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Capítulo 1 
 

 

Introdução Geral  

 

1. Radiação solar e seu impacto em organismos fotossintetizantes 

1.1.  Radiação solar e camada de Ozônio  

O sol irradia energia em um espetro eletromagnético amplo de comprimentos de 

onda que vão desde os raios gama até ondas de radio, embora esse espetro 

eletromagnético seja definido como infinito. A faixa mais importante desse espectro para 

a vida na Terra é a que denominamos como luz visível ou radiação fotossinteticamente 

ativa (em inglês PAR, 400 até 700 nm).  

A radiação ultravioleta faz parte do espectro eletromagnético e compreende ondas 

eletromagnéticas mais energéticas com comprimentos de 100 a 400 nm. É classificada 

pela Comissão Internacional de Iluminação em três tipos: UV-C (190-280 nm), UV-B 

(280-315 nm) e UV-A (315-400 nm) (OKUNO et al., 1996). Porém, muitos fotobiologistas 

ambientais aceitam 320 nm como o limite entre a radiação UV-A e UV-B (FRANKLIN &  

FORSTER, 1997).  

A energia característica de cada comprimento de onda é determinada pela relação: 

E = hc / λ  

onde, h é a constante de Planck (6.6*10-34 W.s-2 ), c a velocidade da luz (3*1017 

nm.s-1) e  λ o comprimento de onda. Quando se trata de sistemas biológicos ou químicos, 

a unidade mais comumente usada é o mol de fótons, o qual contém N fótons (onde N é o 

número de Avogadro =6,023 x 1023). A energia de um mol de fótons é definida pela 

seguinte equação: 

E = hc / λ =1.19629 x 108 J/ λ 

Assim, a energia de um mol de fóton varia inversamente com o comprimento de 

onda. Por exemplo, a energia de um mol de fóton a 300 nm é 398 kJ. Entretanto, a 

energia de um mol de fóton a 700 nm é somente 171 kJ. Essa relação tem implicações 

químicas e biológicas importantes quando estamos considerando sistemas sob mudanças 

na distribuição espectral solar (WHITEHEAD et al., 2000) 

Em termos gerais, a distribuição espectral solar fora da atmosfera corresponde a 

51% de radiação infravermelha, 41% de PAR e 8% de UV (WHITEHEAD et al., 2000). 



5 
 

Durante a passagem através da atmosfera, a radiação está sujeita à absorção e dispersão 

(por parte de gases e nuvens e partículas) reduzindo sua intensidade aproximadamente em 

35% antes de atingir a superfície da Terra. Como resultado do processo de dispersão e 

absorção, a distribuição espectral que atinge a superfície da Terra é diferente daquela 

registrada na borda da atmosfera. 

A radiação UV-C é fortemente mutagênica e letal para muitos organismos, mas, é 

completamente absorvida antes de atingir a superfície da Terra por partículas e gases 

presentes na atmosfera, como o oxigênio (O2) e o ozônio (O3). A radiação UV-B é 

parcialmente absorvida pela camada de ozônio. Porém, os níveis de PAR e UV-A são 

relativamente insensíveis às mudanças na concentração de ozônio.  

O ozônio compõe a atmosfera em quantidades mínimas (uma molécula de O3 para 

cada 2,5 milhões de moléculas presentes na atmosfera), concentrando-se principalmente 

na estratosfera, entre 15 e 40 km acima da superfície terrestre. Essa região é conhecida 

como ozonosfera, sendo responsável pela absorção de parte da radiação UV solar 

incidente, sendo fundamental para a manutenção da vida na superfície terrestre. Existe 

ozônio também no nível do solo, porém nessa região esse gás não apresenta os efeitos 

benéficos na absorção de UV, e ao contrário, é um poluente muito tóxico aos organismos 

(WMO, 2006).  

O ozônio é formado constantemente na estratosfera e corresponde à união química 

de uma molécula de O2 com um átomo de oxigênio, este último proveniente da 

fotodissociação do O2 por um fóton de radiação UV-C, com comprimento de onda 

inferior a 242nm. O ozônio, por sua vez, pode também ser dissociado em O2 + O por um 

fóton de radiação UV-B com comprimento de onda inferior a 320nm. Desta forma, a 

camada de O3 funciona como um filtro de parte da radiação ultravioleta, principalmente 

da radiação UV-B e UV-C (OKUNO, 1996), mantendo assim, os níveis de ozônio 

estratosférico através do balanço dinâmico entre a produção e destruição fotoquímica. 

O ozônio não está uniformemente distribuído ao redor da Terra. Intuitivamente, 

seria lógico encontrar maior concentração de ozônio estratosférico nas baixas latitudes 

(exemplo, no Equador) e em maiores altitudes onde as irradiâncias são mais elevadas. 

Contrariamente, os níveis de ozônio são mais altos na estratosfera média em altas 

latitudes e menores sobre o Equador (WMO, 2002). De fato, o nível de ozônio sobre o 

equador é relativamente constante em 260 Unidades Dobson (UD), entretanto, os níveis 

de ozônio nas altas latitudes no hemisfério sul podem atingir 350 UD (uma camada de 

ozônio de 1 mm de espessura a 0°C e 1 atmosfera de pressão corresponde a 100 UD). 
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Uma alta produção de ozônio ocorre sobre o equador e os trópicos, mas os ventos 

estratosféricos transportam esse gás para as regiões polares aumentando sua concentração 

em altas latitudes (WHITEHEAD et al., 2000). Por outro lado, a variação em altitude da 

camada de ozônio resulta da lenta circulação que leva o ar pobre em O3 da troposfera até a 

estratosfera. Uma vez que esse ar sobe lentamente nos trópicos, o ozônio é produzido pela 

fotólise das moléculas de oxigênio. Posteriormente, o ar rico em ozônio é transportado 

desde a estratosfera media das regiões tropicais para a estratosfera inferior nas latitudes 

mais altas. A alta concentração de ozônio nas altas latitudes é devido ao acúmulo desse 

composto a menores altitudes (Fig. 1).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 1. Produção e circulação de ozônio desconsiderando-se a influência da diminuição da 
camada de ozônio (modificado de STOLARSKI, 1988 e WHITEHEAD et al., 2000). 

 

O ciclo natural do ozônio pode ser perturbado pela interação com compostos 

antropogênicos, comumente chamados CFC´s (WMO, 1994). Os íons de cloro (Cl-) 

transportados pelos CFCs e os óxidos nítricos (NOx) são apontados como os principais 

responsáveis pela redução da camada de O3 (MOLINA et al., 1987; BORNMAN, 1996). 

Após 50 anos da introdução dos CFC´s, suas concentrações têm aumentado na atmosfera. 

Os CFC´s são estáveis e inertes na troposfera, mas quando se encontram na estratosfera, 

esses compostos são expostos à UV com suficiente energia para quebrar as ligações 

carbono-cloro. O íon cloro, quando exposto à radiação ultravioleta, apresenta elevada 

reatividade com as moléculas de ozônio de acordo com as seguintes reações, causando a 

destruição das mesmas (MOLINA et al., 1987): 

 

 

 



7 
 

 Cl + O3                      ClO + O2 

ClO2 + ClO                  Cl2O2  

Cl2O2 + hv      Cl + ClOO 

ClOO + O                   ClO + O2  

 2 x (Cl + O3          ClO + O2)  

 

Essas reações podem ocorrer em qualquer parte na estratosfera, mas as taxas de 

ocorrência não são suficientemente rápidas para explicar o grande “buraco” na camada de 

ozônio que tem sido observado em cada primavera austral na Antártica desde meados dos 

anos 80 (FARMAN et al., 1985; STOLARSKI et al., 1986). 

Pesquisas recentes têm demonstrado que a redução na camada de ozônio parece 

depender também de uma série de processos químicos iniciados pela formação de nuvens 

polares estratosféricas (em inglês, PSCs), compostas de água congelada e de ácido nítrico 

triidratado, formadas durante as noites do inverno polar. Essas nuvens atuam como uma 

superfície catalítica para a liberação de clorina e bromina a partir de moléculas 

quimicamente inertes. Quando a estratosfera começa a esquentar novamente, esses 

compostos liberados podem reagir com as moléculas de ozônio causando a sua destruição 

(BORNMAN, 1996). Com o aumento progressivo das temperaturas no final da primavera e 

começos do verão, as PSCs diminuem e com isso o período de diminuição da camada de 

ozônio termina, e os valores de ozônio voltam a ser normais (WMO, 2002). 

Os primeiros registros referentes à diminuição da camada de ozônio na Antártida 

indicam uma redução desse composto na primavera nos anos 80 (FARMAN et al, 1985; 

STOLARSKI et al., 1986; SMITH, 1992), com uma diminuição significativa até meados dos 

anos 90s (WEATHERHEAD &  ANDERSEN, 2006). Como essa redução foi restrita à região da 

Antártida, foi denominada de “buraco” na camada de ozônio sobre a Antártida (Antarctic 

Ozone Hole- AHO). A definição clássica para AOH em termos quantitativos é a área 

geográfica na qual a coluna de ozônio é igual ou menor a 220 UD (CASICCIA et al., 2003). 

Essa diminuição apresentou curta duração e foi seguida por um rápido reestabelecimento. 

No entanto, a partir da década de 90, o aumento do “buraco” de O3 e conseqüentemente 

da quantidade de radiação UV-B na superfície da Terra alcançaram níveis incomuns, 

atingindo não apenas o continente antártico, mas também o continente americano até a 

latitude de 38° Sul (Chile e Argentina) (FARMAN et al., 1985; ORCE &  HELBLING, 1997; 

BIANCIOTTO et al., 2003; DIAZ et al., 2006). Em 1994, o “buraco” sobre o continente 

antártico atingiu 24 milhões de km2 (WMO, 1994), aumentando para 30 milhões de km2 
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na primavera do ano 2000 (HELBLING et al., 2001). Atualmente, esses valores têm sido 

registrados até o início do verão (WMO, 2002). Alguns estudos indicam ainda que a 

diminuição da camada de O3 ocorre também no hemisfério Norte, sobre o Ártico 

(PEARCE, 1996). 

Durante a primavera, quando a área do “buraco” de O3 aumenta de tamanho, a 

ponta sul da América do Sul fica muitas vezes sob sua influência. Essa área é mais 

afetada pelos baixos níveis de ozônio do que qualquer outra região (WMO, 1999).  

A dinâmica da camada de ozônio no extremo sul da América tem sido estudada 

por meio de quatro estratégias; i) lançamento de balões em regiões específicas, como 

Punta Arenas no Chile (KIRCHHOFF et al., 1997); ii) uso de espectroradiômetros Brewer 

(CASICCIA et al., 2003); iii) obtenção de dados da NASA através de satélites (Total Ozone 

Mapping Spectrometer (TOMS)-http://toms.gsfc.nasa.gov/ozone/ozone_v8.html) 

(KIRCHHOFF et al., 1997; ORCE &  HELBLING, 1997; CASICCIA et al., 2003); e iv) medições 

da radiação UV feitas em terra (ORCE &  HELBLING, 1997; CASICCIA et al., 2003). Muitas 

dessas pesquisas confirmam que massas de ar debilitadas em ozônio provenientes das 

regiões polares atingem o extremo austral da América do Sul em eventos de duração 

variável durante setembro e novembro (ORCE &  HELBLING, 1997; DIAZ et al., 2006; 

CASICCIA et al., 2003).  

Sobre a cidade de Punta Arenas (53°S; 70,9°W) no Chile, CASICCIA et al. (2003) 

registraram 7 eventos de diminuição de ozônio entre agosto e outubro de 2000. Esses 

eventos totalizaram 17 dias com diminuição desse gás, que correspondeu ao período mais 

longo registrado até então. Cada evento teve uma duração de um e quatro dias com uma 

diminuição de ozônio entre 20 e 49%. Por outro lado, registrou-se uma correlação inversa 

entre aqueles dias com a diminuição de ozônio e o aumento da radiação UV-B.  

A radiação UV-B que atinge a superfície da Terra pode aumentar até três vezes 

como decorrência da redução dos níveis de ozônio na estratosfera (CALDWELL  et al., 

1989). Uma diminuição de 10% da camada de ozônio pode causar um aumento de 5% na 

radiação UV-B a 320 nm. Porém, essa mesma diminuição poderia aumentar em 100% a 

radiação a 300 nm que atinge a superfície terrestre (FREDERICK et al., 1989). Estudos 

feitos em Punta Arenas mostram que o maior aumento relativo da radiação UV-B, 

durante um evento de destruição do ozônio, ocorre entre 296-297 nm, com a irradiância 

espectral em 297 nm sendo pelo menos 10 vezes maior do que durante um dia normal 

(KIRCHHOFF et al., 1997). Já na cidade de Ushuaia (54,5° S, 68° W),  FREDERICK et al. 

(1993) estimaram que os maiores níveis de radiação em 306,5 nm ao meio-dia durante 
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um evento de destruição de ozônio foi equivalente ao esperado no solstício de verão em 

Buenos Aires, 20 graus de latitude para o norte. BOJKOV et al. (1995), trabalhando 

também em Ushuaia, reportaram incrementos de 80% e 35% a 300 e 305 nm, 

respectivamente, durante um declínio de 15% na camada de ozônio em outubro. A 

irradiância medida a 300 nm foi semelhante ao valor registado no mesmo local, no 

solstício de verão.  

Finalmente, uma diminuição na concentração de ozônio pode promover diferentes 

valores no aumento da radiação UV-B dependendo da sazonalidade. Assim, 48% de 

redução na camada de ozônio promoveu um aumento de 95% na radiação UV-B em 

setembro de 2000. Entretanto, no mês de outubro de 2000, o mesmo valor de redução de 

ozônio promoveu um aumento de 111% de radiação UV-B (CASICCIA et al., 2003). 

 

1.2. A radiação que chega à Terra 

Parte da radiação que chega à superfície terrestre é essencial para a vida uma vez 

que é utilizada pelos organismos fotossintetizantes. Esses organismos absorvem a energia 

na faixa da PAR para fixar quimicamente o carbono em compostos altamente energéticos, 

necessários para a produção de biomassa. Como conseqüência desse processo é 

produzido o oxigênio molecular o qual é importante para a vida dos organismos 

heterótrofos (BISCHOF et al., 2006).  

A quantidade e qualidade da radiação estão sujeitas a mudanças diárias, sazonais e 

globais (latitude e altitude). Essa radiação varia com o horário e com as condições 

meteorológicas do dia (incluindo chuva, nuvem e neblina). Varia também com a 

concentração de aerosóis (BISCHOF et al., 2006). Já, na coluna de água, a penetração da 

radiação solar, incluindo UV e PAR, pode variar de acordo com o ângulo de incidência 

solar e propriedades óticas, inerentes ao corpo de água, como a absorção e o coeficiente 

de atenuação (KIRK, 1994; FRANKLIN  & FOSTER, 1997). Essas propriedades variam com a 

presença de plâncton, matéria particulada em suspensão e matéria orgânica dissolvida, 

que absorvem fortemente a radiação UV (FRANKLIN  & FOSTER, 1997; TALARICO & 

MARANZANA , 2000).  

A penetração da radiação em águas costeiras, diferentemente da penetração em 

águas oceânicas, é mais variável, uma vez que recebe material dos ecossistemas terrestres 

via deságüe dos rios, atividades antropogênicas, suspensão de sedimentos e produção de 

exudatos por macrófitas, aumentando a concentração de materiais que dispersam e 

absorvem a radiação (FRANKLIN  & FORSTER, 1997).  
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Embora os organismos fotossintetizantes aquáticos tenham mecanismos de 

proteção próprios, um aumento da radiação UV-B decorrente da diminuição da camada 

de ozônio pode promover efeitos deletérios. A coluna de água atua como uma proteção 

natural contra a radiação UV-B, embora essa radiação possa penetrar até 60 metros 

(SMITH et al., 1992; GARDE & GUSTAVSON, 1999), provocando efeitos negativos em 

organismos ou ecossistemas localizados em até 30 metros (HÄDER et al., 1998; TALARICO 

& M ARANZANA , 2000; HOYER et al., 2001). 

 

2. Efeitos da radiação ultravioleta em organismos fotossintetizantes 

Os efeitos da radiação UV podem ser perceptíveis em células ou até em 

ecossistemas, afetando ainda ciclos biogeoquímicos importantes (ZEPP et al., 1998). O 

impacto do aumento da radiação UV na superfície da Terra tem sido investigado por 

vários grupos de pesquisadores, avaliando-se o efeito natural e artificial dessa radiação no 

crescimento e nos demais aspectos fisiológicos dos organismos fotossintetizantes. Os 

efeitos danosos da radiação UV seriam causados principalmente pela UV-B. A radiação 

UV-A, que atinge a superfície da Terra em quantidade comparativamente maior do que a 

UV-B, contribuiria para processos de reparo dos danos causados pela UV-B (Kim & 

SANCAR, 1993; BRIT, 1995). Muitas pesquisas revisam e descrevem os efeitos produzidos 

pela UV em plantas vasculares (TEVINI  & TERAMURA, 1989; BARNES et al., 1990; 

STAPLETON, 1992; REUBER et al., 1993; CUADRA &  HARBORNE, 1996; CUADRA et al., 

1997; PAL  et al., 1997; JANSEN et al., 1998; GAO et al., 2003), líquens (BUFFONI et al., 

2002) e algas marinhas (FRANKLIN &  FOSTER, 1997; HÄDER et al., 1998; VAN DE POLL et 

al., 2001, BISCHOF et al., 2006; KARSTEN et al., 2009). Esses estudos indicam de forma 

geral, que a maioria dos organismos expostos com freqüência à radiação solar apresenta 

mecanismos de defesa para minimizar os danos causados pela radiação UV. Embora essa 

radiação venha sendo apontada como indutora de efeitos estressantes, outros estudos têm 

demonstrado a inexistência desses, ou até a indução de efeitos positivos (FISCUS & 

BOOKER, 1995; FRANKLIN &  FOSTER, 1997; HANELT &  ROLEDA, 2009) 

 

2.1. Efeitos diretos  

O processo relacionado aos efeitos biológicos da radiação UV-B é iniciado com a 

absorção fotoquímica por parte de biomoléculas importantes. Essas biomoléculas podem 

ser danificadas pela absorção direta da radiação UV-B ou indiretamente por meio de 

reações fotoquímicas induzidas por esse tipo de radiação. A energia contida num fóton é 
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inversamente proporcional ao comprimento de onda, podendo ser suficiente para quebrar 

ligações químicas. Fótons altamente energéticos da faixa da radiação UV-B podem ser 

absorvidos por ácidos nucléicos, aminoácidos, clorofilas e carotenóides (HARM, 1980; 

DIFFEY, 1991; FRANKLIN  & FOSTER, 1997). O principal alvo celular da UV-B são o DNA 

e os aminoácidos devido à presença de resíduos aromáticos. Quando essas moléculas são 

afetadas, numerosas conseqüências biológicas e ecológicas podem ocorrer (KARSTEN et 

al., 2009). 

