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Capitulo 1

Introducao Geral

1. Radiacao solar e seu impacto em organismos fotoggitizantes
1.1. Radiagao solar e camada de Ozonio

O sol irradia energia em um espetro eletromagnétioplo de comprimentos de
onda que vao desde o0s raios gama até ondas de, ragibora esse espetro
eletromagnético seja definido como infinito. A faimais importante desse espectro para
a vida na Terra € a que denominamos como luz Vieiveadiac@o fotossinteticamente
ativa (em inglés PAR, 400 até 700 nm).

A radiacdo ultravioleta faz parte do espectro etetignético e compreende ondas
eletromagnéticas mais energéticas com comprimefeos00 a 400 nm. E classificada
pela Comissao Internacional de lluminagédo em t@Esst UV-C (190-280 nm), UV-B
(280-315 nm) e UV-A (315-400 nm) QONO et al, 1996). Porém, muitos fotobiologistas
ambientais aceitam 320 nm como o limite entre &céih UV-A e UV-B (IRANKLIN &
FORSTER 1997).

A energia caracteristica de cada comprimento da érdkterminada pela relagéo:

E=hc/2

onde,h é a constante de Planck (6.6%f0V.s? ), ¢ a velocidade da luz (3*10
nm.s') e » o comprimento de onda. Quando se trata de sistbiniggjicos ou quimicos,

a unidade mais comumente usada é o mol de fétamsaloconténN fétons (ondeN é o
nimero de Avogadro =6,023 x 2D A energia de um mol de fétons é definida pela
seguinte equacao:

E =hc/4=1.19629 x 10° J/ 4

Assim, a energia de um mol de féton varia inversaemeom o comprimento de
onda. Por exemplo, a energia de um mol de féto®@Gr8n é 398 kJ. Entretanto, a
energia de um mol de féton a 700 nm é somente 17Edsa relacdo tem implicacdes
quimicas e bioldgicas importantes quando estamasiderando sistemas sob mudancas
na distribuicéo espectral solar WEHEAD et al, 2000)

Em termos gerais, a distribuicdo espectral solar fta atmosfera corresponde a
51% de radiacao infravermelha, 41% de PAR e 8% de(WHITEHEAD et al, 2000).



Durante a passagem através da atmosfera, a radiagisujeita a absorcao e dispersao
(por parte de gases e nuvens e particulas) redugiraintensidade aproximadamente em
35% antes de atingir a superficie da Terra. Corealtedo do processo de disperséo e
absorgdo, a distribuicdo espectral que atinge arBoie da Terra é diferente daquela
registrada na borda da atmosfera.

A radiacdo UV-C é fortemente mutagénica e letah panitos organismos, mas, €
completamente absorvida antes de atingir a superdiz Terra por particulas e gases
presentes na atmosfera, como o oxigénig) @ o ozbnio (@. A radiacdo UV-B é
parcialmente absorvida pela camada de oz6nio. Ravémiveis de PAR e UV-A séo
relativamente insensiveis as mudangas na concéatds;ozonio.

O ozbnio compde a atmosfera em quantidades mir(umaa molécula de £para
cada 2,5 milhGes de moléculas presentes na atrafst@ncentrando-se principalmente
na estratosfera, entre 15 e 40 km acima da sugetéizestre. Essa regido € conhecida
como ozonosfera, sendo responsavel pela absorcioanie da radiacdo UV solar
incidente, sendo fundamental para a manutengcddddana superficie terrestre. Existe
0zbnio também no nivel do solo, porém nessa reggde gas ndo apresenta os efeitos
benéficos na absor¢éo de UV, e ao contrario, éaloepte muito toxico aos organismos
(Wwmo, 2006).

O ozobnio é formado constantemente na estratosferaresponde a unido quimica
de uma molécula de ;Ccom um atomo de oxigénio, este Ultimo proveniende d
fotodissociacdo do Opor um féton de radiagdo UV-C, com comprimento delao
inferior a 242nm. O o0zbnio, por sua vez, pode tambér dissociado em,@ O por um
foton de radiacdo UV-B com comprimento de ondariofea 320nm. Desta forma, a
camada de €funciona como um filtro de parte da radiacéo ultita, principalmente
da radiacdo UV-B e UV-C (Kuno, 1996), mantendo assim, 0s niveis de 0zonio
estratosférico através do balanco dinamico enpre@ucao e destruicao fotoquimica.

O ozodniondo esta uniformemente distribuido ao redor daaTeéntuitivamente,
seria logico encontrar maior concentracdo de ozésimtosférico nas baixas latitudes
(exemplo, no Equador) e em maiores altitudes osdgradiancias sdo mais elevadas.
Contrariamente, os niveis de ozomi@o mais altos na estratosfera média em altas
latitudes e menores sobre o Equadom@)/2002). De fato, o nivel de ozdrsobre o
equador é relativamente constante em 260 Unidadbsdd (UD), entretanto, os niveis
de ozdnionas altas latitudes no hemisfério sul podem ati@§® UD (uma camada de

ozbniode 1 mm de espessura a 0°C e 1 atmosfera de premséeponde a 100 UD).
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Uma alta producdo de ozbnoxorre sobre o equador e 0s trOpicos, mas 0s ventos
estratosféricos transportam essem@a as regides polares aumentando sua concentracao
em altas latitudes (WTEHEAD et al, 2000). Por outro lado, a variagdo em altitude da
camada de ozdnresulta da lenta circulacdo que leva o ar pobr®eda troposfera até a
estratosfera. Uma vez que esse ar sobe lentamantedpicos, o 0z6ni@ produzido pela
fotolise das moléculas de oxigénio. Posteriormeatar rico em 0z06nié transportado
desde a estratosfera media das regides tropiceasapestratosfera inferior nas latitudes
mais altas. A alta concentracdo de ozdmwe altas latitudes é devido ao acumulo desse

composto a menores altitudes (Fig. 1).
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Fig. 1. Producéo e circulacéo de ozbnio descoremderse a influéncia da diminuicdo da
camada de 0z6nio (modificado deoBARsKI, 1988 e WHITEHEAD et al, 2000).

O ciclo natural do ozbnipode ser perturbado pela interagdo com compostos
antropogénicos, comumente chamados CFC siqW1994). Os ions de cloro (Tl
transportados pelos CFCs e os Oxidos nitricos,(d@o apontados como 0s principais
responsaveis pela reducao da camada J€MOLINA et al, 1987; BORNMAN, 1996).
Apds 50 anos da introducdo dos CFC’s, suas coacées tém aumentado na atmosfera.
Os CFC’s sao estaveis e inertes na troposferagua®io se encontram na estratosfera,
esses compostos sdo expostos a UV com suficiemgianpara quebrar as ligagbes
carbono-cloro. O ion cloro, quando exposto a raédiagltravioleta, apresenta elevada
reatividade com as moléculas de oz@eoacordo com as seguintes reagdes, causando a

destruicdo das mesmas@MNA et al, 1987):



Cl+03 —> CIO+0,
ClO, + CIO — Cl,0,
Cl,0;+hv ——»Cl + CIOO
CIO0O+0 — CIO+0;
2x(Cl+05> ClO+0,)

Essas reagcfes podem ocorrer em qualquer parteratosfera, mas as taxas de
ocorréncia nao sao suficientemente rapidas pala&caxp grande “buraco” na camada de
ozbnioque tem sido observado em cada primavera austrahtdatica desde meados dos
anos 80 (ERRMAN et al, 1985; SOLARSKI et al, 1986).

Pesquisas recentes tém demonstrado que a redugi@maaa de ozOnjoarece
depender também de uma série de processos quiimiciaslos pela formacao de nuvens
polares estratosféricas (em inglés, PSCs), congpdstagua congelada e de acido nitrico
trildratado, formadas durante as noites do invewlar. Essas nuvens atuam como uma
superficie catalitica para a liberacdo de clorindbremina a partir de moléculas
guimicamente inertes. Quando a estratosfera coraegmquentar novamente, esses
compostos liberados podem reagir com as molécelazdniccausando a sua destruicdo
(BORNMAN, 1996). Com o aumento progressivo das temperanardisal da primavera e
comecgos do verdo, as PSCs diminuem e com issdadpete diminuicdo da camada de
ozbnio termina, e os valores de oz6nio voltam aeanais (WMO, 2002).

Os primeiros registros referentes a diminuicioataada de oz6nio na Antartida
indicam uma reducdo desse composto na primaveramms 80 (ERMAN et al, 1985;
STOLARSKI et al, 1986; sTH, 1992), com uma diminui¢do significativa até meados
anos 90s (WATHERHEAD & ANDERSEN 2006). Como essa reducéo foi restrita a regido da
Antértida, foi denominada de “buraco” na camadazfimio sobre a Antartida (Antarctic
Ozone Hole- AHO). A definicdo classica para AOH tarmos quantitativos é a area
geografica na qual a coluna de 0z6nio é igual onoma 220 UD (@sicclA et al, 2003).
Essa diminuigdo apresentou curta duracéo e foidgzgor um rapido reestabelecimento.
No entanto, a partir da década de 90, o aumentbutaco” de Qe consequentemente
da quantidade de radiacdo UV-B na superficie daaTalcancaram niveis incomuns,
atingindo ndo apenas o continente antartico, nabée o continente americano até a
latitude de 38° Sul (Chile e Argentina)agimAaN et al, 1985;ORCE & HELBLING, 1997;
BiANCIOTTO et al, 2003;DiAaz et al, 2006). Em 1994, o “buraco” sobre o continente

antartico atingiu 24 milhdes de Rr\WMO, 1994), aumentando para 30 milhdes dé km
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na primavera do ano 2000 £EBLING et al, 2001). Atualmente, esses valores tém sido
registrados até o inicio do verdo (WM2D02). Alguns estudos indicam ainda que a
diminuicdo da camada dez;®@corre também no hemisfério Norte, sobre o Artico
(PEARCE, 1996).

Durante a primavera, quando a area do “buraco” glauenta de tamanho, a
ponta sul da América do Sul fica muitas vezes sgb igfluéncia. Essa area é mais
afetada pelos baixos niveis de ozénio do que gealoutra regido (WMO, 1999).

A dindmica da camada de 0z6nio no extremo sul déria tem sido estudada
por meio de quatro estratégias; i) lancamento didebaem regides especificas, como
Punta Arenas no Chile (KcHHOFFet al, 1997); ii) uso de espectroradibmetros Brewer

(Casicciaet al, 2003); iii) obtencé@o de dados da NASA atravésatélites (Total Ozone

Mapping Spectrometer (TOM®itp://toms.gsfc.nasa.gov/ozone/ozone v8.html
(KIRCHHOFFet al, 1997;0RCE& HELBLING, 1997;CAsIccIA et al, 2003); e iv) medi¢des
da radiagdo UV feitas em terra”Ce & HELBLING, 1997; Q:sicciA et al, 2003). Muitas
dessas pesquisas confirmam que massas de aratisliem ozonio provenientes das
regides polares atingem o extremo austral da Améx Sul em eventos de duracéo
variavel durante setembro e novembrar¢® & HELBLING, 1997; Diaz et al, 2006;
Casicciaet al, 2003).

Sobre a cidade de Punta Arenas (53°S; 70,9°W) rile,dEasICCIA et al. (2003)
registraram 7 eventos de diminuicdo de ozbnio esf@sto e outubro de 2000. Esses
eventos totalizaram 17 dias com diminuicdo desseqée correspondeu ao periodo mais
longo registrado até entdo. Cada evento teve umagdo de um e quatro dias com uma
diminuicdo de ozbénio entre 20 e 49%. Por outro laggistrou-se uma correlacao inversa
entre aqueles dias com a diminui¢cdo de ozoniowereato da radiacdo UV-B.

A radiacdo UV-B que atinge a superficie da Terrdepaumentar até trés vezes
como decorréncia da reducdo dos niveis de ozOniestratosfera (&DWELL et al,
1989). Uma diminui¢do de 10% da camada de oz6rde pausar um aumento de 5% na
radiacdo UV-B a 320 nm. Porém, essa mesma dimioyigderia aumentar em 100% a
radiacdo a 300 nm que atinge a superficie terré BREDERICK et al, 1989). Estudos
feitos em Punta Arenas mostram que o maior aumes&tivo da radiagdo UV-B,
durante um evento de destruicdo do 0zonio, ocarire 296-297 nm, com a irradiancia
espectral em 297 nm sendo pelo menos 10 vezes naique durante um dia normal
(KIRCHHOFFet al, 1997). J& na cidade de Ushuaia (54,5° S, 68° M®EDERICK et al.

(1993) estimaram que os maiores niveis de radiag®06,5 nm ao meio-dia durante
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um evento de destruicdo de ozonio foi equivalentesperado no solsticio de verdo em
Buenos Aires, 20 graus de latitude para o norteikBv et al (1995), trabalhando
também em Ushuaia, reportaram incrementos de 80%%5% a 300 e 305 nm,
respectivamente, durante um declinio de 15% na dande oz6nio em outubro. A
irradiancia medida a 300 nm foi semelhante ao vedgistado no mesmo local, no
solsticio de verao.

Finalmente, uma diminuicdo na concentracdo de ozdwile promover diferentes
valores no aumento da radiacdo UV-B dependendoadanalidade. Assim, 48% de
reducdo na camada de ozdnio promoveu um aumenfb¥ena radiacdo UV-B em
setembro de 2000. Entretanto, no més de outub29@@, o mesmo valor de reducao de

0z06nio promoveu um aumento de 111% de radiagdo WYUABIcCIA et al, 2003).

1.2. Aradiacdo que chega a Terra

Parte da radiagdo que chega a superficie tereegtsgencial para a vida uma vez
que é utilizada pelos organismos fotossintetizafieses organismos absorvem a energia
na faixa da PAR para fixar quimicamente o carbana@empostos altamente energéticos,
necessarios para a producdo de biomassa. Como qéénseéa desse processo é
produzido o oxigénio molecular o qual & importapera a vida dos organismos
heterétrofos (BcHoFet al, 2006).

A quantidade e qualidade da radiacdo estdo sugeitasdancas diarias, sazonais e
globais (latitude e altitude). Essa radiacdo vaoan o horario e com as condi¢bes
meteorolégicas do dia (incluindo chuva, nuvem elingp Varia também com a
concentracdo de aerosoisgBHorF et al, 2006). J&, na coluna de agua, a penetracdo da
radiacdo solar, incluindo UV e PAR, pode variaragderdo com o angulo de incidéncia
solar e propriedades 6ticas, inerentes ao corggda, como a absorcdo e o coeficiente
de atenuacao (Kk, 1994; RANKLIN & FOSTER 1997). Essas propriedades variam com a
presenca de plancton, matéria particulada em ss&pes matéria organica dissolvida,
que absorvem fortemente a radiagcdo UWRAMKLIN & FOSTER 1997; TALARICO &
MARANZANA, 2000).

A penetracdo da radiacdo em aguas costeiras, rienente da penetracdo em
aguas oceanicas, é mais variavel, uma vez quegecaterial dos ecossistemas terrestres
via desague dos rios, atividades antropogénicapessdo de sedimentos e produgéo de
exudatos por macrofitas, aumentando a concentrdedonateriais que dispersam e

absorvem a radiagaoRENKLIN & FORSTER 1997).
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Embora os organismos fotossintetizantes aquatieohiatn mecanismos de
protecdo proprios, um aumento da radiacdo UV-B mlente da diminuicdo da camada
de ozbnio pode promover efeitos deletérios. A alda agua atua como uma protecao
natural contra a radiacdo UV-B, embora essa radiggisa penetrar até 60 metros
(SvITH et al, 1992; GQRDE & GUSTAVSON, 1999), provocando efeitos negativos em
organismos ou ecossistemas localizados em até 80:{eiDER et al., 1998; TLARICO
& M ARANZANA, 2000; HoYER et al, 2001).

2. Efeitos da radiacao ultravioleta em organismos fossintetizantes

Os efeitos da radiagdo UV podem ser perceptiveiscéhllas ou até em
ecossistemas, afetando ainda ciclos biogeoquinmgpsrtantes (Epp et al, 1998). O
impacto do aumento da radiagcdo UV na superficif@laa tem sido investigado por
vérios grupos de pesquisadores, avaliando-se to efgiural e artificial dessa radiagado no
crescimento e nos demais aspectos fisiologicosodganismos fotossintetizantes. Os
efeitos danosos da radiagcdo UV seriam causadosigaimente pela UV-B. A radiacao
UV-A, que atinge a superficie da Terra em quangdammparativamente maior do que a
UV-B, contribuiria para processos de reparo dososlarausados pela UV-B (Kim &
SANCAR, 1993; BRIT, 1995). Muitas pesquisas revisam e descrevemett®®produzidos
pela UV em plantas vascularese(INi & TERAMURA, 1989; B\RNES et al, 1990;
STAPLETON, 1992; RUBER et al, 1993; WADRA & HARBORNE, 1996; WADRA et al,
1997; RL et al, 1997; ANSEN et al, 1998; Qo et al, 2003), liqguens (B-Foni et al,
2002) e algas marinhasRANKLIN & FOSTER 1997; HADER et al, 1998; \AN DE POLL et
al., 2001, BscHoF et al, 2006; KARSTEN et al, 2009). Esses estudos indicam de forma
geral, que a maioria dos organismos expostos cequéncia a radiacado solar apresenta
mecanismos de defesa para minimizar os danos eipath radiagdo UV. Embora essa
radiacdo venha sendo apontada como indutora deséstressantes, outros estudos tém
demonstrado a inexisténcia desses, ou até a indigdefeitos positivos (§cus &
BOOKER, 1995; RANKLIN & FOSTER 1997; FANELT & ROLEDA, 2009)

2.1. Efeitos diretos

O processo relacionado aos efeitos bioldgicos diagao UV-B é iniciado com a
absorgéo fotoquimica por parte de biomoléculas itaptes. Essas biomoléculas podem
ser danificadas pela absorcdo direta da radiacad W indiretamente por meio de

reacOes fotoquimicas induzidas por esse tipo dag@ol A energia contida num foton &
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inversamente proporcional ao comprimento de onoldempdo ser suficiente para quebrar
ligagBes quimicas. Fétons altamente energéticdaiga da radiacdo UV-B podem ser
absorvidos por acidos nucléicos, aminoacidos, filasoe carotendides @#m, 1980;
DIFFEY, 1991; RANKLIN & FOSTER 1997). O principal alvo celular da UV-B séo o DNA
e 0s aminoacidos devido a presenca de residuosgitirosl Quando essas moléculas sdo
afetadas, numerosas consequéncias bioldgicas égeas podem ocorrer #RSTEN et

al., 2009).

