






riduzione fotosintetica del carbonio, PCRPCR

1414COCO22

ChlorellaChlorella

analisi intermedi 
marcati



dopo 5 s

dopo 30 s

l’accettore della CO2 è il 
ribulosio 1,5 bis-fosfato



3-fosfoglicerato

CICLO C3CICLO C3

gliceraldeide 3-fosfato



STECHIOMETRIA GENERALE

6 CO6 CO22 + 11 H+ 11 H22O + 18 ATP + 12 NADPH O + 18 ATP + 12 NADPH →→→→→→→→
Fruttosio 6Fruttosio 6--P + 12 P + 12 NADPNADP++ + 6 + 6 HH++ + 18 + 18 ADP + 17 ADP + 17 PPii

il ciclo di Calvin consuma 3 ATP e 2 NADPH per 
ogni molecola di CO2 fissata



∆G = -51 kJ mol-1

La reazione è catalizzata da un enzima chiamato RUBISCORUBISCO



La Rubisco è in grado di 
catalizzare anche la 
reazione di ossigenazioneossigenazione
del ribulosio 1,5-bisfosfato



ribulosioribulosio 1,51,5--bisfosfato bisfosfato carbossilasi/ossigenasicarbossilasi/ossigenasi

enzima multimerico
L8S8

8 subunità grandi (55 kDa)
8 subunità piccole (14 kDa)8 subunità piccole (14 kDa)

560 kDa



Subunità grande

Subunità piccola

RubiscoRubisco

Subunità piccola

40% della frazione proteica 
totale delle foglie

nello stroma [rubisco] = 4 mM
500 volte >>>> [CO2]



genoma nucleo →→→→ rbcS (precursore subunità piccola)

genoma cloroplasto →→→→ rbcL (subunità grande)

luce RubiscoRubisco



riassumendo

FISSAZIONE DI 3 MOLECOLE DI CO2



simile all’enzima coinvolto 
nella glicolisi (NADH dip.)



rigenerazione del RuBP



una molecola di gliceraldeide 3-fosfato è convertita a 
diidrossiacetone fosfato da una trioso-fosfato isomerasi

rigenerazione del RuBP



il diidrossiacetone fosfato reagisce con una 
molecola di gliceraldeide 3-fosfato

rigenerazione del RuBP



il fruttosio 1,6-bisfosfato viene defosforilato a fruttosio 6-fosfato

rigenerazione del RuBP



il fruttosio 6-fosfato reagisce con la gliceraldeide 3-fosfato

rigenerazione del RuBP

pentosopentoso



l’eritrosio 4-P reagisce con il diidrossiacetone-P

rigenerazione del RuBP



il sedoeptuloso 1,7 bisfosfato
viene defosforilato

rigenerazione del RuBP



rigenerazione del RuBP

Dal sedoeptulosio 7-P e 
dalla 6a molecola di 
gliceraldeide 3-P, si 

formano due pentosipentosiformano due pentosipentosi



CHCH2OH

L’aldoso ribosio 5-P è isomerizzato nel chetoso ribulosio 5-P

rigenerazione del RuBP

CHCH2OH

Lo xilulosio 5-P è epimerizzato a ribulosio 5-P



CHCH2OH

rigenerazione del RuBP

3

Il ribulosio 5-P viene fosforilato da una chinasi e si 
riforma l’accettore ribulosio 1,5 bisfosfato



3 RuBP + 3 CO2 6 PGA
6 PGA            5 G3P + G3P
2 G3P             FBP

FBP             F6P
G3P + F6P             E4P + Xu5P
G3P + E4P             SBP
G3P + SBP             R5P + Xu5P

2 Xu5P             2 R5P
3 R5P             3 RuBP

2 Xu5P             2 R5P
3 R5P             3 RuBP

3 3 RuBPRuBP + 3 CO+ 3 CO22 3 3 RuBPRuBP + G3P + G3P 



il Ciclo di Calvin utilizza l’energia in modo efficienteil Ciclo di Calvin utilizza l’energia in modo efficiente

