea de transporte formara ATP)]
+ A continuacion, no ciclo de Calvin, utilizase CO, como fonte de carbono para formar glicidos.

— Nos ANIMAIS a nutricién é quimio-organe-Iltta ez (quimioheterdtrofa), como consumidores
asimilamos biomoléculas, das que extraemos enerxia quimica no catabolismo, algunhas destas
biomoléculas son doadores de electréns| (como o gliceraldehido 3-fosfato na glicolise). Ademais
no anabolismo algunhas biomoléculas mais simples (amino-acidos, lactato, piruvato ...)Jactian
como lfonte de carbonol , son os sillares cos que se constrien proteinas, acidos nucleicos, etc.

Existe unha enorme diversidade nas formas de nutricidon nos procariotas (bacterias e
arqueas). Parte destes organismos estan asociados a condicidbns ambientais “exoéticas”:
valores extremos de temperatura e pH, ausencia de osixeno, etc. Habitan medios menos
visibles: manantiais hidrotermais, sedimentos do fondo océanico, solos, interior dos
organismos multicelulares.

A sua diversidade metabdlica é esencial para o correcto funcionamento dos ciclos
bioxeoquimicos.

o o s 82 B¢ 508
Exemplos de aplicacién dos distintos criterios de o X P se g2¢
, — + O — ©
CLASIFICACION DO METABOLISMO 5 2 Ss 88 S=E8
¥ Lo 23 8s <¥3
=Reino PLANTAS ) . .
CIANOBACTERIAS -lito-autétrofo aerobio Luz CO; H,0O O,
ALGAS MULTICELULARES
=Bacterias do xofre verdes/purpura: Foto-lito-autotrofo anaerobio Luz CO, H,S g0

(Chlorobium / Chromatium)

=Bacterias plrpura non sulfireas:  £nt0-grgano-heterétrofo anaerobio  Luz  C.org.  C.org.
(Rhodomicrobium)

=Reino ANIMAIS MO0 . 5 ;. Comp.
e Quimio-6rgano-heterétrofo aerobio arpiers O O C. org. 0,
=Bacterias fermentadoras: Quimio-6rgano-heterdtrofo C.or C. or C org. lactato,
(Clostridium | Lactobacillus /) anaerobio - 01g- - 0rg- ~9M9- " aicohol
=>Bacterias oxidadores de amonio P . Oxida .
(Nitrosomonas). Quimio-lito-autotrofo aerobio NH, CO,.  amonio 0,
=Bacterias metanoxenas Quimio-lito-autétrofo anaerobio  OxidaH, CO, Hs Cco,

(Methanobacterium)

Con frecuencia utilizase unha clasificacion mais simple, que non considera por separado a
fonte de carbono, o doador de electréns e o aceptor final doador de electrons. A
clasificacion establécese en funcion da fonte de enerxia e da necesidade de compostos
organicos.

Acti\(idade 3
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MOLECULAS DO MEDIO QUE PRECISA

Compostos inorganicos
Litotrofos (= auto)

FOTOLITOTROFOS

+ PLANTAS verdes

+ Algas e outros protoctistas

+ Cianobacterias

+ Bacterias fotosintéticas do xofre

QUIMIOLITOTROFOS

Bacterias
+ metandxenas
+ oxidadoras de amonio e nitrito
+ oxidadoras de Mn*" e Fe*'
+ oxidadoras de sulfuros
Arqueas redutoras de sulfatos

Luz
Fototrofos

FONTES DE ENERXIA

Procesos redox
Quimioétrofos

Compostos organicos

Organétrofos (= hetero) A clasificacion litotrofo /

- organdtrofo fai referencia ao
FOTOORGANOTROFOS aprovisionamento de enerxia,
+ Bacterias purptreas non sulfireas no proceso redox basico.

A clasificacion autotrofo /
heterotrofo corresponde a

QUIMIOORGANOTROFOS perspectiva biosintética do
« ANIMAIS anabollsmo_ (que moleculas’
+ FUNGOS son necesarias para construir
+ Bacterias saprofitas e patéxenas o esqueleto de carbono das
+ Bacterias fermentadoras biomoléculas).

+ Plantas parasitas (aclorofilas)!
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Unidade 14
Fotosintese e quimiosintese.

En tédolos seres vivos a obtencidon de enerxia esta asociada a un proceso quimico de
oxidacion-reducion.

Os heterétrofos (que incluen aos que desempefian o papel ecoléxico de consumidores e
aos descomporfiedores)] captan enerxia quimica mediante a inxestion dun alimento
constituido por biomoléculas. Despois, a sua oxidacién no catabolismo -respiracion-
permitira a recuperacion desta enerxia.

Os autétrofos (os productores da biosfera) obtefien directamente a enerxia do medio
mediante un proceso redox. A gran diferenza entre eles esta en que para a gran maioria o
proceso esta directamente desencadeado pola absorcion de radiacidn solar: son os
organismos fotosintéticos. Nos organismos quimiosintéticos a enerxia vén
directamente da oxidacion dun composto inorganico, sen intervencién da radiacién solar.