A exposição aos comprimentos de onda curtos (UV-B e UV-C) pode modificar o 

pareamento normal das bases de DNA pela formação de lesões entre moléculas de 

pirimidina adjacentes, resultando em dímeros de pirimidina ciclubutano (CPDs) e 

fotoprodutos pirimidina 6-4 pirimidona (fotoprodutos (6-4)) (Fig. 2) (SANCAR & 

SANCAR, 1988; STRID et al., 1994; BRITT, 1995; FRIEDBERG et al., 1995; FRANKLIN  & 

FORSTER, 1997, PAKKER et al., 2000a). Dímeros de TT são os mais comuns dos CPD´s, 

entretanto, dímeros TC, CT e CC podem também ser verificados. A principal 

conseqüência desses danos é a incapacidade das enzimas RNA e DNA polimerases em 

reconhecerem esses dímeros danificados, provocando a interrupção na transcrição de 

genes e replicação do DNA (BRITT, 1995), e conseqüentemente, promovendo 

modificações no metabolismo e na divisão celular (BUMA et al., 1995, 2000). 

A formação de CPDs tem sido verificada nas macroalgas vermelhas Rhodymenia 

pseudopalmata e Palmaria palmata submetidas a altas doses biologicamente efetivas de 

radiação UV-B (3,9 KJ.m-2 e 3,2 KJ.m-2, respetivamente) (PAKKER et al., 2000a, 2000b). 

Outro trabalho relacionado à formação de lesões no DNA em macroalgas foi o realizado 

por VAN DE POLL et al. (2001). Esses autores verificaram que espécies de zonas mais altas 

no costão, como Chondrus crispus e P. palmata, quando expostas a tratamentos de 

PAR+UV-A+UV-B apresentaram quantidades despresíveis de lesões no DNA e o 

crescimento não foi afetado. Contrariamente, aquelas espécies que ocorrem no 

infralitoral, como Polyneura hiliae, Phyllophora pseudoceranoides, R. pseudopalmata e 

Phycodrys rubens apresentaram maior formação de CPDs no tratamento com UV-B, 

resultando num menor crescimento. A produção de dano no DNA não tem sido 

relacionada à temperatura e sim com o espectro de radiação incidente (PAKKER et al., 

2000b; VAN POLL et al., 2002, 2003). Esses danos também têm sido reportados em 

carposporos de Chondrus crispus e Mastocarpus stellatus, sendo que a indução dessas 

lesões no DNA foi maior com o aumento da intensidade de UV-B aplicada (ROLEDA et 

al., 2004). 



 

 

 

 

 

 

 

Fig. 2. Danos no DNA ocasion
pirimidinas ciclobutano ou “
ligação entre duas timinas, e B, fotoproduto (6
pirimidinona (figura modificada de 

 

As proteínas são outro alvo direto e importante da UV

fotossintetizantes, uma vez que s

resíduos aromáticos que absorvem UV

exemplo, o triptófano e tirosina absorvem 

fotooxidados levando à quebra da cadeia polipeptídica, mudanças estruturais ou 

inativação de enzimas (WILSON

réplicas nas células, o dano produzido

células, as proteínas cumprem várias funções específicas como enzimas, hormônios, 

componentes estruturais, etc. Por essa razão, qualquer mudança na sua estrutura terciária 

poderia se refletir na perda da vitalidade e viabilidade da célula (

As principais proteínas afetadas são aquelas associadas à plasmalema e ao processo da 

fotossíntese, tais como a proteína D1 do PSII e a enzima Rubisco n

(BISCHOF et al., 2000, 2002c). 

O PSII é um complexo proteína

tilacóides de organismos fotossintetizantes

provenientes da água para a plastoquinona a (Qa)

heterodímero de dois polipetídeos homólog

UV-B afetaria o complexo protéico D1/D2 (

principalmente a proteína D1 

explicaria pela presença de cromóforos UV

aceptor dessa proteína (BOUCHARD

tirosina (GREENBERG et al., 1989; 

entretanto, no lado aceptor o principal alvo seria a plastoquinona (

12 

ocasionados pela radiação ultravioleta: A, CPD (
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em Synechocystis, mostrando que a taxa de reparo do PSII foi reduzida quando a síntese 

de ATP foi inibida. Contrariamente, a síntese da proteína D1 foi estimulada pela síntese 

de ATP. Esses resultados ressaltam a necessidade de considerar todo o espectro solar no 

momento de analisar os efeitos produzidos pela UV-B em organismos fotossintetizantes. 

Cabe ressaltar que, a energia resultante da fotossíntese é fundamental também para os 

demais processos celulares, como a reparação do DNA. 

A radiação UV pode afetar ainda enzimas importantes no processo da fotossíntese 

como a ribulose 1,5-bifosfato carboxilase (Rubisco) (VU et al., 1984; STRID et al., 1990; 

BISCHOF et al., 2000, 2002c), a ATP-ase, a violaxantina de-epoxidase (PFUNDEL et al., 

1992) e gliceraldeido-3-fosfato deidrogenase (G3PDH) (Bischof et al., 2000). Dentre 

essas enzimas, a Rubisco vem sendo reportada como um dos principais alvos da UV-B 

em plantas vasculares, fitoplâncton e macroalgas (STRID et al., 1990; JORDAN et al., 

1992; NOGUÉS & Baker 1995; LESSER et al., 1996ab; ALLEN et al., 1997; BISCHOF et al., 

2000).  

Estudos realizados na planta vascular Pisum sativum mostraram que a atividade da 

Rubisco, assim como o conteúdo de subunidade polipetídicas dessa enzima, diminuiu 

gradativamente de um a três dias de exposição à UV-B (JORDAN et al., 1992). 

Diminuição na atividade da Rubisco e da G3PDH também tem sido verificada nas 

macroalgas Phycodrys rubens, Laminaria solidungula, Monostroma arcticum e Alaria 

esculenta quando expostas à radiação UV artificial (UV-A +UV-B) por 72 horas 

(BISCHOF et al., 2000). Em A. esculenta observou-se ainda a formação de polipeptídeos 

de alto peso molecular, os quais poderiam ser originados a partir da Rubisco, como 

previamente descrito em estudos na plantas vascular Brassica napus (GREENBERG et al., 

1996). Chondrus crispus exposta à UV apresentou 70% menos Rubisco do que quando 

cultivada em PAR num experimento com 15 dias de duração (VAN DE POOL, 2003). 

Todos esses resultados concordam com aqueles obtidos por BISCHOF et al. (2002c), no 

qual a exclusão da radiação UV do espectro solar resultou em um incremento na 

atividade total e na concentração da Rubisco em Ulva lactuca. Por outro lado, uma 

comunidade de U. rotundata mostrou uma perda significativa da Rubisco quando 

expostas à PAR+UV-A+UV-B, entretanto quando expostas apenas à UV não foi 

observada a redução dessa enzima. Isso confirmaria que populações naturais somente a 

combinação de UV-B e PAR elevada poderiam prejudicar a Rubisco e consequentemente 

a fotossíntese (BISCHOF et al., 2002d) 
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A sensibilidade da Rubisco à UV pode ser explicada da seguinte forma: i) as 

subunidades da Rubisco poderiam ser degradadas sob radiação UV-B (GREENBERG et al., 

1996; BISCHOF et al., 2000, 2002c); ii) comprimentos de onda efetivos na supressão da 

expressão de genes que codificam as subunidades da Rubisco poderiam não se expresar 

por ação de determinados comprimentos de onda (JORDAN et al., 1992; MACKERNESS et 

al., 1999). Verificou-se que os níveis de mRNA transcritos para as subunidades pequenas 

e grande da Rubisco diminuíram drasticamente nas primeiras horas de exposição à UV-B, 

embora esse efeito nos mRNA transcritos tenha sido uma resposta reversível (JORDAN et 

al., 1992). A redução de mRNA transcriptomas que codificam para a Rubisco é uma 

etapa muito rápida durante a exposição a UV, mesmo antes que qualquer outro efeito 

fisiológico da UV-B seja evidente, e poderia assim representar um indicador sensível para 

a iniciação do estresse induzido pela UV-B (JORDAN et al., 1992; MACKERNESS et al., 

1999). A concentração de Rubisco observada sob UV poderia então ser o resultado do 

equilíbrio entre a síntese e destruição induzida pela UV, ou mesmo da mudança na 

expressão de genes (BISCHOF et al., 2002c). Porém, ainda não está claro se a exposição à 

UV causa uma redução temporal ou permanente na atividade da Rubisco. Portanto, as 

implicações da redução no conteúdo dessa enzima são atualmente difíceis de estimar.  

Outras proteínas que podem ser possíveis alvos da radiação UV são aquelas que 

compõem o citoesqueleto das células de plantas. Dentre essas, a tubulina pode ser 

particularmente sensível, se apresentar um alto conteúdo de aminoácidos com cadeias 

aromáticas com forte absorção na banda dessa radiação (ZAREMBA et al., 1984; 

HOLLÓSY, 2002).  

 

2.2. Efeitos da UV-B na em pigmentos fotossintetizantes 

As algas vermelhas apresentam como pigmentos responsáveis pela absorção da 

radiação solar a clorofila-a (Cl a), carotenóides e ficobiliproteínas. Estas últimas são 

pigmentos-antena capazes de absorver os comprimentos de onda entre 450 a 660nm, que 

não são eficientemente absorvidos pela clorofila (GANTT, 1990; SINHA et al., 1995). As 

ficobiliproteínas estão organizadas em estruturas denominadas ficobilissomos (GANTT, 

1981; ZUBER, 1986). São descritos três tipos de ficobiliproteínas: ficoeritrina (FE), 

ficocianina (FC) e aloficocianina (AFC). Esses pigmentos têm como função primária 

absorver energia transferindo-a em seqüência a partir da FE, FC e AFC, para o centro de 

reação do PSII, onde a Cl-a é excitada, possibilitando assim o estabelecimento de um 

fluxo de elétrons (GANTT, 1981; TALARICO, 1996). A FE apresenta uma importante 
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função no mecanismo de aclimatação das algas vermelhas à luz, devido a sua localização 

mais externa nos ficobilissomos e suas características espectrais (TALARICO, 1996). 

A degradação dos pigmentos fotossintetizantes é um processo natural reportado 

para algas (FIGUEROA et al., 1997a) e está relacionado à diminuição nas taxas da 

fotossíntese que ocorre em resposta à radiação solar elevada. Modificações no conteúdo 

pigmentar podem alterar a transferência de energia que ocorre dos pigmentos acessórios 

até os centros de reação, dificultando a síntese de carboidrato, essencial para a produção 

da energia necessária para o crescimento e para ativar os mecanismos de proteção e 

reparo dos efeitos induzidos pela radiação UV-B. Assim, tem sido sugerido que a 

concentração de pigmentos é um parâmetro que pode ser utilizado como um importante 

biomarcador dos efeitos da radiação UV-B (CORDI et al., 1997).  

A radiação UV danifica os pigmentos e reduz seu conteúdo, possivelmente por 

duas razões: i) os pigmentos sofrem fotodegradação quando absorvem a energia da 

radiação UV diretamente, e ii) por efeito indireto de radicais livres de oxigênio (ROLEDA 

et al., 2004a). 

Assim como muitos dos efeitos da UV-B sobre alvos moleculares e processos 

fisiológicos, a sensibilidade dos pigmentos fotossintetizantes à UV-B é espécie-específico 

(ROLEDA et al., 2007). Dessa maneira, é possível encontrar respostas variadas à UV-B 

dependendo do organismo estudado.  

Em diversas espécies de Rhodophyta, têm-se observado que a concentração de 

pigmentos é alterada com um aumento na radiação UV. A concentração de Cl a diminuiu 

na presença de radiação UV em Chondrus crispus (AGUIRRE-VON-WOBESER et al., 2000; 

YAKOVLEVA  & TITLYANOV , 2001). Resultados similares foram obtidos em Palmaria 

palmata e Phycodrys rubens (BISCHOF et al., 2000). Já em Eucheuma strictum, a 

diminuição na concentração de Cl-a foi acompanhada de um aumento na concentração de 

aminoácidos tipo micosporinas (WOOD, 1989), sustâncias relacionadas à proteção contra 

radiação UV-B (GRÖNIGER et al., 2000). Em Gracilaria edulis, a exposição por 24 horas 

à UV-B promoveu uma diminuição do conteudo de Cl-a e ficobiliproteínas, em relação 

ao controle (PAR) (ESWARAN et al., 2002). Em Iridaea cordata apenas a FE e a FC 

diminuíram em conseqüência da exposição a altos níveis de UV-B (0,13W.m-2 ), 

enquanto que em baixos níveis de radiação a concentração desses pigmentos não variou 

(NAVARRO et al., 2010c). Nessa espécie, a FE foi o pigmento que sofreu maiores 

alterações na sua concentração, enquanto que a Cl-a não teve suas concentrações 

alteradas. Houve, por tanto, uma degradação dos pigmentos de forma diferencial, de 
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acordo com sua distribuição nos ficobilissomos. Esse padrão de destruição de pigmentos 

está de acordo com o observado em Porphyra umbilicalis, na qual, dentre os pigmentos 

fotossintetizantes, a FE foi primeiramente afetada quando as algas foram expostas à 

radiação UV, e a Cl-a foi mais resistente (AGUILERA et al., 1999). Resultados 

semelhantes foram obtidos também em algas azuis (SINHA et al., 1995). 

A proporção entre os pigmentos presentes em algas submetidas à radiação UV-B 

vem sendo analizado visando uma melhor compreção do seu papel. Em Iridaea cordata 

exposta à altas irradiâncias de UV-B (NAVARRO et al. 2010c) o aumento da proporção 

FE/FC foi relacionado a: i) uma maior sensibilidade da FC à radiação UV-B quando 

comparado a FE, ocorrendo uma inibição na sua síntese e acúmulo, como sugerido para 

Kappaphycus alvarezii (ESWARAN et al., 2001); ou ii) a um restabelecimiento nas 

concentrações de FE de forma mais rápida do que a de FC durante a noite, aumentando a 

proporção FE/FC, como sugerido para Ahnfeltiopsis concinna (BEACH et al., 2000). Essas 

duas possibilidades poderiam estar ocorrendo simultaneamente em I. cordata, uma vez 

que FE e FC sofreram alterações de concentração sob altas irradiâncias de UV-B. 

Entretanto, no caso de I. cordata, como a proporção FE/AFC não foi alterada, o mais 

provável seria a maior sensibilidade da FC à radiação UV-B do que a FE e a AFC 

(NAVARRO et al., 2010c). 

Por outro lado, GÓMEZ et al. (2005) mostraram que a concentração dos pigmentos 

pode variar com a profundidade, o tipo de radiação utilizada e com o tempo de exposição. 

As concentrações de Cl a de Gracilaria chilensis cultivada em duas profundidades 

distintas e em três tratamentos de radiação solar (PAR, PAR+UV-A e PA+UV-A+UV-B) 

não variou após um dia de cultivo. Já, após três dias nas mesmas condições, um 

incremento no conteúdo desse pigmento foi observado em amostras da superfície e 

tratadas com PAB. Em relação às ficobiliproteínas (FE e FC), a concentração das mesmas 

foi afetada por todos os tratamentos, mas sem uma tendência clara. Máximas 

concentrações de FE foram observadas após três dias em algas cultivadas na superfície, 

enquanto que a menor concentração foi observada durante o primeiro dia em algas 

mantidas mais ao fundo. Em geral, menores concentrações foram observadas quando a 

radiação UV foi excluída do espectro de radiação solar. Um estímulo à síntese de Cl-a e 

carotenóides em tratamentos contendo radiação UV-B foi também reportado para Ulva 

rígida (ALTAMIRANO  et al., 2000a). Entretanto, em U. lactuca observou-se uma 

diminuição do conteúdo de clorofila total após 5 horas de exposição à radiação UV-B 

(DÖHLER et al., 1995). Já, no caso de estádios jovens e maduros de Mastocarpus stellatus 
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e Chondrus crispus, o tratamento com PAR+UVA+UVB causou aumento no total de 

carotenóides e não no conteúdo de clorofilas, possivelmente pelo papel fotoprotetor 

desses pigmentos na dissipação de energia da radiação UV (ROLEDA et al., 2004a).  

O estímulo à síntese de pigmentos tem sido relacionado ao fotoestimulação do 

transporte de NO3 e à ativação da enzima nitrato redutase (NR) (LÓPEZ-FIGUEROA & 

RÜDIGER, 1991). Assim, o controle da síntese de pigmentos estaria intimamente 

relacionado com o controle do metabolismo de N (RÜDIGER & LÓPEZ-FIGUEROA, 1992; 

FIGUEROA et al., 1995). Neste contexto, BONOMI et al. (2011) reportou que os pigmentos 

de Gracilaria tenuistipitata diminuíram durante período experimental principalmente em 

baixas concentrações de nitrogênio e UV. Entretanto, a incubação sob altas concentrações 

de nitrato (0,5 mM) atenuaram significativamente o efeito negativo da UV-B no conteúdo 

pigmentar. A diminuição na concentração de pigmentos poderia estar relacionada à falta 

de nitrogênio celular disponível para síntese e reposição de aminoácidos e proteínas 

importantes ao metabolismo. Esse elemento poderia ser obtido a partir de pigmentos 

como as ficobiliproteínas, que têm sido consideradas como reservas alternativas de 

nitrogênio (LAPOINTE, 1981). Enzimas responsáveis pela captação desse elemento têm 

sido apontadas como sensíveis à radiação UV-B (DÖHLER et al., 1995), o que prejudicaria 

indiretamente a síntese e reposição dos pigmentos fotossintetizantes.  

 

A fotodestruição de pigmentos parece ser um processo natural, envolvido na 

proteção dos sistemas fotossintetizantes em relação a mudanças bruscas de irradiância de 

curta duração (TALARICO, 1996; FIGUEROA et al., 1997a; ROLEDA et al., 2004a). 