6 CO6 CO22 + 11 H+ 11 H22O + 18 ATP + 12 NADPH O + 18 ATP + 12 NADPH →→→→→→→→
Fruttosio 6Fruttosio 6--P + 12 P + 12 NADPNADP++ + 6 + 6 HH++ + 18 + 18 ADP + 17 ADP + 17 PPii

• ossidazione totale a CO2 di una mole di esoso = 2804 kJ

• sintesi 1 mole fruttosio-6-fosfato:• sintesi 1 mole fruttosio-6-fosfato:

12 NADPH 12 x 217 kJ = 2604 kJ

18 ATP            18 x 29 kJ = 522 kJ

Totale = 3126 kJ

EFFICIENZA CICLO CALVIN = 90%



L’efficienza di conversione dell’energia luminosa in energia
chimica è di circa il 27% per λ = 680 nm

La differenza rispetto all’efficienza del ciclo di
Calvin significa che la maggior parte dell’energia
viene persa dai centri di reazione durante la sintesi
di ATP e NADPH piuttosto che durante le reazionidi ATP e NADPH piuttosto che durante le reazioni
del ciclo di Calvin

In condizioni di campo efficienza molto più bassa: 0,2 In condizioni di campo efficienza molto più bassa: 0,2 –– 4%4%



Il ciclo di Calvin ha proprietà Il ciclo di Calvin ha proprietà autocataliticheautocatalitiche

Quando è richiesto, del carbonio può essere trattenuto 
dal ciclo per sintetizzare una maggior quantità di RuBP



Regolazione quantità enzimi Regolazione quantità enzimi Regolazione attività enzimi Regolazione attività enzimi 

Controllo dell’espressione genica La luce regola l’attività di alcuni Controllo dell’espressione genica

Il gene della Il gene della rbcSrbcS è indotto è indotto 
dalla lucedalla luce

La luce regola l’attività di alcuni 
enzimi del ciclo di Calvin



una molecola di CO2 reagisce con la Lys201

reazione favorita dall’aumento del pH nello stroma



pH 7 →→→→ 8
[Mg2+] 1-3 mM →→→→ 3-6 mM



in vitro [CO2] = mM
in vivo [CO2] = µM

il RuBP lega la Rubisco →→→→ no carbammilazione

mutante (attivasi) →→→→ cresce solo a [CO2] non fisiologiche

Durante la notte la Rubisco è inibita dal 2-carbossiarabinitolo 
1-fosfato che compete con il RuBP per il sito attivo

La Rubisco Attivasi, attivata dalla luce, rimuove l’inibitore dalla 
Rubisco



altri enzimi del ciclo di Calvin sono attivi solo alla luce

gliceraldeidegliceraldeide 33--fosfato deidrogenasifosfato deidrogenasi

fruttosio fruttosio 1,61,6--bisfosfato fosfatasibisfosfato fosfatasi

sedoeptulosiosedoeptulosio 1,71,7--bisfosfato fosfatasibisfosfato fosfatasi

ribulosioribulosio 55--fosfato chinasifosfato chinasi

inattivo                                    attivo





Anni ’20

OO inibisce la fotosintesi in inibisce la fotosintesi in ChlorellaChlorellaOO22 inibisce la fotosintesi in inibisce la fotosintesi in ChlorellaChlorella