I. FOTOSINTESE

A fotosintese consiste na transformacion de enerxia luminosa en enerxia quimica. A
partir de materia inorganica : auga, sales minerais e diéxido de carbono fabricase materia
organica: glicidos, lipidos, proteinas, vitaminas,

ECUACION XERAL DA FOTOSINTESE

6 COz +6 Hzo -1 C5H1206 + 6 02
(264 g) (108 g) (180 g) (192 g)

A fotosintese pddena realizar organismos:
— procariotas (cianobacterias, bacterias anaerobias)
— eucariotas - unicelulares (diatomeas, dinoflaxelados, etc)
- pluricelulares (algas verdes, pardas e vermellas e plantas superiores

A fotosintese que realizan as
cianobacterias e os eucariotas € osixénica  Fotosintese avanzada OSIXENICA cianobacterias)
(libera osixeno, pois utiliza auga como
doador de electrons, que se oxida até O,) HO + CO, > “CHO" + O,

En bacterias anaerobias a fotosintese é H,S + CO, -+ “CH,O” + S
anosixenica (utiliza doadores de electréns
diferentes da auga, polo que non se forma
osixeno molecular)]

Fotosintese primitiva ANOSIXENICA

ANTECEDENTES HISTORICOS DA FOTOSINTESE.
> En 1771 Joseph Priestley observou que as plantas “melloran” o aire para os animais
liberando osixeno.
> En 1779 o médico holandés Ingen-Housz atopou que este fendmeno s6 se produce cando
hai luz e unicamente en plantas verdes, e mesmo pensou no didxido de carbono como
fonte de nutricion.
> En 1804 Nicholas Theodore establece a necesidade de auga no proceso.
> En 1905 Blackman confirma que a fotosintese ten unha fase que depende da luz e outra
que non.
> En 1956 Malvin Calvin utilizando carbono 14 radiactivo en algas microscopicas descubriu a
fixacion do anhidrido carbénico e os compostos que se forman na fase oscura da
fotosintese.
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Fotosintese e respiracion son procesos parecidos pero de sentido contrario: A fotosintese é
un proceso construtivo (anabolismo); a respiracion é destrutivo (catabolismo).

- nas mitocondrias e por medio da respiracion libérase enerxia que se almacena en forma de
ATP cando as moléculas de glicosa se oxidan a CO, e H,0.

- Na fotosintese absorbese enerxia solar que se utiliza para sintese de ATP e para formar
moléculas de glicosa (e outras) a partir de CO, e H,0.

Para o seu estudio a fotosintese dividese en Fase luminica e Fase escura.

FASE LUMINICA. Reaccions dependentes da luz
na membrana dos tilacoides:
(1) A captaciéon de fotdbns -enerxia luminosa-
polos pigmentos dos fofosistemas
() libera electrons que, mediante unha cadea de
transportadores, permite reducir NADP® a
NADPH

(3) e sintetizar ATP (fotofosforilacion)

FASE ESCURA. Realizase no estroma.

A enerxia e o poder redutor xenerado na fase
luminosa empréganse en reducir didxido de -4
carbono, o que implica a asimilacion e fixacidon <l
do carbono en moléculas organicas. Yiacoldes

Nesta fase non se precisa luz, nin clorofila, Esquema da ultraestrutura dun cloroplasto
sendn unicamente enerxia quimica

1. FASE LUMINICA

(Reducion 2 CCD

do NADP™)

Captacion da luz ;
Captacién da luz P (Fotosisteme 1) 2na0p + 2

(Fotosistema Il) —_— (Sintese

& fluo ciclico

&
1

Feredoxing

LHC | ‘ﬁ. -
P
LumeN DEL ; 2
TILACOIDE Complexob,
2.0 EA+Q i 5@ y e
ATP sintase

(Fotdlise de auga) (Bombeo de protdns) e

; (Fotofosforilacién)
Cadea de transporte de electréns

Todalas macromoléculas implicadas na fase luminica (pigmentos, complexos proteicos e
enzimaticos, transportadores de electrons) mantefien unha disposicion espacial na
membrana dos tilacoides. Isto perrmite a realizacion tres procesos basicos:

1) Captacion da enerxia da luz e fotélise da auga: os fotosistemas.
2) Reducion do NADP® e bombeo de proténs: a cadea de transporte de electrons
3) Fotofosforilacién: a ATP sintase
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1.1. CAPTACION DA ENERXIA DA LUZ e FOTOLISE DA AUGA

= Os pigmentos que conforman a antena absorben a luz

= Dende os centros de reaccién dos fotosistemas salta un electron que sera cedido ao primeiro
aceptor dunha cadea de transporte de electréns

= A auga actua como doadora de electrons para reponer os electrons do Fotosistema Il. Esta
fotélise da auga tamén libera protons (e osixeno) no lumen dos tilacoides

= O Fotosistema | esta disposto a continuaciéon da cadea de transportadores do PS Il, e recibe
os electréns deste

A luz é unha radiacion electromagnética con lonxitudes de onda comprendidas entre 400 e
700 nm (nanémetros), propagase de modo descontinuo en forma de particulas enerxéticas
cofiecidas como fotons.
< Pigmentos fotosintéticos
A clorofila e outros pigmentos pasan a un estado excitado cando captan fotdons: un
electron da molécula salta a unha orbita de maior enerxia.