A exposicado aos comprimentos de onda curtos (UVLB/eC) pode modificar o
pareamento normal das bases de DNA pela formacédesdes entre moléculas de
pirimidina adjacentes, resultando em dimeros démgina ciclubutano (CPDs) e
fotoprodutos pirimidina 6-4 pirimidona (fotoprodsto(6-4)) (Fig. 2) (8NCAR &
SANCAR, 1988; SRID et al., 1994; BriTT, 1995; RIEDBERG et al, 1995; RANKLIN &
FORSTER 1997, RAKKER et al, 2000a). Dimeros de TT sdo os mais comuns doss$;PD
entretanto, dimeros TC, CT e CC podem também seificados. A principal
consequéncia desses danos € a incapacidade damemNA e DNA polimerases em
reconhecerem esses dimeros danificados, provocandterrup¢do na transcricdo de
genes e replicagdo do DNA KBT, 1995), e consequentemente, promovendo
modificagdes no metabolismo e na divisao celulamBet al, 1995, 2000).

A formacéo de CPDs tem sido verificada nas macasalg@rmelhaghodymenia
pseudopalmat& Palmaria palmatasubmetidas a altas doses biologicamente efetwas d
radiacdo UV-B (3,9 KJ.ie 3,2 KJ.iif, respetivamente) #RKER et al, 2000a, 2000b).
Outro trabalho relacionado a formacéo de lesdeBA em macroalgas foi o realizado
por VAN DE PoLL et al (2001). Esses autores verificaram que espéciesries mais altas
no costdo, comdchondrus crispuse P. palmata quando expostas a tratamentos de
PAR+UV-A+UV-B apresentaram quantidades despresidaslesbes no DNA e o
crescimento ndo foi afetado. Contrariamente, aguedapécies que ocorrem no
infralitoral, comoPolyneura hiliag Phyllophora pseudoceranoideR. pseudopalmata
Phycodrys rubenspresentaram maior formacdo de CPDs no tratanwoto UV-B,
resultando num menor crescimento. A producdo deo dam DNA ndo tem sido
relacionada a temperatura e sim com o espectradiacéio incidente ARKER et al,
2000b; vaN PoLL et al, 2002, 2003). Esses danos também tém sido reljosrtam
carposporos d€hondrus crispuse Mastocarpus stellatyssendo que a inducdo dessas
lesbes no DNA foi maior com o0 aumento da intensdael UV-B aplicada (BLEDA et
al., 2004).
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Fig. 2. Danos no DNAocasiolados pelaradiagdo ultravioleta: A, CPDdimero de
pirimidinas ciclobutano oucyclobutane pyrimidin dimmer¥” representado por un
ligacdo entre duas timinas, e B, fotoprodut-4) ou dimero depirimidina (€-4)
pirimidinona (figuramodificada deBRITT, 2004).

As proteinas sdo outro alvo direto e importante W&-B em organismo
fotossintetizantes, uma vez gLao constituidas de aminoacidos, entre eles algoime
residuos aromaticos que absorvem -B (tirosina, fenilalanina e triptéfan. Por
exemplo, otriptéfano e tirosina absorverradiacdo UV-B em305 nm e podem s
fotooxidados levando &guebra da cadeia polipeptidica, mudancas estratura
inativacdo de enzimas (V$oN et al, 1995).Como as proteinas ocorrem em numer:
réplicas nas células, ado produzid pela UVB é menos severo do que no DNA. |
células, as proteinas cumprem varias funcdes digscicomo enzimas, hormdnic
componentes estruturais, etc. Por essa razao,uguatlgudanca na sua estrutura terci
poderia se refletir na péa da vitalidade e viabilidade da céluKARSTEN et al., 2006).
As principais proteinas afetadas sdo aquelas aslssch plasmalema e ao process
fotossintesetais como a proteina D1 do PSIl e a enzima Rabio ciclo de (alvin
(BiscHoFet al, 2000, 2002c

O PSIlI € um complexo protel-pigmento que esta localizado nas membrana:
tilacoides de organismos fotossintetiza e catalisa a transferéncia de elétr
provenientes da agua para a plastoquinona a. O centro do complexo PSII é
heteodimero de dois polipetideos homcos, as proteinas D1 e D2 (FiQ. A radiacgac
UV-B afetaria 0 complexo protéico D1/D:RICHTER et al, 1990) fragmentand:
principalmente a proteina C(VAss, 1997;BiscHoOF et al, 200§. Essa degradacao
explicaria mla presenca de cromoforos -ativos tanto no lado doador quanto no |
aceptor dessa proteifBOUCHARE et al.,, 2006).0 alvo da UVB no lado doador seria
tirosina (GREENBERG et al, 1989; RENGER et al, 1989; BoucHARD et al, 2006,

entretanto, no lam aceptor o principal alvo seria a plastoquincGREENBERC et al.,
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1989; MEeLIs et al, 1992; ANSEN et al, 1994; BOUCHARD et al, 200§. Outro alvo
sensivel da UV-B seria complexode clivagem da agukocalizado no lado doad:
(BiscHorFet al, 2006).

Pa outro lado, tem se reportado também que a p@teth pode ser degrada
em presenca de radiacio UGREENBERGet al, 1989; IRANKLIN & FORSTEF, 1997).
Além disso, tem sido sugerido que a-B possa afetar o complexantenaatravés do
desligamento funciwal do fotossiema, resultando em um fracassotransferéncia ¢
energia ao centro de reacid.ORENZ et al, 1997;BiscHOF et al, 2006).A degradaca
das proteinas D1 e D2 e a inativacdo do PSIl sdcepsos diferentes, provocados
comprimentos de rwla distintos. O Ultimo processo € acelerado pampeionentos de
ondas curtos (UV-C) ANSEN et al, 1996).

Lumen do tiiacoide

T 021 44
Fig. 3. Esquema da organizacao do I no cloroplastoAs proteinas D1 e D2 forrm
um heterodhero no centro do P& As setas pretasmdicam a via de transferéncia
elétrons. Tirosina (Tir)na proteina D1 transfere elétrodo complexo Mn para
molécula de clorofila chamadisso. A Psgo transfere os elétrons para a feofitina (Fec
qual os transfere para o aceptor primario (Qui A: Qa) e logo para o acept

secundario (Quinona B:gp(Modificado deBoUuCHARD et al, 2006)

A proteina D1 tem a propriedade de ser substitoidé rapidamente do q
qualquer outra proteina do tilacoide ou do clorsigldMATTOO et al, 1984). Ess
propriedade, a qual € parte de um complexo ciclo ateo e reparo é essencial p
manter a fungdo do PSIl sob condi¢cdes de estriAro et al, 199&,b) (Fig. 4). A
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substituicdode qualquer proteil danificada pela UV-B através daossintes de novo
contribui para neutralizans danc ocasionados pela UV @RSTEN et al., 2009). O
mecanismo molecular dee ciclo tem sido estudado cianobacteriaSynechocyst sp.
e Synechococcusp. Nesses organisma@ exposicdo a doses moderadas d-B resulta
em uma taxa de reposicémior das subunidades D1 e D2 do centro dgéc do PS II,
substituindo rapidamentproteinas danificadas por polipeptideos recém t&at#ns
(CamPBELL et al, 1998; NATE et al, 1998).

Um passdundament: no processo de reparo é a transcridif&rencia de genes
que codificam para proteinas do centro de reacdS1b MATE et al. (1998) reportam
gue a UV-B induz d@ranscricdo d genesbA que codificam a proteina Qb centro de
reacdo do PSIl. No entantesse mecanismo sO pode ser bem sucegidpanto a
exposicdo a UV-B ndo induprtes danos ao DNA, prejudicando assinexpressao c
gene. Estudos comparaveis desse mecanismo em tgasrséo insuficientes, porém,
respostas poderiam ser similarKARSTEN et al, 2009), o que explicaria@aumento da

taxa de recuperaca@mn especies de algas parcBiscHoret al.,2006).

Fig. 4.Esquema do ciclo de reparacdo do PSII envolvergintasede novi da proteina
D1 (Modificado de BUcCHAREC et al, 2006).

Tanto a degradacaguantc a substituicdo das proteinas danificadas pel-B
requerem sintesge novode proteinas, e por sua vez, a sintese de protitegendent
do ATP. Por essa razéo, tesm sugerido qua presenca de luz visivel é necessaria
permitir a fotossitese e assim produzir ATP, o que finalmente sainiedl em sintese ¢

proteinas (8ELLY et al, 200%). Esse processo foi confirmado em um estudo eedd
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em Synechocystignostrando que a taxa de reparo do PSII foi reiduguando a sintese
de ATP foi inibida. Contrariamente, a sintese d#gina D1 foi estimulada pela sintese
de ATP. Esses resultados ressaltam a necessidanmsieerar todo o espectro solar no
momento de analisar os efeitos produzidos pela WAfrBorganismos fotossintetizantes.
Cabe ressaltar que, a energia resultante da fotessié fundamental também para os
demais processos celulares, como a reparacao do DNA

A radiacéo UV pode afetar ainda enzimas importambegrocesso da fotossintese
como a ribulose 1,5-bifosfato carboxilase (Rubiqgsh) et al, 1984; SriD et al, 1990;
BiscHoF et al, 2000, 2002c), a ATP-ase, a violaxantina de-afase (PUNDEL et al,
1992) e gliceraldeido-3-fosfato deidrogenase (G3PIBischof et al, 2000). Dentre
essas enzimas, a Rubisco vem sendo reportada aonums! principais alvos da UV-B
em plantas vasculares, fitoplancton e macroalgarigSet al, 1990; dRDAN et al,
1992; NDGUES& Baker 1995; [ESSERet al, 1996ab; ALEN et al, 1997; BscHoFet al,
2000).

Estudos realizados na planta vasc®liaum sativunmostraram que a atividade da
Rubisco, assim como o contetdo de subunidade pidiges dessa enzima, diminuiu
gradativamente de um a trés dias de exposicdo aB UVGRDAN et al, 1992).
Diminuicdo na atividade da Rubisco e da G3PDH tamiém sido verificada nas
macroalgasPhycodrys rubens,.aminaria solidungula Monostroma arcticune Alaria
esculentaquando expostas a radiacdo UV artificial (UV-A +BY por 72 horas
(BiscHoF et al, 2000). EmA. esculentaobservou-se ainda a formagéo de polipeptideos
de alto peso molecular, os quais poderiam sernaigs a partir da Rubisco, como
previamente descrito em estudos na plantas vadBrdasica napu$GREENBERGet al,
1996). Chondrus crispugxposta a UV apresentou 70% menos Rubisco do waedq
cultivada em PAR num experimento com 15 dias degio (AN DE PooL, 2003).
Todos esses resultados concordam com aqueles ®ipfoBscHOF et al (2002c), no
qual a exclusdo da radiagdo UV do espectro solsultoer em um incremento na
atividade total e na concentracdo da Rubiscoldwa lactuca. Por outro lado, uma
comunidade deU. rotundata mostrou uma perda significativa da Rubisco quando
expostas & PAR+UV-A+UV-B, entretanto quando expmostpenas a UV ndo foi
observada a redugéo dessa enzima. Isso confirmpaeigpopulagbes naturais somente a
combinagéo de UV-B e PAR elevada poderiam preju@idaubisco e consequentemente

a fotossintese (BcHoFet al, 2002d)
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A sensibilidade da Rubisco & UV pode ser explicddaseguinte forma: i) as
subunidades da Rubisco poderiam ser degradadaadiabdo UV-B (REENBERGet al,
1996; BscHoF et al, 2000, 2002c); ii) comprimentos de onda efetimassupresséo da
expressdo de genes que codificam as subunidadeshisco poderiam n&o se expresar
por acdo de determinados comprimentos de orwkDAN et al, 1992; MACKERNESSet
al., 1999). Verificou-se que os niveis de mRNA traiss para as subunidades pequenas
e grande da Rubisco diminuiram drasticamente nagepas horas de exposi¢do a UV-B,
embora esse efeito nos MRNA transcritos tenhatsitk resposta reversivebRDAN et
al.,, 1992). A reducdo de mRNA transcriptomas que fimaoh para a Rubisco € uma
etapa muito rapida durante a exposi¢do a UV, memnes que qualquer outro efeito
fisioldgico da UV-B seja evidente, e poderia asspresentar um indicador sensivel para
a iniciacdo do estresse induzido pela UV-BREAN et al, 1992; MACKERNESSet al,
1999). A concentragdo de Rubisco observada sob afiéérma entdo ser o resultado do
equilibrio entre a sintese e destruicdo induzida pB/, ou mesmo da mudanca na
expressdo de genesigBHOF et al, 2002c). Porém, ainda ndo est4 claro se a eXdmaic
UV causa uma reducéo temporal ou permanente naader da Rubisco. Portanto, as
implicagbes da reducéo no conteudo dessa enzimas@imente dificeis de estimar.

Outras proteinas que podem ser possiveis alvoadiacio UV sdo aquelas que
compdem o citoesqueleto das células de plantastrddessas, a tubulina pode ser
particularmente sensivel, se apresentar um altteéda de aminoacidos com cadeias
aromaticas com forte absor¢cdo na banda dessa dadig@REmMBA et al, 1984,
HoLLOsY, 2002).

2.2. Efeitos da UV-B na em pigmentos fotossintetizantes

As algas vermelhas apresentam como pigmentos resypeis pela absorcdo da
radiacdo solar a clorofila-(Cl a), carotendides e ficobiliproteinas. Estas ultirsée
pigmentos-antena capazes de absorver os comprisndatonda entre 450 a 660nm, que
nao sao eficientemente absorvidos pela clorofilan@, 1990; S\NHA et al, 1995).As
ficobiliproteinas estdo organizadas em estrutuemimhinadas ficobilissomos ASTT,
1981; ZAJBER, 1986). Sdo descritos trés tipos de ficobiliprsi ficoeritrina (FE),
ficocianina (FC) e aloficocianina (AFC). Esses pégtos tém como fungdo primaria
absorver energia transferindo-a em sequiéncia & garfFE, FC e AFC, para o centro de
reacdo do PSII, onde @-a é excitada, possibilitando assim o estabelecimdatam

fluxo de elétrons (@NTT, 1981; TALARICO, 1996). A FE apresenta uma importante
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funcdo no mecanismo de aclimatacdo das algas J‘eamalluz, devido a sua localizacéo
mais externa nos ficobilissomos e suas caractesstispectrais ALARICO, 1996).

A degradacdo dos pigmentos fotossintetizantes énmaresso natural reportado
para algas (EUEROA et al, 1997a) e esta relacionado a diminuicdo nas taeas
fotossintese que ocorre em resposta a radiacaoedelada. Modificagcdes no conteudo
pigmentar podem alterar a transferéncia de energtaocorre dos pigmentos acessorios
até os centros de reacao, dificultando a sintesmdmidrato, essencial para a produgéo
da energia necessaria para o crescimento e p&& as mecanismos de protecdo e
reparo dos efeitos induzidos pela radiagdo UV-BsiAs tem sido sugerido que a
concentracdo de pigmentos € um parametro que oddikzado como um importante
biomarcador dos efeitos da radiacdo UV-BROI et al, 1997).

A radiacdo UV danifica os pigmentos e reduz seuetmo, possivelmente por
duas razbes: i) os pigmentos sofrem fotodegradagc@mdo absorvem a energia da
radiacdo UV diretamente, e ii) por efeito indird®radicais livres de oxigénio ¢REDA
et al, 2004a).

Assim como muitos dos efeitos da UV-B sobre alvadegulares e processos
fisiol6gicos, a sensibilidade dos pigmentos fotutssizantes a UV-B é espécie-especifico
(RoLEDA et al, 2007). Dessa maneira, € possivel encontrar sespeariadas a UV-B
dependendo do organismo estudado.

Em diversas espécies de Rhodophyta, tém-se obsequaal a concentragcdo de
pigmentos € alterada com um aumento na radiagdAlbdncentracdo d€l a diminuiu
na presenca de radiacdo UV @ondrus crispu$AGUIRREV ON-WOBESERet al., 2000;
YAKOVLEVA & TITLYANOV, 2001). Resultados similares foram obtidos eaimaria
palmata e Phycodrys rubengBiscHOF et al, 2000). JA emEucheuma strictuma
diminuicdo na concentracao G¢a foi acompanhada de um aumento na concentragéo de
aminoacidos tipo micosporinas (D, 1989), sustancias relacionadas a protecéo contra
radiacdo UV-B (®ONIGERet al, 2000). EmGracilaria edulis a exposi¢édo por 24 horas
a UV-B promoveu uma diminui¢do do conteudoGlea e ficobiliproteinas, em relagdo
ao controle (PAR) (BWARAN et al, 2002). Emiridaea cordataapenas a FE e a FC
diminuiram em conseqiiéncia da exposicdo a altosisnite UV-B (0,13W.M ),
enquanto que em baixos niveis de radiagdo a coacéntdesses pigmentos ndo variou
(NAVARRO et al, 2010c). Nessa espécie, a FE foi o pigmento airels maiores
alteracdes na sua concentragdo, enquanto q@-aando teve suas concentragdes

alteradas. Houve, por tanto, uma degradacdo dosepigs de forma diferencial, de
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acordo com sua distribuigdo nos ficobilissomosefsrdrédo de destruicdo de pigmentos
esti de acordo com o observado Ronphyra umbilicalis na qual, dentre os pigmentos
fotossintetizantes, a FE foi primeiramente afetgdando as algas foram expostas a
radiacdo UV, e aCl-a foi mais resistente (BUILERA et al, 1999). Resultados
semelhantes foram obtidos também em algas azuisA®t al.,1995).

A proporgdo entre os pigmentos presentes em algasetidas a radiagdo UV-B
vem sendo analizado visando uma melhor comprec¢&®euagapel. Enridaea cordata
exposta a altas irradiancias de UV-BA{®MRRO et al 2010c) o aumento da proporgéo
FE/FC foi relacionado a: i) uma maior sensibilidatde FC a radiacdo UV-B quando
comparado a FE, ocorrendo uma inibigdo na suassimteicumulo, como sugerido para
Kappaphycus alvarezi(ESWARAN et al, 2001); ou ii) a um restabelecimiento nas
concentracdes de FE de forma mais rapida do geeRCdlurante a noite, aumentando a
proporcao FE/FC, como sugerido paAtanfeltiopsis concinnéBEACH et al, 2000). Essas
duas possibilidades poderiam estar ocorrendo samedimente erh cordata uma vez
que FE e FC sofreram alteragbes de concentracacalsad irradiancias de UV-B.
Entretanto, no caso de cordata como a propor¢cdo FE/AFC néo foi alterada, o mais
provavel seria a maior sensibilidade da FC a radiadV-B do que a FE e a AFC
(NAvVARRO et al, 2010c).