FIGUEROA et al. (1997a) reportaram que alterações no conteúdo pigmentar ocorrem 

diariamente, como descrito para Porphyra leucosticta, em que a FE e a FC, assim como a 

Cl-a, são danificadas em condições de excesso de radiação solar (PAR+UV-A+UV-B), 

podendo ser recuperadas no decorrer do dia (FIGUEROA et al., 1997a). Esses autores 

verificaram que as concentrações de FE e FC diminuíram fortemente durante o período 

de 12:00-13:30 horas, quando os níveis de radiação solar eram elevados, enquanto que no 

início da manhã e finais de tarde, as concentrações eram maiores.  

A FE apresenta uma importante função no mecanismo de aclimatação das algas 

vermelhas à luz, devido a sua localização mais externa nos ficobilissomos e suas 

características espectrais (TALARICO, 1996). Observações feitas em Ahnfeltiopsis 

concinna exposta a altos níveis de radiação solar revelaram que, embora a FE seja o 

pigmento mais degradado, é também o mais rapidamente sintetizado quando comparado 
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aos demais pigmentos (BEACH et al., 2000). Segundo ALGARRA & RÜDIGER (1993), a 

síntese e a reposição de FE, além da sua capacidade de dissociação, favorece a 

aclimatação dos ficobilisomos às mudanças de irradiâncias, sugerindo-se uma função 

fotoprotetora desse pigmento (SINHA et al., 1995), uma vez que as proporções FE/FC e 

FE/AFC podem ser restabelecidas em curtos períodos de tempo (BEACH et al., 2000). As 

ficobiliproteínas poderiam sofrer ainda um reagrupamento nos tilacóides, como sugerido 

para Porphyra umbilicalis (AGUILERA et al., 1999). Nessa espécie, observou-se que, em 

condições de radiação UV-B, a absorção dos pigmentos diminuiu, porém a concentração 

não foi alterada. AGUILERA et al. (1999) sugerem que essa radiação pode produzir um 

efeito de “empacotamento” dos pigmentos prejudicando a fotossíntese, porém a 

concentração de pigmentos não é alterada. Esse empacotamento, causado por alterações 

no fluxo de energia entre as ficobiliproteínas e a Cl a, poderia ser uma maneira de 

fotoproteção (AGUILERA et al., 1999), como já sugerido em cianobactérias (SINHA et al., 

1995). Alternativamente, uma dissociação dos ficobilissomos de cianobactérias foi 

relatada prejudicando sua função como pigmentos acessórios (SINHA et al., 1995). Esse 

processo seria causado pela destruição das proteínas de ligação dos componentes do 

ficobilissomo (SINHA et al., 1995). Esse desacoplamento dos pigmentos antena do aparato 

fotossintetizante pode ser uma estratégia de fotoadaptação para proteger o fotossistema II 

de danos quando exposto às altas intensidades de PAR e UV (AGUIRRE-VON-WOBESER et 

al., 2000)  

Em decorrência dos efeitos moleculares promovidos pela radiação UV-B, muitas 

conseqüências fisiológicas e biológicas poderiam ocorrer como uma cascata de eventos. 

Por outro lado, essas conseqüências, assim como os efeitos moleculares podem também 

ser decorrentes da formação de espécies reativas de oxigênio (do inglês, reactive oxigen 

species: ROS) 

 

2.3. Formação de espécies reativas de oxigênio (ROS) 

As ROS são normalmente produzidas em organismos fotossintetizantes em 

algumas vias metabólicas, incluindo a fotossíntese (ASADA, 1999) e a respiração (DAT et 

al., 2003). As ROS são produzidas diretamente pela excitação de O2 e a conseqüente 

formação de oxigênio singlete (O2(
1∆g)), ou pela transferência de um, dois ou três 

elétrons para o O2, resultando na formação de radicais superóxidos (O2
•-), peróxido de 

hidrogênio (H2O2) e radicais hidroxila (HO•), respectivamente (BOWLER et al., 1992; 



21 
 

BAKER & ORLANDI  1995; MITTLER, 2002). Esse processo pode ser estimulado na 

presença de fatores ambientais estressantes, como altos níveis de radiação UV 

(MALANGA &  PUNTAROLO, 1995; PAPADAKIS & ROUBELAKIS-ANGELAKIS, 2002; LEE & 

SHIU, 2009), temperatura (ASADA, 1997), dessecação e alta irradiância (CULLEN & 

DAVISON, 1999a,b; BURRIT et al., 2002) e metais pesados (CONTRERAS et al., 2005). 

Além dos processos internos, a formação de ROS induzida pela UV-B pode ocorrer 

também no ambiente pela fotoativação da matéria orgánica dissolvida, degradação 

fotoquímica e liberação de elétrons exitados que iniciam a redução do oxigênio 

molecular, resultando em radicais ânion superóxido (COOPER & ZIKA , 1983). Um 

segundo passo de redução de radicais superóxido seguido de protonação produz peróxido 

de hidrogênio, que é um oxidante poderoso devido a sua relativa longa vida que permite a 

difusão a longas distâncias (KARSTEN et al., 2009). Quando a produção de ROS é 

excessiva e favorece o estado pró-oxidante (desbalanço metabólico), o estresse oxidativo 

é desencadeado, provocando danos às estruturas celulares (SIES, 1993). Esses danos 

resultam da capacidade das ROS em reagir e oxidar biomoléculas fundamentais como 

proteínas, clorofilas, DNA e lipídeos de membranas, podendo alterar funções biológicas e 

até levar à morte celular (BOWLER et al., 1992). 

Indução da produção excessiva de ROS e o estresse oxidativo promovido pela 

UV-B tem sido observado em plantas vasculares, micro e macroalgas (FOYER et al., 

1994; LESSER, 1996ab; MALANGA  et al., 1997; HE et al., 2002; RIJSTENBIL, 2002; 

GERHARDT et al., 2005; SHIU & LEE, 2005; LEE & SHIU, 2009). Como exemplo, LEE & 

SHIU (2009) reportaram que a UV-B promoveu altos níveis de peroxidação lipídica e 

produção de H2O2 em Ptercladiella capillacea e Gelidium amansii. Verificou-se que o 

estresse oxidativo foi maior em G. amansii do que P. capillacea uma vez que a primeira 

ocorre no médiolitoral inferior e a segunda ocorre no médiolitoral superior. 

Em plantas vasculares, as ROS parecem desempenhar um papel importante na 

sinalização de vias de transdução de sinal, como respostas à exposição UV-B 

(MACKERNESS et al., 1999; GERHARDT et al., 2005). GERHARDT et al. (2005) utilizaram 

duas abordagens para pesquisar a possível participação das ROS nas respostas 

morfologicas e de aclimatação à UV-B em Brassica napus. Os antioxidantes ascorbato e 

cisteina foram usados para testar se podem afetar a resposta morfológica (curvamento da 

planta). Por outro lado, o efeito do H2O2 foi usado para testar se as ROS podem promover 

uma resposta morfológica similar. A aplicação de ascorcato ao tecido de B. napus 

diminuiu a resposta morfológica (curvamento), enquanto que a cisteina impediu essa 
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resposta. Assim, a adição de antioxidante diminui a magnitude da resposta e é possível 

que as ROS estejam envolvidas nessa resposta. Contrariamente, a aplicação de H2O2 

resultou na indução do curvamento na ausência de UV-B. Assim, H2O2 pode ser um dos 

mensageiros secundários na transdução do sinal da UV-B, ou pode ser convertido em 

ROS que desencadeia respostas para UV-B. Embora, elevados níveis de H2O2 são 

freqüentemente observados em plantas expostas à UV-B, o papel exato do H2O2 como 

um mensageiro secundário nas respostas mediadas pela UV-B é atualmente desconhecida 

(MACKERNESS et al., 2001; DESIKAN et al., 2001). Por outro lado, demonstrou-se que a 

transcrição induzida pela UV-B de alguns genes de Arabidopsis thaliana envolve ROS 

gerados a partir de múltiplas fontes celulares, e que as ROS são vias precoces de 

sinalização de uma variedade de respostas à UV-B (MACKERNESS et al., 2001). 

 

2.4. Mecanismos de defesa: fotoproteção e reparação  

Diferentemente das algas bentônicas, as microalgas podem evitar a radiação UV-

B por migração e movimento vertical, o que representa uma das estratégias de prevenção 

mais eficaz (WULFF et al., 2008). Entretanto, a coluna d'água pode ter un efeito protetor 

às macroalgas que crescem a determinadas profundidades, contrariamente ao que 

ocorrem na zona entremarés, que estão sujeitas a altos níveis de UV-B (KARSTEN et al., 

2001). Nesses locais, algumas algas podem evitar o excesso de radiação formando densos 

tufos, como no caso de Ulva, Acrosiphonia, Chaetomorpha ou Urospora. As porções dos 

talos localizados externamente ficam expostas à radiação elevada, enquanto que as 

porções internas ficam permanentemente em condições de baixa radiação ou até mesmo 

permanecer no escuro (BISCHOF et al., 2002d, 2006; ROLEDA et al., 2009). Algumas 

macroalgas podem crescer sob a proteção de outras espécies ou até mesmo sob a proteção 

de adultos da sua espécie, promovendo uma atenuação dos efeitos da radiação UV-B 

(NAVARRO et al., 2008). Outras algas podem crescer sob a proteção de grandes algas 

pardas (ZAMORANO & WESTERMEIER, 1996), evitando assim a exposição a altos níveis de 

UV-B. 

Outros fatores como a estrutura do talo, densidade celular, espessura da parede 

celular e densidade de cloroplastos podem atenuar os efeitos da UV-B em algas marinhas. 

O aumento da espessura do talo poderia minimizar os danos no DNA promovidos pela 

UV-B, uma vez que as camadas externas de células podem filtrar essa radiação 

impediendo que atinja porções mais internas (FRANKLIN  & FORSTER, 1997; ROLEDA et 

al., 2007). Em diatomáceas da Antártica, a diferença no tamanho das células explicaria 
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em grande parte a variabilidade na acumulação de CPDs e os efeitos da UV na 

sobrevivência (KARENTZ et al., 1991b).  

As algas e as plantas vasculares desenvolveram várias estratégias de defesa contra 

os danos induzidos pela UV-B, dentre essas incluem-se: i) a fotorreparação do DNA 

mediado pela PAR e UV (MITCHELL & KARENTZ, 1993; PAKKER et al., 2000a,b); ii) o 

acúmulo de antioxidantes e a ativação de enzimas antioxidantes (COCKELL & KOWLAND, 

1999); iii) o acúmulo de compostos fotoprotetores, como os aminoácidos tipo 

micosporinas (MAAs) em algas vermelhas (KARSTEN et al., 1998ab; KORBEE-PEINADO et 

al., 2004; KORBEE et al., 2005a,b), os compostos fenólicos em algas pardas (PAVIA  et al., 

1997; CONNAN et al., 2004; ABDALA -DÍAZ  et al., 2006) e em Ulva pertusa (HAN & HAN, 

2005), e as trihidroxicumarinas na alga verde Dasycladus vermicularis (PÉREZ-

RODRÍGUEZ et al., 2001). 

 

2.5. Reparação do DNA 

Continuamente, enzimas reparadoras do DNA atuam no genoma reconhecendo 

lesões (HÄDER & SINHA, 2005). Uma vez encontrada uma lesão, uma eficiente reparação 

do DNA é iniciada, a qual em muitos casos leva a restauração da informação genética 

(CARELL & EPPLE, 1998). Os danos no DNA podem ser reparados por enzimas 

fotossensíveis, entre elas as fotoliases. Essas enzimas são talvez um dos mais simples e 

antigos sistemas de reparação do DNA (HÄDER & SINHA, 2005). Têm sido reportadas em 

muitos organismos terrestres e aquáticos desde bactérias até vertebrados (BRITT, 1995; 

SINHA & HÄDER 2002; HÄDER & SINHA, 2005; RASTOGI et al., 2010). São consideradas 

antigas proteínas de reparação, e possívelmente tiveram papel importante na evolução dos 

primeiros organismos da Terra (CARELL & EPPLE, 1998).  

As fotoliases se ligam aos CPDs (CPD-fotoliase) ou 6-4 Fotoproduto (6-4-

fotoliase) e revertem os dímeros à forma monomérica normal na presença de radiação 

UV-A e PAR (luz azul e branca), processo conhecido como fotoreativação (KIM  & 

SCANDAR, 1993; TODO et al., 1993; CHEN et al., 1994; STRID et al., 1994; BRITT, 1995; 

VAN DE POLL et al., 2002; HÄDER &SINHA, 2005). As CPD-fotoliases têm sido reportadas 

em diversos grupos, tais como archaea, bactérias, fungos, vírus, plantas, invertebrados e 

vertebrados (SINHA &  HÄDER, 2002; RASTOGI et al., 2010). Por outro lado, 6-4 fotoliases 

foram identificadas apenas em Drosophila (TODO et al., 1993), Arabidopsis thaliana 

(PANG &  HAYS, 1991) e no bicho-da-seda Xenopus laevis (TODO et al., 1997). O 

mecanismo de fotorreativação da 6-4 fotoliase e CPD-fotoliase poderia ser similar, uma 
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vez que ambas possuem o cofator flavina adenina dinucleotídeo (FAD) (CARELL et al., 

2001). Esse mecanismo implicaria na transferência de elétrons a partir da FAD reduzida 

para o substrato, para proceder ao reparo do dímero (ZHAO et al., 1997). 

Os trabalhos sobre fotorreativação dos dímeros de pirimidina em algas marinhas 

são recentes. CPDs detectados em Rhodymenia pseudopalmata e Palmaria palmata 

foram rápidamente reparados em presença de PAR e UV-A (PAKKER et al., 2000a,b). 

Verificou-se que esse reparo pode ocorrer no escuro, como observado em P. palmata 

(PAKKER et al., 2000b), mas não em R. pseudopalmata (PAKKER et al., 2000a). 

Adicionalmente, demonstrou-se que o processo de fotorreativação é dependente da 

temperatura em P. palmata (PAKKER et al., 2000b). Esse fato torna-se importante, uma 

vez que a temperatura atua no crescimento e na sobrevivência das algas, tendo papel 

fundamental em processos enzimáticos (PAKKER et al., 2000 a,b). Os 6-4 fotoprodutos 

detectados em P. palmata foram também reparados em presença de PAR e UV-A e o 

ótimo de eficiência ocorreu temperatura distinta da observada para o reparo de CPDs 

(PAKKER et al., 2000b). Esses autores sugerem a presença de dois processos de reparo 

independentes nessa espécie. 

A baixa presença de dímeros de pirimidina em Palmaria palmata e Chondrus 

crispus quando expostas à PAR+UV-A+UV-B por 15 dias fez com que VAN DE POLL et 

al. (2001) sugerissem a presença de enzimas fotoliases. Por outro lado, à ausência de 

reparo no DNA de Odonthalia dentata, Coccotylus truncatus e Monostroma arcticum 

poderia indicar a ausência de fotoliases (VAN DE POLL et al., 2002).  

Outro processo de reparo independente da presença de luz é a excisão de 

nucleotídeos danificados e a substituição deles por um novo fragmento (MITCHELL & 

KARENTZ, 1993; KARENTZ, 1994; BRITT, 1995). Esse processo foi demonstrado em 

microalgas (KARENTZ et al., 1991b; BUMA et al., 1995) e plantas vasculares (PANG & 

HAYS, 1991; QUAITE et al., 1994). O DNA danificado pode também ser reparado após a 

replicação, considerando como base a informação contida na fita não danificada (ROY, 

2000). 

Além da temperatura e da luz desempenharem papel importante nos processos 

relacionados ao reparo do DNA, a disponibilidade de nutrientes pode influenciar a 

expressão de genes ligados às vias de reparo, como a excisão de nucleotídeos (VAN DE 

POLL et al., 2002). 
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2.6. Sistema Antioxidante (neutralizadores de ROS) 

Dois sistemas complexos de defesa antioxidante contra as ROS em organismos 

fotosintetizantes têm sido reportados: enzimáticos e não enzimáticos. Dentre esses 

últimos, estão sistemas que incluem a presença de ácido ascórbico (AA), α-tocoferol, 

carotenóides (β-caroteno, peridinina, astaxantina e zeaxantina), glutationa reduzida 

(GSH) e poliaminas ou flavonóides (BUCHANAN et al., 2000; PINTO et al., 2003).  

Glutatina e AA são agentes redutores que combatem as ROS, e podem também 

absorver diretamente a UV-B, uma vez que sua absorção máxima é na região UV (200-

300 nm), protegendo diretamente a célula (XUE et al., 2005). A concentração de AA e 

glutationa sofreram um aumento como resultado da exposição de Dunaliella salina a UV-

B, conferindo uma maior proteção ao estresse oxidativo (EL-BAKY  et al., 2004). 

Similarmente, o conteúdo de glutationa em Thalassiosira pseudonana aumentou em 

resposta à UV-B (RIJSTENBIL, 2002). Compostos como AA, α-tocoferol e β-caroteno são 

antioxidantes bem reconhecidos em algas marinhas (DUMMERMUTH et al., 2003). 

Os carotenóides podem desempenhar a função de fotoprotetores pela dissipação 

do excesso de energia (HAVAUX &  NIYOGI, 1999) e como antioxidantes (EDGE et al., 

1997). Esses compostos podem prevenir a formação de espécies reativas do oxigênio no 

cloroplasto através da extinção de moléculas de clorofila em estado triplete e de oxigênio 

singlete (YOUNG, 1991). Em Dunaliella bardawil o acúmulo de β-caroteno impediu 

danos fotossintetizantes relacionados à UV através da absorção da luz azul e UV-A 

(WHITE et al., 2002). Por outro lado, sugere-se que o aumento da zeaxantina na presença 

do ciclo das xantofilas contribui para a proteção contra a UV e prevenção de danos 

promovidos por essa radiação (GÖTZ et al., 2002). Além dessa atividade, os carotenóides 

podem ainda inibir a entrada de substâncias oxidativas e íons metálicos nas células, e 

dessa forma, retardar o processo de peroxidação lipídica (WISNIEWSKA & SUBCYNSKI, 

1998), como observado para a peridinina (BARROS et al., 2001). Esses autores também 

verificaram forte atividade antioxidante de astaxantina em lipossomos marcados com 

Fe2+.  