Na natureza atopamonos con tres grupos

de pigmentos capaces de captar a luz:

= Clorofilas. Pigmentos principais que
dan cor verde.

Estrutura: Formados por un anel de porfirina
con magnesio (parte que absorbe a luz a
determinadas lonxitudes de onda) e unha
cadea hidrofoba de fitol (mantén a molécula

2o = I

O Oe o

Mg

Clorofila a CHg
Clorofila b @ -H

Lay

Anel de porfirina

integrada na membrana). >

Diversidade: Nas cianobacterias, algas © ©
multicelulares e plantas o pigmento principal Q:P Cal 5 9l

é a clorofila a. o Qop Qop QOQ Qop Qop Q°9 QP
o-(\
- Plantas e algas verdes tamén tefien o @ ©.© ©. 0 @
; d o ;"’db ;de ;V
) oro oro oY oro
-algunhas algas unicelulares como os ~ * '" ~
dinoflaxelados tefien tamén clorofila ¢

clorofila b
- As bacterioclorofilas son propias de procariotas que realizan fotosintese anosixénica.

A Clorofila b

. . . Clorofila a
= Carotenoides. Son pigmentos accesorios

transfiren a enerxia a clorofila).) Absorben a
lonxitudes de onda intermedias entre os dous
picos das clorofilas.

- Son de cor laranxa, avermellada ou amarela
como o [ caroteno e as xantofilas (de cor
amarela)] Estan presentes en todas os
organismos fotosintéticos.

Absorcién

1 1
= Ficobilinas. Son pigmentos accesorios, 400 500 600 200 >
igual que os carotenoides. Lonxitude de onda

- A ficocianina é de cor azul e ficoeritrina vermella.

Son propios de algas verde-azuladas ou

vermellas principalmente As clorofilas tefien dous maéaximos de
absorcién da Iluz. Nas lonxitudes de onda
intermedias absorben pigmentos accesorios
como carotenoides e ficobilinas
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< Fotosistemas

Os pigmentos agriupanse na membrana dos tilacoides dos cloroplastos, formando

unidades chamadas fotosistemas.

Existen dous tipos de fotosistemas: fotosistema | (PS I) e o fotosistema Il (PS II).

Cada fotosistema estd composto polos pigmentos
da antena que rodean a un unico centro de
reaccion.

« A antena esta formada

encargados de absorber a luz.
Hai 200-400 moléculas de clorofila a, clorofila b, e
carotenoides.

Transfiren a enerxia captada ao centro de

reaccion.
A enerxia de excitacion debida a captura dun
fotdn é transmitida por resonancia entre moléculas
contiguas.

+ O centro de reaccién contén duas moléculas de
clorofila cun pico de absorbancia caracteristico.
Estas moléculas recollen a enerxia transmitida
pola antena e ftransfiren electrons a unha
molécula aceptora da cadea de transporte.

por pigmentos

Radiacién solar ¢

Moléculas {(pigmentos)
da antena

Centro
de reaccidon

Os pigmentos da antena transmiten a
excitacioén até o centro de reacciéon

Para continuar funcionando, os pigmentos oxidados dos centros de reaccién deben recibir

electrons dun doador:

= O PS | esta na metade da ruta de transporte de electrons: o seu doador é o ultimo
transportador da cadea que vén do PSII (Ja plastocianina)!

= O PS Il ten asociado unha proteina que lle axuda a oxidar moléculas de auga:

A fotolise da auga é a fonte de electrons da cadea de transporte
Ademais libera * proténs (H*)Ique seran utilizados na fotofosforilacion
= osixeno molecular (O,)) a modo de residuo.

2H,0" =+ 4e + 4H" + (o))

1.2. TRANSPORTE DE ELECTRONS e REDUCION DO NADP*

A enerxia solar captada permite impulsar electrons dende a auga (doador de electrons e de

proténs)iaté un aceptor final que € o NADP".

Isto xera “poder redutor” que se empregara nas
reaccions da fase escura.

-Os dous fotosistemas son excitados
simultaneamente pola luz pero actuan en serie,
seguindo o “esquema en Z”

- As duas etapas seriadas permiten impulsar aos
electrons até un nivel enerxético (potencial de
reducion) tan alto que permite a sua transferencia
ao NADP*

- O fluxo de electréns realizase mediante unha cadea
de ftransporte (moléculas que sucesivamente
aceptan e ceden electréns (reducense-oxidanse)l

- En determinados puntos o fluxo de electréns esta
acoplado a un bombeo de proténs (H) cara o
interior dos tilacoides.