Por outro lado, GMEZ et al (2005) mostraram que a concentracdo dos pigmentos
pode variar com a profundidade, o tipo de radiagéiazada e com o tempo de exposi¢ao.
As concentracdes d€l a de Gracilaria chilensis cultivada em duas profundidades
distintas e em trés tratamentos de radiacdo $efRR(PAR+UV-A e PA+UV-A+UV-B)
ndo variou apoés um dia de cultivo. J4, apés trés dias mesmas condigbes, um
incremento no conteddo desse pigmento foi obseneadoamostras da superficie e
tratadas com PAB. Em relacado as ficobiliproteifds € FC), a concentracdo das mesmas
foi afetada por todos os tratamentos, mas sem uwnadémcia clara. Maximas
concentracdes de FE foram observadas apos trégrmiadgas cultivadas na superficie,
enquanto que a menor concentracdo foi observadantuo primeiro dia em algas
mantidas mais ao fundo. Em geral, menores cone@esaforam observadas quando a
radiacdo UV foi excluida do espectro de radiacdarsom estimulo a sintese @¢-a e
carotenoides em tratamentos contendo radiacdo Udi-Bambém reportado patdlva
rigida (ALTAMIRANO et al, 2000a). Entretanto, erd). lactuca observou-se uma
diminuicdo do contetdo de clorofila total apds Balsode exposicdo a radiagdo UV-B

(DOHLER et al, 1995). J4, no caso de estadios jovens e madamidastocarpus stellatus
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e Chondrus crispuso tratamento com PAR+UVA+UVB causou aumento naltde
carotenoides e ndo no contetado de clorofilas, pelssente pelo papel fotoprotetor
desses pigmentos na dissipacao de energia dadadiB (ROLEDA et al, 2004a).

O estimulo & sintese de pigmentos tem sido reladmmo fotoestimulagdo do
transporte de N©®e a ativacdo da enzima nitrato redutase (NRPEHzFIGUEROA &
RUDIGER, 1991). Assim, o controle da sintese de pigmemstria intimamente
relacionado com o controle do metabolismo de ND{RER & L OPEZFIGUEROA, 1992;
FIGUEROA et al, 1995). Neste contexto,dRomi et al (2011) reportou que os pigmentos
de Gracilaria tenuistipitatadiminuiram durante periodo experimental principaitaeem
baixas concentracdes de nitrogénio e UV. Entrefantocubacdo sob altas concentracdes
de nitrato (0,5 mM) atenuaram significativamentfaito negativo da UV-B no conteddo
pigmentar. A diminuigdo na concentragdo de pigneeptmeria estar relacionada a falta
de nitrogénio celular disponivel para sintese esigfo de aminoacidos e proteinas
importantes ao metabolismo. Esse elemento poderialstido a partir de pigmentos
como as ficobiliproteinas, que tém sido considesadamo reservas alternativas de
nitrogénio (LAPOINTE, 1981). Enzimas responsaveis pela captacdo désserdgo tém
sido apontadas como sensiveis a radiacdo UVéBi(ER et al, 1995), o que prejudicaria

indiretamente a sintese e reposi¢do dos pigmentiossintetizantes.

A fotodestruicdo de pigmentos parece ser um processural, envolvido na
protecdo dos sistemas fotossintetizantes em retagdindancas bruscas de irradiancia de
curta duracdo (ALARICO, 1996; FGUEROA et al, 1997a; RLEDA et al, 2004a).
FIGUEROA et al (1997a) reportaram que alteracdes no conteludmauitar ocorrem
diariamente, como descrito pdtarphyra leucostictaem que a FE e a FC, assim como a
Cl-a, séo danificadas em condi¢cdes de excesso de @adsmtar (PAR+UV-A+UV-B),
podendo ser recuperadas no decorrer do disUEROA et al, 1997a). Esses autores
verificaram que as concentra¢des de FE e FC dimimufortemente durante o periodo
de 12:00-13:30 horas, quando os niveis de radismgao eram elevados, enquanto que no
inicio da manha e finais de tarde, as concentram@es maiores.

A FE apresenta uma importante fungdo no mecanismactimatacdo das algas
vermelhas a luz, devido a sua localizacdo maisrext@os ficobilissomos e suas
caracteristicas espectrais A(RRICO, 1996). Observacdes feitas edhnfeltiopsis
concinnaexposta a altos niveis de radiacédo solar revelayaey embora a FE seja o

pigmento mais degradado, é também o mais rapidensamttizado quando comparado
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aos demais pigmentos EBcH et al, 2000). Segundo IAARRA & RUDIGER (1993), a
sintese e a reposicdo de FE, além da sua capactaddissociacdo, favorece a
aclimatacdo dos ficobilisomos as mudancas de &mmifis, sugerindo-se uma fungéo
fotoprotetora desse pigmentoNSa et al., 1995), uma vez que as propor¢des FE/FC e
FE/AFC podem ser restabelecidas em curtos peridelésmpo (BACH et al, 2000). As
ficobiliproteinas poderiam sofrer ainda um reagmeato nos tilacéides, como sugerido
paraPorphyra umbilicalis(AGUILERA et al, 1999). Nessa espécie, observou-se que, em
condicdes de radiacdo UV-B, a absor¢do dos pigraafitoinuiu, porém a concentragdo
ndo foi alterada. AUILERA et al (1999) sugerem que essa radiacdo pode produzir um
efeito de “empacotamento” dos pigmentos prejudioarsd fotossintese, porém a
concentracdo de pigmentos ndo € alterada. Essecetapeento, causado por alteragfes
no fluxo de energia entre as ficobiliproteinas €laa, poderia ser uma maneira de
fotoprotecé@o (AUILERA et al, 1999), como ja sugerido em cianobactériasHS et al,
1995). Alternativamente, uma dissociacdo dos flsdiimos de cianobactérias foi
relatada prejudicando sua funcdo como pigmentossades(SINHA et al, 1995). Esse
processo seria causado pela destruicdo das ptdndigacdo dos componentes do
ficobilissomo (8\HA et al, 1995). Esse desacoplamento dos pigmentos atiteaarato
fotossintetizante pode ser uma estratégia de fapiagéo para proteger o fotossistema |l
de danos quando exposto as altas intensidades ReeRA (AGUIRRE-VON-WOBESERet

al., 2000)

Em decorréncia dos efeitos moleculares promovidds @adiagdo UV-B, muitas
consequéncias fisioldgicas e bioldgicas poderianorrec como uma cascata de eventos.
Por outro lado, essas conseqiiéncias, assim comfeites moleculares podem também
ser decorrentes da formagéo de espécies reativasignio (do inglés, reactive oxigen

species: ROS)

2.3. Formacéo de espécies reativas de oxigénio (ROS)

As ROS sdo normalmente produzidas em organismasssiotetizantes em
algumas vias metabdlicas, incluindo a fotossintasapA, 1999) e a respiracdo AD et
al., 2003). As ROS séo produzidas diretamente peldagfio de @e a consequente
formagéo de oxigénio singlete 4&\;)), ou pela transferéncia de um, dois ou trés
elétrons para o Hresultando na formacédo de radicais superoxides)(@eroxido de

hidrogénio (HO,) e radicais hidroxila (HO, respectivamente (BvLER et al., 1992;
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BAKER & ORLANDI 1995; MTTLER, 2002). Esse processo pode ser estimulado na
presenca de fatores ambientais estressantes, ctto® rmveis de radiacdo UV
(MALANGA & PUNTAROLO, 1995; RAPADAKIS & ROUBELAKIS-ANGELAKIS, 2002; LEE &
SHIU, 2009), temperatura GaDpA, 1997), dessecagdo e alta irradianciaL(EN &
DAvisON, 1999a,b; BRRIT et al, 2002) e metais pesadosOf@RERAS et al, 2005).
Além dos processos internos, a formacdo de RO<in@pela UV-B pode ocorrer
também no ambiente pela fotoativacdo da matéri@nicg dissolvida, degradacdo
fotoquimica e liberacdo de elétrons exitados queiatm a reducdo do oxigénio
molecular, resultando em radicais anion superOX[@OOPER & ZIKA, 1983). Um
segundo passo de reducgdo de radicais superoxidmeetde protonacdo produz peroxido
de hidrogénio, que é um oxidante poderoso devilaelativa longa vida que permite a
difusédo a longas distancias ARKSTEN et al, 2009). Quando a producdo de ROS é
excessiva e favorece o estado pro-oxidante (desfmlaetabdlico), o estresse oxidativo
€ desencadeado, provocando danos as estruturdare®l($s, 1993). Esses danos
resultam da capacidade das ROS em reagir e oxidarol&culas fundamentais como
proteinas, clorofilas, DNA e lipideos de membrapasiendo alterar funcdes bioldgicas e
até levar a morte celular BvLER et al, 1992).

Inducdo da producdo excessiva de ROS e o estregfsivwo promovido pela
UV-B tem sido observado em plantas vasculares,orgcimacroalgas (FvEr et al,
1994; LESSER 1996ab; MLANGA et al, 1997; H et al, 2002; RISTENBIL, 2002;
GERHARDT et al, 2005; $ilu & LEE, 2005; LEE & SHiu, 2009). Como exemplo,HE &
SHIU (2009) reportaram que a UV-B promoveu altos niwkisperoxidacgdo lipidica e
producdo de kD, em Ptercladiella capillaceae Gelidium amansii Verificou-se que o
estresse oxidativo foi maior e@. amansiido queP. capillaceauma vez que a primeira
ocorre no médiolitoral inferior e a segunda ocawanédiolitoral superior.

Em plantas vasculares, as ROS parecem desempemhpapel importante na
sinalizacdo de vias de transducdo de sinal, conspostas a exposicdo UV-B
(MACKERNESSet al, 1999; GRHARDT et al, 2005). GRHARDT et al (2005) utilizaram
duas abordagens para pesquisar a possivel pagficipdas ROS nas respostas
morfologicas e de aclimatacéo a UV-B &massica napusOs antioxidantes ascorbato e
cisteina foram usados para testar se podem afe¢mpasta morfologica (curvamento da
planta). Por outro lado, o efeito de®4 foi usado para testar se as ROS podem promover
uma resposta morfologica similar. A aplicacdo deosmto ao tecido d®. napus

diminuiu a resposta morfolégica (curvamento), emtpague a cisteina impediu essa
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resposta. Assim, a adicdo de antioxidante diminmiagnitude da resposta e é possivel
que as ROS estejam envolvidas nessa resposta.aGamiente, a aplicacdo de®4
resultou na indugéo do curvamento na auséncia d8.UAssim, HO, pode ser um dos
mensageiros secundarios na transducdo do sinaMdB, Wu pode ser convertido em
ROS que desencadeia respostas para UV-B. Emba@aadels niveis de J@, sao
freqlientemente observados em plantas expostas B, WWpapel exato do @, como

um mensageiro secundario nas respostas mediadadyped € atualmente desconhecida
(MACKERNESSet al, 2001; ESIKAN et al, 2001). Por outro lado, demonstrou-se que a
transcricdo induzida pela UV-B de alguns gened\@idopsis thaliananvolve ROS
gerados a partir de multiplas fontes celulares,ue gs ROS sdo vias precoces de

sinalizagcdo de uma variedade de respostas a UVABKMRNESSet al, 2001).

2.4. Mecanismos de defesa: fotoprotecado e reparacéo

Diferentemente das algas bentbnjcas microalgas podem evitar a radiagdo UV-
B por migragdo e movimento vertical,que representa uma das estratégias de prevencao
mais eficaz(WULFF et al, 2008). Entretanto, eoluna d'agua pode ter un efeito protetor
as macroalgas que crescem a determinadas profaedidaontrariamente ao que
ocorrem na zona entremares, que estdo sujeitdssandéveis de UV-B (KRSTENet al,
2001). Nesses locais, algumas algas podem eviacesso de radiagdo formando densos
tufos, como no caso ddlva, Acrosiphonia Chaetomorphau Urospora As porcdes dos
talos localizados externamente ficam expostas &g elevada, enquanto que as
por¢Bes internas ficam permanentemente em condd®ésixa radiacdo ou até mesmo
permanecer no escuro IBHOF et al, 2002d, 2006; BLEDA et al, 2009). Algumas
macroalgas podem crescer sob a protecao de ogpésies ou até mesmo sob a protecéo
de adultos da sua espécie, promovendo uma atendagdefeitos da radiacdo UV-B
(NAVARRO et al, 2008). Outras algas podem crescer sob a prowe&grandes algas
pardas (AMORANO & WESTERMEIER 1996), evitando assim a exposicao a altos ndeeis
UV-B.

Outros fatores como a estrutura do talo, densidatldar, espessura da parede
celular e densidade de cloroplastos podem atesusiedos da UV-B em algas marinhas.
O aumento da espessura do talo poderia minimizalanes no DNA promovidos pela
UV-B, uma vez que as camadas externas de céluldenpdiltrar essa radiagédo
impediendo que atinja porgdes mais internaaKLIN & FORSTER 1997; FOLEDA et

al., 2007). Em diatoméceas da Antartica, a diferevgédamanho das células explicaria
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em grande parte a variabilidade na acumulagcédo desG# os efeitos da UV na
sobrevivéncia (KRENTZ et al, 1991b).

As algas e as plantas vasculares desenvolveraas\&siratégias de defesa contra
os danos induzidos pela UV-B, dentre essas inckem) a fotorreparagdo do DNA
mediado pela PAR e UV (WMcHELL & KARENTZ, 1993; RAKKER et al, 2000a,b); ii) o
acumulo de antioxidantes e a ativacdo de enzimasxatantes (©CKELL & KOWLAND,
1999); iii) o acumulo de compostos fotoprotetore®mo o0s aminoacidos tipo
micosporinas (MAAS) em algas vermelhas\@sTEN et al, 1998ab; KWRBEEPEINADO et
al., 2004; KorBekeet al, 2005a,b), os compostos fendlicos em algas péRdasa et al,
1997; GONNAN et al, 2004; ABDALA-DiAz et al, 2006) e enUUlva pertusa(HAN & HAN,
2005), e as trihidroxicumarinas na alga verBasycladus vermicularis(PEREZ
RODRIiGUEZ et al, 2001).

2.5. Reparagéo do DNA

Continuamente, enzimas reparadoras do DNA atuargemoma reconhecendo
lesbes (KDER & SINHA, 2005). Uma vez encontrada uma leséo, uma efeciempiaracéo
do DNA é iniciada, a qual em muitos casos levastatgacdo da informacdo genética
(CARELL & EPPLE 1998). Os danos no DNA podem ser reparados paimes
fotossensiveis, entre elas as fotoliases. Essasm@&nzao talvez um dos mais simples e
antigos sistemas de reparacdo do DNAKER & SINHA, 2005). Tém sido reportadas em
muitos organismos terrestres e aquaticos desdérlzecaté vertebrados kBT, 1995;
SINHA & HADER 2002; HADER & SINHA, 2005; R\sToOGI et al, 2010). Sdo consideradas
antigas proteinas de reparacéo, e possivelmeatartivpapel importante na evolugéo dos
primeiros organismos da TerraAiRELL & EPPLE 1998).

As fotoliases se ligam aos CPDs (CPD-fotoliase)6edi Fotoproduto (6-4-
fotoliase) e revertem os dimeros a forma monomérarmal na presenca de radiagdo
UV-A e PAR (luz azul e branca), processo conheadmo fotoreativagdo (K &
SCANDAR, 1993; ToDo et al, 1993; GiEN et al, 1994; SRiD et al, 1994; BRTT, 1995;
VAN DE PoOLL et al, 2002; H\DER &SINHA, 2005). As CPD-fotoliases tém sido reportadas
em diversos grupos, tais como archaea, bactéuagp$, virus, plantas, invertebrados e
vertebrados (8HA & HADER, 2002; RsToGI et al, 2010). Por outro lado, 6-4 fotoliases
foram identificadas apenas eDrosophila (Tobo et al, 1993), Arabidopsis thaliana
(PANG & HAYs, 1991) e no bicho-da-sedéenopus laevigTobo et al, 1997). O

mecanismo de fotorreativagdo da 6-4 fotoliase e-GRf@liase poderia ser similar, uma
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vez que ambas possuem o cofator flavina adeningleiotideo (FAD) (@GRELL et al,
2001). Esse mecanismo implicaria na transferéreialérons a partir da FAD reduzida
para o substrato, para proceder ao reparo do difdero et al, 1997).

Os trabalhos sobre fotorreativacdo dos dimerosrduigina em algas marinhas
sdo recentes. CPDs detectados Rhodymenia pseudopalmata Palmaria palmata
foram rapidamente reparados em presenca de PAR-A (RAKKER et al, 2000a,b).
Verificou-se que esse reparo pode ocorrer no escarmo observado erR. palmata
(PAKKER et al, 2000b), mas ndo erR. pseudopalmatgPAKKER et al, 2000a).
Adicionalmente, demonstrou-se que o processo derréattivacdo € dependente da
temperatura en®. palmata(PAKKER et al, 2000b). Esse fato torna-se importante, uma
vez que a temperatura atua no crescimento e nawobncia das algas, tendo papel
fundamental em processos enzimaticosk@r et al, 2000 a,b). Os 6-4 fotoprodutos
detectados erR. palmataforam também reparados em presenca de PAR e U\WBA e
otimo de eficiéncia ocorreu temperatura distintaotlaervada para o reparo de CPDs
(PAKKER et al, 2000b). Esses autores sugerem a presenca derdoessos de reparo
independentes nessa espécie

A baixa presenca de dimeros de pirimidina Ralmaria palmatae Chondrus
crispusquando expostas a PAR+UV-A+UV-B por 15 dias femapevAN DE PoLL et
al. (2001) sugerissem a presenca de enzimas fotli®s® outro lado, a auséncia de
reparo no DNA deDdonthalia dentataCoccotylus truncatug Monostroma arcticum
poderia indicar a auséncia de fotoliasesv(DE PoLL et al, 2002).

Outro processo de reparo independente da presemclzdé a excisdo de
nucleotideos danificados e a substituicdo delesuppmovo fragmento (MCHELL &
KARENTZ, 1993; KARENTZ, 1994; BrtT, 1995). Esse processo foi demonstrado em
microalgas (KMRENTZ et al, 1991b; BIMA et al, 1995) e plantas vasculareage &
HAys, 1991; QUAITE et al, 1994). O DNA danificado pode também ser repaggulis a
replicagdo, considerando como base a informagatdeona fita ndo danificada (R,
2000).