Os carotenóides podem ser acumulados em grandes quantidades (10% do peso 

seco) em microalgas do gênero Dunaliella como resposta a situações de estresse, tais 

como alta intensidade de luz, alta concentração de sal e limitação de nutrientes (BEN-

AMOTZ & AVRON 1988; BAR et al., 1995; EL-BAZ et al., 2002). Grandes quantidades de 

carotenóides, principalmente de β-caroteno, astaxantina e zeanxantina, poderiam ser 
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usadas para eliminar ou reduzir ROS (RISE et al., 1994; EL-BAZ et al., 2002). Nesse 

contexto, cultivos de D. salina expostos à radiação UV-B apresentaram um aumento 

significativo no conteúdo de carotenóides principalmente, astaxantina e criptoxantina 

quando comparado a um cultivo sem UV-B (EL-BAKY  et al., 2004). Astaxantina e 

zeaxantina têm sido apontadas como as mais eficáz na proteção contra a UV-B em alguns 

organismos, impedindo o processo de peroxidação muito mais do que o β-caroteno (GÖTZ 

et al., 1999).  

Em macroalgas, também tem sido observado um incremento de carotenóides em 

resposta a radiação UV-B (LEE & SHIU, 2009). Esses autores sugerem que os 

carotenóides estão envolvidos na proteção contra a radiação UV-B em Ptercladiella 

capillacea, uma vez que sua concentração aumentou quando essa alga foi exposta a 1,5–

3,0 Wm-2 de UV-B. Contrariamente, em Gelidium amansii, não houve acúmulo de 

carotenóides quando exposta à 0,5–3,0 Wm-2 de UV-B. Essa diferença foi atribuída à 

posição dessas espécies no costão: a primeira ocorre no infralitoral inferior e a segunda 

no infralitoral superior. Por outro lado, espécies coexistindo num mesmo ambiente podem 

apresentar diferenças na sensibilidade ao estresse oxidativo promovido pela UV-B (CHOO 

et al., 2005). Esses autores reportaram que Cladophora glomerata investiu mais em 

carotenóides frente a uma situação de estresse (UV-B), incluindo uma alta proporção 

entre carotenóides/clorofila e um ciclo violaxantina xantofila funcional. Contrariamente, 

Ulva procera foi mais sensível à UV-B, apresentando uma baixa proporção entre 

carotenóides/clorofila e nessa espécie não foi observado o ciclo das xantofilas. 

O sistema antioxidante enzimático em organismos fotossintetizantes é constituído 

pelas enzimas superoxido dismutase (SOD), catalase (CAT), glutatione peroxidase (GPX) 

e enzimas envolvidas no ciclo Ascorbato-Glutationa, tais como ascorbato peroxidase 

(APX), mono-dehidroascorbato reductase (MDHAR), dehidroascorbato reductase 

(DHAR) e glutatione reductase (GR), além da violaxantina de-epoxidase (VdEP) 

(AGUILERA et al., 2002; DUMMERMUTH et al., 2003; KARSTEN et al., 2009). 

A SOD é a primeira linha de enzimas de detoxificação que converte o radical 

superóxido (O2
•-) em uma ROS menos tóxica, o H2O2. Três tipos de SOD têm sido 

reportadas em algas, de acordo com suas isoformas, ligadas a diferentes metais: MnSOD, 

CuZnSOD e FeSOD. Essa última é considerada a principal removedora de ânions 

superóxido no cloroplasto (ALSHER et al., 2002; PINTO et al., 2003). Embora o H2O2 seja 

menos tóxico, seu acúmulo poderia danificar alguns componentes celulares. A remoção 

desse composto é feita pelos ciclos de ascorbato-glutationa e de glutationa peroxidasa e 
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ainda pela atividade da CAT. A APX degrada o H2O2 pela oxidação do acido ascórbico 

(AA) e o AA oxidado, tal como a DHA, é reduzido para regenerar o AA pela DHAR 

usando GSH como doador de elétrons (ASADA, 1999). A GSH oxidada (GSSG) é 

reduzida para GSH pela GR utilizando o poder redutor do NADPH (PINTO et al., 2003; 

BLOKHINA  et al., 2003) (Fig. 5). A CAT é responsável também pela remoção do H2O2 

(WILLEKENS et al., 1997). 

Sugere-se que o ciclo de ascorbato-glutationa seja o principal sistema de remoção 

de ROS, uma vez que esse ciclo está presente em muitos compartimentos celulares, e que 

a enzima APX tem uma alta afinidade por H2O2. A APX seria responsável pela fina 

modulação dessas substâncias, enquanto que a CAT seria responsável pela remoção do 

excesso de espécies reativas de oxigênio durante o estresse (MITTLER, 2002).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 

 

 
Fig. 5. Esquema simplificado do sistema antioxidante enzimático de um organismo 
fotossintetizante. O ciclo do ascorbato-glutationa está indicado com setas vermelhas. As 
ROS encontram-se identificadas em preto. SOD, superóxido dismutase; AA, ácido 
ascóbico; APX, ascorbato peroxidase; MDHA, monodehidroascorbato; MDHAR, 
monodehidroascorbato redutase; DHA, dehidroascorbato; DHAR, dehidroascorbato 
redutase; GSSG, glutationa oxidada; GSH, glutationa reduzida; GR, glutationa redutase; 
PSI, fotossistema I; Fd, ferrodoxina; PSII, fotossistema II; V, violaxantina; A, 
anteraxantina; Z, zeaxantina; VdEP, violaxantina de-epoxidase (Modificado de BONOMI, 
2010). 
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Alguns estudos envolvendo os sistemas enzimáticos contra as ROS promovidos 

pela exposição à UV-B tem sido realizados em algas. A atividade enzimática antioxidante 

em algas expostas à UV-B pode depender da espécie e do seu local de ocorrência. 

Espécies do médiolitoral (superior e inferior) mostraram uma alta atividade enzimática 

antioxidante quando comparada com espécies do infralitoral (AGUILERA et al., 2002). 

Diferenças na atividade enzimática antioxidante entre Gelidium amansii (infralitoral 

inferior) e Ptercladiella capillacea (infralitoral superior) foram também observadas 

quando expostas a UV-B (LEE & SHIU, 2009). Assim, as algas expostas freqüentemente a 

fatores de estresse podem apresentar e manter um sistema bioquímico mais eficaz de 

defesa. Manter uma alta atividade enzimática de proteção durante todo o ano poderia ser 

energeticamente costoso. Assim, espécies que não estão permanentemente expostas a 

condições estressantes, por exemplo, em águas mais profundas, pode favorecer a ativação 

e síntese de sistemas de proteção para responder ao estresse abiótico só apenas quando 

necesario (KARSTEN et al., 1999; BISCHOF et al., 2006). Nesse contexto, COLLEN & 

DAVISON (1999 a,b) postularam que a tolerância diferencial ao estresse associado à 

distribuição vertical de diferentes espécies de Fucus está relacionada ao status 

antioxidante de cada uma das especies, baseada principalmente em diferenças espécie-

específica de atividades de enzimas antioxidantes. 

Algas verdes parecem ter maiores atividades de enzimas antioxidantes e maior 

conteúdo de ácido ascórbico do que algas vermelhas ou pardas (AGUILERA et al., 2002). 

Além disso, a atividade da GR foi estimulada pela UV-B artificial na alga verde 

Monostroma arcticum e nas algas vermelhas Coccotylus truncatus e Phycodrys rubens 

após 84 horas de exposição contínua à UV. A atividade da GR foi ainda maior quando a 

exposição à UV foi seguida de incubação no escuro por 24 h, indicando uma maior taxa 

de eliminação de radicais de oxigênio nessas condições. Devaleraea ramentacea, 

Palmaria palmata e Acrosiphonia penicilliformis não mostraram efeito significativo da 

UV sobre as atividades de APX, CAT e SOD após 8 dias de cultura em condições de 

laboratório. No entanto, uma redução significativa em atividades de GR e SOD foram 

observadas em A. penicilliformis quando a radiação UV solar foi eliminada, indicando 

um menor estresse oxidativo na ausência de radiação UV (AGUILERA et al., 2002). 

A atividade enzimática antioxidante em algas expostas à UV-B também pode 

depender do tempo de exposição e da dose. RIJSTENBIL (2002) mostrou que Thalassiosira 

pseudonana exposta à UV-B por 4 horas apresentou aumento na atividade das enzimas 

SOD e GR, enquanto que a atividade da APX não foi estimulada. Entretanto, uma 



29 
 

exposição à UV mais prolongada induziram a atividade da APX e também da SOD em 

outras microalgas (LESSER, 1996a, b; MALANGA  & PUNTARULO, 1997). Por outro lado, 

em Dunaliella salina cultivada sob UV-B por 15 dias, a atividade da SOD não aumentou, 

enquanto que houve um aumento na atividade da CAT e da peroxidase (EL-BAKY  et al., 

2004). No caso de Chlorella vulgaris, a atividade da SOD diminuiu quando exposta 

prolongadamente à UV-B (MALANGA &  PUNTARULO, 1995). Já em algumas macroalgas 

estudadas a SOD não foi induzida, sendo até diminuída em alguns casos durante a 

exposição a UV-A+UV-B por 84 horas (AGUILERA et al., 2002). Contrariamente, SHIU &  

LEE (2005) reportaram um aumento da atividade da SOD em Ulva fasciata em resposta a 

quatro dias de exposição à UV-B. Esses autores reportaram também que o sistema 

antioxidante em Ulva fasciata, incluindo o ciclo ascorbato-glutationa, funcionaram bem 

sob doses de UV-B moderadas e baixas. Já sob altas doses de UV-B, os sistemas de 

defesa foram insuficientes, uma vez que houve um aumento na produção de ROS (H2O2 e 

O2
-) (SHIU &  LEE, 2005). Posteriormente, LEE & SHIU (2009) observaram um controle do 

estresse oxidativo por meio de APX e GR em Ptercladiella capillacea, uma alga mais 

tolerante à radiação UV-B. Por outro lado, Gelidium amansii, sensível a essa radiação, 

teve redução na atividade de GR, indicando que o ciclo ascorbato-glutationa pode ter sido 

inibido por UV-B. Esses autores concluem que G. amansii tem uma menor habilidade de 

dissipar radicais livres de oxigênio do que P. capillacea, uma vez que G. amansii teve 

menos capacidade de remover H2O2 por meio da atividade da APX (LEE &  SHIU, 2009). 

 

2.7. Compostos fotoprotetores  

Um dos mais importantes mecanismos de aclimatação e proteção contra a 

radiação UV envolve a síntese e acúmulo de compostos fotoprotetores. Esses compostos 

são a primeira linha de defesa bioquímica contra a radiação UV-B e seus efeitos, uma vez 

que absorvem comprimentos de onda na faixa da UV-B e UV-A, inclusive na faixa da 

UV-C. 

A síntese e o acúmulo de substâncias fotoprotetoras decorrentes da exposição de 

organismos fotossintetizantes à radiação UV têm sido amplamente relatados tanto em 

plantas vasculares quanto em algas (CALDWELL  et al., 1983; JANSEN et al., 1996; 

FRANKLIN  & FOSTER, 1997; SINHA et al., 1998; GRÖNIGER et al., 2000; HOLLÓSY, 2002; 

HOYER et al., 2002). Essas atuam de forma eficiente na filtração desse tipo de radiação, 

impedindo que certas estruturas sejam afetadas (KARENTZ et al., 1991a; SINHA et al., 

1998). Neste contexto, a síntese de compostos fenólicos (flavonóides) e derivados dos 
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fenilpropanóides, localizados na epiderme de plantas vasculares, foram reconhecidos e 

propostos como um mecanismo adaptativo para prevenir danos produzidos pela radiação 

UV, uma vez que são capazes de absorver os comprimentos de onda entre 220-380nm 

(HARBORNE, 1986; MIDDLETON & TERAMURA, 1993, 1994; CUADRA & HARBORNE, 

1996). Uma função similar foi outorgada a compostos denominados de aminoácidos do 

tipo micosporinas (MAAs), os quais foram isolados em macroalgas, fitoplâncton e 

cianobactérias (KARENTZ et al., 1991a; GARCÍA-PICHEL et al., 1993; SINHA et al.,1998; 

GRÖNIGER et al., 2000; HOYER et al., 2001), e ainda em animais marinhos (DUNLAP &  

SHICK, 1998). 

Dentro das macroalgas, os MAAs estão presentes principalmente em rodófitas, 

enquanto que as algas pardas e verdes carecem delas, com exceção da alga verde Prasiola 

crispa que apresenta um único MAAs com absorção em 324 nm (HOYER et al., 2001; 

KARSTEN et al., 2005). Em cianobactérias, foi isolada a citonemina, um pigmento 

amarelo que tem uma forte absorção na faixa da radiação UV-C. A presença desse 

pigmento parece ter sido relevante para a sobrevivência e a evolução dos organismos 

fotossintetizantes no Pré-Cambriano, quando altos níveis de radiação UV-C atingiam a 

superfície da Terra (DILLON &  CASTENHOLZ, 1999). 

Os MAAs são relacionados ao metabolismo secundário, e sabe-se que sua síntese 

ocorre via ácido chiquímico (FAVRE-BONVIN et al., 1987). Como a rota desse ácido não 

esta presente em animais, esses compostos são presumivelmente adquiridos pela dieta, ou 

por algas endossimbióticas (SHICK &  DUNLAP, 2002). Essa visão poderia mudar, uma vez 

que recentemente reportou-se genes que codificam para enzimas da via do ácido 

chiquímico no animal marinho Nematostella vectensis (STARCEVIC et al., 2008). 

Entretanto, a aquisição e o acúmulo de MAAs em animais através da dieta a partir de 

algas confirmaram-se experimentalmente em ouriços (CARROLL & SHICK, 1996), 

crustáceos (HELBLING et al., 2002) e peixes (MASON et al., 1998). 

Os MAAs funcionam como blindagem passiva, dissipando a energia da radiação 

absorvida na forma de calor, sem gerar reações fotoquímicas (BANDARANAYAKE , 1998; 

CONDE et al., 2000; KORBEE et al., 2005a). Os MAAs têm sido relatados como moléculas 

fotoquimicamente estáveis, um pré-requisito para a sua função fotoprotetora (CONDE et 

al., 2000). Esses compostos são capazes de absorver os comprimentos de onda entre 310 

e 360 nm (KARENTZ et al., 1991a; COCKELL & KNOWLAND, 1999; SHICK & DUNLAP, 

2002), impedindo que outras estruturas sejam afetadas (KARENTZ et al., 1991a; SINHA et 

al., 1998).  
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Em organismos aquáticos têm sido descritos 23 MAAs [micosporina-glicina, 

asterina-330, shinorina, porphyra-334, palitina, palitinol, palitene, micosporina-taurina, 

micosporina-2-glicina, ácido palitenico, micosporina-glicina-valina, micosporina-glicina-

treonina, micosporina-glicina-serina e micosporina-glicina-Asp] (as referencias para cada 

um desses compostos estão em KORBEE et al., 2006). 

Existe uma marcada variação na presença de MAA entre as espécies. Espécies de 

zonas temperadas expostas a altas doses de radiação solar apresentam maior concentração 

de MAAs do que aquelas de altas latitudes e de maior profundidade (HOYER et al., 2001; 

KORBEE et al., 2006). Nesse sentido, algas sujeitas à constantes variações nos níveis de 

radiação UV (no médiolitoral) teriam altas concentrações de MAAs. Algas do infralitoral 

inferior, que não são constantemente atingidas por UV, não acumulariam esses 

compostos, devido ao elevado custo metabólico (BISCHOF et al., 2006). Por outro lado, a 

alta concentração de MAAs poderia conferir vantagens ecológicas a determinadas algas 

na ocupação de ambientes (BISCHOF et al., 2000; LEE &  SHIU, 2009). 

Em macroalgas vermelhas, diferenças no conteúdo de MAAs podem também ser 

encontradas em diferentes porções dos talos, sendo que maiores concentrações têm sido 

verificadas nas margens e nos ápices quando comparados às porções basais, as quais 

estão bem protegidas pela sua maior espessura (KARSTEN et al. 1999; HOYER et al., 

2001). Outro fator que pode afetar o conteúdo de MAAs é a sazonalidade e a variação 

diária de radiação (POST &  LARKUM , 1993; KARSTEN et al., 1999). Mazzaella 

laminarioides coletadas no sul do Chile apresentaram variações diárias no conteúdo de 

MAAs, sendo que a maior concentração foi reportada ao meio dia (10:30 e 14:30 horas) e 

a menor as 18:45 horas (HUOVINEN et al., 2004). Esses resultados poderiam evidenciar 

um possível ritmo circadiano na síntese de MAAs, o qual já foi verificado na 

cianobacteria Anabaena sp. (SINHA et al., 2001). Um ciclo diário na acumulação de 

MAAs foi verificado apenas em uma (Ceramium sp.) de cinco espécies estudas na 

patagônia Argentina em (HELBLING et al., 2004). Um ciclo distinto, com maior 

concentração ao início do dia e diminuindo até o final da tarde foi verificado em 

Porphyra columbina coletada em Valdivia-Chile (39° latitude sul) (HUOVINEN et al., 

2004) e Playa Unión-Argentina (43°latitude sul) (HELBLING et al., 2004). Outras espécies 

estudadas na América do sul não apresentaram tendências claras no acúmulo de MAAs 

durante o dia (HELBLING et al., 2004).  

A sintese de MAAs é realizada durante o período de luz, enquanto que a 

concentração desses compostos pode permanecer quase constante durante o período 
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escuro (SINHA et al., 2001; HELBLING et al., 2004). Essa informação acrescida ao fato de 

que a rota do ácido chiquímico está associada funcionalmente à fotossíntese (BENTLEY, 

1990), poderia evidenciar uma relação entre a síntese de MAAs e a fotossíntese 

(CARRETO et al., 1990; GLYNN et al., 1993; LESSER et al., 1994). De fato, os resultados 

obtidos a partir do uso de um inibidor do transporte de eletrôns da fotossíntese (DCMU) 

confirmaram o bloqueio na síntese de MAAs em Alexandrium excavatum (CARRETO et 

al.,1990). No entanto, evidências de que a fotossíntese não é essencial para a síntese de 

MAA vêm do fato de que a síntese desses compostos em Chondrus crispus, ocorreu em 

ausência da PAR (KARSTEN et al., 1998a). Síntese de MAAs em ausência de PAR foi 

também observada na cianobacteria Chlorogloeopsis PCC 6912 sob estresse osmótico e 

radiação UV (PORTWICH &  GARCIA-PICHEL, 2000). Outra evidência é que os MAAs 

podem ser sintetizados por fungos e uma bactéria não fotossintetizante (KLISCH &  

HÄDER, 2008). Por outro lado, a regulação da síntese poderia ser influenciada por fatores 

ambientais como altas irradiâncas de PAR e UV (MOISAN &  MITCHELL, 2001; FRANKLIN  

et al., 2001) ou por processos morfogenéticos (KORBEE-PEINADO et al., 2004; KORBEE et 

al., 2005a,b). 