- Tamén pode haber un fluxo ciclico de electrons

-05

+0.5

V-
FOTOSISTEMA I

Bombeo de
proténs

o O
-/C- 1o, +2H

Cuartos de bz

— ]
FOTOSISTEMA |
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A ecuacion da fotorreduccion da molécula de NADP* sera:

2NADP" + 4e” + 4H" »2NADPH + 2H*

FOTOSISTEMA II (PS 1)

FOTOSISTEMA I (PS 1)

Absorcion maxima
Centro de reaccion
Localizacion

Fonte de electrons
Proceso principal do
que participa

680 nm
Complexo P680
Tilacoides dos grana
Fotdlise da auga

Bombeo de protons =
= sintese de ATP

700 nm
Complexo P700
Tilacoides do estroma
Plastocianina (do PS Il)

Creacion de poder redutor=
= reducién de NADP" a NADPH

www.iessanclemente.net

1.3. FOTOFOSFORILACION

A acumulacién de proténs no lumen dos tilacoides (procedentes da fotélise da auga mais do
bombeo durante o transporte de electréns)ixera un gradiente electroquimico.

Este gradiente (segundo a hipotese quimiosmotica de Mitchell) crea a forza motriz necesaria
para a sintese de ATP.

O paso dos proténs polo complexo enzimatico ATP sintetase permite a sintese de ATP na
cara estromatica (de media, deben pasar algo mais de 4 proténs por cada fosforilacién).

Modalidades: FLUXO ACICLICO e FLUXO CICLICO de electrons

Existen duas variantes na fase luminica, segundo o transporte de electrons sexa non
ciclico ou ciclico.

= FOTOFOSFORILACION NON CICLICA
« Hai un fluxo continuo de electrons dende a auga até o NADP*
+ Actuan os dous fotosistemas en serie para impulsar o fluxo de electréns, seguindo o
‘esquema en Z”
Auga = FSIl = FS| - NADP*
+ Xenérase “poder redutor” (NADPH) para a fase escura
+ A hidrdlise da auga aporta proténs para fotofosforilacion

= FOTOFOSFORILACION CiCLICA
O fluxo ciclico de electréns permite a sintese de ATP, pero non se xera poder redutor.
+ O PS Il non participa, polo que non hai . S
hidrolise da auga (non se emite O,). O rensdoina ales

+ O PS | absorbe enerxia e transfire 2 3
electréons a ferredoxina. Estes regresan ao F ‘
i LHC |
_....(-‘ L [ <
7l v
Si

PS | polo complexo Cit bf, de xeito que:
wmplam)b_}f
) . Plastocianing
~J|‘ Bombeo (Fotor

- Os electrons non reducen ao NADP?,
de protons)

-

polo que non se xera poder redutor.

- Bombéanse H" ao interior dos tilacoides
que impulsaran a sintese de ATP.

stema |)

No cloroplasto pédense utilizar indistintamente os dous procesos. O caracter ciclico ou
aciclico nun momento dado dependera das necesidades relativas de ATP e de NADPH.
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FOTOFOSFORILACION NON CiCLICA FOTOFOSFORILACION CiCLICA
Intervenien o PS lle o PS | E Non intervén o Fotosistema Il
Fotolise da auga = desprende O, | Non hai fotdlise da auga
Xérase poder redutor (NADPH) ! Non se reduce o NADP”
Permite a sintese de ATP

Actividade 4

2. FASE ESCURA

A fase escura € unha fase biosintética que usa a enerxia (ATP e NADPH)Ida fase luminica
para sintetizar materia organica a partir de inorganica.

A fonte de carbono é o CO,, que se reduce até formar un glicido simple. Nitrato e amonio
proporcionan nitréxeno; os sulfatos son a fonte de xofre.

A reducion do carbono ten lugar no estroma dos cloroplastos, mediante unha serie de
reaccions ciclicas nas que non intervén a luz conecidas como Ciclo de Calvin.

2.1. Fixacién do carbono: CICLO DE CALVIN ou via C3

Cada ciclo comeza coa incorporacion do CO, a unha molécula de 5 carbonos, a Ribulosa
1,5-bifosfato (RuBP). Escindese inmediatamente en duas moléculas de acido fosfoglicérico
(PGA). Iste € un dos metabolitos de 3 carbonos do ciclo (e o primeiro que foi identificado),
polo que o ciclo cofiecese tamén como via C3.

1C1 + 1C5 =2 C3

Tres voltas de ciclo renden 6 moléculas de gliceraldehido-3-fosfato (G3P), outro composto
C3). Unha delas pode sair do ciclo como produto (corresponde ao carbono das tres
moléculas de CO, fixadas); as outras cinco moléculas empéganse para rexenerar as tres
moléculas de RuBP utilizadas.

3 x (1C; + 1C5) = 6 C3 = 3Cs + 1C3

Podense distinguir tres etapas no ciclo de Calvin: 1) carboxilacion da RuBP
2) reducion do PGA
3) rexeneracion da RuBP

1) Carboxilacion da Ribulosa 1,5-bifosfato (RuBP)

Esta fase realizase por medio do enzima RuBisCO (Ribulosa 1,5 Bifosfato Carboxilase-
Osixenase). Esta presente en grandes cantidades nos cloroplastos, e constitie a
proteina mais abundante da biosfera.