Além da temperatura e da luz desempenharem papelrtamte nos processos
relacionados ao reparo do DNA, a disponibilidade ndérientes pode influenciar a
expressdo de genes ligados as vias de reparo, @a@wroisdo de nucleotideogal DE
PoLL et al, 2002).
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2.6. Sistema Antioxidante (neutralizadores de ROS)

Dois sistemas complexos de defesa antioxidantaa@st ROS em organismos
fotosintetizantes tém sido reportados: enzimétieosdo enziméticos. Dentre esses
ultimos, estdo sistemas que incluem a presengecide ascorbico (AA)a-tocoferol,
carotendides [{-caroteno, peridinina, astaxantina e zeaxantin@)tatipna reduzida
(GSH) e poliaminas ou flavonodidesy8+ANAN et al, 2000; INTO et al, 2003).

Glutatina e AA sdo agentes redutores que combaseRGS, e podem também
absorver diretamente a UV-B, uma vez que sua alsan@axima € na regidao UV (200-
300 nm), protegendo diretamente a célulag¢t al, 2005). A concentracdo de AA e
glutationa sofreram um aumento como resultado gasgao dédunaliella salinaa UV-

B, conferindo uma maior protegcdo ao estresse oxa@aEL-BAKY et al, 2004).

Similarmente, o conteddo de glutationa dimalassiosira pseudonanaumentou em
resposta a UV-B (BSTENBIL, 2002). Compostos como A#&;tocoferol eB-caroteno sao
antioxidantes bem reconhecidos em algas marinhag\BRMUTH et al, 2003).

Os carotendides podem desempenhar a funcédo dedtetupes pela dissipacao
do excesso de energiaA¥hux & Niyoal, 1999) e como antioxidantes&E et al,
1997). Esses compostos podem prevenir a formac@&spmixies reativas do oxigénio no
cloroplasto através da extincdo de moléculas defdmem estado triplete e de oxigénio
singlete (Young, 1991). EmDunaliella bardawil o acimulo def-caroteno impediu
danos fotossintetizantes relacionados a UV atrasbsorcdo da luz azul e UV-A
(WHITE et al, 2002). Por outro lado, sugere-se que o aumeniedxantina na presenca
do ciclo das xantofilas contribui para a protecédotia a UV e prevencdo de danos
promovidos por essa radiag@adTz et al, 2002). Além dessa atividade, os carotendides
podem ainda inibir a entrada de substancias oxaate ions metalicos nas células, e
dessa forma, retardar o processo de peroxidagabchp(WISNIEWSKA & SUBCYNSKI,
1998), como observado para a peridininar@os et al, 2001). Esses autores também
verificaram forte atividade antioxidante de astdixenem lipossomos marcados com
Fe™.

Os carotenoides podem ser acumulados em grandesidaukes (10% do peso
seco) em microalgas do génddoinaliella como resposta a situagbes de estresse, tais
como alta intensidade de luz, alta concentragéeatie limitagdo de nutrientes §B-
AMOTZ & AVRON 1988; BrR et al, 1995; E-BAz et al, 2002). Grandes quantidades de

carotenoides, principalmente decaroteno, astaxantina e zeanxantina, poderiam ser
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usadas para eliminar ou reduzir ROSséRet al, 1994; E-Baz et al, 2002). Nesse
contexto, cultivos deD. salina expostos a radiagdo UV-B apresentaram um aumento
significativo no conteido de carotendides principaite, astaxantina e criptoxantina
quando comparado a um cultivo sem UV-BLfaKky et al, 2004). Astaxantina e
zeaxantina tém sido apontadas como as mais efecprotecao contra a UV-B em alguns
organismos, impedindo o processo de peroxidacatmmmais do que f-caroteno (G61z

et al, 1999).

Em macroalgas, também tem sido observado um incitenue carotendides em
resposta a radiagdo UV-BLEE & SHIU, 2009). Esses autoresugerem que 0S
carotendides estdo envolvidos na protecdo contradiacdo UV-B emPtercladiella
capillacea uma vez que sua concentragdo aumentou quandalgasfi exposta a 1,5—
3,0 Wm? de UV-B. Contrariamente, erGelidium amansjindo houve actmulo de
carotendides quando exposta & 0,5-3,0 e UV-B. Essa diferenca foi atribuida a
posicdo dessas espécies no costdo: a primeiraeawornnfralitoral inferior e a segunda
no infralitoral superior. Por outro lado, espéaesxistindo num mesmo ambiente podem
apresentar diferencas na sensibilidade ao eswgiivo promovido pela UV-B (@0
et al, 2005). Esses autores reportaram Qledophora glomeratanvestiu mais em
carotendides frente a uma situacdo de estresseBjU\ncluindo uma alta proporcao
entre carotendides/clorofila e um ciclo violaxaatxantofila funcional. Contrariamente,
Ulva procera foi mais sensivel a UV-B, apresentando uma bais@q@cao entre
carotendides/clorofila e nessa espécie nao foireade o ciclo das xantofilas.

O sistema antioxidante enzimatico em organismass$ittetizantes é constituido
pelas enzimas superoxido dismutase (SOD), catéls€E), glutatione peroxidase (GPX)
e enzimas envolvidas no ciclo Ascorbato-Glutatiotads como ascorbato peroxidase
(APX), mono-dehidroascorbato reductase (MDHAR), idiefascorbato reductase
(DHAR) e glutatione reductase (GR), além da viodixea de-epoxidase (VJEP)
(AGUILERA et al, 2002; uMMERMUTH et al, 2003; KARSTEN et al, 2009).

A SOD é a primeira linha de enzimas de detoxifioagéie converte o radical
superéxido (@) em uma ROS menos téxica, o®4. Trés tipos de SOD tém sido
reportadas em algas, de acordo com suas isofoligedas a diferentes metais: MnSOD,
CuZnSOD e FeSOD. Essa Ultima € considerada a paihcemovedora de anions
superoxido no cloroplasto (AHER et al, 2002; INTO et al, 2003). Embora o #D, seja
menos toxico, seu acumulo poderia danificar algtomeponentes celulares. A remogéo

desse composto é feita pelos ciclos de ascorbatatigiha e de glutationa peroxidasa e
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ainda pela atividade da CAT. A APX degrada Mklpela oxidagdo do acido ascorbico
(AA) e o AA oxidado, tal como a DHA, é reduzido paegenerar o AA pela DHAR
usando GSH como doador de elétronsA@n, 1999). A GSH oxidada (GSSG) é
reduzida para GSH pela GR utilizando o poder reditoNADPH (PNTO et al, 2003;
BLOKHINA et al, 2003) (Fig. 5). A CAT é responsavel também pelaocdo do LD,
(WILLEKENS et al, 1997).

Sugere-se que o ciclo de ascorbato-glutationacspjancipal sistema de remocéao
de ROS, uma vez que esse ciclo esta presente elwsmampartimentos celulares, e que
a enzima APX tem uma alta afinidade pojObl A APX seria responsavel pela fina
modulacdo dessas substancias, enquanto que a ClTresgponsavel pela remogédo do

excesso de espécies reativas de oxigénio duragtesse (MTLER, 2002).

= Citoplasma

— Tilacdide

Fig. 5. Esquema simplificado do sistema antioxidaebziméatico de um organismo
fotossintetizante. O ciclo do ascorbato-glutatiesta indicado com setas vermelhas. As
ROS encontram-se identificadas em preto. SOD, éujkr dismutase; AA, acido
ascobico; APX, ascorbato peroxidase; MDHA, monadielsscorbato; MDHAR,
monodehidroascorbato redutase; DHA, dehidroascmrbBXHAR, dehidroascorbato
redutase; GSSG, glutationa oxidada; GSH, glutatredazida; GR, glutationa redutase;
PSI, fotossistema |; Fd, ferrodoxina; PSII, fotesmmna II; V, violaxantina; A,
anteraxantina; Z, zeaxantina; VdEP, violaxantineeplexidase (Modificado dediowm,
2010).

27



Alguns estudos envolvendo os sistemas enzimétiocogacas ROS promovidos
pela exposicao a UV-B tem sido realizados em alyagividade enzimatica antioxidante
em algas expostas a UV-B pode depender da espédee s=u local de ocorréncia.
Espécies do médiolitoral (superior e inferior) mastm uma alta atividade enzimatica
antioxidante quando comparada com espécies dditofeh (AGUILERA et al, 2002).
Diferencas na atividade enzimética antioxidanteree@elidium amansii(infralitoral
inferior) e Ptercladiella capillacea(infralitoral superior) foram também observadas
guando expostas a UV-BKE & SHiu, 2009). Assim, as algas expostas frequentemente a
fatores de estresse podem apresentar e manterstemai bioquimico mais eficaz de
defesa. Manter uma alta atividade enzimatica deegéio durante todo o ano poderia ser
energeticamente costoso. Assim, espécies que nao psrmanentemente expostas a
condicOes estressantes, por exemplo, em aguagproéisdas, pode favorecer a ativagéo
e sintese de sistemas de protecdo para respon@strasse abidtico s6 apenas quando
necesario (KRSTEN et al, 1999; BscHOF et al, 2006). Nesse contexto,00EN &
DAVISON (1999 a,b) postularam que a tolerancia diferena@lestresse associado a
distribuicdo vertical de diferentes espécies [eecus estd relacionada ao status
antioxidante de cada uma das especies, basead#pahinente em diferencas espécie-
especifica de atividades de enzimas antioxidantes.

Algas verdes parecem ter maiores atividades demaszantioxidantes e maior
contetdo de acido ascorbico do que algas vermelngmrdagAGUILERA et al, 2002).
Além disso, a atividade da GR foi estimulada peM-BJ artificial na alga verde
Monostroma arcticume nas algas vermelh&occotylus truncatug Phycodrys rubens
apos 84 horas de exposigcdo continua a UV. A atiedia GR foi ainda maior quando a
exposicao a UV foi seguida de incubacdo no escor®4 h, indicando uma maior taxa
de eliminacdo de radicais de oxigénio nessas coOesliDevaleraea ramentacea
Palmaria palmatae Acrosiphonia penicilliformisndo mostraram efeito significativo da
UV sobre as atividades de APX, CAT e SOD ap0s 8 dm cultura em condi¢gbes de
laboratorio. No entanto, uma reducéo significatwva atividades de GR e SOD foram
observadas em. penicilliformisquando a radiagdo UV solar foi eliminada, indi@and
um menor estresse oxidativo na auséncia de radid¢dAGUILERA et al, 2002).

A atividade enzimatica antioxidante em algas exgmost UV-B também pode
depender do tempo de exposi¢céo e da dassTEBIL (2002) mostrou qu&halassiosira
pseudonanaxposta a UV-B por 4 horas apresentou aumentoividaate das enzimas

SOD e GR, enquanto que a atividade da APX nao d$omelada. Entretanto, uma
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exposi¢do a UV mais prolongada induziram a ativeddd APX e também da SOD em
outras microalgas @sSer 1996a, b; MLANGA & PUNTARULO, 1997). Por outro lado,
emDunaliella salinacultivada sob UV-B por 15 dias, a atividade da S@3D aumentou,
enquanto que houve um aumento na atividade da CéAd eroxidase (EBAKY et al,
2004). No caso d€hlorella vulgaris a atividade da SOD diminuiu quando exposta
prolongadamente & UV-B (MIANGA & PUNTARULO, 1995). J4 em algumas macroalgas
estudadas a SOD nao foi induzida, sendo até didanein alguns casos durante a
exposicdo a UV-A+UV-B por 84 horas GAILERA et al, 2002). ContrariamenteHy &
Lee (2005) reportaram um aumento da atividade da SOD/lga fasciataem resposta a
quatro dias de exposicdo a UV-B. Esses autoresrteepm também que o sistema
antioxidante enUlva fasciata incluindo o ciclo ascorbato-glutationa, funcicararbem
sob doses de UV-B moderadas e baixas. Ja sobdates de UV-B, os sistemas de
defesa foram insuficientes, uma vez que houve uneato na producédo de ROS,(%4 e
O2) (SHIU & LEE, 2005). PosteriormentegE & SHIU (2009) observaram um controle do
estresse oxidativo por meio de APX e GR Prtarcladiella capillaceauma alga mais
tolerante a radiagdo UV-B. Por outro la@@elidium amansjisensivel a essa radiacao,
teve reducao na atividade de GR, indicando quelo ascorbato-glutationa pode ter sido
inibido por UV-B. Esses autores concluem @ueamansiitem uma menor habilidade de
dissipar radicais livres de oxigénio do dgRecapillacea uma vez qué&s. amansiiteve
menos capacidade de removeOkipor meio da atividade da APXEE& SHiu, 2009).

2.7. Compostos fotoprotetores

Um dos mais importantes mecanismos de aclimatacgwotecdo contra a
radiacdo UV envolve a sintese e acumulo de compdstoprotetores. Esses compostos
séo a primeira linha de defesa bioquimica conteadle¢éo UV-B e seus efeitos, uma vez
gue absorvem comprimentos de onda na faixa da WtB/-A, inclusive na faixa da
UV-C.

A sintese e 0 acumulo de substancias fotoprotett#esrrentes da exposicéo de
organismos fotossintetizantes a radiacdo UV téro aimhplamente relatados tanto em
plantas vasculares quanto em algasL(WELL et al, 1983; ANSEN et al, 1996;
FRANKLIN & FOSTER 1997; S\HA et al, 1998; RONIGERet al, 2000; HLLOSY, 2002;
HOYER et al, 2002). Essas atuam de forma eficiente na fidwagdesse tipo de radiacgéo,
impedindo que certas estruturas sejam afetadarefi(z et al, 1991a; $HA et al,

1998). Neste contexto, a sintese de compostosidend(flavondides) e derivados dos
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fenilpropandides, localizados na epiderme de péamésculares, foram reconhecidos e
propostos como um mecanismo adaptativo para pregtands produzidos pela radiagao
UV, uma vez que sao capazes de absorver os commpasnde onda entre 220-380nm
(HARBORNE, 1986; MDDLETON & TERAMURA, 1993, 1994; GADRA & HARBORNE,
1996). Uma funcgéo similar foi outorgada a compostesominados de aminoacidos do
tipo micosporinas (MAAs), os quais foram isolados enacroalgas, fitoplancton e
cianobactérias (KRENTz et al, 1991a; GRCIA-PICHEL et al, 1993; S\HA et al,1998;
GRONIGER et al, 2000; HbYER et al, 2001), e ainda em animais marinhos/DAP &
SHICK, 1998).

Dentro das macroalgas, os MAAs estdo presentesipgimente em roddfitas,
enquanto que as algas pardas e verdes carecemadeasexcecao da alga verdmsiola
crispa que apresenta um unico MAAs com absorcdo em 324HoweR et al, 2001,
KARSTEN et al, 2005). Em cianobactérias, foi isolada a citomamnium pigmento
amarelo que tem uma forte absorgdo na faixa dagadi UV-C. A presenca desse
pigmento parece ter sido relevante para a sobmi®é a evolucdo dos organismos
fotossintetizantes no Pré-Cambriano, quando aliesisnde radiacdo UV-C atingiam a
superficie da Terra (DLON & CASTENHOLZ, 1999).

Os MAAs sdo relacionados ao metabolismo secundé&isape-se que sua sintese
ocorre via acido chiguimico fFRE-BONVIN et al, 1987). Como a rota desse acido nao
esta presente em animais, esses compostos sampesuente adquiridos pela dieta, ou
por algas endossimbioticasH{8k & DUNLAP, 2002). Essa visado poderia mudar, uma vez
gue recentemente reportou-se genes que codificam grazimas da via do &cido
chiguimico no animal marinhdNematostella vectensi§StTARCEvIC et al, 2008).
Entretanto, a aquisicdo e o acumulo de MAAs em aisiratravés da dieta a partir de
algas confirmaram-se experimentalmente em ourig@sROLL & SHICK, 1996),
crustaceos (ELBLING et al, 2002) e peixes (MsoN et al, 1998).

Os MAAs funcionam como blindagem passiva, dissipaacdnergia da radiacao
absorvida na forma de calor, sem gerar reacOegUitocas (BNDARANAYAKE , 1998;
CoNDE et al, 2000; KOrRBEEE€t al, 2005a). Os MAAs tém sido relatados como molécula
fotoquimicamente estaveis, um pré-requisito pasaiafungdo fotoprotetora (BDE et
al., 2000). Esses compostos sdo capazes de abssreemprimentos de onda entre 310
e 360 nm (KRENTZ et al, 1991a; ©CKELL & KNOWLAND, 1999; $iICK & DUNLAP,
2002), impedindo que outras estruturas sejam ast@RENTZ et al, 1991a; BIHA et
al., 1998).
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Em organismos aquaticos tém sido descritos 23 MArAEosporina-glicina,
asterina-330, shinorina, porphyra-334, palitindjtipal, palitene, micosporina-taurina,
micosporina-2-glicina, 4cido palitenico, micospeariglicina-valina, micosporina-glicina-
treonina, micosporina-glicina-serina e micospogtiemna-Asp] (as referencias para cada
um desses compostos estdo eorBEEet al, 2006).

Existe uma marcada variacéo na presenca de MAA& astespécies. Espécies de
zonas temperadas expostas a altas doses de rasidghapresentam maior concentragéo
de MAAs do que aquelas de altas latitudes e derrpaddundidade (I8YER et al, 2001;
KoRBEE et al, 2006). Nesse sentido, algas sujeitas a constaateéacdes nos niveis de
radiacdo UV (no médiolitoral) teriam altas concagfies de MAAs. Algas do infralitoral
inferior, que n&o s&o constantemente atingidas Pdr ndo acumulariam esses
compostos, devido ao elevado custo metabdlicecfiBoF et al, 2006). Por outro lado, a
alta concentracdo de MAAs poderia conferir vantageroldgicas a determinadas algas
na ocupacao de ambientesg@HorFet al, 2000; [EE& SHiu, 2009).

Em macroalgas vermelhas, diferengcas no conteuddAles podem também ser
encontradas em diferentes porgbes dos talos, sprelmaiores concentragdes tém sido
verificadas nas margens e nos apices quando codgsaes porcdes basais, as quais
estdo bem protegidas pela sua maior espesswrs{EN et al. 1999; HOYER et al,
2001). Outro fator que pode afetar o conteddo deAMA a sazonalidade e a variacéo
diaria de radiacdo (37T & LARKUM, 1993; KarRSTEN et al, 1999). Mazzaella
laminarioidescoletadas no sul do Chile apresentaram variac@e®ms no conteudo de
MAAs, sendo que a maior concentragao foi reportaeeio dia (10:30 e 14:30 horas) e
a menor as 18:45 horasbBlvINEN et al, 2004). Esses resultados poderiam evidenciar
um possivel ritmo circadiano na sintese de MAAsqual ja foi verificado na
cianobacteriaAnabaenasp. ($NHA et al, 2001). Um ciclo diario na acumulagédo de
MAAs foi verificado apenas em uma&déramiumsp.) de cinco espécies estudas na
patagbnia Argentina em @HBLING et al, 2004). Um ciclo distinto, com maior
concentracdo ao inicio do dia e diminuindo até rmlfida tarde foi verificado em
Porphyra columbinacoletada em Valdivia-Chile (39° latitude sul)u®¥INEN et al,
2004) e Playa Union-Argentina (43°latitude sul(BLING et al, 2004). Outras espécies
estudadas na Ameérica do sul ndo apresentaram tdadétaras no acamulo de MAAs
durante o dia (ELBLING et al, 2004).