As macroalgas antárticas foram clasificadas em três grupos fisiologicamente 

diferentes de acordo com seu conteúdo de MAAs: i) espécies que não possuem MAAs; ii) 

espécies com valores altos e constantes de MAAs independente das condições 

ambientais; e iii) espécies que possuem um nível básico de MAAs, o qual pode ser 

ajustável em relação a mudanças nas condições ambientais (HOYER et al., 2001). Nesse 

último grupo, a síntese de MAAs poderia ser influenciada pela radiação UV (UV-A e/ou 

UV-B) (FRANKLIN  et al., 2001; SHICK et al., 1999) e também pela pela luz azul 

(FRANKLIN  et al. 2001; HOYER et al., 2002; KORBEE et al., 2005b). HOYER et al., (2001) 

demonstrou também que o conteúdo de MAAs de gametófitos e tetrasporófitos de 

Gigartina skottsbergii e Iridaea cordata expostas a UV-B são similares, evidenciando 

que não há variação intraespecífica no acúmulo de MAAs. 

Enquanto algumas algas sintetizam MAAs particularmente sob radiação UV-B, 

outras o fazem em presença UV-A ou até de PAR (HOYER et al., 2003). Em algumas 

cianobacterias a PAR e a UV-A não promoveram a indução de MAAs, enquanto que a 

UV-B induziu a síntese de shinorina (SINHA et al., 2001). Similarmente, a síntese de 

MAAs foi induzida pela UV-B em Ptercladiella capillacea, mas não em Gelidium 

amansii (LEE & SHIU, 2009). Em Iridaea cordata, a exposição ao tratamento PAR+UV-

A+UV-B promoveu um aumento na concentração de MAAs (ZACHER et al., 2007). 
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KARSTEN et al. (1998a) verificou que enquanto alguns MAAs aumentaram em quantidade 

após exposição à PAR, a síntese de shinorina foi fortemente estimulada por UV sem 

adição de PAR em Chondrus crispus (KARSTEN et al., 1998a). Nessa mesma espécie foi 

reportado que a PAR estimulou inicialmente a síntese de shinorina, seguida de palitina e 

asterina, e posteriormente uma diminuição de shinorina (FRANKLIN  et al., 1999). Um 

aumento na incidência de PAR promoveu também um aumento no total de MAAs em 

Phaeocystis antártica (MOISAN & M ITCHELL, 2001). Posteriormente, FRANKLIN  et al. 

(2001) reportou que a síntese de palitina em C. crispus foi induzida pela luz azul, 

enquanto que a síntese de shinorina foi estimulada pela radiação UV-A, mas não em luz 

azul. Em C. crispus demonstrou-se também que a radiação UV-A estimulou a síntese de 

shinorina e palitina, e a radiação UV-B inibiu a síntese desses dois compostos e induziu a 

síntese de outros três MAAs: asterina, palitinol e paliteno (KRÄBS et al., 2002). Em 

Porphyra leucosticta, foi verificado que a luz azul e branca favoreceram o acúmulo de 

alguns MAAs, como palitina e asterina, enquanto que outros comprimentos de radiação 

monocromática estimularam o acúmulo de shinorina (KORBEE et al., 2005b). Isso sugere 

que a síntese de cada tipo de MAAs poderia ser estimulada por diferentes comprimentos 

de onda (HOYER et al., 2002). A dependência dos comprimentos de onda na síntese de 

compostos fotoprotetores tinha já sido reportada para microalgas. CARRETO et al. (1990) 

observou que a luz azul promoveu um aumento na concentração de compostos 

fotoprotetores em Alexandrium excavatum. Contrariamente a luz branca não teve o 

mesmo efeito. Por outro lado, RIEGGER &  ROBINSON (1997) reportaram que a síntese de 

MAAs em diatomáceas antárticas foi estimulada por comprimentos de onda de 370 e 460 

nm, mas não em UV-B. Já na primnesiofita Phaeocystis antarctica, a síntese foi 

estimulada por 340 nm e inibida por 305 nm (RIEGGER &  ROBINSON, 1997). 

A concentração de MAAs pode também variar com a intensidade da UV-B. Um 

acúmulo de MAAs foi observado em Ptercladiella capilacea exposta a intensidades 

crescentes de UV-B (0,5-1,0 Wm-2), enquanto que a concentração de MAAs diminuiu 

quando exposta à 1,5-3,0 Wm-2. Em contrapartida a essas doses elevadas, observou-se um 

aumento de carotenóides, indicando que essas substâncias podem ter um papel na 

fotoproteção quando os MAAs não estão presentes (LEE &  SHIU, 2009). 

Recentemente, determinou-se que além da qualidade e quantidade de energia, a 

disponibilidade de compostos nitrogenados na água influencia a síntese e acúmulo de 

MAAs (KORBEE-PEINADO et al., 2004, 2005; HUOVINEN et al., 2006; FIGUEROA et al., 

2008). Altas concentrações de amônio promoveram a síntese de MAAs em duas espécies 
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de Porphyra (KORBEE-PEINADO et al., 2004; KORBEE et al., 2005a). HUOVINEN et al. 

(2006) mostrou que a adição de 100 e 300 µM de amônio não resultou em um aumento 

na concentração de porphyra-334 após um, três e 10 dias de exposição aos tratamentos 

PAR e PAR+UVR em Grateloupia lanceola. A micosporina-glicina aumentou em 

comparação ao nível inicial quando a alga foi suprida com 300 µM no décimo dia de 

cultivo, independente da radiação. Já no caso da palitina, sua concentração só aumentou 

no tratamento com 100 µM, após um dia de cultivo sob PAR+UVR. Os autores sugerem 

que nenhum padrão claro de indução de MAAs em relação à irradiância e concentração 

de amônio foi observado. Em Asparagopsis armata cultivada em tanques com 

incrementos de amônio na água verificou-se um aumento no conteúdo de MAAs 

(FIGUEROA et al., 2008). Foi observado ainda que a porcentagem de palitina aumentou, a 

medida que aumentou o fluxo de amônio, enquanto que a porcentagem de shinorina 

diminuiu ligeiramente. Entretanto, valores de fluxo maiores de 100 mM/h promoveram 

uma diminuição na concentração de MAA. Em G. tenuistipitata, cultivada em 10 

tratamentos com acréscimo de nitrato e sob PAR+UVR durante 7 dias, houve um 

acúmulo de MAAs a medida que aumentou a concentração de nitrato (BONOMI et al., 

2011). Esses autores identificaram dois MAAs (shinorina e porphyra-334), sendo que a 

primeira sofreu um aumento quando em altas concentrações de nitrato, enquanto que a 

segunda diminuiu. Eles observaram ainda que esse acúmulo era saturado em 0,5 mM de 

nitrato. 

O fato de que os MAAs dependam da concentração de compostos nitrogenados 

tem levado alguns autores a sugerir que esses compostos podem funcionar também como 

um reservatório de N (KORBEE-PEINADO et al., 2004; KORBEE et al., 2005a, 2006; DE LA 

COBA et al., 2009). Embora sejam compostos nitrogenados, há escassa informação sobre 

o efeito da disponibilidade de nitrogênio em sua síntese e acúmulo (BANASZAK &  NEALE, 

2001; LITCHMAN et al., 2002; KORBEE et al., 2005a). 

Além de atuar como compostos filtradores ou bloqueadores de UV, os MAAs 

podem atuar como antioxidantes (DUNLAP & YAMAMOTO, 1995; SUH et al., 2003; DE LA 

COBA et al., 2009), disipando ainda a energia de resíduos de timina excitadas, e 

prevenindo a formação de fotoprodutos (MISONOU et al., 2003). Porém, não há evidência 

para a importância deste mecanismo in vivo (KLISCH &  HÄDER, 2008). Os MAAs têm 

sido apontados também como pigmentos acessórios, transferindo energia radiante para os 

centros de reação da fotossíntese, embora esse tema seja ainda controverso. 
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Os florotaninos são metabolitos secundários que têm sido apontados também 

como fotoprotetores contra a radiação UV (SWANSON &  DRUEHL, 2002). Essa função está 

baseada na absorção na faixa dessa radiação UV (200 e 400 nm), sendo os picos máximos 

de absorção entre 195 e 270 nm (PAVIA  et al., 1997; AMSLER &  FAIRHEAD, 2005; 

KARSTEN, 2008). Esses compostos têm sido reportados exclusivamente em algas pardas 

(KARSTEN, 2008), ocorrendo dentro de vesículas conhecidas como fisoides 

(SCHOENWAELDER &  CLAYTON, 1998, 2000). Embora as células mais superficiais sejam 

danificadas pela alta irradiância solar, os florotaninos podem ser liberados, formando uma 

camada marrom que pode proteger os tecidos fotossintetizantes (Karsten, 2008). Os 

florotaninos podem ainda ser liberados na coluna de água. SWANSON &  DRUEHL (2002) 

sugerem que os florotanimos liberados na água durante um período de estresse induzido 

pela UV-A reduz o impacto da radiação UV-B em meiósporos de algas pardas sensíveis a 

UV-B, pois esses esporos germinam a centímetros das plantas adultas (KENDRICK &  

WALKER, 1991). 

Os florotaninos, assim como os MAAs, têm sido relacionados com a distribuição 

batimetrica de algas pardas (BISCHOF et al., 2006). Zoósporos de algas pardas de águas 

rasas são menos sensíveis a UV tendo a capacidade ainda de se recuperar do estresse 

induzido por essa radiação, do que os zoósporos de algas de águas mais profundas 

(WIENCKE et al., 2004). Diferenças na tolerância à UV entre zigotos de espécies do 

médiolitoral e do infraliroral superior foram relacionadas ao número de fisoides, sendo 

que um menor número promoveu uma maior sensibilidade (SCHOENWAELDER et al., 

2003). 

A indução e acúmulo de florotaninos em algas pardas é um tema ainda em aberto 

devido aos resultados contraditórios na literatura (KARSTEN et al., 2009). A exposição à 

UV-A e UV-B aumentou a concentração de florotaninos em frondes de Macrocystis 

integrifolia (SWANSON &  DRUELH, 2002). Zoósporos de Alaria esculenta, Saccorhiza 

dermatodea e Laminaria digitata tratados com UV-B apresentaram um aumento no 

tamanho dos fisoides assim como exudação de florotaninos na água (WIENCKE et al. 

2004, 2007; ROLEDA et al. 2006). Entretanto, esses resultados não foram confirmados 

pela análise ultraestrutural de zoósporos de L. hyperborea expostos à UV-B (STEINHOFF 

et al., 2008). Nenhum incremento na concentração de florotaninos foram verificados em 

esporófitos de Desmarestia anceps e D. menziesii (FAIRHEAD et al., 2006), nem em uma 

suspensão de zoósporos de A. esculenta, L. digitata e S. latissima quando cultivados em 

UV-B (MÜLLER et al., 2009). 
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Além de atuar como fotoprotetores, os florotaninos têm a capacidade de 

neutralizar eficientemente as ROS, funcionando assim como um antioxidante. Por essa 

razão, os florotaninos têm sido propostos como protetores contra o excesso de irradiância, 

principalmente UV, filtrando essa radiação e neutralizando ROS promovidas pela UV-B 

(BISCHOF et al., 2006). 

 
2.8. Efeitos indiretos: processos fisiológicos afetados pela UV-B  

Decorrente dos efeitos moleculares (ou efeitos diretos), muitos processos 

fisiológicos podem ser afetados pela presença e/ou aumento da radiação UV 

(principalmente UV-B). Entre esses vários processos, a fotossíntese é potencialmente o 

alvo principal, não só em algas, mas também em plantas vasculares, devido aos múltiplos 

efeitos possíveis (SCHREIBER et al., 1994; KARSTEN et al., 2001). 

Cabe ressaltar que a inibição da fotossíntese pode ocorrer diariamente durante as 

horas com maior radiação, apresentando uma rápida recuperação a medida que a radiação 

solar começa a diminuir (FIGUEROA et al., 1997a; BISCHOF et al., 2002d). Esse fenômeno 

(chamado fotoinibição dinâmica) tem sido considerado como parte de um mecanismo 

fotoprotetor contra o excesso de radiação, interrompendo a cadeia transportadora de 

elétrons e resultando apenas em uma perda na funcionalidade do centro de reação do 

PSII, sem necessariamente implicar em redução na concentração da proteína D1. Quando 

há um excesso de energia persistente ao longo do tempo pode ocorrer fotoinibição 

crônica. Nesse caso, a recuperação é mais demorada, uma vez que esse fenômeno está 

relacionado a fotodanos nos centros de reação e subseqüente proteólise da proteína D1 

(CRITCHLEY & RUSELL, 1994). O fotodano ocorre quando a taxa de degradação da D1 

excede a taxa de reparação (ARO et al., 1993b). A recuperação dos danos nas proteínas e 

pigmentos pode requerer várias horas ou até dias (HANELT et al., 1992). Assim, a 

diferença entre fotoinibição crônica e dinâmica é a cinética da recuperação (OSMOND, 

1994; OSMOND & GRACE, 1995). Esses tipos de respostas têm sido verificados em plantas 

de sol que apresentaram fotoinibição dinâmica, enquanto que plantas de sombra 

apresentam fotoinibição crônica, quando transplantadas para locais de alta irradiância 

(HÄDER & FIGUEROA, 1997). 

A potencialidade da radiação UV para inibir a fotossíntese foi demonstrada por 

JONES &  KOK (1966) em cloroplastos de espinafre. Resultados posteriores indicaram que 

um aumento nos níveis da UV solar pode causar efeitos similares, comparáveis àqueles 

promovidos pela PAR nos organismos aquáticos, embora os mecanismos atuantes sejam 
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diferentes (LARKUM &  WOOD, 1993). Na natureza, altas irradiâncias de PAR são 

acompanhadas por altos níveis de UV, mas a UV não pode ser considerada como sendo 

uma entrada excessiva de energia para a fotossíntese em um sentido estrito. A máxima 

irradiância de UV é muito menor à irradiância de PAR, e os comprimentos de onda da 

UV não contribuem substancialmente para a química da fotossíntese (HANELT et al., 

2003). Isso ressalta a necessidade do uso de ferramentas para descrever a eficiência 

relativa de todos os comprimentos de onda na fotossíntese e o fotodano, separando as 

respostas decorrentes da UV daquelas induzidas pela PAR. O uso de espectros de ação, 

particularmente para as funções biológicas ponderadas, é essencial para determinar os 

efeitos do acréscimo da UV-B no contexto de um espectro natural (FRANKLIN  et al., 

2003). O espetro de ação para a fotoinibição dentro da faixa da PAR é paralelo ao espetro 

de ação da fotossíntese (HANELT et al., 1992) e está diretamente relacionado a absorção 

da radiação excessiva por parte dos pigmentos fotossintetizantes (HANELT &  ROLEDA, 

2004). Contrariamente, o espetro de ação para a fotoinibição na faixa da UV-B 

corresponde mais com a absorção espectral do DNA e as proteínas do que com os 

pigmentos fotossintetizantes (JONES &  KOK, 1966; SETLOW, 1974). Assim, a diminuição 

da atividade fotossintetizante após exposição à UV-B poderia resultar do dano direto em 

componentes chaves desse processo como a proteína D1 (VASS, 1997; BISCHOF et al., 

2006) ou a Rubisco (BISCHOF et al., 2000). Poderia resultar ainda da redução na 

expressão de genes envolvidos na fotossíntese (MACKERNESS et al., 1999), assim como 

também da fotodestruição de pigmentos (FIGUEROA et al., 2003c) 

O efeito da radiação UV-B na fotossíntese de algas tem sido avaliado com 

experimentos de exposição à essa radiação e subseqüente recuperação em condições não 

estressantes (baixa PAR). A fotossíntese tem sido avaliada pela: fluorescência da 

clorofila a, a liberação de oxigênio e a assimilação de CO2. A relação entre a liberação de 

O2 e a fluorescência da Cl a tem sido demonstrada, validando esse método para estimar a 

fotossíntese (GENTY et al., 1989; FLAMELING  & KROMKAMP, 1998; FIGUEROA et al., 

2003a). Os parâmetros de fluorescência, como a produtividade quântica optima (Fv/Fm), 

representam a eficiência fotossintetizante máxima, podendo ser utilizados como 

indicadores de fotoinibição. Por outro lado, a taxa de transporte de elétrons (ETR, do 

inglês: “electron transport rate”) pode ser relacionada à fotossíntese bruta (como 

liberação de O2), como demonstrado para Porphyra leucosticta e duas espécies de Ulva 

em condições de baixa irradiância (FIGUEROA et al., 2003b).  
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Os resultados de trabalhos realizados em macro e microalgas indicam que a 

sensibilidade da fotossíntese à UV-B é variável. A fotoinibição decorrente da radiação 

UV, foi estimada em 50% (HELBLING et al., 1992) e 70% (SMITH et al., 1980) para o 

fitoplâncton marinho exposto a radiação. Em Chondrus crispus, demonstrou-se que a 

presença de comprimentos de onda inferiores a 390 nm amplificou a fotoinibição, e seus 

valores chegaram em 60% de inibição (SAGERT et al., 1997). Veridicou-se também uma 

correlação da fotoinibição com a distribuição vertical, sendo que indivíduos de C. crispus 

coletados a 8,5 metros de profundidade foram mais sensíveis (maior fotoinibição) que 

indivíduos coletados a 3,5 metros. Similar relação entre fotoinibição e profundidade foi 

observada por DRING et al. (1996b) em diferentes espécies de algas vermelhas, porém 

sem uma correlação exata entre esses dois parâmetros. Assim, espécies do médiolitoral, 

adaptadas a altas irradiâncias e a presença da radiação UV, seriam menos sensíveis do 

que as espécies de maior profundidade. Resultados obtidos por VIÑEGLA &  FIGUEROA 