Como indica o seu nome, o0 rubisco pode actuar tanto na carboxilaciéon da ribulosa
(fotosintese) como na osixenacion desta molécula (fotorrespiracion).

2) Reducién do acido 3 fosfoglicérico

O acido fosfoglicérico (PGA) reducese a gliceraldehido-3-fosfato (G3P). O proceso
implica unha activacién que consume ATP previa a reducién que consume NADPH.

Parte do gliceraldehido pddese utilizar para a formacion de glicosa ou de fructosa,
seguindo rutas inversas a parte da glicolise.
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s e % )
3 (RuBP) 020> %0 0 0 (T

18 C
R i CARBOXILACION 3 osiogicerto
= o CO- fixase a RuBP
e forma PGA
3 ADP s
=+ =6x3C
3 x1C
4 > 6 ADP
REXENERACION REDUCION
da RuBP inicial do PGA para dar G3P

o : : (gasta NADPH e ATP)
J/J J/)‘. a partir de G3P

5-fosfato 5x3C=3x5C 6x3C=6x3C

15 C de ribulosa ./J'J/Js.

1.3-bistosfoglicerato 18 €

6H
9
2p
2H,0 i
J‘J/J‘. 6 NADPH
6 (G3P) 2ot ¢ Naor
18¢c O CLOROPLASTO

& )

Proteina __——

_-¥ Azicres CHOSOL

%%

antiporfadora .
de P,/G3P Q (G3P) 3-fosfato g Y
de gliceraldehido ¥4
2P, S
3C “~» Aminoacidos

3) Rexeracion da Ribulosa 1-5 bifosfato

A rexeracioén producese por unha rutas complexas nas que se forman azucres-fosfato de
4, 5 6 e 7 atomos de carbonos. Finalmente férmase ribulosa fosfato que ainda debe
activarse a ribulosa difosfato cun consumo adicional de ATP.

< BALANCE

Como a saida do ciclo de Calvin son triosas, para establecer un balance de fixacién de
carbono resulta util partir de tres moléculas de ribulosa difosfato:

3RuBP +3CO; -~ 1PGA + 3 RuBP
(15C) (3C) (3C) (15C)

Como a incorporacién de cada molécula de diéxido de carbono require un gasto de 3
moléculas de ATP e o aporte de protdns de duas moléculas de NADPH, ...

... Para producir o equivalente a un glicido de seis carbonos necesitanse seis voltas do
ciclo, o que representa unha ecuacioén global:
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6 RuBP + 6 CO, + 12 NADPH + 12 H" + 18 ATP —
— 6 RuBP + Glicosa + 12 NADP" + 18 ADP + 18 Pi + 6 H,0O

Actividade 6

2.2. 0 problema da FOTORRESPIRACION

O enzima RuBisCO ten unha gran eficacia para incorporar CO, a RuBP mediante o ciclo de
Calvin (actividade carboxilase), sempre que haxa unha concentracion suficiente de CO, no
mesdfilo das follas.

Cando diminte a concentracion de CO; RuBP + 0, OSXENACON  pGA + fosfoglicolato + 2H*
en relaciéon & de O,, 0 mesmo enzima  (5C) (3C) (2C)
cataliza a oxidacion da RuBP
(actividade oxidase) para formar PGA (Cs) e acido glicolico (unha molécula C,).

Isto é o inicio da FOTORRESPIRACION: oxidacion de glicidos até CO, en presenza de luz,
A diferenza da respiraciéon, non se aproveita a enerxia desprendida (non hai sintese de
ATP nin de NADH).

2 fosfoglicolato + O, + ATP FOTORRESPIRACION pGA + CO, + ADP + 2P,
(2 x 2C) (3C) (10)

Representa unha importante diminucién da eficacia da fotosintese: nalgunhas plantas, case
0 50% do carbono fixado na fotosintese pode ser oxidado a CO; durante a fotorrespiracion.
Hai unhas vias metabdlicas que permiten recuperar para o ciclo fotosintético 3 de cada 4
atomos de carbono perdidos inicialmente como &cido glicélico:

- Esta recuperacion realizase nos peroxisomas e nas mitocondrias.

- Duas moléculas C, de acido glicolico formaran finalmente 1 molécula C; de PGA e liberan unha
molécula de CO, . Este proceso consume 1 ATP.

2 RuBP + 30, + ATP OSIXENACION __ 3pGA + CO, + ADP + 2P, + 4H"
(10C) FOTORRESPIRACION ™ g0y (70

CONDICIONS QUE FAVORECEN A FOTORRESPIRACION

O RuBisCO ten mais afinidade polo CO, que polo O, pero cando se desquilibra a relacién
de gases, predomina a oxidacién propia da fotorrespiracion.

A situacién mais frecuente prodicese baixo condicions de elevada temperatura e/ou baixa
humidade, cando a planta debe pechar os estomas para evitar a deshidratacion. Nesta
situacion acumulase o osixeno liberado na fase luminica e esgotase o CO, no ciclo de
Calvin.