A sintese de MAAs é realizada durante o periodolude enquanto que a

concentracdo desses compostos pode permanecer cuasante durante o periodo
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escuro (8wHA et al, 2001; HLBLING et al, 2004). Essa informagéo acrescida ao fato de
gue a rota do acido chiquimico esta associadadoabnente a fotossintesegrLEY,
1990), poderia evidenciar uma relacdo entre a sntle MAAs e a fotossintese
(CarrRETO €t al, 1990; GYNN et al, 1993; L[Esseret al, 1994). De fato, os resultados
obtidos a partir do uso de um inibidor do transpaolé eletrons da fotossintese (DCMU)
confirmaram o bloqueio na sintese de MAAs Alaxandrium excavaturfCARRETO et
al.,1990). No entanto, evidéncias de que a fotos&méo € essencial para a sintese de
MAA vém do fato de que a sintese desses composidShendrus crispusocorreu em
auséncia da PAR @RsTEN et al, 1998a). Sintese de MAAs em auséncia de PAR foi
também observada na cianobact&fdorogloeopsisPCC 6912 sob estresse osmdtico e
radiagcdo UV (PRTWICH & GARCIA-PICHEL, 2000). Outra evidéncia é que os MAAs
podem ser sintetizadgsor fungos e uma bactéria ndo fotossintetizanteis@a &
HADER, 2008). Por outro lado, a regulagdo da sinteserjgoder influenciada por fatores
ambientais como altas irradiancas de PAR e UGN & MITCHELL, 2001; FRANKLIN

et al, 2001) ou por processos morfogenéticosKBEEPEINADO et al, 2004; KORBEE et

al., 2005a,b).

As macroalgas antarticas foram clasificadas em grépos fisiologicamente
diferentes de acordo com seu conteido de MAAsp§eies que ndo possuem MAAS; ii)
espécies com valores altos e constantes de MAAgpéemente das condigbes
ambientais; e iii) espécies que possuem um niveicbde MAAs, o qual pode ser
ajustavel em relacdo a mudancas nas condicOes raaibi¢HbYER et al, 2001). Nesse
altimo grupo, a sintese de MAAs poderia ser infalada pela radiacdo UV (UV-A e/ou
UV-B) (FRANKLIN et al, 2001; $ick et al, 1999) e também pela pela luz azul
(FRANKLIN et al 2001; HbYER et al, 2002; KorRBEE et al, 2005b). KbYER et al, (2001)
demonstrou também que o contetdo de MAAs de gaitustoé tetrasporofitos de
Gigartina skottsbergiie Iridaea cordataexpostas a UV-B séo similares, evidenciando
gue ndo ha variagdo intraespecifica no acumulo Aasvi

Enquanto algumas algas sintetizam MAAs particulatmesob radiagdo UV-B,
outras o fazem em presenca UV-A ou até de PABYgH et al, 2003). Em algumas
cianobacterias a PAR e a UV-A ndo promoveram agadwde MAAs, enquanto que a
UV-B induziu a sintese de shinorinaNga et al, 2001). Similarmente, a sintese de
MAAs foi induzida pela UV-B emPtercladiella capillacea mas nao enGelidium
amansii(LEE & SHIU, 2009). Emiridaea cordata a exposicéo ao tratamento PAR+UV-

A+UV-B promoveu um aumento na concentracdo de MAASCHER et al, 2007).
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KARSTENet al (1998a) verificou que enquanto alguns MAAs aurmemh em quantidade
apos exposicdo a PAR, a sintese de shinorina f@nfiente estimulada por UV sem
adicdo de PAR erhondrus crispugKARSTEN et al, 1998a). Nessa mesma espécie foi
reportado que a PAR estimulou inicialmente a séntkesshinorina, seguida de palitina e
asterina, e posteriormente uma diminuicdo de simaofFRANKLIN et al, 1999). Um
aumento na incidéncia de PAR promoveu também unmeatomo total de MAAs em
Phaeocystis antarticdMoISAN & MITCHELL, 2001). Posteriormente RENKLIN et al
(2001) reportou que a sintese de palitina @mcrispusfoi induzida pela luz azul,
enquanto que a sintese de shinorina foi estimyataradiacdo UV-A, mas ndo em luz
azul. EmC. crispusdemonstrou-se também que a radiagdo UV-A estimallsintese de
shinorina e palitina, e a radiagdo UV-B inibiu ate$e desses dois compostos e induziu a
sintese de outros trés MAASs: asterina, palitingbaditeno (KRABS et al, 2002). Em
Porphyra leucostictafoi verificado que a luz azul e branca favoregemacumulo de
alguns MAAs, como palitina e asterina, enquanto @uieos comprimentos de radiagéo
monocromatica estimularam o acumulo de shinorirer@€E et al, 2005b). Isso sugere
que a sintese de cada tipo de MAAs poderia senelstila por diferentes comprimentos
de onda (ldYER et al, 2002). A dependéncia dos comprimentos de ondsirmase de
compostos fotoprotetores tinha ja sido reportada pacroalgas. 8rRReTO et al (1990)
observou que a luz azul promoveu um aumento naeotrgdo de compostos
fotoprotetores emAlexandrium excavatum Contrariamente a luz branca néo teve o
mesmo efeito. Por outro ladojHRGER& ROBINSON (1997) reportaram que a sintese de
MAAs em diatomaceas antarticas foi estimulada pongrimentos de onda de 370 e 460
nm, mas ndao em UV-B. Ja na primnesiofRhaeocystisantarcticg a sintese foi
estimulada por 340 nm e inibida por 305 NMEGGER& ROBINSON, 1997).

A concentragdo de MAAs pode também variar com ensitlade da UV-B. Um
acumulo de MAAs foi observado eRtercladiella capilaceaexposta a intensidades
crescentes de UV-B (0,5-1,0 WAn enquanto que a concentracdo de MAAs diminuiu
quando exposta & 1,5-3,0 WnEm contrapartida a essas doses elevadas, obssrwon
aumento de carotendides, indicando que essas soidstdpodem ter um papel na
fotoprotegéo quando os MAAs ndo estéo presentEs&LSHiu, 2009).

Recentemente, determinou-se que além da qualidageridade de energia, a
disponibilidade de compostos nitrogenados na &gflaencia a sintese e acumulo de
MAAs (KORBEEPEINADO et al, 2004, 2005; HOVINEN et al, 2006; FGUEROA et al,

2008). Altas concentracdes de amonio promoveramtase de MAAs em duas espécies
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de Porphyra (KORBEEPEINADO et al, 2004; KORBEE et al, 2005a). KOVINEN et al
(2006) mostrou que a adi¢do de 100 e 300 uM de iam@o resultou em um aumento
na concentragdo de porphyra-334 apds um, trésdias0de exposicdo aos tratamentos
PAR e PAR+UVR emGrateloupia lanceola A micosporina-glicina aumentou em
comparacao ao nivel inicial quando a alga foi slgpgom 300 pM no décimo dia de
cultivo, independente da radia¢éo. Ja no caso lidsnpasua concentracdo sé aumentou
no tratamento com 100 uM, ap6s um dia de cultimRAR+UVR. Os autores sugerem
gue nenhum padréo claro de inducdo de MAAs emdelacirradiancia e concentragédo
de aménio foi observado. Emsparagopsis armatacultivada em tanques com
incrementos de aménio na &gua verificou-se um atoman conteudo de MAAs
(FIcUEROA et al, 2008). Foi observado ainda que a porcentagepaliteha aumentou, a
medida que aumentou o fluxo de aménio, enquantoagpercentagem de shinorina
diminuiu ligeiramente. Entretanto, valores de fluraiores de 100 mM/h promoveram
uma diminuicdo na concentracdo de MAA. Hm tenuistipitata cultivada em 10
tratamentos com acréscimo de nitrato e sob PAR+UNRante 7 dias, houve um
acumulo de MAAs a medida que aumentou a concemtrdednitrato(Bonom! et al,
2011). Esses autores identificaram dois MAAs (stii@oe porphyra-334), sendo que a
primeira sofreu um aumento quando em altas coragi#gs de nitrato, enquanto que a
segunda diminuiu. Eles observaram ainda que esseuie era saturado em 0,5 mM de
nitrato.

O fato de que os MAAs dependam da concentracdmhpastos nitrogenados
tem levado alguns autores a sugerir que esses stosgmodem funcionar também como
um reservatério de N (BRBEEPEINADO et al, 2004; KORBEEet al, 2005a, 2006; BLA
CosaA et al, 2009). Embora sejam compostos nitrogenadosstessa informagéo sobre
o efeito da disponibilidade de nitrogénio em suéesie e acumulo @IASZAK & NEALE,
2001; UTCHMAN et al, 2002; KOorRBEEEt al, 2005a).

Além de atuar como compostos filtradores ou blodoaess de UV, os MAAs
podem atuar como antioxidantesufiAp & Y AMAMOTO, 1995; $H et al, 2003; ELA
CoBA et al, 2009), disipando ainda a energia de residuogindma excitadas, e
prevenindo a formacéo de fotoprodugvesonou et al, 2003). Porém, ndo h& evidéncia
para a importancia deste mecanisimosivo (KLISCH & HADER, 2008). Os MAAs tém
sido apontados também como pigmentos acessoaosferindo energia radiante para os

centros de reacédo da fotossintese, embora essségsnda controverso.
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Os florotaninos sdo metabolitos secundarios que s&m apontados também
como fotoprotetores contra a radiagdo UWASSON & DRUEHL, 2002). Essa funcéo esta
baseada na absor¢éo na faixa dessa radiacdo U\é (@00 nm), sendo 0s picos maximos
de absorgcédo entre 195 e 270 nmaR et al, 1997; AMSLER & FAIRHEAD, 2005;
KARSTEN, 2008). Esses compostos tém sido reportados éxatosnte em algas pardas
(KARSTEN, 2008), ocorrendo dentro de vesiculas conhecidasmoc fisoides
(SCHOENWAELDER& CLAYTON, 1998, 2000). Embora as células mais superfisigjam
danificadas pela alta irradiancia solar, os flarotas podem ser liberados, formando uma
camada marrom que pode proteger os tecidos foteszantes (Karsten, 2008). Os
florotaninos podem ainda ser liberados na colunagig. $/ANSON & DRUEHL (2002)
sugerem que os florotanimos liberados na 4gua turan periodo de estresse induzido
pela UV-A reduz o impacto da radiagdo UV-B em meadss de algas pardas sensiveis a
UV-B, pois esses esporos germinam a centimetrospldaas adultas @VWDRICK &
WALKER, 1991).

Os florotaninos, assim como os MAAs, tém sido liele@dos com a distribuicao
batimetrica de algas pardasigBHoF et al, 2006). Zo6sporos de algas pardas de aguas
rasas sdo menos sensiveis a UV tendo a capacidatie de se recuperar do estresse
induzido por essa radiagdo, do que os zooOsporoalgis de aguas mais profundas
(WIENCKE et al, 2004). Diferencas na tolerancia a UV entre zigae espécies do
médiolitoral e do infraliroral superior foram relacadas ao niumero de fisoides, sendo
gue um menor ndmero promoveu uma maior sensib&id@IHOENWAELDER et al,
2003).

A inducéo e acumulo de florotaninos em algas paédas tema ainda em aberto
devido aos resultados contraditorios na litera{iersTEN et al,, 2009). A exposigdo a
UV-A e UV-B aumentou a concentracdo de florotanieos frondes deMacrocystis
integrifolia (SWANSON & DRUELH, 2002). Zodsporos délaria esculenta Saccorhiza
dermatodeae Laminaria digitata tratados com UV-B apresentaram um aumento no
tamanho dos fisoides assim como exudacao de flonots na agua (WNCKE et al
2004, 2007; RLEDA et al 2006). Entretanto, esses resultados nao forarfirmaios
pela andlise ultraestrutural de zodsporos .deyperboreaexpostos & UV-B (&INHOFF
etal., 2008). Nenhum incremento na concentragédo deténimos foram verificados em
esporofitos ddesmarestia ancepsD. menziesi{FAIRHEAD et al, 2006), nem em uma
suspensédo de zob6sporosAleesculental. digitatae S. latissimaguando cultivados em
UV-B (MULLER et al, 2009).
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Além de atuar como fotoprotetores, os florotanirtésn a capacidade de
neutralizar eficientemente as ROS, funcionandorassimo um antioxidante. Por essa
raz&o, os florotaninos tém sido propostos comaeprags contra o excesso de irradiancia,
principalmente UV, filtrando essa radiacéo e néetado ROS promovidas pela UV-B
(BiscHoOFet al, 2006).

2.8. Efeitos indiretos: processos fisioldgicos afetadpsla UV-B

Decorrente dos efeitos moleculares (ou efeitos tafije muitos processos
fisiologicos podem ser afetados pela presenca e&omento da radiacdo UV
(principalmente UV-B). Entre esses varios procesad®tossintese € potencialmente o
alvo principal, ndo s6 em algas, mas também enmgdamsculares, devido aos multiplos
efeitos possiveis ($IREIBERet al, 1994; KARSTEN et al, 2001).

Cabe ressaltar que a inibicdo da fotossintese poaiger diariamente durante as
horas com maior radiagdo, apresentando uma répitperacéo a medida que a radiagédo
solar comeca a diminuir (GUEROA et al, 1997a; BScHOFet al, 2002d). Esse fen6meno
(chamado fotoinibicdo dinamica) tem sido consideradmo parte de um mecanismo
fotoprotetor contra o excesso de radiacdo, intgqueordo a cadeia transportadora de
elétrons e resultando apenas em uma perda na Matid@de do centro de reagédo do
PSIl, sem necessariamente implicar em reducdomaentracdo da proteina D1. Quando
h&4 um excesso de energia persistente ao longo rdpotgode ocorrer fotoinibigdo
cronica. Nesse caso, a recuperacdo € mais demamadayez que esse fendmeno esta
relacionado a fotodanos nos centros de reacdoseginte protedlise da proteina D1
(CRITCHLEY & RUSELL, 1994). O fotodano ocorre quando a taxa de degéadda D1
excede a taxa de reparacd®@tet al, 1993b). A recuperacdo dos danos nas proteinas e
pigmentos pode requerer varias horas ou até diasig(H et al, 1992). Assim, a
diferenca entre fotoinibicdo cronica e dindmica éirgética da recuperagéo $KOND,
1994; GsMOND & GRACE, 1995). Esses tipos de respostas tém sido veldgcam plantas
de sol que apresentaram fotoinibicAo dinamica, a&migu que plantas de sombra
apresentam fotoinibicdo cronica, quando transpistgpara locais de alta irradiancia
(HADER & FIGUEROA, 1997).

A potencialidade da radiagdo UV para inibir a fetotese foi demonstrada por
JONES& Kok (1966) em cloroplastos de espinafre. Resultadegepores indicaram que
um aumento nos niveis da UV solar pode causamsfsimilares, comparaveis aqueles

promovidos pela PAR nos organismos aquaticos, eanb®mecanismos atuantes sejam
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diferentes (lARKUM & Woob, 1993). Na natureza, altas irradiancias de PAR séo
acompanhadas por altos niveis de UV, mas a UV pde per considerada como sendo
uma entrada excessiva de energia para a fotossiatesum sentido estrito. A méaxima
irradiancia de UV é muito menor a irradiancia deRP& os comprimentos de onda da
UV nado contribuem substancialmente para a quimadotbssintese (MNELT et al,
2003). Isso ressalta a necessidade do uso de Btasnpara descrever a eficiéncia
relativa de todos os comprimentos de onda na fotiese e o fotodano, separando as
respostas decorrentes da UV daquelas induzidasPgd®a O uso de espectros de acao,
particularmente para as funcdes biolégicas pondsraél essencial para determinar os
efeitos do acréscimo da UV-B no contexto de um aspenatural (RANKLIN et al,
2003). O espetro de agdo para a fotoinibicdo defariaixa da PAR é paralelo ao espetro
de acdo da fotossinteseaftLT et al, 1992) e esta diretamente relacionado a absorcao
da radiagdo excessiva por parte dos pigmentossioteizantes (WNELT & ROLEDA,
2004). Contrariamente, o espetro de acdo para @nitutdo na faixa da UV-B
corresponde mais com a absorcdo espectral do DN proteinas do que com o0s
pigmentos fotossintetizanteo(ES& Kok, 1966; &TLow, 1974). Assim, a diminuigdo
da atividade fotossintetizante apos exposicdo aBlUoderia resultar do dano direto em
componentes chaves desse processo como a proteéifeaBs, 1997; BSCHOF et al,
2006) ou a Rubisco (BcHOF et al, 2000). Poderia resultar ainda da reducdo na
expressao de genes envolvidos na fotossinteseKikNESSet al, 1999), assim como
também da fotodestruicdo de pigmentas(EROA et al, 2003c)