(2009) corroboraram esta afirmação. Esses autores reportaram que Fucus spiralis que 

ocorre no médiolitoral aumentou as taxas de fotossíntese bruta após 24 horas de 

exposição em todos os tratamentos testados (PAR+UV-A+UV-B, PAR+UV-A, e só 

PAR), por outro lado, Ulva olivascens mostrou o padrão contrário, com diminuição da 

taxa de fotossíntese em todos os tratamentos testados, mas sendo essa diminuição menos 

acentuada no tratamento com PAR+UV-A+UV-B do que no tratamento PAR, como 

demonstrado previamente para U. rotundata (BISCHOF et al., 2002d). U. rotundata 

exposta à PAR+UV-A+UV-B mostrarou pronunciada fotoinibição, a qual foi reversível 

quando a radiação solar diminuiu durante a tarde. Entretanto nos talos expostos só a PAR 

houve uma maior fotoinibição do que naqueles expostos à PAR+UV-A+UV-B, mas com 

similar capacidade de recuperação. Já a exclusão da UV-B (tratamento PAR+UV-A) e o 

tratamento sem PAR (UV-A+UV-B) não promoveram diminuição na Fv/Fm, 

evidenciando um efeito adverso da UV-B na fotossíntese, enquanto que a UV-A indicaria 

um efeito benéfico em condições ambientais. Resultados benéficos da UV-A foram 

observados em Dasycladus vermicularis (GÓMEZ et al., 1998). Nesse experimento talos 

expostos a PAR+UV-A apresentaram inibição menos pronunciada e rápida recuperação 

do que amostras expostas a tratamentos de PAR e PAR+UV-A+UV-B, sendo que nesses 

últimos tratamentos a ininibição foi similar. Contrariamente, DRING et al. (1996a,b) 

reportaram que a radiação UV-A foi a responsável pela fotoinibição observada nas 

diferentes espécies por eles estudadas.  
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No campo, as características fotossintetizantes de 18 espécies de macroalgas do 

sul do Chile foram estudadas por GÓMEZ et al. (2004). Esses autores observaram que in 

situ as algas do médiolitoral superior são mais fotoinibidas ao meio dia do que as do 

médiolitoral inferior e infralitoral. Embora os dados pareçam contraditórios aos 

apresentados anteriormente, obedecem ao padrão de distribuição vertical das espécies, 

uma vez que as algas do médiolitoral inferior e infralitoral estão protegidas pela coluna 

de água recebendo menos radiação do que as do médiolitoral superior, que ficam 

expostas a altas irradiâncias e a dessecação em períodos de maré baixa. As algas 

adaptadas a altas irradiâncias poderiam ser mais adequadas para lidar não apenas com 

altas irradiâncias, mas também com alta temperatura, salinidade e dessecação (DAVISON 

&  PEARSON, 1996). GÓMEZ et al. (2004) reportaram também que a presença de radiação 

UV ao meio dia não resultou em alta fotoinibição. Esses autores observaram ainda que as 

algas apresentaram recuperação durante a tarde, evidenciando fotoinibição dinâmica, 

concluindo assim que as espécies por eles estudadas no centro-sul do Chile tem uma 

marcada tolerância à UV e estão adaptadas as variações de radiação diária. Um outro 

estudo realizado com algas coletadas no estreito de Magallanes no Chile revelou que as 

taxas de fotoinibição e recuperação não foram correlacionadas com sua distribuição no 

costão (RAUTENBERGER et al., 2009). Algas tratadas com PAR+UV-A+UV-B artificial 

apresentaram maior fotoinibição do que aquelas tratadas com PAR+UV-A, mas com 

similar capacidade de recuperação nos dois tratamentos. Esses autores concluíram que a 

fotossíntese não foi afetada pela UV-B, mas foi aclimatada, e que a fotoinibição não 

esteve relacionada com os grupos funcionais, confirmando a conclusão de GÓMEZ et al. 

(2004) para espécies do sul do Chile.  

Embora tenha se observado que a radiação UV, principalmente a UV-B, pode 

prejudicar a fotossíntese, inibindo-a, estudos recentes têm demonstrado que a ausência da 

UV-B pode ser até prejudicial no período de recuperação em espécies adaptadas a altas 

irradiâncias. Verificou-se que a recuperação do aparato fotossintetizante inibido da 

macroalga Dictyota dichotoma foi claramente diminuída quando a UV-B foi removida do 

espectro de radiação solar (FLORES–MOYA et al., 1999). Resultados similares foram 

obtidos para algas tropicais (HANELT &  ROLEDA, 2009). Observo-se que a UV causa uma 

diminuição na fotossíntese durante o estresse com alta irradiância, mas quando a radiação 

solar era reduzida a 50%, foi observada a recuperação da fotossíntese. Entretanto, 

algumas espécies de águas rasas, adaptadas a alta incidência de UV apresentaram menos 

recuperação em tratamentos em que UV-B solar foi atenuada (HANELT &  ROLEDA, 2009). 
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Esses resultados indicam que a UV-B pode também facilitar ou induzir o processo de 

recuperação em algas aclimatadas a alta radiação solar verificada na região entremarés. 

Experimentos sobre a dinâmica da fotossíntese no longo prazo têm mostrado 

respostas diferentes das verificadas no curto prazo. Em experimentos realizados com 

espécies de Ulva, observou-se que no curto prazo a UV-B promoveu a fotoinibição da 

fotossíntese e o crescimento, mas quando o tempo de exposição foi aumentado, não só a 

fotoinibição foi reduzida, mas também aumentou a fotossíntese e o crescimento 

(ALTAMIRANO  et al., 2000a,b; FIGUEROA et al., 2003b). Resposta similar foi observada 

em Alaria esculenta, verificando-se que o aparato fotossintetizante foi menos danificado 

com o tempo, depois de repetidas exposições à radiação UV e se recuperou 

completamente (BISCHOF et al., 1999). Parcial e completa aclimatação foi observada em 

plântulas de Laminaria ochroleuca (ROLEDA et al., 2004b) e Mastocarpus stellatus 

(ROLEDA et al., 2004a) quando expostas à UV-A e UV-B durante 28 e 10 dias, 

respectivamente. Contrariamente, BISCHOF et al. (2000) reportou que em Chondrus 

crispus o efeito da UV se acumulou ao longo do tempo, uma vez que no quinto dia de 

tratamento, o efeito de UV-B em reduzir o rendimento quântico foi muito maior do que 

no início do tratamento, sugerindo um efeito crônico no fotossistema (BISCHOF et al., 

2000). Resultados similares foram reportados por FIGUEROA et al. (2003b) em duas 

espécies de Ulva. Esses autores observaram que após seis horas de exposição a diferentes 

tratamentos (alta e baixa PAR combinada com UV-A e UV-A+UV-B) as duas espécies 

foram fotoinibidas, sendo que a combinação alta PAR e a presença de UV-B promoveram 

maior fotoinibição. Verificaram também que a fotoinibição sob baixa PAR em presença 

de UV foi menor do que sob alta PAR. Além disso, cinco dias de exposição à PAR+UV-

A prejudicaram fortemente a fotossíntese (80%). Tais parâmetros foram correlacionados 

com um progressivo decréscimo dos pigmentos, especialmente clorofilas. Esses 

resultados apontam para a necessidade de estudos comparando os efeitos no curto e longo 

prazo, uma vez que a aclimatação poderia ocorrer.  

BONOMI (2010) aponta a necessidade de trabalhos em macroalgas testando as 

doses de radiação UV acumuladas ao longo do tempo em comparação com a intensidade 

(efeito de reciprocidade). CULLEN &  LESSER (1991) mostraram que a fotoinibição de 

Thalassiosira pseudonana, em função da exposição à radiação UV, foi claramente 

dependente da escala de tempo. Uma exposição em curto prazo com altas intensidades 

causou maior dano à fotossíntese dessa diatomácea do que uma exposição em longo 

prazo com intensidades menores. Entretanto, RECH et al. (2005) verificaram a 
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aclimatação em longo prazo à UV em espécies de diatomáceas. Eles expuseram as algas a 

de 110 kJ.m-2 de dose de UV, com uma mesma proporção entre UVA e UVB. As 

respostas variaram de acordo com a espécie, e a fotossíntese das diatomáceas foi pouco 

afetada pela radiação UV. Os autores consideram que a duração da exposição dos 

organismos à radiação UV é o fator principal para afetar o crescimento das mesmas, e 

que doses similares diárias podem causar diferentes respostas (RECH et al., 2005), 

confirmando que os efeitos da radiação UV tanto dependem dos valores instantâneos 

aplicados quanto das doses totais diárias. 

 

2.9. Efeitos da UV-B e no metabolismo de carbono e nitrogênio 
 

O nitrogênio é necessário para a constituição de substâncias fundamentais para as 

células dos organismos, tais como aminoácidos, ácidos nucleicos, açúcares e aminas 

(LOBBAN &  HARRISON, 1994). As macroalgas podem captar nitrogênio na forma 

inorgânica (NO3
- e NH4

+) e orgânica (ureia) para logo ser estocado ou então assimilado 

por meio da conversão interna de NO3
- a NO2

-, com a atuação da enzima nitrato redutase 

(NR), e posteriormente, de NO2
- a NH4

+, com a atuação da enzima nitrito redutase (NiR). 

O NH4
+ é assimilado a glutamato e posteriormente convertido a outros aminoácidos e 

compostos nitrogenados (LOBBAN &  HARRISON, 1994). 

A NR e a anidrase carbônica (AC) são enzimas chaves no metabolismo 

fotossintétizante das algas. A AC catalisa a desidratação reversível de HCO3 para CO2. A 

entrada desses compostos para o interior das células se dá por troca iônica ou por difusão 

direta. Isso pode ser realizado externamente à célula por meio da enzima AC externa (na 

superfície da célula), ou internamente (AC associada ao cloroplasto), concentrando o C 

para a sua fixação durante o ciclo de Calvin (MORONEY et al. 2001). Nem todas as algas 

apresentam mecanismos de concentração de carbono (JOHNSTON et al., 1992) e, por outro 

lado, nem sempre os mecanismos de concentração de carbono requerem de AC para o 

transporte de bicarbonato, como no caso de algumas diatomáceas C-4 (REINFELDER et al., 

2000).  

As atividades das enzimas AC e NR em macroalgas têm mostrado ciclos diários e 

ritmos diurnos dependentes da luz em macroalgas (GAO et al., 1992; FIGUEROA & 

VIÑEGLA, 2001; LOPES et al., 2002). Essas enzimas podem ser reguladas por outros 

fatores ambientais, tais como: disponibilidade de nutrientes e temperatura (THOMAS &  

HARRISON, 1985; THOMAS et al., 1987; CORZO &  NIELL, 1994), resultando em mudanças 
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sazonais (DAVISON et al., 1984; VIÑEGLA &  FIGUEROA et al., 2009). Recentemente, 

demonstrou-se também que a radiação ultravioleta pode afetar a atividade de enzimas 

envolvidas no metabolismo fotossintetizante das algas (FLORES-MOYA et al., 1998; 

GÓMEZ et al., 1998; FIGUEROA &  VIÑEGLA, 2001; VIÑEGLA et al.,  2006; VIÑEGLA &  

FIGUEROA, 2009).  

O efeito inibitório da UV-B na incorporação de nitrogênio inorgânico em algas é 

bem conhecido (DÖHLER et al., 1995; SINHA et al., 1995; DÖHLER, 1996), no entanto, 

outros estudos não tem reportado efeito nenhum dessa radiação no acúmulo de nitrogênio 

ou amônio (NH4
+) (BRAUNE & DÖHLER, 1996). Por outro lado, também tem sido 

reportado um efeito positivo na incorporação de nitrogênio pelo aumento da atividade de 

NR, após exposição à UV-B (KUMAR et al., 1996). A radiação UV poderia inibir também 

outras vias metabólicas como sugerido por BEARDALL et al. (2002), como assimilação de 

carbono pela UV-B. Entretanto, os mecanismos de concentração de CO2 não parecem ser 

afetados. 

A captação de amônio foi reduzida em Fucus vesiculosus e Ulva lactuca em 

presença de radiação UV, enquanto que a captação de NO3 foi menos afetada nessas 

espécies e em Laminaria saccharina (DÖHLER et al., 1995). O impacto negativo da UV-B 

na captação de NH4
+ nas espécies estudadas estaria associada a um possível dano da 

radiação UV-B sobre o fotossistema II, reduzindo o suprimento de energia e esqueletos 

de carbono para a síntese de aminoácidos (DÖHLER et al., 1995). Esses autores concluem 

ainda que o efeito da radiação UV na captação de nitrogênio inorgânico não segue um 

padrão definido, mas que essa resposta é espécie-específica. Essa especificidade na 

atividade da NR foi também reportada por HUOVINEN et al. (2007), em 25 espécies de 

macroalgas do sul do Chile quando expostas à radiação UV artificial. Contrariamente, a 

atividade da NR em algas coletadas no campo mostrou um padrão definido, sendo maior 

em algas vermelhas e mostrando uma tendência à diminuição dessa atividade em algas do 

médiolitoral para aquelas que habitam no infralitoral. Os autores reportaram ainda 

diferenças entre grupos morfofuncionais distintos (HUOVINEN et al., 2007). 

VIÑEGLA et al. (2006) mostraram que a UV-A promoveu um aumentou da 

fotossíntese e estimulou a atividade da AC e a da NR em Fucus spiralis, enquanto que a 

PAR teve um efeito inibitório nessa espécie durante um ciclo diário. Entretanto, em Ulva 

olivascens observou-se fotoinibição crônica (redução da fotossíntese máxima e na 

eficiência da fotossíntese) em todos os tratamentos, e nenhum efeito estimulador foi 

observado nessa espécie. Os autores sugerem que as diferenças observadas em ambas as 
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espécies poderiam estar relacionadas com o local de ocorrência de cada uma delas e com 

a sensibilidade à UV de cada espécie. Por outro lado, diferentes respostas para a AC 

sugerem que essas espécies podem ter diferentes mecanismos de incorporação de C, 

como sugerido também por VIÑEGLA &  FIGUEROA (2009) para F. spiralis e U. olivascens. 

Em U. olivascens, freqüentemente submersa, a incorporação poderia somente depender 

da quantidade de HCO3 dissolvido, enquanto que para F. spiralis a fonte de C em 

períodos de dessecação poderia ser o CO2 atmosférico. Já, a atividade da NR mostrou um 

padrão de variação comum em ambas espécies, e os mecanismos de incorporação de N 

poderiam ser similares. 

Estudando a atividade da AC durante um ciclo diário sob radiação solar, VIÑEGLA 

& FIGUEROA (2009) observaram que essa atividade em Fucus spiralis foi menor ao meio 

dia aumentando no final da tarde em tratamentos com e sem radiação UV. Entretanto em 

Ulva olivascens, o maior aumento foi observado em algas expostas a UV-B as 15:30 

horas. Um aumento menos pronunciado foi também observado em PAR+UV-A nesse 

horário. Ao final do dia a atividade de AC aumentou em algas expostas a PAR. Um ciclo 

diário de redução e recuperação da atividade da NR foi observado em Plocamium 

cartilagineum, quando tratada com PAR+UVA+UVB (FIGUEROA &  VIÑEGLA, 2001). 

Esse ciclo foi atrasado quando a radiação UV-B foi suprimida, e um pico de atividade de 

AC foi observado no final do ciclo diário. O aumento de atividade de AC estimulado por 

radiação UV estaria relacionado ao aumento da síntese de esqueletos de carbono para 

prover a produção de compostos fotoprotetores (FIGUEROA &  VIÑEGLA, 2001). A 

radiação UV atuaria como sinal ambiental para controlar os ciclos de assimilação de C e 

N. Entretanto, outros artigos não mostram efeitos claros de UV nas actividades de NR e 

AC (GÓMEZ et al., 1998).  

Os efeitos da UV na maquinaria enzimática envolvida no transporte e captação de 

nutrientes, os quais são essenciais para a formação de biomassa, poderia inevitavelmente 

promover um déficit de esqueletos de carbono e nitrogênio. Essa alteração poderia 

diminuir conseqüentemente a fotossíntese e finalmente o crescimento, além de diminuir a 

capacidade de aclimatação e síntese de compostos contendo nitrogênio como a proteína 

D1 e substâncias fotoprotetoras como os MAAs.  

 

2.10. Efeitos ultraestructurais da UV-B  

Embora os efeitos da radiação UV-B na fisiologia de algas estejam relativamente 

bem documentados, a influência dessa radiação na ultraestrutura não tem sido abordada 
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com freqüência. A exposição à UV-B tem causado alterações ultraestruturais em 

microalgas (MEINDL & Lütz, 1996) e macroalgas (POPPE et al., 2002, 2003; HOLZINGER 

et al., 2004, 2006; AYRES, 2009; SCHMIDT et al., 2009; NAVARRO et al., 2010a). Esses 

estudos têm demonstrado a existência de vários alvos suscetíveis à radiação UV, sendo as 

membranas lipídicas às principais estruturas afetadas.  

As estruturas que freqüentemente são alteradas são os cloroplastos e mitocôndrias, 

enquanto que o núcleo, complexo de Golgi e o retículo endoplásmico (RE), em geral, não 

são afetados (POPPE et al., 2002, 2003; HOLZINGER et al., 2006). A estrutura das 

endomembranas é sensível à UV-B, já que essa radiação pode promover a síntese de ROS 

e esses compostos quebram os lipídeos e macromoleculas constituintes das mesmas 

(MURPHY, 1983; KRAMER et al., 1991; BOWLER et al., 1992). As ROS são altamente 

instáveis e podem reagir com qualquer composto ou estrutura, provocando danos (SIES, 

1993). Muitos lipídeos são vulneráveis e facilmente peroxidados pela ação desses radicais 

nos cloroplastos, causando a perda de estabilidade das membranas (KRAMER et al., 1991; 

JANSEN, et al., 1998). Nas espécies fitoplanctônicas, como as diatomáceas Chaetoceros 

simplex e Odontella weissflogii e a haptófita Phaeocystis antarctica, a composição e o 

conteúdo de lipídeos foram alterados quando esses organismos foram expostos à radiação 

UV-B (SKERRATT et al., 1998). Dentre esses lipídeos, o monogalactosildiacilglicerol, 

principal constituinte dos cloroplastos, é um dos principais alvos da radiação UV-B 

(PREDIERI et al., 1995). 