Ademais as temperaturas elevadas favorecen a via fotorrespiratoria porque descende a

solubilidade do CO, (mais rapidamente que a do O,) e porque aumenta a afinidade do
rubisco polo osixeno.
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2.3. A solucién da fotorrespiracion: plantas C, e CAM
Varios grupos de plantas orixinarias de climas calidos atoparon unha solucién para
aumentar a concentracion de CO, no cloroplasto, e reducir asi a actividade oxidase do
rubisco. O proceso metabdlico implica:
(1) Fixar o CO, a unha molécula de tres carbonos para formar un composto de 4 carbonos,
empregando un enzima con actividade independente da concentracion de osixeno.
A molécula C; que se carboxila é o fosfoenolpiruvato (intermediario da glicélise), e forma
oxalacetato (un intermediario C4 do ciclo de Krebs).
(2) O composto C, descarboxilase e cede CO, ao cloroplasto onde se vai realizar o ciclo de
Calvin.

Hai duas variantes desta solucion: a das plantas C, e a das plantas CAM.

% Plantas C4: a via de Hatch e Slack

Nestas plantas hai unha compartimentacion espacial do proceso: a fixacion do CO, por
carboxilaciéon producese nunhas células; a sua liberacion nos cloroplastos para a entrada
no ciclo de Calvin realizase en células diferentes.

Nas follas destas plantas o parénquima presenta
dous tipos de células fotosintéticas: unhas

organizadas como unha vaina arredor dos vasos ifﬂgzrr{‘;f
condutores, as outras forman o mesdfilo disposto = g
arredor da vaina. | 7085 Céluada
‘ . B ) ofg o[, =\Wo= 10110, 0 vaina do
Con independencia da concentracion de osixeno, as fﬁ;‘ p 9 ﬂ?ﬁ > 0! feixe vasc.
células do mesodfilo realizan a carboxilacion do IQO'?EJ - . JQ_O ]\Feixe
piruvato, fixando CO, nunha molécula C4 # vascular
A molécula C4 pasa as células da vaina polos
plasmodesmos. Ali descarboxilase, e libera o CO,. ' 0{,0/ Célula do
O piruvato volve ao mesdfilo para a sUa 0 ”f,;—f/me“ﬁ“’
reutilizacion. ’ “ ;
Este proceso ten un gasto enerxético de 2 ATP Epiderme
inferior

por molécula de CO, bombeada & vaina. A ) 1
cambio, desaparece por completo a —T— Estoma
fotorrespiracion.

- As plantas C, vense favorecidas (con respecto as plantas C3) en condicions de alta temperatura
e baixa humidade, predominantes nos climas tropicais e subtropicais de donde son orixinarias.

- Entre elas estan as especies cultivadas de maior produtividade agricola: millo (Zea mays), sorgo
(Sorghum bicolor) ou a cana de azucre (Saccharum officinarum)] Tamén malas herbas, como
especies de Amaranthus (como o bledo, especie invasora en Galicia).

- As plantas C; tefien maior eficiencia en condicions de temperaturas non moi altas e elevada
humidade relativa. A maioria das plantas cultivadas son Cj: trigo (Triticum aestivum), xirasol
(Helianthus annuus) ou a col (Brassica).

“ Plantas CAM (Metabolismo Acido das Crasulaceas)

Nestas plantas hai unha compartimentacién temporal do proceso: a fixacion do CO, por
carboxilacidon produce de noite cos estomas abertos; a sua liberacion nos cloroplastos
para a entrada no ciclo de Calvin realizase de dia cos estomas pechados.

Son plantas orixinarias de climas desérticos ou subdesérticos sometidas a intensa iluminacion.
Incluen especies plantas suculentas (Crasulaceas, cactaceas, euforbiaceas, ...)J tamén a pifia
americana.

O parénquima é homoxéneo, pero os seus estomas (a diferenza dos do resto das plantas) non se
abren mais que de noite, a fin de minimizar as perdas de auga por transpiracion.

= Durante a noite, os estomas abertos permiten a fixacion de CO,.por carboxilaciéon do piruvato.

Acumulase como malato (un composto C,) no vacuolo da mesma célula.
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= Durante o dia, cos estomas pechados, o malico sae do vacuolo, descarboxilase e libera CO,
nos cloroplastos. O piruvato utilizase para formar amidén (que sera degradado de noite para
dispofier de piruvato).

O proceso é enerxéticamente moi caro, pero o seu fin non é aumentar a eficiencia enerxética,

senon permitir a conservacion da auga. Estas plantas medran lentamente.

3. FACTORES QUE INFLUEN NA FOTOSINTESE

No rendemento da fotosintese inflien diversos factores: a intensidade luminosa, a
concentraciéon de dioxido de carbono, a concentracion de osixeno, a temperatura, a
dispoiibilidade de auga, a dispofiibilidade de nutrientes.