O efeito da radiacdo UV-B na fotossintese de atgas sido avaliado com
experimentos de exposicao a essa radiacao e seinseqgécuperacdo em condigdes nao
estressantes (baixa PAR). A fotossintese tem siddiada pela: fluorescéncia da
clorofila a, a liberagéo de oxigénio e a assimilacdo de. BQelacao entre a liberagédo de
O, e a fluorescéncia da @ltem sido demonstrada, validando esse método ptinaag a
fotossintese (&\TY et al, 1989; EAMELING & KROMKAMP, 1998; FGUEROA et al,
2003a). Os parametros de fluorescéncia, como aipvathde quantica optima (Fv/Fm),
representam a eficiéncia fotossintetizante maxipadendo ser utilizados como
indicadores de fotoinibicdo. Por outro lado, a taeatransporte de elétrons (ETR, do
inglés: “electron transport rate”) pode ser relaada a fotossintese bruta (como
liberacdo de ¢, como demonstrado paRorphyra leucostictae duas espécies dHva

em condi¢des de baixa irradianciad#eroA et al, 2003b).
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Os resultados de trabalhos realizados em macroceoagas indicam que a
sensibilidade da fotossintese a UV-B é varidvefotdinibicdo decorrente da radiagédo
UV, foi estimada em 50% @BLING et al, 1992) e 70% (®TH et al, 1980) para o
fitoplancton marinho exposto a radiagdo. Exnondrus crispusdemonstrou-se que a
presenca de comprimentos de onda inferiores a 808mplificou a fotoinibicdo, e seus
valores chegaram em 60% de inibicdad&RT et al, 1997). Veridicou-se também uma
correlacdo da fotoinibicdo com a distribuicao waitisendo que individuos @e crispus
coletados a 8,5 metros de profundidade foram n&isigeis (maior fotoinibicdo) que
individuos coletados a 3,5 metros. Similar relagéte fotoinibicdo e profundidade foi
observada por RNG et al (1996b) em diferentes espécies de algas vermeghaaém
sem uma correlacdo exata entre esses dois par&@méssim, espécies do médiolitoral,
adaptadas a altas irradiancias e a presenca de;dadUV, seriam menos sensiveis do
que as espécies de maior profundidade. Resultdutados por WNEGLA & FIGUEROA
(2009) corroboraram esta afirmacdo. Esses autepastaram qud-ucus spiralisque
ocorre no meédiolitoral aumentou as taxas de fattssé bruta apdés 24 horas de
exposicdo em todos os tratamentos testados (PARAUW-B, PAR+UV-A, e sO
PAR), por outro ladoUlva olivascensnostrou o padréo contrario, com diminuigdo da
taxa de fotossintese em todos os tratamentos ¢sstarhs sendo essa diminuicdo menos
acentuada no tratamento com PAR+UV-A+UV-B do quetmatamento PAR, como
demonstrado previamente path rotundata (BiIsCHOF et al, 2002d).U. rotundata
exposta a PAR+UV-A+UV-B mostrarou pronunciada foifoicdo, a qual foi reversivel
qguando a radiacao solar diminuiu durante a tardgetanto nos talos expostos sé a PAR
houve uma maior fotoinibicdo do que naqueles exgostPAR+UV-A+UV-B, mas com
similar capacidade de recuperacdo. Ja a exclusély e’ (tratamento PAR+UV-A) e 0
tratamento sem PAR (UV-A+UV-B) ndo promoveram dimgdo na Fv/Fm,
evidenciando um efeito adverso da UV-B na fotossitenquanto que a UV-A indicaria
um efeito benéfico em condigbes ambientais. Retndtebenéficos da UV-A foram
observados erdasycladus vermiculari§GOMEZ et al, 1998). Nesse experimento talos
expostos a PAR+UV-A apresentaram inibicdo menosyrcada e rapida recuperagcao
do que amostras expostas a tratamentos de PAR eUWPAR+UV-B, sendo que nesses
reportaram que a radiacdo UV-A foi a responsavéd petoinibicdo observada nas

diferentes espécies por eles estudadas.
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No campo, as caracteristicas fotossintetizantes8despécies de macroalgas do
sul do Chile foram estudadas podN&z et al. (2004). Esses autores observaramigue
situ as algas do médiolitoral superior sdo mais fobidais ao meio dia do que as do
médiolitoral inferior e infralitoral. Embora os da parecam contraditérios aos
apresentados anteriormente, obedecem ao padrastdbuitido vertical das espécies,
uma vez que as algas do médiolitoral inferior eaiitbral estdo protegidas pela coluna
de agua recebendo menos radiagdo do que as do liméaiosuperior, que ficam
expostas a altas irradiancias e a dessecacdo dodgeerde maré baixa. As algas
adaptadas a altas irradiancias poderiam ser maguadas para lidar ndo apenas com
altas irradiancias, mas também com alta temperadafmidade e dessecacacayBoN
& PEARSON 1996). ®MEZ et al. (2004) reportaram também que a presenca de &iag
UV ao meio dia ndo resultou em alta fotoinibicdssé&s autores observaram ainda que as
algas apresentaram recuperacdo durante a tardkenesndo fotoinibicdo dinamica,
concluindo assim que as espécies por eles estudgadasntro-sul do Chile tem uma
marcada tolerancia & UV e estdo adaptadas as &esiale radiacdo diaria. Um outro
estudo realizado com algas coletadas no estreitddagdmllanes no Chile revelou que as
taxas de fotoinibicdo e recuperagdo ndo foram le@iomadas com sua distribuicdo no
costdo (RUTENBERGER et al, 2009). Algas tratadas com PAR+UV-A+UV-B artiiti
apresentaram maior fotoinibicdo do que aquelasdast com PAR+UV-A, mas com
similar capacidade de recuperacdo nos dois trataseisses autores concluiram que a
fotossintese ndo foi afetada pela UV-B, mas foineathda, e que a fotoinibicdo n&o
esteve relacionada com os grupos funcionais, enafido a conclusdo ded@Eez et al
(2004) para espécies do sul do Chile.

Embora tenha se observado que a radiacdo UV, paincente a UV-B, pode
prejudicar a fotossintese, inibindo-a, estudosmesatém demonstrado que a auséncia da
UV-B pode ser até prejudicial no periodo de recap®o em espécies adaptadas a altas
irradiancias. Verificou-se que a recuperacdo doraapafotossintetizante inibido da
macroalgaDictyota dichotomdoi claramente diminuida quando a UV-B foi remavitb
espectro de radiacdo sol@LoORES-MOYA et al, 1999). Resultados similares foram
obtidos para algas tropicaiSARELT & ROLEDA, 2009). Observo-se que a UV causa uma
diminuicdo na fotossintese durante o estresse ttarirradiancia, mas quando a radiacédo
solar era reduzida a 50%, foi observada a recuperala fotossintese. Entretanto,
algumas espécies de 4guas rasas, adaptadasriaémcia de UV apresentaram menos

recuperacao em tratamentos em que UV-B solar éoiuatda (NELT & ROLEDA, 2009).
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Esses resultados indicam que a UV-B pode tambéititda®u induzir o processo de
recuperacdo em algas aclimatadas a alta radiatzfosedficada na regido entremarés.

Experimentos sobre a dindmica da fotossintese ngolgrazo tém mostrado
respostas diferentes das verificadas no curto praao experimentos realizados com
espécies déJlva, observou-se que no curto prazo a UV-B promovdot@nibicdo da
fotossintese e o crescimento, mas quando o tempamEsicdo foi aumentado, ndo s a
fotoinibicdo foi reduzida, mas também aumentou toskintese e o crescimento
(ALTAMIRANO et al, 2000a,b; FEUEROA et al, 2003b). Resposta similar foi observada
em Alaria esculentaverificando-se que o aparato fotossintetizantenienos danificado
com o tempo, depois de repetidas exposicoes a cEalidJV e se recuperou
completamente (BcHoFet al, 1999). Parcial e completa aclimatacéo foi olkedasvem
plantulas deLaminaria ochroleuca(ROLEDA et al, 2004b) eMastocarpus stellatus
(RoLEDA et al, 2004a) quando expostas a UV-A e UV-B durantee280 dias,
respectivamente. Contrariamentels&{or et al. (2000) reportou que er@hondrus
crispuso efeito da UV se acumulou ao longo do tempo, uamque no quinto dia de
tratamento, o efeito de UV-B em reduzir o rendimeguantico foi muito maior do que
no inicio do tratamento, sugerindo um efeito crénio fotossistema (BcHOF et al,
2000). Resultados similares foram reportados pGUHROA et al (2003b) em duas
espécies dbllva. Esses autores observaram que apos seis horapatecdo a diferentes
tratamentos (alta e baixa PAR combinada com UV4A\eA+UV-B) as duas espécies
foram fotoinibidas, sendo que a combinagéo alta BARpresenca de UV-B promoveram
maior fotoinibicdo. Verificaram também que a fotbigdo sob baixa PAR em presenca
de UV foi menor do que sob alta PAR. Além dissoggidias de exposi¢cdo a PAR+UV-
A prejudicaram fortemente a fotossintese (80%)s parametros foram correlacionados
com um progressivo decréscimo dos pigmentos, edpemite clorofilas. Esses
resultados apontam para a necessidade de estudparamdo os efeitos no curto e longo
prazo, uma vez que a aclimatacao poderia ocorrer.

Bonowmi (2010) aponta a necessidade de trabalhos em ngasogestando as
doses de radiacdo UV acumuladas ao longo do tempmeparacdo com a intensidade
(efeito de reciprocidade). ULLEN & LESSER(1991) mostraram que a fotoinibicdo de
Thalassiosira pseudonanaem funcdo da exposicdo a radiacdo UV, foi clardene
dependente da escala de tempo. Uma exposigédo émprazo com altas intensidades
causou maior dano a fotossintese dessa diatomé@cemel uma exposicdo em longo

prazo com intensidades menores. EntretantacHRet al (2005) verificaram a
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aclimatacdo em longo prazo & UV em espécies deméteas. Eles expuseram as algas a
de 110 kJ.i7 de dose de UV, com uma mesma proporgdo entre UMAVB. As
respostas variaram de acordo com a espécie, @ssiiatese das diatomaceas foi pouco
afetada pela radiagdo UV. Os autores consideramagderacdo da exposicdo dos
organismos a radiagdo UV é o fator principal pdedaa o crescimento das mesmas, e
que doses similares diarias podem causar diferenetgsostas (BCH et al, 2005),
confirmando que os efeitos da radiagdo UV tantceddpm dos valores instantaneos

aplicados quanto das doses totais diarias.

2.9. Efeitos da UV-B e no metabolismo de carbono e nitg&nio

O nitrogénio é necessario para a constituicdo dstdncias fundamentais para as
células dos organismos, tais como aminoacidosoacidicleicos, aclcares e aminas
(LoBBAN & HARRISON, 1994). As macroalgas podem captar nitrogénio orand
inorganica (N@ e NH;) e organica (ureia) para logo ser estocado oweagaimilado
por meio da converséo interna de N®NGQG,, com a atuagédo da enzima nitrato redutase
(NR), e posteriormente, de NG NH,", com a atuacdo da enzima nitrito redutase (NiR).
O NH;" é assimilado a glutamato e posteriormente comiedi outros aminodacidos e
compostos nitrogenados@BBAN & HARRISON, 1994).

A NR e a anidrase carbonica (AC) sé&o enzimas chanesmetabolismo
fotossintétizante das algas. A AC catalisa a detigéo reversivel de HGQara CQ. A
entrada desses compostos para o interior das €é&kellda por troca ibnica ou por difusdo
direta. Isso pode ser realizado externamente dagétu meio da enzima AC externa (na
superficie da célula), ou internamente (AC assacel cloroplasto), concentrando o C
para a sua fixagdo durante o ciclo de CalvioRENEY et al 2001). Nem todas as algas
apresentam mecanismos de concentracdo de carlmnesdNet al, 1992) e, por outro
lado, nem sempre os mecanismos de concentracaarideno requerem de AC para o
transporte de bicarbonato, como no caso de algdiassnéceas C-4 ¢RNFELDERet al,
2000).

As atividades das enzimas AC e NR em macroalgasréstrado ciclos diarios e
ritmos diurnos dependentes da luz em macroalga® (& al, 1992; FGUEROA &
VINEGLA, 2001; loreset al, 2002). Essas enzimas podem ser reguladas paysout
fatores ambientais, tais como: disponibilidade d&ientes e temperatura HOMAS &

HARRISON, 1985; THOMAS et al, 1987; @RzO& NIELL, 1994), resultando em mudancas
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sazonais (BvisoN et al, 1984; UNEGLA & FIGUEROA et al, 2009). Recentemente,
demonstrou-se também que a radiacéo ultravioleti® pdetar a atividade de enzimas
envolvidas no metabolismo fotossintetizante dassal(ftORESMoOYA et al, 1998;
GOMEZ et al, 1998; FGUEROA & VINEGLA, 2001; MNEGLA et al, 2006; WNEGLA &
FIGUEROA, 2009).

O efeito inibitério da UV-B na incorporacdo de agénio inorganico em algas é
bem conhecido (BHLER et al, 1995; $\HA et al, 1995; OHLER, 1996), no entanto,
outros estudos nao tem reportado efeito nenhunadadgécédo no acimulo de nitrogénio
ou aménio (NH") (BRAUNE & DOHLER, 1996). Por outro lado, também tem sido
reportado um efeito positivo na incorporacéo deogé&nio pelo aumento da atividade de
NR, apds exposicdo a UV-B (IKIAR et al, 1996). A radiacdo UV poderia inibir também
outras vias metabdlicas como sugerido pesfbALL et al (2002), como assimilacdo de
carbono pela UV-B. Entretanto, os mecanismos deardracdo de C{hao parecem ser
afetados.

A captacdo de amonio foi reduzida dfacus vesiculosugs Ulva lactucaem
presenca de radiacdo UV, enquanto que a capta¢c#Ogdoi menos afetada nessas
espécies e efmaminaria saccharingDOHLER et al,, 1995). O impacto negativo da UV-B
na captacdo de NH nas espécies estudadas estaria associada a uivepdssio da
radiacdo UV-B sobre o fotossistema Il, reduzindsuprimento de energia e esqueletos
de carbono para a sintese de aminoacidasi(Er et al, 1995). Esses autores concluem
ainda que o efeito da radiagdo UV na captacao tdegénio inorganico ndo segue um
padrdo definido, mas que essa resposta € esp@eeifesa. Essa especificidade na
atividade da NR foi também reportada parddiNEN et al (2007), em 25 espécies de
macroalgas do sul do Chile quando expostas a @alidy artificial. Contrariamente, a
atividade da NR em algas coletadas no campo mostropadrao definido, sendo maior
em algas vermelhas e mostrando uma tendéncia audgéo dessa atividade em algas do
médiolitoral para aquelas que habitam no infraitolOs autores reportaram ainda
diferencas entre grupos morfofuncionais distintdsaViNEN et al, 2007).

VINEGLA et al (2006) mostraram que a UV-A promoveu um aumerdau
fotossintese e estimulou a atividade da AC e aRlaiFucus spiralis enquanto que a
PAR teve um efeito inibitério nessa espécie duranteciclo diario. Entretanto, etdlva
olivascens observou-se fotoinibicdo crénica (reducdo da Bitdese méxima e na
eficiéncia da fotossintese) em todos os tratamemasenhum efeito estimulador foi

observado nessa espécie. Os autores sugerem diderancas observadas em ambas as
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espécies poderiam estar relacionadas com o locadaeéncia de cada uma delas e com
a sensibilidade a UV de cada espécie. Por outro, ldiferentes respostas para a AC
sugerem que essas espécies podem ter diferentemismeos de incorporagédo de C,
como sugerido também porREGLA & FIGUEROA (2009) pard. spiraliseU. olivascens
Em U. olivascens freqliientemente submersa, a incorporacdo podamarge depender
da quantidade de HGQlissolvido, enquanto que paFa spiralis a fonte de C em
periodos de dessecacgédo poderia ser pab@osférico. J4, a atividade da NR mostrou um
padrdo de variagdo comum em ambas espécies, ecasismaos de incorporacdo de N
poderiam ser similares.

Estudando a atividade da AC durante um ciclo disoio radiagéo solar,INMEGLA
& FIGUEROA (2009) observaram que essa atividadeFeicus spiralisfoi menor ao meio
dia aumentando no final da tarde em tratamentoseceam radiacdo UV. Entretanto em
Ulva olivascensp maior aumento foi observado em algas exposta¥-8 ds 15:30
horas. Um aumento menos pronunciado foi tambémreadde em PAR+UV-A nesse
horario. Ao final do dia a atividade de AC aumentow algas expostas a PAR. Um ciclo
diario de reducdo e recuperagdo da atividade dafdiRbservado emPlocamium
cartilagineum quando tratada com PAR+UVA+UVB IfuEROA & VINEGLA, 2001).
Esse ciclo foi atrasado quando a radiagdo UV-Budiprimida, e um pico de atividade de
AC foi observado no final do ciclo diario. O aun®ede atividade de AC estimulado por
radiacdo UV estaria relacionado ao aumento dassrde esqueletos de carbono para
prover a producdo de compostos fotoprotetorasufROA & VINEGLA, 2001). A
radiacdo UV atuaria como sinal ambiental para otantios ciclos de assimilagéo de C e
N. Entretanto, outros artigos ndo mostram efeitasos de UV nas actividades de NR e
AC (GOMEZz et al, 1998).

Os efeitos da UV na maquinaria enzimatica envolwiddransporte e captacao de
nutrientes, os quais sao essenciais para a forntgcAmmassa, poderia inevitavelmente
promover um déficit de esqueletos de carbono eogétrio. Essa alteragdo poderia
diminuir consequentemente a fotossintese e findkn@ierescimento, além de diminuir a
capacidade de aclimatacdo e sintese de composttendo nitrogénio como a proteina

D1 e substancias fotoprotetoras como os MAASs.

2.10. Efeitos ultraestructurais da UV-B
Embora os efeitos da radiagdo UV-B na fisiologiaaligas estejam relativamente

bem documentados, a influéncia dessa radiacaotraesttutura ndo tem sido abordada
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com frequéncia. A exposicdo a UV-B tem causadoragifes ultraestruturais em
microalgas (MiINDL & Lutz, 1996) e macroalgas @PPEet al, 2002, 2003; HLZINGER

et al, 2004, 2006; ARES, 2009; HMIDT et al, 2009; MVARRO et al, 2010a). Esses
estudos tém demonstrado a existéncia de varios alwxretiveis a radiacdo UV, sendo as
membranas lipidicas as principais estruturas adstad

As estruturas que frequientemente sdo alteradassséloroplastos e mitocondrias,
enquanto que o nucleo, complexo de Golgi e o detiendoplasmico (RE), em geral, ndo
sdo afetados (®PE et al, 2002, 2003; HLzINGER et al, 2006). A estrutura das
endomembranas é sensivel a UV-B, ja que essa @adpage promover a sintese de ROS
e esses compostos quebram os lipideos e macroraseconstituintes das mesmas
(MURPHY, 1983; KRAMER et al, 1991; BOWLER et al, 1992). As ROS sao altamente
instaveis e podem reagir com qualquer compostostrutara, provocando danosig§
1993). Muitos lipideos sdo vulneraveis e facilimgramxidados pela agédo desses radicais
nos cloroplastos, causando a perda de estabilaslenembranas AMER et al., 1991,
JANSEN, et al, 1998). Nas espécies fitoplanctdnicas, como ammidaceahaetoceros
simplexe Odontella weissflogie a haptoéfitaPhaeocystis antarcticaa composicdo e o
conteudo de lipideos foram alterados quando esgasismos foram expostos a radiacdo
UV-B (SKERRATT et al, 1998). Dentre esses lipideos, o monogalactesildiicerol,
principal constituinte dos cloroplastos, € um domgpais alvos da radiagdo UV-B
(PrREDIERI €t al, 1995).