As alterações na estrutura celular dependem do tipo de radiação (qualidade 

espectral), intensidade da radiação e do tempo de exposição. POPPE et al. (2002, 2003) 

avaliaram os efeitos da radiação UV (UVA+UVB) em componentes celulares de 

Palmaria decipiens, P. palmata, Phycodrys austrogeorgina e Bangia atropurpurea em 

diferentes tempos de exposição. Esses autores observaram a vesiculação dos tilacoides 

nos cloroplastos das quatro espécies. Além disso, houve alteração nas cristas 

mitocondriais. Em P. austrogeorgica, observou-se também que os ficobilissomos se 

desprenderam dos tilacoides após 12 horas de UV (POPPE et al., 2003). Posteriormente, 

HOLZINGER et al. (2004) estudando os efeitos da UV na ultraestrutura de P. palmata e 

Odonthalia dentata mostraram que, além da inibição da eficiência da fotossíntese do 

PSII, houve mudanças no arranjo das membranas dos tilacoides em P. palmata. 

Adicionalmente, pequenas vesículas acumularam-se na membrana plasmática como 

conseqüência da UV. Entretanto, as mitocôndrias foram danificadas ocasionalmente. Em 

Odonthalia dentata, tipicamente ocorrendo no infralitoral (15 metros de profundidade) 
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alterações similares nos tilacóides foram observados sob tratamentos com UV 

(HOLZINGER et al., 2004).  

Na alga verde Prasiola crispa coletada no médiolitoral superior, a exposição por 6 

horas à radiação UV não promoveu alterações significativas na ultraestrutura, enquanto 

que após 24 horas de exposição causaram leves alterações em mitocôndrias e 

cloroplastos, evidentes como leve dilatação dos tilacóides e uma aparente redução do 

número de plastoglóbulos. O número de glóbulos citoplasmáticos incrementou 

consideravelmente. Embora seu conteúdo permaneça desconhecido, seu incremento com 

a exposição prolongada à UV sugere que eles estejam envolvidos na proteção contra essa 

radiação (HOLZINGER et al., 2006). Corpos eletrodensos foram também observados em 

Urospora penicilliformis em presença de radiação UV (ROLEDA et al., 2009). Corpos 

similares foram observados em Zygnema, mas não aumentaram com a exposição à UV 

(HOLZINGER et al., 2009). Esses autores sugeriram ainda que a dilatação das membranas 

tilacoidais não podem ser consideradas como um efeito da exposição a UV-B, uma vez 

que essa alteração foi observada também em algas expostas à PAR por 24 horas em algas 

coletadas no campo. 

Resultados de exposição à radiação UV em longos períodos de tempo mostraram 

mudanças na ultraestrutura de células corticais, incluindo um incremento na espessura 

das paredes celulares dessas células, alteração no contorno das células e a destruição da 

organização interna de cloroplastos de Kappaphycus alvarezii (SCHMIDT et al., 2009) e 

Iridaea cordata (NAVARRO et al., 2010a). Em K. alvarezii, houve ainda uma redução no 

volume dos vacúolos em células corticais e subcorticais e um aumento no número  de 

organelas. Ainda, a exposição à UV-B promoveu a destruição das conexões 

citoplasmáticas, estruturas características de um grande grupo de algas vermelhas 

(SCHMIDT et al., 2009). Em Iridaea cordata observou-se um maior número de vesículas 

formadoras de parede, as quais poderiam ser responsáveis pelo incremento da espessura 

da parede celular (NAVARRO et al., 2010a). Nesse contexto, GÜNTER & OVODOV (2007) 

mostraram que a UV-B incrementou a concentração de polissacarídeos em calos da 

planta vascular Silene vulgaris. Não obstante, UV-B causou uma diminuição no 

rendimento de carragenanas de K. alvarezii (ESWARAN et al., 2001). 

A radiação UV-B altera principalmente a morfologia das células corticais, 

promovendo uma maior espessura do talo (SCHMIDT et al., 2009; NAVARRO et al., 

2010a), como reportado para folhas de plantas vasculares (JANSEN et al., 1998). 

Possivelmente, o incremento na área superficial das paredes celulares de células de algas 
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ocorre para dissipar os altos níveis de UV-B, prevenindo dessa maneira que a radiação 

atinja as camadas celulares mais internas (NAVARRO et al., 2010a). Essas alterações 

poderiam ser consideradas como parte de um processo de aclimatação a longos períodos 

de exposição à UV-B. 

A maioria dos trabalhos reportando alterações na ultraestrutura de células de algas 

decorrente da exposição à UV-B tem sido obtidas em experimentos com radiação UV-B 

artificial (POPPE et al., 2002, 2003; HOLZINGER et al., 2004, 2006; AYRES, 2009; 

SCHMIDT et al., 2009; NAVARRO et al., 2010a). Entretanto, a radiação UV-B solar não 

tem sido utilizada em experimento visando conhecer seus reais efeitos na estrutura 

celular. 

 

2.11. Efeitos da UV-B na morfologia  

Alterações morfológicas decorrentes da interação entre a radiação UV-B e alvos 

moleculares foram identificadas inicialmente em plantas vasculares. A UV-B ativaria 

receptores que produziriam uma alteração nas características morfológicas, dentre elas o 

tamanho (área e espessura), número de folhas e grau de despigmentação (BARNES et al., 

1988; 1996). A possível participação das ROS nas respostas morfológicas e de 

aclimatação a UV-B de Brassica napus foi sugerida por GERHARDT et al. (2005). Esses 

autores estudaram a morfologia (curvamento) de B. napus quando submetidas a 

concentrações conhecidas de antioxidantes (ascorbato e cisteína) e H2O2, observando que 

a aplicação de antioxidantes impediu o curvamento da planta, enquanto que a aplicação 

de H2O2 resultou na indução do curvamento em ausência de UV-B. Dessa maneira os 

autores sugerem que o H2O2 pode ser um dos mensageiros secundários na transdução do 

sinal da UV-B, ou pode ser convertido em ROS que desencadeia respostas para UV-B, 

dentre eles o curvamento de plantas submetidas à essa radiação. 

Alterações na morfologia das algas expostas a UV-B foram primeiramente 

reportadas por ROLEDA et al. (2004b). Esses autores mostraram que a exposição crônica 

de Laminaria ochroleuca à radiação UV-B promoveu não apenas uma diminuição nas 

taxas de crescimento, mas também alterações na morfologia dos talos, evidentes como 

deformações nos tecidos, necrose, lesões e curvamento do talo. Essas alterações foram 

também evidentes em talos expostos à UV-A. Vale à pena ressaltar que necrose 

pronunciada e perda de parte dos talos foi observada em L. solidungula após uma semana 

de exposição à UV (MICHLER et al., 2002). Perda de biomassa através da necrose foi 

também observado em plântulas de Macrocystis pyrifera (NAVARRO et al., 2008) e 
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Iridaea cordata (NAVARRO et al., 2010b,c). Nessas duas espécies, observou-se também 

um curvamento progressivo dos talos.  

Em geral, os efeitos morfológicos dependem do tempo de exposição e da 

intensidade de radiação UV-B aplicada. Nesse contexto, NAVARRO et al. (2010c) avaliou 

a morfologia de talos jovens e adultos de Iridaea cordata submetida a três intensidades 

de UV-B durante 28 dias. Eles observaram que a morfologia dos talos adultos foi afetada 

em todas as intensidades de UV-B, enquanto que os talos jovens só foram afetados em 

altas intensidades. Essa variação foi atribuída à diferença da morfologia dos talos, 

enquanto os jovens são cilíndricos os adultos são laminares. Assim, nos adultos, maior 

área está diretamente exposta à UV-B. Além disso, em altas intensidades, talos jovens 

gerados no laboratório apresentaram necrose, enquanto que em baixas intensidades um 

menor número e tamanho de ramificações basais e curvatura do talo foram observadas 

(NAVARRO et al., 2010b,c). Em talos coletados no campo, todas as intensidades 

promoveram apenas leve despigmentação e curvatura dos talos. O desenvolvimento de 

discos de fixação em diferentes intensidades de UV-B mostraram que a UV-B promoveu 

despigmentação, diminuição do crescimento e não foi observada a geração de primórdios 

de frondes eretas (NAVARRO et al., 2010b) 

As alterações morfológicas, principalmente a curvatura dos talos e o aumento da 

espessura dos mesmos têm sido interpretadas como uma forma de defesa à radiação UV-

B, reduzindo a área de exposição a essa radiação. No entanto, altos níveis dessa radiação 

poderiam promover danos irreversíveis como a necrose de tecidos (NAVARRO et al., 

2010b,c)  

O uso das alterações morfológicas como um parâmetro biológico para avaliar os 

efeitos da UV-B é pouco freqüente (BISCHOF et al., 2006) devido aos longos períodos de 

tempo requeridos para observar respostas (ROLEDA et al., 2004b; NAVARRO et al., 

2010c). Estudos desse tipo são necessários uma vez que a morfologia e a integridade das 

algas é um indicador integrado dos danos ocorridos em muitos níveis (ROLEDA et al., 

2004b, NAVARRO et al., 2010c). Além disso, mudanças na morfologia poderiaam 

representar um importante mecanismos de defesa das algas, principalmente para estádios 

iniciais do desenvolvimento (NAVARRO et al., 2008). 

 

2.12. Efeitos da UV-B no crescimento  

Assim como a morfologia, o crescimento é um parâmetro integrador das 

mudanças fisiológicas promovidos pela exposição à radiação UV-B, fornecendo uma 



48 
 

visão geral dos efeitos da UV-B em organismos fotossintetizantes (Fig. 6). O crescimento 

de plantas vasculares, macro e microalgas pode ser inibido ou estimulado por diferentes 

níveis de radiação UV. Variações nas taxas de crescimento também dependem do tempo 

de exposição e da distribuição das espécies no costão. 

Em geral, os organismos do infralitoral têm sido reconhecidos como mais 

sensíveis a essa radiação que os do médiolitoral uma vez que não são freqüentemente 

atingidos por altas irradiâncias. Vários estudos em diferentes locais vêm comprovando 

esses resultados (WOOD, 1987, 1989; LARKUM  & WOOD 1993; GROBE & MURPHY, 1994; 

DRING et al., 1996b; HANELT et al., 1997; VAN DE POLL et al., 2001; MANSILLA  et al., 

2006). Assim, o crescimento de Sarcathalia crispata e Mazzaella laminarioides, duas 

espécies do médiolitoral do estreito de Magallanes, foi menos sensível do que em 

Gigartina skottsbergii, do infralitoral (MANSILLA  et al., 2006). 

Processos de aclimatação à radiação UV têm sido verificados em várias espécies 

de macroalgas. Em Ulva expansa (GROBE &  MURPHY, 1998), U. rígida (ALTAMIRANO  et 

al., 2000a), Macrocystis pyrifera (NAVARRO et al., 2008) e Iridaea cordata (NAVARRO et 

al., 2010c), as taxas de crescimento apresentaram diminuição na primeira semana de 

cultivo em UV-B quando comparado ao controle, sendo essas diferenças reduzidas no 

decorrer do tempo, evidenciando um processo de aclimatação as novas condições de 

irradiância. Ainda, NAVARRO et al. (2010b,c) observaram que as taxas de crescimento de 

talos jovens de I. cordata não foram prejudicadas embora esses talos apresentassem 

alterações morfológicas, sugerindo que essas alterações não estariam relacionadas à 

energia disponível para o crescimento. Resultados similares foram reportados para 

plantas vasculares expostas à UV-B (ROZEMA et al., 1997; GREENBERG et al., 1997). Por 

outro lado, ROLEDA et al. (2004b) não verificaram um processo de aclimatação à UV-B 

em Laminaria ochroleuca quando as taxas de crescimento foram avaliadas por longos 

períodos de tempo, entretanto, os autores observaram aclimatação das taxas de 

fotossíntese. Embora as algas estivessem produzindo energia através da fotossíntese, essa 

energia estaria sendo usada para o reparo de danos moleculares em detrimento do 

crescimento. 

Interessante de ressaltar é o fato diferenças no crescimento entre dois estádios 

reprodutivos de uma espécie foram verificados. O crescimento de tetrasporófitos 

(NAVARRO et al., 2010c) e gametófitos (NAVARRO et al., 2010b) jovens de Iridaea 

cordata exposta PAR e PAR+UV-B, foi diferente quando expostas as mesmas doses de 

UV-B artificial. Em Gracilaria caudata, os tetrasporófitos apresentaram maiores taxas de 
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crescimento, quando comparados a gametófitos quando expostos à PAR+UV-B  

(ORNELLAS, 2011). Dessa maneira, se sugere que diferentes fases do histórico de vida 

podem responder de maneira diferente quando expostas as mesmas doses de UV-B. 

Estudos de sensibilidade a UV-B de diferentes fases do histórico de vida são escassos na 

literatura. 

Finalmente, as conseqüências das alterações fisiologicas, produto da UV-B, não 

só têm importância no nível celular, mas também tem um impacto no desenvolvimento da 

estrutura da comunidade e nos padrões de distribuição das espécies (BISCHOF et al., 2006) 

(Fig. 6), uma vez que esses danos são mais pronunciados nas estruturas de reprodução, 

como esporos e zoósporos (ROLEDA et al., 2005, 2007; NAVARRO et al., 2008, 2010c). Os 

efeitos biológicos da radiação UV em organismos fotossintetizantes são respostas 

combinadas dos danos, dos reparos e da aclimatação, que podem ter conseqüências no 

crescimento e na produção primária global. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Fig. 6. Esquema simplificado dos ef
organismo fotossintetizante. Obser
fotossíntese, e a atuação de alguns mecanismos de 
ROS é excessiva e favorece o estado pró
oxidativo é desencadeado, provocando danos às estruturas celulares
geral como em decorrência desses evento
poderiam ocorrer. Ox: oxidação; Red: redução; Fot: fotoliase, AE: antioxidante 
enzimático; AnE: antioxidante não enzimático; CPD: dímero de ciclobutano pririmidina; 
D1: proteína D1; ROS: espécies reativas de oxigênio
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squema simplificado dos efeitos do aumento da radiação UV
fotossintetizante. Observam-se efeitos diretos no DNA, proteínas e

de alguns mecanismos de fotoproteção. Quando a produção de 
ROS é excessiva e favorece o estado pró-oxidante (desbalanço metabólico), o estresse 
oxidativo é desencadeado, provocando danos às estruturas celulares e ao metabolismo em 

desses eventos, várias conseqüências biológicas e ecológicas 
Ox: oxidação; Red: redução; Fot: fotoliase, AE: antioxidante 

enzimático; AnE: antioxidante não enzimático; CPD: dímero de ciclobutano pririmidina; 
; ROS: espécies reativas de oxigênio.  

Abordagens experimentais em estudos sobre os efeitos da UV

organismos fotossintetizantes 
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1997; KRIZEK, 2004). As lâmpadas UV-B fornecem mais comprimentos de onda curtos, e 

menos comprimentos de onda longos, do que a radiação solar em condições de depleção 

de ozônio. A alta relação UV-B/UVA pode ter conseqüências fotobiológicas importantes 

uma vez que a UV-B tem um efeito biológico desproporcional, danificando 

macromoléculas tais como DNA, proteínas e lipídeos (JONES & KOK, 1966; SETLOW, 

1974; FRANKLIN  & FORSTER; 1997).  

Embora a irradiância UV-B e UV-A fornecida pelas lâmpadas seja muito diferente 

da obtida a partir da radiação solar, muitos estudo são ainda realizados com esse sistema. 

Sua importância está no fato de que é possível identificar rotas metabólicas específicas. 

No entanto, estudos realizados em laboratório deveriam levar em consideração o 

conhecimento das condições naturais de irradiância que atinge o local de crescimento dos 

organismos em experimentação, uma vez que a contribuição de uma pequena variação 

nos comprimentos de onda mais curtos da UV-B pode gerar severos efeitos. Nesse 

contexto, MARCHANT (1997) reportou que uma pequena mudança no comprimento de 

onda em 7 nm pode modificar considerávelmente um efeito biológico. 

Experimentos que utilizam lâmpadas para a obtenção de radiação UV devem 

fornecer informações sobre o tipo de lâmpada, espectro de emissão, tempo de exposição, 

irradiância, tipo de espectro de ação utilizado, etc. Essas informações são necessárias para 

uma melhor comparação entre trabalhos e entre os efeitos reportados. Alguns autores 

usam doses de irradiação em KJ.m-2 num tempo determinado (ponderadas ou não com 

diferentes espectros de ação), enquanto outros descrevem a intensidade expressada em 

diferentes unidades (W.m-2, µmol fótons. m-2. s-1). A transformação entre Watts e Joules 

(W=J.s-1) é possível se a informação do tempo (segundos, minutos, etc) é fornecida, 

possibilitando conversões e análises comparativas sobre efeitos causados pela UV. 

Uma abordagem mais realista dos efeitos biológicos da UV-B ocorre em estudos 

realizados ao ar livre sob radiação solar. Nesses casos, os dois métodos mais amplamente 

usados são; i) o método da atenuação, e ii) o método do aumento da radiação UV-B. 

O método da atenuação propõe o uso de filtros que absorvem (tratamento sub-

ambiental) ou permitem a passagem da radiação UV-B (tratamento similar ao ambiente). 

A vantagem desse método é o baixo custo, simplicidade, e independência de fonte de 

energia. A redução de UV-B é possível também através do uso de cubetas contendo o gás 

ozônio (TEVINI  et al., 1991), embora esse método seja complexo e muito caro. A 

desvantagem do método de atenuação é o fato de que permitem apenas avaliar o efeito da 
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exposição à radiação UV-B solar ambiental, porém não possibilita averiguar os efeitos de 

níveis de UV-B promovidos por uma depleção na camada de ozônio. 

O método do aumento da radiação UV-B propõe adicionar radiação artificial por 

meio de lâmpadas. A maioria desses estudos emprega UV-B de emissão contínua por 

determinado período, principalmente ao redor do meio dia. Esse sistema fornece um 

acréscimo de UV-B baseado nas conseqüências da destruição da camada de ozônio em 

condições de céu claro e não leva em conta a cobertura por nuvens e a variação diária da 

radiação. Se esse sistema não é monitorado cuidadosamente, pode levar a maiores níveis 

de UV-B do que é pretendido em relação à depleção de ozônio, e a relações 

substancialmente mais elevadas de UV-B/UV-A e UV-B/PAR do que aquelas que 

poderiam ocorrer devido à destruição de ozônio (FISCUS & BOOKER, 1995). Essas 

relações são relativamente importantes na determinação de como as plantas respondem a 

mudanças na UV-B (CALDWELL  et al., 1994; ALLEN et al., 1998; KRIZEK, 2004). Esse 

problema pode ser evitado empregando-se um sistema de fornecimento diferenciado, em 

que a UV-B fornecida pelas lâmpadas aumente durante a manhã e decline após o meio 

dia. Esse sistema poderia ser melhorado em combinação com um sistema automático de 

desligamento de algumas lâmpadas durante os dias nublados. Existem sistemas que 

fornecem radiação UV-B em incrementos proporcionais aos registrados simultânea e 

constantemente no campo: sistema de modulação da radiação (SULLIVAN  et al., 1994; 

MUSIL et al., 2002). Esse sistema compensa não só as mudanças na radiação solar devido 

ao ângulo solar, mas também a cobertura de nuvens e outras condições atmosféricas. 