En relacién a diversos factores ambientais, a intensidade fotosintética segue no seu
comportamento unha tipica “curva de dose-resposta”. hai unha relacion directa que
presenta “saturacion” (a partir dun valor do parametro, novos aumentos non levan a un
incremento da intensidade ou eficiencia fotosintética)’

Ligues  piaioria

~ Sorgo - articos,

n e g =" Millo 3 s alpinos Mantas Cy
= // y = 2 u :
= : = 1% 05 @ Gramineas
= / = = tropicais
- A / Plantas " 'a £
= S heliofilas = s
- = 20% 02 E
e Faia o w
(=] f = =
= a =
i Plantas a =
o esciofilas @ =
e k] [:£]
L= o e naaneeee Musgos E =

e esciofilos A = U | I,

e 1 Tt 1 1 [ [ 1T 1T 1 _[_f | T O O e

Intensidade luminica Luz e Concentracion O, -20% 09 Z0%  40°  &0°

Temperatura (°C)

= Intensidade luminosa (Luz)] A mais horas de luz e mais intensidade luminica,
maior sera o valor neto da fotosintese (rendemento ou diferenza entre o carbono
fixado no ciclo de Calvin e o consumido en fotorrespiracion e na respiracion). As
plantas C, tefien maximos superiores aos das plantas C;

A resposta 4 intensidade da luz depende das adaptaciéns da planta: as que son heliéfilas
responden mellor & grandes variacions da intensidade (saturanse mais tarde)

= Temperatura. A maior temperatura maior eficacia dos enzimas e rendemento
fotosintético. A a fotosintese comeza baixar a partir de 30 graos en especies de
climas frios e dos 40 graos en especies climas temperados.
Aparece a tipica curva cun valor 6ptimo, a medida as condicions térmicas se alonxan do

optimo, a intensidade fotosintética diminie. Cada especie ten un 6ptimo e un rango de
tolerancia (= valencia ecoloxica)icaracteristico.

= Concentracion de CO,. A fotosintese
aumenta coa concentracion de CO, até a
saturacion (debida a influenza doutros
factores limitantes).

? Especies C; (moita luz)

Especies C3
(moita luz)

As adaptacions das plantas C4 que eliminan a
fotorrespiracion permiten que haxa
fotosintese neta dende concentracions moi

baixas de CO,. Ademais, o maximo de lESPeT‘escT(PWTa luz)

Fotosintese neta

producion (valor da saturacion)é superior . 10 m0 0 W w0
[CO2]
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= Concentracion de osixeno. A maior concentracion de osixeno menor rendemento
fotosintético. Isto € debido & fotorrespiracion (competecia do osixeno co diéxido de
carbono polo centro reactivo do rubisco).

= Dispoiibilidade de auga. A escasez de auga é un importante factor limitante para a
producion fotosintética.

= Nutrientes. En xeral o factor mais limitante é o contido en fosforo, especialmente en
ecosistemas acuaticos..

Activida_de 7 Activ_i_dade 8

Il. QUIMIOSINTESE

4. Caracteristicas xerais

Igual que na fotosintese, na quimiosintese obténse a enerxia por fosforilacion oxidativa (con
intervencion dunha cadea de transporte de electréns). A diferenza esta en que a enerxia
non procede da luz, senén de procesos quimicos exergoénicos: reaccions de oxidacion dun
composto inorganico.

Como o carbono procede do CO; e o resto de elementos esenciais de sales inorganicas, os
quimiosintéticos (quimio-lito-autétrofos)! poden vivir de soluciéns de sales minerais en
ausencia de luz. Esta capacidade s6 existe en certos grupos de procariotas.

Moitas bacterias quimiosintéticas poden ademais empregar metabolismo heterotréfico baixo
determinadas condiciéns ambientais.

Para formar as biomoléculas, fixan o carbono mediante o ciclo de Calvin ou mediante vias
metabdlicas diferentes, exclusivas dos diferentes grupos.

A fotosintese é con moito 0 mecanismo que mais biomasa fixa no conxunto da biosfera,
pero a quimiosintese vélvese predominante en condiciéns ambientais extremas:

Son os principais productores primarios en fondos ocednicos abisais, conductos hidrotermais (como
os das dorsais oceanicas), etc.

En xeral pédese destacar o papel deste tipo de metabolismo no peche de determinados
procesos dos ciclos bioxeoquimicos (€ dicir, utilizan os “residuos” metabdlicos doutros
organismos e a sua vez liberan productos asimilables por outros seres vivos).

5. Variedade do metabolismo quimiosintético

Debido a importancia que tefien moitos microorganismos quimiosintéticos na dinamica dos
principais ciclos bioxeoquimicos, organizamos a sta descricion dende esta perspectiva, ainda
que deste xeito se agrupen caracteristicas metabdlicas moi diferentes.

5.1. BACTERIAS QUIMIOSINTETICAS DO NITROXENO

Tefien importancia no ciclo bioxeoquimico do nitrdxeno, pois a slUa actividade inflie na
dispoiiibilidade de nitréxeno asimilable (é dicir utilizable como nutriente polas plantas e
outros produtores dos ecosistemas).
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= As mais tipicas son as bacterias nitrificantes. Obtefien a enerxia da oxidacién
aerdbica de amonio a nitrito, ou prosiguen a oxidacion até nitrato.