As alteracbes na estrutura celular dependem do dgaadiacdo (qualidade
espectral), intensidade da radiagédo e do tempxplesigédo. PrPEet al. (2002, 2003)
avaliaram os efeitos da radiagcdo UV (UVA+UVB) emmpmnentes celulares de
Palmaria decipiens P. palmata Phycodrys austrogeorgina Bangia atropurpureaem
diferentes tempos de exposicdo. Esses autoresvabeaer a vesiculacdo dos tilacoides
nos cloroplastos das quatro espécies. Além dissmyveh alteracdo nas cristas
mitocondriais. EmP. austrogeorgica observou-se também que os ficobilissomos se
desprenderam dos tilacoides apos 12 horas de OWPRt al, 2003). Posteriormente,
HoLzINGER et al (2004) estudando os efeitos da UV na ultraesautie P. palmatae
Odonthalia dentatamostraram que, além da inibicdo da eficiéncia ataskintese do
PSII, houve mudangas no arranjo das membranas id@eides emP. palmata
Adicionalmente, pequenas vesiculas acumularam-sen@@brana plasmaética como
consequéncia da UV. Entretanto, as mitocondriaariadanificadas ocasionalmente. Em

Odonthalia dentatatipicamente ocorrendo no infralitoral (15 metdes profundidade)
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alteragbes similares nos tilacdides foram obsewadob tratamentos com UV
(HoLzINGER et al, 2004).

Na alga verdé@rasiola crispacoletada no médiolitoral superior, a exposicaogor
horas a radiagdo UV ndo promoveu alteracBes sigtifas na ultraestrutura, enquanto
que apoés 24 horas de exposicdo causaram levesacaksr em mitocondrias e
cloroplastos, evidentes como leve dilatacdo desditles e uma aparente redugédo do
namero de plastoglébulos. O numero de glébulos plEmaticos incrementou
consideravelmente. Embora seu contetdo permanscardecido, seu incremento com
a exposicao prolongada a UV sugere que eles estgjaaividos na prote¢cdo contra essa
radiacdo (lbLzINGER et al, 2006). Corpos eletrodensos foram também obsesvach
Urospora penicilliformisem presencga de radiagdo UVO{RDA et al, 2009). Corpos
similares foram observados efyggnemamas ndo aumentaram com a exposi¢cdo a UV
(HoLzINGER et al, 2009). Esses autores sugeriram ainda que agilatdas membranas
tilacoidais ndo podem ser consideradas como urtoedei exposi¢géo a UV-B, uma vez
que essa alteracao foi observada também em alpastag a PAR por 24 horas em algas
coletadas no campo.

Resultados de exposicdo a radiacdo UV em longdsduer de tempo mostraram
mudancas na ultraestrutura de células cortica@duiimdo um incremento na espessura
das paredes celulares dessas células, alteragémntwno das células e a destruicdo da
organizacao interna de cloroplastoskigppaphycus alvarez{iScHmIDT et al, 2009) e
Iridaea cordata(NAVARRO et al, 2010a). EnK. alvarezii houve ainda uma reducéo no
volume dos vacuolos em células corticais e sulmaistie um aumento no numero de
organelas. Ainda, a exposicdo a UV-B promoveu atruigdo das conexdes
citoplasmaticas, estruturas caracteristicas de uamdg grupo de algas vermelhas
(ScHmIDT et al, 2009). Emiridaea cordataobservou-se um maior nimero de vesiculas
formadoras de parede, as quais poderiam ser résmagelo incremento da espessura
da parede celular @ARRO et al, 2010a). Nesse contextoUrer & Ovobov (2007)
mostraram que a UV-B incrementou a concentraca@adiissacarideos em calos da
planta vascularSilene vulgaris Ndo obstante, UV-B causou uma diminuicdo no
rendimento de carragenanaskdelvarezii(ESWARAN et al, 2001).

A radiacdo UV-B altera principalmente a morfologias células corticais,
promovendo uma maior espessura do taloH(&DdT et al, 2009; MvVARRO et al,
2010a), como reportado para folhas de plantas lassu (ANSEN et al, 1998).

Possivelmente, o incremento na area superficiapdesdes celulares de células de algas
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ocorre para dissipar os altos niveis de UV-B, prendd dessa maneira que a radiagédo
atinja as camadas celulares mais internasvARRO et al, 2010a). Essas alteragbes
poderiam ser consideradas como parte de um prodesaclimatacao a longos periodos
de exposicdo a UV-B.

A maioria dos trabalhos reportando alteragfes tnaagtrutura de células de algas
decorrente da exposicdo a UV-B tem sido obtidageperimentos com radiagdo UV-B
artificial (PoppPe et al, 2002, 2003; HLZINGER et al, 2004, 2006; ArRes, 2009;
ScHMIDT et al, 2009; MVARRO et al, 2010a). Entretanto, a radiagdo UV-B solar ndo
tem sido utilizada em experimento visando conhesmers reais efeitos na estrutura

celular.

2.11. Efeitos da UV-B na morfologia

Alteracdes morfologicas decorrentes da interacdiee enradiacdo UV-B e alvos
moleculares foram identificadas inicialmente emntsla vasculares. A UV-B ativaria
receptores que produziriam uma alteracdo nas esistatas morfoldgicas, dentre elas o
tamanho (4rea e espessura), numero de folhas elgrdespigmentacéo ABNES et al,
1988; 1996). A possivel participagdo das ROS napostas morfoldgicas e de
aclimatacdo a UV-B dBrassica napusoi sugerida por ERHARDT et al (2005). Esses
autores estudaram a morfologia (curvamento) Blenapus quando submetidas a
concentracdes conhecidas de antioxidantes (asocelmEsteina) e #D,, observando que
a aplicacdo de antioxidantes impediu o curvameatpldnta, enquanto que a aplicagdo
de HO, resultou na indugédo do curvamento em auséncia\@®.UDessa maneira 0s
autores sugerem que g® pode ser um dos mensageiros secundarios na tggtsdo
sinal da UV-B, ou pode ser convertido em ROS queenleadeia respostas para UV-B,
dentre eles o curvamento de plantas submetidesaaadiacao.

Alteragcbes na morfologia das algas expostas a UIBm primeiramente
reportadas por ®EDA et al (2004b). Esses autores mostraram que a expogiQaa
de Laminaria ochroleucaa radiacdo UV-B promoveu ndo apenas uma diminuigio
taxas de crescimento, mas também alteracbes nalowea dos talos, evidentes como
deformagdes nos tecidos, necrose, lesfes e curt@rdertalo. Essas alteragbes foram
também evidentes em talos expostos a UV-A. Valeenapressaltar que necrose
pronunciada e perda de parte dos talos foi obsarmad.. solidungulaapés uma semana
de exposi¢cdo a UV (MHLER et al, 2002). Perda de biomassa através da necrose foi

também observado em plantulas Macrocystis pyrifera(NAVARRO et al, 2008) e
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Iridaea cordata(NAVARRO et al, 2010b,c). Nessas duas espécies, observou-sérramb
um curvamento progressivo dos talos.

Em geral, os efeitos morfolégicos dependem do terdpoexposicdo e da
intensidade de radiagcdo UV-B aplicada. Nesse ctmt&lvARRO et al. (2010c) avaliou
a morfologia de talos jovens e adultoslddaea cordatasubmetida a trés intensidades
de UV-B durante 28 dias. Eles observaram que aatogifs dos talos adultos foi afetada
em todas as intensidades de UV-B, enquanto qual@s jovens so foram afetados em
altas intensidades. Essa variacdo foi atribuidaféredca da morfologia dos talos,
enguanto os jovens sdo cilindricos os adultos adinhres. Assim, nos adultos, maior
area esta diretamente exposta a UV-B. Além dissoakas intensidades, talos jovens
gerados no laboratério apresentaram necrose, etaqgaa em baixas intensidades um
menor numero e tamanho de ramificagfes basaisvatawa do talo foram observadas
(NAVARRO et al, 2010b,c). Em talos coletados no campo, todasnesisidades
promoveram apenas leve despigmentagédo e curvabsréaths. O desenvolvimento de
discos de fixacdo em diferentes intensidades deBUwestraram que a UV-B promoveu
despigmentacao, diminuicdo do crescimento e ndobfeérvada a geracdo de primordios
de frondes eretas ANARRO et al, 2010b)

As alteracBes morfoldgicas, principalmente a cumeatios talos e o aumento da
espessura dos mesmos tém sido interpretadas coméouma de defesa a radiacdo UV-
B, reduzindo a area de exposi¢cdo a essa radiagdentsnto, altos niveis dessa radiacéo
poderiam promover danos irreversiveis como a necodss tecidos (ANVARRO et al,
2010b,c)

O uso das alteragbes morfologicas como um pararbeilodgico para avaliar os
efeitos da UV-B é pouco frequienteigBHoF et al, 2006) devido aos longos periodos de
tempo requeridos para observar respo$RGLEDA et al, 2004b; MVARRO et al,
2010c). Estudos desse tipo sdo necessarios ungueea morfologia e a integridade das
algas é um indicador integrado dos danos ocormansmuitos niveis (BLEDA et al,
2004b, MvARRO et al, 2010c). Além disso, mudancas na morfologia pedar
representar um importante mecanismos de defesalghss principalmente para estadios

iniciais do desenvolvimento @VARRO et al, 2008).

2.12. Efeitos da UV-B no crescimento
Assim como a morfologia, o crescimento € um paréméttegrador das

mudancas fisiolégicas promovidos pela exposicdadiacdo UV-B, fornecendo uma
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visdo geral dos efeitos da UV-B em organismos &itdstizantes (Fig. 6). O crescimento
de plantas vasculares, macro e microalgas podaib&to ou estimulado por diferentes

niveis de radiacdo UV. VariagBes nas taxas deiotesto também dependem do tempo
de exposicao e da distribuicdo das espécies naaost

Em geral, os organismos do infralitoral tém side@oréhnecidos como mais
sensiveis a essa radiagdo que os do médiolitoral ven que ndo sdo freqiientemente
atingidos por altas irradiancias. Varios estudosdiferentes locais vém comprovando
esses resultados @@p, 1987, 1989; bRKUM & W0OD 1993; GROBE & M URPHY, 1994;
DRING et al, 1996b; FANELT et al, 1997; \AN DE PoLL et al, 2001; MANSILLA et al,
2006). Assim, o crescimento darcathalia crispatae Mazzaella laminarioidesduas
espécies do médiolitoral do estreito de Magallaries,menos sensivel do que em
Gigartina skottsbergiido infralitoral (MANSILLA et al, 2006).

Processos de aclimatagéo a radiacdo UV tém sidiicados em vérias espécies
de macroalgas. Efdlva expansg GROBE & MURPHY, 1998),U. rigida (ALTAMIRANO et
al., 2000a)Macrocystis pyriferd NAVARRO et al, 2008) dridaea cordata(NAVARRO et
al., 2010c), as taxas de crescimento apresentaranmuigdio na primeira semana de
cultivo em UV-B quando comparado ao controle, seesas diferencas reduzidas no
decorrer do tempo, evidenciando um processo denaielcdo as novas condi¢cdes de
irradiancia. Ainda, WvVARRO et al (2010b,c) observaram que as taxas de crescindento
talos jovens dd. cordata ndo foram prejudicadas embora esses talos apassent
alteracdes morfologicas, sugeringoe essas alteracdes ndo estariam relacionadas a
energia disponivel para o crescimenResultados similares foram reportados para
plantas vasculares expostas a UV-BZRvA et al,, 1997; REENBERGet al.,, 1997). Por
outro lado, RLEDA et al (2004b) ndo verificaram um processo de aclimatac&V-B
em Laminaria ochroleucaquando as taxas de crescimento foram avaliadasopgos
periodos de tempo, entretanto, os autores observaeimatacdo das taxas de
fotossintese. Embora as algas estivessem produemetgia através da fotossintese, essa
energia estaria sendo usada para o reparo de daolesulares em detrimento do
crescimento.

Interessante de ressaltar é o fdiferencas no crescimento entre dois estadios
reprodutivos de uma espécidoram verificados O crescimento de tetrasporofitos
(NAVARRO et al, 2010c) e gametofitos @NARRO et al, 2010b) jovens déridaea
cordataexposta PAR e PAR+UV-B, foi diferente quando exp®®s mesmas doses de

UV-B artificial. Em Gracilaria caudata os tetrasporofitos apresentaram maiores taxas de
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crescimento, quando comparados a gametéfitos quangmstos & PAR+UV-B
(ORNELLAS, 2011). Dessa maneira, se sugere que difererges fio historico de vida
podem responder de maneira diferente quando expastanesmas doses de UV-B.
Estudos de sensibilidade a UV-B de diferentes fdedsistorico de vida séo escassos na
literatura.

Finalmente, as consequiéncias das alteracOes fjgiaky produto da UV-B, ndo
sé tém importancia no nivel celular, mas tambémuemmpacto no desenvolvimento da
estrutura da comunidade e nos padrdes de dis@ibdgs espécies i@Horet al, 2006)
(Fig. 6), uma vez que esses danos sdo mais prauaschas estruturas de reproducao,
como esporos e zoOsporoso(lRDA et al, 2005, 2007; NVARRO et al, 2008, 2010c). Os
efeitos biologicos da radiacdo UV em organismoos&ihtetizantes sdo respostas
combinadas dos danos, dos reparos e da aclimatggéqyodem ter conseqiéncias no

crescimento e na produc¢do primaria global.
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Efeitas no metabaolisma no geral

4
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Fig. 6. BSquema simplificado dos eitos do aumento da radiagdo -B em um

organismdotossintetizante. Obsvam-se efeitos diretos no DNAroteinas enzimas da
fotossintese, e a atuacde alguns mecanismos fotoprotecdo Quando a producao

ROS é excessiva e favorece o estad-oxidante (desbalangco metabdlico), o estr

oxidativo é desencadeado, provocando danos asugascelulare e ao metabolismo e

geral como em decorrénaiesses evers, varias consequéncibmlogicas e ecoldgice

poderiam ocorrer.Ox: oxidacdo; Red: reducdo; Fot: fotoliase, AE: iamdante

enzimético; AnE: antioxidante ndo enzimatico; ClElDnero de ciclobutano pririmidin

D1: proteina D1ROS: espécies reativas de oxigt.

3. Abordagens experimentais em estudos sobre osefeitos da U\-B em
organismos fotossintetizante

Grande parte dos primeiros estucsobre os efeitos da UB-em organismo
fotossintetizantes foram realizados em labaio, empregando-se sistemde lampada
em salas de cultivanas quais 0s organismos e expostos a altas irragiéiasde UV-B
e a baixas irradiancias de WWe PAR. Apds a déca de 80, foi amplamente aceito (
os efeitos da UMB em plantasera exacerbado nessasndicbes uma vez que
proporgdes entre UV-B/UW e UV-B/ PAR eram desproporcionais ao que Ocofri
natureza. Consequéntemente, extrapolacdo dessastaespara 0 que ocorriria

natureza passou a sgmestionadaCALDWELL et al, 1994; QLDWELL & FLINT, 1994,
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1997; KRIZEK, 2004). As lampadas UV-B fornecem mais comprimed®onda curtos, e
menos comprimentos de onda longos, do que a radsatar em condi¢des de deplecdo
de ozbnio. A alta relagdo UV-B/UVA pode ter consgmias fotobioldgicas importantes
uma vez que a UV-B tem um efeito biolégico desprojpmal, danificando
macromoléculas tais como DNA, proteinas e lipidgosies & Kok, 1966; &TLOW,
1974; RRANKLIN & FORSTER 1997).

Embora a irradiancia UV-B e UV-A fornecida pelasmfidas seja muito diferente
da obtida a partir da radiagcdo solar, muitos ess@doainda realizados com esse sistema.
Sua importancia esta no fato de que € possivetifidan rotas metabdlicas especificas.
No entanto, estudos realizados em laboratério deweldevar em consideragdo o
conhecimento das condigbes naturais de irradianeaatinge o local de crescimento dos
organismos em experimentacdo, uma vez que a coiglith de uma pequena variagdo
nos comprimentos de onda mais curtos da UV-B paatargseveros efeitos. Nesse
contexto, MARCHANT (1997) reportou que uma pequena mudanga no compidnde
onda em 7 nm pode modificar considerdvelmente @itodbioldgico.

Experimentos que utilizam |lampadas para a obtewghoadiagdo UV devem
fornecer informag@es sobre o tipo de lampada, éspde emissdo, tempo de exposicao,
irradiancia, tipo de espectro de acéo utilizado, E$sas informagdes sdo necessarias para
uma melhor comparagéo entre trabalhos e entre et®freportados. Alguns autores
usam doses de irradiacdo em K3.nmum tempo determinado (ponderadas ou ndo com
diferentes espectros de agéo), enquanto outrosedest a intensidade expressada em
diferentes unidades (W:fpmol fétons. . s%). A transformacao entre Watts e Joules
(W=J.s") é possivel se a informacédo do tempo (segundastas, etc) é fornecida,
possibilitando conversfes e analises comparatolare ®£feitos causados pela UV.

Uma abordagem mais realista dos efeitos biolégieos/V-B ocorre em estudos
realizados ao ar livre sob radiagéo solar. Ness&ss¢ 0s dois métodos mais amplamente
usados sdo; i) o método da atenuacao, e ii) o mé&todumento da radiagdo UV-B.

O método da atenuacdo propde o uso de filtros hgereem (tratamento sub-
ambiental) ou permitem a passagem da radiagcédo WvaBamento similar ao ambiente).
A vantagem desse método é o baixo custo, simptieida independéncia de fonte de
energia. A reducado de UV-B é possivel também atrdeéuso de cubetas contendo o gas
ozbnio (TEviNI et al, 1991), embora esse método seja complexo e nuaito. A

desvantagem do método de atenuacéo é o fato deequétem apenas avaliar o efeito da
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exposicao a radiagdo UV-B solar ambiental, porémpsibilita averiguar os efeitos de
niveis de UV-B promovidos por uma deplecdo na canaedozonio.