[O2]  21%           42%                         - 50% velocità fotosintesi 

[O2]  21%           2%                           + 100% velocità fotosintesi 



La Rubisco è in grado di legare anche l’ossigeno

REAZIONE REAZIONE DIDI OSSIGENAZIONEOSSIGENAZIONE



il il ciclo PCO ciclo PCO ((photorespiratoryphotorespiratory carboncarbon oxidationoxidation) recupera ) recupera 
parte del carbonio perduto nella reazione di ossigenazione parte del carbonio perduto nella reazione di ossigenazione 

del del ribulosioribulosio 1,51,5--bisfosfatobisfosfato



CICLO PCO 
o CICLO C2



CLOROPLASTOCLOROPLASTO

il glicolato esce dai cloroplasti tramite un trasportatore 
specifico: traslocatoretraslocatore glicolato/gliceratoglicolato/glicerato

entra nei perossisomi (diffusione facilitata dalle porineporine)



PEROSSISOMAPEROSSISOMA

Ossidasi dipendente da FMN

+ O2 +  H2O2

+ +
transaminazionetransaminazione

La glicinaglicina esce dal perossisoma attraverso le porine



MITOCONDRIOMITOCONDRIO

la glicina entra nel mitocondrio probabilmente grazie ad un trasportatore specifico 

2 glicina

serina, CO2, NH3, NADH



GLICINA DECARBOSSILASIGLICINA DECARBOSSILASI

Proteina P: contiene 
piridossal fosfato

Proteina H: contiene una 
lipoammide

Proteina T: lega il THF

Proteina L: lipoamide
deidrogenasi che lega 
FAD



L’ammoniaca “scarica” L’ammoniaca “scarica” 
i gradienti protonicii gradienti protonici

Glutammina Glutammina SintetasiSintetasi
GS

Glutammato Glutammato SintasiSintasi
FerredossinaFerredossina--dipendentedipendente

GOGAT

CLOROPLASTOCLOROPLASTO



la serina è deaminata a idrossipiruvato
l’accettore dell’NH2 è l’acido αααα-chetoglutarico

PEROSSISOMAPEROSSISOMA

La serina passa nel perossisoma

+ +

+ NADH + H+ + NAD+
O
HOH

l’accettore dell’NH2 è l’acido αααα-chetoglutarico

L’idrossipiruvato è ridotto a glicerato che passa nel cloroplasto 
grazie al traslocatore glicolato/glicerato

Navetta 
ossalacetato-

malato



CLOROPLASTOCLOROPLASTO

+ ATP + ADP + H+

2 2 fosfoglicolatofosfoglicolato 33--fosfogliceratofosfoglicerato
COCO22

il ciclo PCO recupera il 75% del Cil ciclo PCO recupera il 75% del C

COMPLESSIVAMENTE





Reazioni nette del ciclo C2Reazioni nette del ciclo C2

2 Ribulosio 1,5-bisfosfato + 3 O2 + H2O + glutammato + ATP

3 3-fosfoglicerato + NH4
+ + CO2 + 2 Pi + α-chetoglutarato + ADP

Reazioni che nel cloroplasto recuperano il glutammato

α-chetoglutarato + NH4
+ + [(2 Fdrid + 2H+), ATP]

glutammato + H2O + [(2 Fdoss + 2H+), ADP + Pi]



3 cicli 3 cicli simultaneamente: Carbonio
Azoto
Ossigeno



ProprietàProprietà cinetichecinetiche RubiscoRubisco
TemperaturaTemperatura
[CO[CO22] [O] [O22]]



[CO2]
=

[O2]
carbossilazione

ossigenazione
=80IN VITRO

a 25°C 3.0carbossilazione

ossigenazione
=IN VIVO

Km (CO2) = 10 µM
Km (O2) = 250 µM



attivitàattività ossigenasicaossigenasica RubiscoRubisco

L’atmosfera primordiale era ricca
in CO2 e povera in O2

fattorefattore didi specificitàspecificità COCO22/O/O22fattorefattore didi specificitàspecificità COCO22/O/O22

Batteri anaerobi 10
Cianobatteri 50
Piante 80/100



Il significato biologico della
fotorespirazione non è stato chiarito

limitazione danno fotoossidazionefotoossidazione

prevenzione della fotoinibizionefotoinibizione