NH, + O, + H" + 2¢° —» NH,OH + H,0 — NO, + 5H" + 4e Nitrosomonas sp.
(8,8 ATP) (Oxidacién de amonio a nitrito)
NO, + H,0 — NO; +2H" (2,5ATP) Nitrobacter sp.

(Oxidacion de nitrito a nitrato)|

En ecosistemas terrestres o proceso produce unha perda de nitroxeno (os
solos co seu complexo de cambio retefien o cation amonio pero non ao anién nitrato). Isto produce unha
perda de nitroxeno asimilable que pasa as augas, onde pode orixinar contaminacion por eutrofizacion.

=A oxidacion anaerdbica do amonio (AnammoXx Anaerobic Ammonium oxidation)] € un
mecanismo de denitrificacion diferente ao convencional. E un proceso é anaerdbico que
ten importancia nos océanos .

Proceso descuberto en 1995. As bacterias obtefien enerxia da oxidacion do amonio con nitrito (de modo
semellante as bacterias nitrificantes en medios aerobios).

NH4+ + NOQ- - Nz + 2H20

A DENITRIFICACION elimina nitréxeno asimilable do ambiente, polo tanto reduce a producién bioldxica.
Hai incertezas sobre a sua contribucidon deste proceso Anammox a denitrificacion total nos océanos, pero
poderia ser superior a denitrificacion convencional, & dicir, un factor relevante na limitacién da produccion
primaria oceanica.

O proceso podese empregar para a eliminacién do nitroxeno asimilable nas augas residuais.

5.2. BACTERIAS QUIMIOSINTETICAS DO XOFRE

O Xofre, igual que o nitrdxeno, € un elemento que presenta estados de oxidacion diferentes, polo
que participa en numerosos aspectos do metabolismo enerxético. Hai diversas “bacterias do
xofre”, pero moitas non forman parte do grupo de “bacterias quimiosintéticas”:

- fotosintéticas, que na fotosintese utilizan compostos de xofre como doador de electrons en lugar de
auga (bacterias purpureas como Chromatium).

- organétrofas anaerobias, utilizan o sulfato na respiracion igual que nés o osixeno (aceptor final de
electréns); liberan SH, no medio e poden causar a precipitacion do ferro en forma de mineral pirita
(bacterias sulfato-redutoras como Desulfovibrio).

= Bacterias oxidadoras de compostos de xofre
reducido (sulfuros minerais, sulfuro de hidroxeno H.S,
xofre elemental S°, etc). Este proceso, do que obtefien
enerxia as tiobacterias, forma sulfato e xera acidez
no medio.

= Bacterias oxidadoras de ferro como Thiobacillus
ferrooxidans poden (ademais de oxidar sulfuros)
utilizar compostos ferrosos como doadores de
electrons.

4F?+4H +0, > 4F.+2H,0

Coa mineiria quedan expostos na superficie sulfuros que son
oxidados por bacterias fotolitétrofas como Thiobacillus
ferrooxidans. Esta oxidacion de pirita (FeS.) xera acidez, o
que constitde un importante impacto ambiental (drenaxe acido
das minas). Ademais libera Fe* que tingue as augas de
vermello. Estas manchas obsérvanse tamén en branas e
lameiros de areas con litoloxias basicas. = 4
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= As arqueas redutoras de sulfato como Archaeglobus pédense comportar como quimio-
organotrofos, pero tamén como quimiolitétrofos utilizando H, como doador de electrons
na fixacion de CO, a acetato.

Viven en condicidons anaerobias, termdfilas (entre 60 e 95°C), e poden utilizar sulfato
(tamén sulfito e tiosulfato) como aceptor final de electréns na sua respiracion (é dicir, a
“reducion de sulfato” non € a fonte de enerxia)l

5.3. BACTERIAS (ARQUEAS) METANOXENICAS
Producen enerxia reducindo o diéxido de carbono e oxidando o hidréoxeno.
CO, +4 Hy, — CH, + 2H,0

Como residuo libérase metano (0 “gas dos pantanos”)ipolo que son responsables de gran
parte da formacion de gas natural, dos hidratos gasosos dos fondos oceanicos e do
“biogas”. Atépanse en zonas anaerobias como zonas humidas, fondos oceanicos; tamén
nas plantas de tratamento de augas residuais e no rumen de rumiantes.

Tratase dun proceso ambientalmente importante porque permite pechar o ciclo do carbono en
condicidns anaerobias, nunha cadea de biodegradacion na que participan diferentes bacterias:

- Os restos organicos son degradados a acidos organicos, H, e CO, pola actividade de
bacterias fermentadoras.

- As bacterias metanoxénicas transforman os produtos anteriores en metano

- As bacterias oxidadoras do metano transforman este metano en CO,, que pode participar de
novo no proceso fotosintético.
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