O método do aumento da radiagdo UV-B propde adicicadiacao artificial por
meio de lampadas. A maioria desses estudos emplégd de emissao continua por
determinado periodo, principalmente ao redor doonugh. Esse sistema fornece um
acréscimo de UV-B baseado nas conseqiiéncias daigéstda camada de oz6nio em
condicdes de céu claro e ndo leva em conta a cohqrdr nuvens e a variagao diaria da
radiacdo. Se esse sistema ndo € monitorado cuatadoge, pode levar a maiores niveis
de UV-B do que € pretendido em relagdo a deplegéioozbnio, e a relacdes
substancialmente mais elevadas de UV-B/UV-A e URPAR do que aquelas que
poderiam ocorrer devido a destruicdo de o0z6nisc()s & BOOKER 1995). Essas
relacdes sao relativamente importantes na deteg@onde como as plantas respondem a
mudancgas na UV-B (LDWELL et al, 1994; ALEN et al, 1998; KRizEK, 2004). Esse
problema pode ser evitado empregando-se um sisterfarnecimento diferenciado, em
que a UV-B fornecida pelas lampadas aumente duemt@nhd e decline apds o meio
dia. Esse sistema poderia ser melhorado em condtaimagm um sistema automatico de
desligamento de algumas lampadas durante os disladms. Existem sistemas que
fornecem radiacdo UV-B em incrementos proporcioras registrados simultanea e
constantemente no campo: sistema de modulacdodds;da (SLLIVAN et al, 1994,
MusiL et al, 2002). Esse sistema compensa ndo s6 as mudancadiacdo solar devido
ao angulo solar, mas também a cobertura de nuvendras condi¢cdes atmosféricas.
Além disso, compensa fatores, tais como degradadeddiltros, envelhecimento de
lampadas e temperatura. Desafortunadamente, esdemas ndo tém sido usados
freqlentemente devido a sua complexidade técrsea @lto custo.

Estudos realizados em altos niveis de radiacdo USGRr decorrentes da
deplecdo na concentragdo de ozbnio ndo sdo frexfiaatliteratura, uma vez que eles
podem ser realizados apenas em latitudes afetafiashuraco” na camada de oz6nio,
ou em locais afetados esporadicamente por esseggveomo por exemplo, o extremo

sul do Chile e da Argentina.

4. Importancia de estudos sobre a radiagdo UV-B em &g
As algas sdo de grande importancia nos ambientggiegs, ndo s6 em termos de
diversidade (MRTON et al, 1996), mas também por desempenharem diversgddsin

Os habitat em que as algas marinhas bentbnicageatmséao principalmente zonas
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costeiras rochosas ao redor do mundo, onde podémfoatar densas florestas,

fornecendo &reas de criagdo para peixes e ougasiemos. Além disso, as algas evitam
mudancgas bruscas na concentracdo de nutrienteslaaacde dgua e estabilizam os
sedimentos (RANKLIN & FORSTER 1997).

As algas marinhas apresentam uma grande importénoi@®mica devido ao seu
conteudo de ficocolbides, como alginatos, agararaaragenanas. Além disso, tém sido
utilizadas diretamente como alimento e fertilizan®&o conhecidas ainda como fonte de
substancias antioxidantes, antibacterianas e agtfas (BSANDO, 1990;
ANGGADIREDJAEt al, 1997; HiDsoNet al, 1999).

As macroalgas do médiolitoral estdo sujeitas a mcmR extremas devido
principalmente a influéncia das maréa\{i3oN & PEARSON1996). Durante os periodos
de maré baixa, esses organismos sdo expostos @raltéincia solar, variagbes de
temperatura, baixa salinidade e dessecacgdo. Hrtretao infralitoral, as macroalgas
encontram um habitat mais estavel, uma vez qudumaale agua funciona como uma
protecéo contra as fortes mudancas nas condicdéscab (BscHOF et al, 2006). Na
regido subantartica, as algas estdo expostas airfdetes ventos e a precipitagdo na
forma de neve, assim como a mudancas drasticagomefiodo e irradidncia ao longo do
ano.

Devido a extrema importdncia dos produtores priosarnos ecossistemas
costeiros, qualquer alteracdo na sua abundanaaiorhdas a mudangas ambientais,
como o aumento da radiagdo ultravioleta pode tamdticas consequéncias para a
comunidade e para o0 ecossistema costeiro. Assimpesguisas direcionadas a
compreensdo da interacdo entre esses organismeendicdes ambientais tém tido
grande relevancia nas ultimas décadas. Os altassnile radiacdo UV-B podem ser
danosos aos organismos marinhos, especialmentgasb@ntonicas. Estas, ao contrario
das espécies fitoplancténicas, ficam expostas #&qg@o por periodos prolongados
durante as horas de maré baixa por estarem fixastritas ao seu local de crescimento.
O risco da ocorréncia de efeitos prejudiciais aumeuando as algas recebem niveis
elevados de radiagdo UV-B, como ocorre na Antaiqaarte da América do Sul nos
meses de primavera-veracARERA et al, 1995; Diazt al, 2006).

A importancia de avaliar os efeitos causados @&acédo UV-B em organismos
marinhos esté relacionada ao fato de que 50% ddugdio primaria de biomassa do
planeta é atribuida a atividade dos ecossistemadtiags (FOUGHTON & WOODWELL,

1989). Além disso, os altos niveis de radiacdo Ut atingem esses ecossistemas
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atualmente, podem representar um risco para a \sebneia dos organismos
fotossintetizantes marinhos. Outro aspecto quealtesa necessidade de mais estudos
relacionados a radiagdo UV-B é a baixa perspedgveecuperagdo dos niveis normais de
0z6nio atmosférico (niveis dos anos 1970-1980) gagundo previsdes recentes, nao
serdo alcangados antes de 2078d&LIN & SHEPHERD 2009).

5. Justificativa

Nos ultimos anos, o aumento da radiagdo UV-B, paimente nas regides
Antéartica e Subantartica, tem apontado para a seleele de estudos que avaliem seus
efeitos em organismos marinhos. Essa necessidadeda mais imperativa devido a
previsdes recentes, de que a recuperacdo da calmamanio ndo serd alcancada antes
de 2070 (HGGLIN & SHEPHERD 2009).

As algas bentbnicas, por ficarem expostas por gasiprolongados durante as
marés baixas, sdo mais suscetiveis aos efeitoadiecéio UV-B. Muitos esforcos tém
sido realizados visando conhecer esses efeitos aroaigas. A maioria desses estudos
tem sido realizado em laboratério, porém existeficiddades na aplicacdo desses
conhecimentos para populacdes naturais, uma veZ)cqueadiacdo UV é variavel diaria
e sazonalmente; ii) na natureza h& outros fataregpgdem incrementar os efeitos ou até
atenua-los; e iii), as algas tém a capacidade delseatar as variacdes da radiagao.

Aspectos ambientais da radiacdo UV, assim como rapacito em macroalgas
marinhas, tém sido consideravelmente menos estadaxooceanos do hemisfério sul do
gue do hemisfério norte (MVINEN et al, 2006). Conheceos efeitos da UV solar é
importante e necessario, principalmente em maaeaigie ocorrem em locais onde ha
peribdicamente uma diminuicdo na camada de oz@niealizacdo de estudos durante
periodos em que haja efetivamente essa diminuig@iera fornecer dados sobre os
efeitos da UV-B solar num cenario real. Além dissdundamental avaliar esses efeitos
em populagbes de algas que se constituem em maténe para a producdo de
ficocoldides e consumo humano, a fim de permitiraumelhor avaliagdo das
consequéncias do aumento dessa radiagédo para psetotivo.

Estudos referentes & combinacgdo de fatores dessstreomo disponibilidade de
nitrogénio e exposi¢do a UV-B solar fazem parteia@ area de pesquisa recente e em
expansdo. Dessa forma, justifica-se o estudo @oefde variaveis integradas, a fim de
se conhecer as respostas ecofisiologicas de atgaspbrtancia econbmica expostas a

UV-B solar e supridas com diferentes concentrag@asitrogénio.
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Estudos sobre a sensibilidade a UV-B de diferefatess do histérico de vida de
algas sdo poucos na literatura, principalmente gp@aes com alternancia de geracdes
isomorficas. Um aumento da radiagdo UV-B poderiteral ou interromper essa
alternancia, causando um desequilibrio nas propereditre as fases e prejudicando a
permanéncia de espécies num determinado ambiertsaDmaneira, estudos sobre a
diversidade intraespecifica se justificam, a fim s conhecer as estratégias de

gametofitos e tetrasporofitos frente a radiagdoBRJV-

No presente trabalhdjazzaella laminarioide¢Bory de Saint-Vincent) Fredericq
(Gigartinales, Rhodophyta) Bophyra columbinaMontagne (Bangiales, Rhodophyta)
foram escolhidas como objetos de estudo, pois @@tadas frequentemente no litoral do
Chile para a extracdo de carragenamdsléminarioide3 e para consumo humanB. (
columbing.

Porphyra columbinase distribui em toda a costa do Chile e é colefaala
pescadores e vendida nos mercados locais comosatga e prensada para consumo
humano. Em 2009, 120 toneladas de alga foram dalgta processadas (Sernapesca,
2009). Essa espécie ocorre no médiolitoral (superiaferior) e por tanto esta sujeita as
variagbes da maré. Pode também ocorrer no médalitderior. Existem alguns estudos
sobre os efeitos da UV-B el columbinaEsses estudos avaliam os efeitos da UV-B na
fotossintese (KDER et al, 2003; ®MEZ et al, 2004; RUTENBERGER et al, 2009) e
sintese de MAAs (ELBLING et al, 2004; KORBEEPEINADO et al, 2004). A maioria deles
tém sido realizados na regido central do Chile geAtina. Entretanto, existem poucas
informacgdes sobre os efeitos da radiagdo UV-B gasatle regides onde tem havido um
aumento efetivo dessa radiacao a partir de déeada.d
Mazzaelldaminarioidesse distribui em toda a costa do Chile até as ago Ramirez
(56° 30’ S; 68° 43’ W) (WSQUEZ & VEGA, 2004; MaNSILLA & NAVARRO, 2004a). E
freqUentemente coletada no litoral do Chile cermgeah a extragdo de carragenanas. Em
2009, foram coletadas 4.225 toneladas de alga aepartir de populagbes naturais
(SeENnAPESCA 2009). HA uma preocupacdo com 0 excesso de aidsta espécie, e a
Subsecretaria de Pesca (Chile), sugere uma redu@xplotacdo nos préximos anos.
Além da coleta, essas algas estdo sujeitas a press&ionada por mudancgas recentes
nas condi¢cdes ambientais, principalmente ao quefeee a radiagdo ultravioleta (UV),
uma vez que elas ocorrem no médiolitoral. Difenereete ao que acontece com

Porphyra columbinaha uma caréncia de estudos sobre os efeitos d& @wh M.
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laminarioides com excecgédo de alguns trabalhos sobre os efd@osadiacdo UV na
fotoinibicdo (@MEz et al, 2004) e no crescimento @MsiLLA et al, 2006). Foram
identificados para a espécie 5 MAAsSUBVINEN et al, 2004).

6. OBJETIVOS

O objetivo geral deste trabalho foi avaliar ostefeda radiagéo UV solar (UV-A
e UV-B) e os efeitos da disponibilidade de nitragéem duas espécies de algas de
importancia econémica no sul do ChiMazzaella laminarioides Porphyra columbina
durante a primavera, periodo no qual frequiententenmesido verificado um aumento de
radiacdo UV-B decorrente da diminuicdo da camadazimio. Esses efeitos foram
avaliados considerando-se aspectos fisiolégicogoguimicos, apds a exposi¢cdo de
individuos procedentes de popula¢des naturais exedifes combinagbes de radiagdo
solar. Essas informag6es, principalmente as refesean crescimento e ao conteddo de
ficocoldides, devem permitir uma melhor avaliac@s donseqiéncias do aumento da

radiacdo UV-B para o setor produtivo chileno.

6.1. Objetivos especificos

Mazzaella laminarioides

» Verificar se o crescimento, pigmentos, proteindéveis, MAAs, contetdo de
nitrogénio, hidrogénio, carbono e rendimento deacmnanas sdo influenciados
pela disponibilidade de diferentes concentracdestd®o, durante um periodo de
18 dias, quando cultivados em radiagéo solar.

* Avaliar as respostas de tetrasporofitos e gamesofiente a radiagdo UV solar,
considerando-se: crescimento, pigmentos, protesiolidseis, MAAs, contetdo de
nitrogénio, hidrogénio, carbono e rendimento deaggnanas durante um periodo
de 18 dias.

* Avaliar o conteido de MAAs durante um ciclo diaem que houvesse um
aumento de radiagdo UV-B solar e verificar se gpafiilidade de nitrato

propicia um aumento na sintese e acimulo dessgsostos.
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Pophyra columbina
* Avaliar o conteido de MAAs durante um ciclo diaem que houvesse um
aumento de radiagcdo UV-B solar e verificar se gadfiilidade de nitrato
propicia um aumento na sintese e acumulo dessgzostos.

» Verificar os efeitos ultraestruturais durante uelccdiario em que houvesse um

aumento de radiacdo UV-B solar.
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CONCLUSOES
A partir dos resultados deste trabalho pode-selgiomie:

» O crescimento d&azzaella laminarioidescomo parametro fisioldgico integrador,
ndo foi alterado pela radiagdo UV-B solar (tratatmdPAB) nem em diferentes
concentracdes de NOAssim, os niveis de UV-B solar relacionados ante
curtos de reducdo da camada de oz6nio e ocorralosgiéio de Magallanes, Chile,

nao comprometem a sobrevivénciaMidaminarioides

by

A exposicdo a UV-B solar ndo prejudicou a produgio carragenanas de
gametofitos e de tetrasporofitos azzaella laminarioides

» Respostas diferenciadas entre gametofitos e ten@d#ps de Mazzaella
laminarioidesforam observadas em altas irradiancias de UV-Be&sesultados
foram compativeis com a ocupacéo desses estadiosstéin rochoso. Gametofitos
foram mais tolerantes a altas irradiancias e ooorm® médiolitoral superior,
enquanto que tetrasporofitos foram menos toleraatésadiancia e ocorrem no
médiolitoral inferior.

» A disponibilidade de nitrogénio, na forma de nisraflavoreceu a fotoprotecéo de
Porphyracolumbinae Mazzaellalaminarioidesatravés da sintese e do acumulo de
MAAs. Esses compostos foram principalmente sirdelttd quando essas algas
foram cultivadas na presenca dedNO

* A curto prazo (2 dias), a exposi¢do a radiacdo BXR+UV-A e PAR+UV-A
+UV-B) promoveu a sintese de MAAs eMazzaella laminarioidesJa, a longo
prazo, essa radiacdo ndo promoveu diferencas nelmmdesses compostos entre
os tratamentos de radiacdo testados, nem promdsitasedeletérios.

» Os MAAs podem ser sintetizados em curtos periodesteinpo (horas) em
Porphyra columbinae Mazzaella laminarioidgsevidenciando um possivel ciclo
diario com maior acumulo durante as horas de niaaatiancia.

* A exposi¢cdo dePorphyra columbinaa radiacdo solar promoveu um aumento de
MAAs ao meio dia, sendo maior no tratamento P eaman tratamento PAB. J&a a
adicdo de N@promoveu um maior acumulo de MAAs no tratament@ R@ando
comparados aos demais tratamentos, evidencianehp@tancia de uma fonte de

nitrogénio na fotoprotecdo dessa espécie.
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* A exposicdo a radiacdo UV solar promoveu alterachiisa-estruturais em
Porphyra columbina principalmente o aumento no tamanho e no contelelo
vesiculas mucilaginosas e o aumento na espesspa@de celular. Alteragées nos
tilacéides foram observadas em todos os tratamentd® podem ser consideradas

Unica e exclusivamente como resposta a UV-B.
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Resumo

Este trabalho analisou os efeitos da radiagéo &bfa(UV-A e UV-B) em duas
espécies de importancia comercial do ChNégzzaella laminarioidese Porphyra
columbinadurante a primavera, periodo no qual freqientesniemh sido verificado um
aumento de radiagdo UV-B decorrente da diminuigicaiada de ozonio. A interagéo
entre a radiagcdo UV e o suprimento de N foi tambewestigada. Essa interacao
estimulou a sintese de aminoacidos tipo micosp®(iM#AS) nas duas espécies, durante
a exposicao a altas irradiancias de UV em curtoeges. Esses resultados sugerem um
ciclo diario na sintese desses compostos. A lomgpop(18 dias de cultivo), a adi¢do de
diferentes concentracdes de N@&o promoveu diferencas no conteido de MAAs e no
crescimento dé. laminarioides sugerindo uma adequacdo do metabolismo da espécie
as condicdes experimentais. Discute-se a mobilizagd N intra-celular para a
manutencdo da capacidade de fotoprotecdo das &gageral, a UV-B ndo promoveu
efeitos deletérios no crescimento e na producdcategenanas em tetrasporofitos e
gametofitos deMl. laminarioides o que seria esperado para uma espécie do meériblit
que estad exposta a variacdes na quantidade e apmlde radiacdo solar. Entretanto,
observou-se uma resposta diferenciada entre ess&dios em altas intensidades de
irradiancias de PAR e UV-B, sugerindo que gametsfipodem se aclimatar mais
rapidamente a mudancas na irradiancia solar deetressporofitosAs radiagbes UV-B e
UV-A promoveram alteracdes ultraestruturais Bmcolumbina No entanto, apds um
periodo no escuro, foi observada uma recuperag@tapdessas estruturas. A partir dos
resultados deste trabalho, pode-se concluir quevess de UV-B solar que atingiram a
regido de Magallanes, Chile, ndo causaram efeibgmtivos para a producdo &
laminarioides Entretanto, promoveram um grande acumulo de MA#A$ . columbina

principalmente em experimentos com disponibiliddeaitrogénio.
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Abstract

This work analyzed the effects of solar UV radiati@V-A and UV-B) on two

commercial important species from Chil®jazzaella laminarioidesand Porphyra
columbina during the spring when it has often been reportedame layer depletion, and
consequently increased UV-B radiation. Additionallize interactive role of nitrogen
supply and UV radiation was also investigated. Thisraction stimulated synthesis of
mycosporine-like amino acids (MAAs) in both speciwhen exposed to high UV
irradiance in short-term cultivation. These resaliggest the presence of a daily cycle in
the MAAs production. In the long-term (18 days)ifetient concentrations of N supply
did not cause differences neither in MAAs contemt in growth, suggesting a metabolic
acclimation to the experimental conditions. The ftshof intracellular N from
photosynthetic pigments to MAAs to maintain the a@ty of photoprotection is
discussed. In general, the UV-B did not cause wiffees neither in growth nor in
carrageenan production in tetrasporophytes and tg@mgesof M. laminarioides once

a intertidal species is exposed to variations itarsoadiation quality and quantity.
However, differentiated responses between gametephgnd tetrasporophytes were
observed in high UV and PAR irradiances, suggedtiag gametophytes can acclimate
more quickly to solar radiation changes than tetvesphytes. The UV-B and UV-A
radiation promoted ultra-structural change®ircolumbina However, a partial recovery
was observed after a period in dark. Based on thesdts we concluded that UV-B
levels that were reaching Magallanes Region, CHitnot affect biomass production of
M. laminarioides but promoted a greater accumulation of MAA®incolumbinawhen

cultivated with N addition.
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