Além disso, compensa fatores, tais como degradação de filtros, envelhecimento de 

lâmpadas e temperatura. Desafortunadamente, esses sistemas não têm sido usados 

freqüentemente devido a sua complexidade técnica e seu alto custo. 

Estudos realizados em altos níveis de radiação UV-B solar decorrentes da 

depleção na concentração de ozônio não são freqüentes na literatura, uma vez que eles 

podem ser realizados apenas em latitudes afetadas pelo “buraco” na camada de ozônio, 

ou em locais afetados esporadicamente por esses eventos, como por exemplo, o extremo 

sul do Chile e da Argentina.  

 
4. Importância de estudos sobre a radiação UV-B em algas 

As algas são de grande importância nos ambientes aquáticos, não só em termos de 

diversidade (NORTON et al., 1996), mas também por desempenharem diversas funções. 

Os habitat em que as algas marinhas bentônicas ocorrem são principalmente zonas 
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costeiras rochosas ao redor do mundo, onde podem até formar densas florestas, 

fornecendo áreas de criação para peixes e outros organismos. Além disso, as algas evitam 

mudanças bruscas na concentração de nutrientes da coluna de água e estabilizam os 

sedimentos (FRANKLIN &  FORSTER, 1997).  

As algas marinhas apresentam uma grande importância econômica devido ao seu 

conteúdo de ficocolóides, como alginatos, agaranas e carragenanas. Além disso, têm sido 

utilizadas diretamente como alimento e fertilizantes. São conhecidas ainda como fonte de 

substâncias antioxidantes, antibacterianas e antifúngicas (PESANDO, 1990; 

ANGGADIREDJA et al., 1997; HUDSON et al., 1999). 

As macroalgas do médiolitoral estão sujeitas a mudanças extremas devido 

principalmente à influência das marés (DAVISON & PEARSON 1996). Durante os períodos 

de maré baixa, esses organismos são expostos à alta irradiância solar, variações de 

temperatura, baixa salinidade e dessecação. Entretanto, no infralitoral, as macroalgas 

encontram um habitat mais estável, uma vez que a coluna de água funciona como uma 

proteção contra as fortes mudanças nas condições abióticas (BISCHOF et al., 2006). Na 

região subantártica, as algas estão expostas ainda a fortes ventos e a precipitação na 

forma de neve, assim como a mudanças drásticas no fotoperíodo e irradiância ao longo do 

ano. 

Devido à extrema importância dos produtores primários nos ecossistemas 

costeiros, qualquer alteração na sua abundância relacionadas a mudanças ambientais, 

como o aumento da radiação ultravioleta pode ter dramáticas conseqüências para a 

comunidade e para o ecossistema costeiro. Assim, as pesquisas direcionadas à 

compreensão da interação entre esses organismos e as condições ambientais têm tido 

grande relevância nas últimas décadas. Os altos níveis de radiação UV-B podem ser 

danosos aos organismos marinhos, especialmente às algas bentônicas. Éstas, ao contrário 

das espécies fitoplanctônicas, ficam expostas à radiação por períodos prolongados 

durante as horas de maré baixa por estarem fixas e restritas ao seu local de crescimento. 

O risco da ocorrência de efeitos prejudiciais aumenta quando as algas recebem níveis 

elevados de radiação UV-B, como ocorre na Antártica e parte da América do Sul nos 

meses de primavera-verão (CABRERA et al., 1995; Diaz et al., 2006). 

A importância de avaliar os efeitos causados pela radiação UV-B em organismos 

marinhos está relacionada ao fato de que 50% da produção primária de biomassa do 

planeta é atribuída à atividade dos ecossistemas aquáticos (HOUGHTON &  WOODWELL, 

1989). Além disso, os altos níveis de radiação UV-B que atingem esses ecossistemas 
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atualmente, podem representar um risco para a sobrevivência dos organismos 

fotossintetizantes marinhos. Outro aspecto que ressalta a necessidade de mais estudos 

relacionados à radiação UV-B é a baixa perspectiva de recuperação dos níveis normais de 

ozônio atmosférico (níveis dos anos 1970-1980) que, segundo previsões recentes, não 

serão alcançados antes de 2070 (HEGGLIN &  SHEPHERD, 2009). 

 

5. Justificativa 

Nos últimos anos, o aumento da radiação UV-B, principalmente nas regiões 

Antártica e Subantártica, tem apontado para a necessidade de estudos que avaliem seus 

efeitos em organismos marinhos. Essa necessidade é ainda mais imperativa devido a 

previsões recentes, de que a recuperação da camada de ozônio não será alcançada antes 

de 2070 (HEGGLIN &  SHEPHERD, 2009). 

As algas bentônicas, por ficarem expostas por períodos prolongados durante as 

marés baixas, são mais suscetíveis aos efeitos da radiação UV-B. Muitos esforços têm 

sido realizados visando conhecer esses efeitos em macroalgas. A maioria desses estudos 

tem sido realizado em laboratório, porém existem dificuldades na aplicação desses 

conhecimentos para populações naturais, uma vez que: i) a radiação UV é variável diária 

e sazonalmente; ii) na natureza há outros fatores que podem incrementar os efeitos ou até 

atenuá-los; e iii), as algas têm a capacidade de se aclimatar às variações da radiação. 

Aspectos ambientais da radiação UV, assim como seu impacto em macroalgas 

marinhas, têm sido consideravelmente menos estudados nos oceanos do hemisfério sul do 

que do hemisfério norte (HUOVINEN et al., 2006). Conhecer os efeitos da UV solar é 

importante e necessário, principalmente em macroalgas que ocorrem em locais onde há 

periódicamente uma diminuição na camada de ozônio. A realização de estudos durante 

períodos em que haja efetivamente essa diminuição poderá fornecer dados sobre os 

efeitos da UV-B solar num cenário real. Além disso, é fundamental avaliar esses efeitos 

em populações de algas que se constituem em matéria prima para a produção de 

ficocolóides e consumo humano, a fim de permitir uma melhor avaliação das 

conseqüências do aumento dessa radiação para o setor produtivo.  

Estudos referentes à combinação de fatores de estresse, como disponibilidade de 

nitrogênio e exposição à UV-B solar fazem parte de uma área de pesquisa recente e em 

expansão. Dessa forma, justifica-se o estudo dos efeitos de variáveis integradas, a fim de 

se conhecer as respostas ecofisiológicas de algas de importância econômica expostas à 

UV-B solar e supridas com diferentes concentrações de nitrogênio.  
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Estudos sobre a sensibilidade à UV-B de diferentes fases do histórico de vida de 

algas são poucos na literatura, principalmente em espécies com alternância de gerações 

isomórficas. Um aumento da radiação UV-B poderia alterar ou interromper essa 

alternância, causando um desequilíbrio nas proporções entre as fases e prejudicando a 

permanência de espécies num determinado ambiente. Dessa maneira, estudos sobre a 

diversidade intraespecífica se justificam, a fim de se conhecer as estratégias de 

gametófitos e tetrasporófitos frente à radiação UV-B. 

 

No presente trabalho, Mazzaella laminarioides (Bory de Saint-Vincent) Fredericq 

(Gigartinales, Rhodophyta) e Pophyra columbina Montagne (Bangiales, Rhodophyta) 

foram escolhidas como objetos de estudo, pois são coletadas freqüentemente no litoral do 

Chile para a extração de carragenanas (M. laminarioides) e para consumo humano (P. 

columbina).  

Porphyra columbina se distribui em toda a costa do Chile e é coletada por 

pescadores e vendida nos mercados locais como alga seca e prensada para consumo 

humano. Em 2009, 120 toneladas de alga foram coletadas e processadas (Sernapesca, 

2009). Essa espécie ocorre no médiolitoral (superior e inferior) e por tanto está sujeita às 

variações da maré. Pode também ocorrer no médiolitoral inferior. Existem alguns estudos 

sobre os efeitos da UV-B em P. columbina. Esses estudos avaliam os efeitos da UV-B na 

fotossíntese (HÄDER et al., 2003; GÓMEZ et al., 2004; RAUTENBERGER et al., 2009) e 

síntese de MAAs (HELBLING et al., 2004; KORBEE-PEINADO et al., 2004). A maioria deles 

têm sido realizados na região central do Chile e Argentina. Entretanto, existem poucas 

informações sobre os efeitos da radiação UV-B em algas de regiões onde tem havido um 

aumento efetivo dessa radiação a partir de década de 90. 

Mazzaella laminarioides se distribui em toda a costa do Chile até as Ilhas Diego Ramírez 

(56º 30’ S; 68º 43’ W) (VÁSQUEZ & VEGA, 2004; MANSILLA  & NAVARRO, 2004a). É 

freqüentemente coletada no litoral do Chile central para a extração de carragenanas. Em 

2009, foram coletadas 4.225 toneladas de alga seca a partir de populações naturais 

(SENAPESCA, 2009). Há uma preocupação com o excesso de coleta dessa espécie, e a 

Subsecretaria de Pesca (Chile), sugere uma redução na explotação nos próximos anos. 

Além da coleta, essas algas estão sujeitas à pressão ocasionada por mudanças recentes 

nas condições ambientais, principalmente ao que se refere à radiação ultravioleta (UV), 

uma vez que elas ocorrem no médiolitoral. Diferentemente ao que acontece com 

Porphyra columbina, há uma carência de estudos sobre os efeitos da UV-B em M. 
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laminarioides, com exceção de alguns trabalhos sobre os efeitos de radiação UV na 

fotoinibição (GÓMEZ et al., 2004) e no crescimento (MANSILLA  et al., 2006). Foram 

identificados para a espécie 5 MAAs (HUOVINEN et al., 2004).  

 

6. OBJETIVOS  

 

O objetivo geral deste trabalho foi avaliar os efeitos da radiação UV solar (UV-A 

e UV-B) e os efeitos da disponibilidade de nitrogênio em duas espécies de algas de 

importância econômica no sul do Chile, Mazzaella laminarioides e Porphyra columbina, 

durante a primavera, período no qual freqüentemente tem sido verificado um aumento de 

radiação UV-B decorrente da diminuição da camada de ozônio. Esses efeitos foram 

avaliados considerando-se aspectos fisiológicos e bioquímicos, após a exposição de 

indivíduos procedentes de populações naturais a diferentes combinações de radiação 

solar. Essas informações, principalmente as referentes ao crescimento e ao conteúdo de 

ficocolóides, devem permitir uma melhor avaliação das conseqüências do aumento da 

radiação UV-B para o setor produtivo chileno. 

 

6.1. Objetivos específicos 

 

Mazzaella laminarioides 

 

• Verificar se o crescimento, pigmentos, proteínas solúveis, MAAs, conteúdo de 

nitrogênio, hidrogênio, carbono e rendimento de carragenanas são influenciados 

pela disponibilidade de diferentes concentrações de nitrato, durante um período de 

18 dias, quando cultivados em radiação solar.  

• Avaliar as respostas de tetrasporófitos e gametófitos frente à radiação UV solar, 

considerando-se: crescimento, pigmentos, proteínas solúveis, MAAs, conteúdo de 

nitrogênio, hidrogênio, carbono e rendimento de carragenanas durante um período 

de 18 dias. 

• Avaliar o conteúdo de MAAs durante um ciclo diário em que houvesse um 

aumento de radiação UV-B solar e verificar se a disponibilidade de nitrato 

propicia um aumento na síntese e acúmulo desses compostos. 
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Pophyra columbina 

• Avaliar o conteúdo de MAAs durante um ciclo diário em que houvesse um 

aumento de radiação UV-B solar e verificar se a disponibilidade de nitrato 

propicia um aumento na síntese e acúmulo desses compostos. 

• Verificar os efeitos ultraestruturais durante um ciclo diário em que houvesse um 

aumento de radiação UV-B solar.  
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CONCLUSÕES  

A partir dos resultados deste trabalho pode-se concluir que:  

• O crescimento de Mazzaella laminarioides, como parâmetro fisiológico integrador, 

não foi alterado pela radiação UV-B solar (tratamento PAB) nem em diferentes 

concentrações de NO3. Assim, os níveis de UV-B solar relacionados a eventos 

curtos de redução da camada de ozônio e ocorridos na região de Magallanes, Chile, 

não comprometem a sobrevivência de M. laminarioides. 

• A exposição à UV-B solar não prejudicou a produção de carragenanas de 

gametófitos e de tetrasporófitos de Mazzaella laminarioides. 

• Respostas diferenciadas entre gametófitos e tetrasporófitos de Mazzaella 

laminarioides foram observadas em altas irradiâncias de UV-B. Esses resultados 

foram compatíveis com a ocupação desses estádios no costão rochoso. Gametófitos 

foram mais tolerantes a altas irradiâncias e ocorrem no médiolitoral superior, 

enquanto que tetrasporófitos foram menos tolerantes a irradiância e ocorrem no 

médiolitoral inferior.  

• A disponibilidade de nitrogênio, na forma de nitrato, favoreceu a fotoproteção de 

Porphyra columbina e Mazzaella laminarioides através da síntese e do acúmulo de 

MAAs. Esses compostos foram principalmente sintetizados quando essas algas 

foram cultivadas na presença de NO3. 

• A curto prazo (2 dias), a exposição à radiação UV (PAR+UV-A e PAR+UV-A 

+UV-B) promoveu a síntese de MAAs em Mazzaella laminarioides. Já, a longo 

prazo, essa radiação não promoveu diferenças no conteúdo desses compostos entre 

os tratamentos de radiação testados, nem promoveu efeitos deletérios.  

• Os MAAs podem ser sintetizados em curtos períodos de tempo (horas) em 

Porphyra columbina e Mazzaella laminarioides, evidenciando um possível ciclo 

diário com maior acúmulo durante as horas de maior irradiância.  

• A exposição de Porphyra columbina à radiação solar promoveu um aumento de 

MAAs ao meio dia, sendo maior no tratamento P e menor no tratamento PAB. Já a 

adição de NO3 promoveu um maior acúmulo de MAAs no tratamento PAB quando 

comparados aos demais tratamentos, evidenciando a importância de uma fonte de 

nitrogênio na fotoproteção dessa espécie.  
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• A exposição à radiação UV solar promoveu alterações ultra-estruturais em 

Porphyra columbina, principalmente o aumento no tamanho e no conteúdo de 

vesículas mucilaginosas e o aumento na espessura da parede celular. Alterações nos 

tilacóides foram observadas em todos os tratamentos e não podem ser consideradas 

única e exclusivamente como resposta à UV-B. 
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Resumo 
 

 

  
Este trabalho analisou os efeitos da radiação solar UV (UV-A e UV-B) em duas 

espécies de importância comercial do Chile, Mazzaella laminarioides e Porphyra 

columbina durante a primavera, período no qual freqüentemente tem sido verificado um 

aumento de radiação UV-B decorrente da diminuição da camada de ozônio. A interação 

entre a radiação UV e o suprimento de N foi também investigada. Essa interação 

estimulou a síntese de aminoácidos tipo micosporinas (MAAs) nas duas espécies, durante 

a exposição a altas irradiâncias de UV em curtos períodos. Esses resultados sugerem um 

ciclo diário na síntese desses compostos. A longo prazo (18 dias de cultivo), a adição de 

diferentes concentrações de NO3 não promoveu diferenças no conteúdo de MAAs e no 

crescimento de M. laminarioides, sugerindo uma adequação do metabolismo da espécie 

às condições experimentais. Discute-se a mobilização do N intra-celular para a 

manutenção da capacidade de fotoproteção das algas. Em geral, a UV-B não promoveu 

efeitos deletérios no crescimento e na produção de carragenanas em tetrasporófitos e 

gametófitos de M. laminarioides, o que seria esperado para uma espécie do médiolitoral 

que está exposta a variações na quantidade e qualidade de radiação solar. Entretanto, 

observou-se uma resposta diferenciada entre esses estádios em altas intensidades de 

irradiâncias de PAR e UV-B, sugerindo que gametófitos podem se aclimatar mais 

rapidamente a mudanças na irradiância solar do que tetrasporófitos. As radiações UV-B e 

UV-A promoveram alterações ultraestruturais em P. columbina. No entanto, após um 

período no escuro, foi observada uma recuperação parcial dessas estruturas. A partir dos 

resultados deste trabalho, pode-se concluir que os níveis de UV-B solar que atingiram a 

região de Magallanes, Chile, não causaram efeitos negativos para a produção de M. 

laminarioides. Entretanto, promoveram um grande acúmulo de MAAs em P. columbina, 

principalmente em experimentos com disponibilidade de nitrogênio. 
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Abstract 
 

 

This work analyzed the effects of solar UV radiation (UV-A and UV-B) on two 

commercial important species from Chile, Mazzaella laminarioides and Porphyra 

columbina, during the spring when it has often been reported a ozone layer depletion, and 

consequently increased UV-B radiation. Additionally, the interactive role of nitrogen 

supply and UV radiation was also investigated. This interaction stimulated synthesis of 

mycosporine-like amino acids (MAAs) in both species when exposed to high UV 

irradiance in short-term cultivation. These results suggest the presence of a daily cycle in 

the MAAs production. In the long-term (18 days), different concentrations of N supply 

did not cause differences neither in MAAs content nor in growth, suggesting a metabolic 

acclimation to the experimental conditions. The shift of intracellular N from 

photosynthetic pigments to MAAs to maintain the capacity of photoprotection is 

discussed. In general, the UV-B did not cause differences neither in growth nor in 

carrageenan production in tetrasporophytes and gametophytes of M. laminarioides, once 

a intertidal species is exposed to variations in solar radiation quality and quantity. 

However, differentiated responses between gametophytes and tetrasporophytes were 

observed in high UV and PAR irradiances, suggesting that gametophytes can acclimate 

more quickly to solar radiation changes than tetrasporophytes. The UV-B and UV-A 

radiation promoted ultra-structural changes in P. columbina. However, a partial recovery 

was observed after a period in dark. Based on these results we concluded that UV-B 

levels that were reaching Magallanes Region, Chile, did not affect biomass production of 

M. laminarioides, but promoted a greater accumulation of MAAs in P. columbina when 

cultivated with N addition. 
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