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ETAPA FOTOQUIMICA

1. PIGMENTOS FOTOSINTETICOS

Del total de energia luminosa que llega a la superficie atmosférica, no todo llega a la
. , . . 2
Tierra. Del total de energia que llega a la superficie terrestre solo unos 900 wats.m
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fig. 1: Espectro electromagnético

alcanzan a las plantas. De dicho valor, la
radiacion fotosintéticamente activa es
solo de 400 a 500 wats.m™. De la
radiacion que se absorbe por las plantas
(algo se refleja), mas del 95% se
transforma en calor, asi que durante la
fotosintesis se captura menos del 5%.

Los pigmentos fotosintéticos de las
plantas superiores son compuestos
capaces de absorber luz en distintas zonas
del espectro visible (fig. 1), excepto del
verde; lo que le da el color caracteristico
a estos compuestos.

El espectro de accidn de la fotosintesis, en
el cual se ubica la eficacia relativa de las
radiaciones de diferentes longitudes de
onda para producir fotosintesis, debe
guardar un estrecho paralelismo con la
absorcién relativa con el espectro de
absorcién de la luz de diferentes
longitudes de onda, en las estructuras

fotosintéticas.

En efecto, existe correlacion estrecha
entre el espectro de accién y el espectro
de absorcion. Ambos muestran un
maximo a 440 nm, en la region del azul y
a 680 nm, en la regién del rojo y baja

eficacia de absorcion y de fotosintesis en la luz de longitudes de onda entre 500 y 600 nm.

La mayor parte de la radiacidon que llega a la superficie terrestre queda entre 300 y 900
nm. Las plantas superiores aprovechan bien ésta radiacién entre 400 y 700 nm.
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Organismos fotosintéticos con ficobilinas aprovechan bien radiaciones entre 500 y 650 nm
y bacterias fotosintéticas aprovechan las longitudes mayores de 700 nm y menores de 400

nm. La adaptacion fotosintética, en
conjunto, cubre asi una fraccion muy
importante del total de radiacién
solar.

Todas las células fotosintéticas
contienen al menos un tipo de
clorofila, la mayor parte tiene ademads
carotenoides y/o ficobilinas (azules o
rojas) que son pigmentos accesorios.

1.1 CLOROFILA. Es un pigmento
fotosintético verde que consta de
cuatro anillos pirrdlicos, formando un
ciclo, con diversos sustituyentes
laterales. Los pirroles forman en el
centro del anillo un complejo con el
cation Mg En el anillo IV se
encuentra un fitol, con 20 dtomos de
C. Unido al anillo Il hay un V anillo.
Las distintas clorofilas a y b se
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fig. 3: Espectro de accion de la fotosintesis (arriba) y
espectro de absorcion de los pigmentos (abajo).



diferencian por el anillo Il, en la clorofila a tienen un radical metilo —-CHs y en la clorofila b
lleva un radical cetona =CHO.

Todos los organismos fotosintéticos que producen oxigeno a partir del agua (a excepcion
de las bacterias fotosintéticas) contienen clorofila a y junto con la clorofila b constituyen
las clorofilas de las plantas verdes. Las algas pardas, en lugar de clorofila b poseen clorofila
cy las algas rojas tienen clorofila d. En bacterias fotosintéticas aparece la bacterioclorofila,
que tiene un maximo de absorcion en la zona del infrarrojo 700-720 nm y en el
ultravioleta, cerca de 370 nm.

1.2 CAROTENOIDES. Son poliisoprenoides de 40 atomos de C. Muchos se hallan en
estructuras fotosintéticas como pigmentos accesorios. Pueden ser del tipo caroteno, en
cuyo caso la molécula consta exclusivamente de C e H; o pueden ser del tipo xantofila,
que contiene C, Hy O. Los principales carotenoides de plantas superiores son: 8 caroteno,
luteina, violaxantina y neoxantina. En algas se ha encontrado una mayor variedad, que
incluso se ha utilizado para la clasificacidn sistematica. En general presentan un maximo
de absorcién entre 450-490 nm, con un color entre amarillo y naranja.

1.3 FICOBILINAS. Son tetrapirroles que no forman un ciclo, se hallan asociados a
proteinas, denominadas ficobiliproteinas y solo se hallan en los aparatos fotosintéticos de
algas rojas, algas verde-azules y criptofitas, a las que se unen, captando longitudes entre
480 y 670 nm, poco utilizadas para las clorofilas. La unién covalente a proteinas parece
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realizarse por enlaces ester, con residuos de serina y mediante puentes de S con cisteina,
cuyo grupo —SH se adiciona a un doble enlace del pigmento. Aparentemente las clorofilas
se hallan ligadas no-covalentemente con proteinas especificas, en el complejo lipoproteico
de los tilacoides. En este acoplamiento deben jugar un papel importante las fuerzas
hidrofébicas de los carotenoides, del grupo fitol de la clorofila y los lipidos de la
membrana. En particular se ha sugerido una interaccién precisa entre el grupo fitol y los
galactolipidos.

2. FOTOEXITACION DE LOS PIGMENTOS FOTOSINTETICOS

Solo existen ciertos niveles energéticos concretos en una molécula, que se relacionan con
el estado de sus electrones, la vibracién de enlaces, etc. No es posible cualquier estado
energético de las moléculas. La energia de las ondas electromagnéticas es absorbida y
emitida solo en forma de particulas no fraccionables, llamados cuantos o fotones. La
energia de cada fotdn es inversamente proporcional a su longitud de onda, por lo que las
longitudes de onda azul (450 nm) y violeta tienen fotones mas energéticos que el rojo
(660 nm) y el naranja. La luz azul es menos eficiente que la luz roja, en la fotosintesis. El e-
excitado con luz azul (450 nm) pierde con extrema rapidez su contenidos energético al
liberar calor y situarse en un nivel energético menor. Este nivel se alcanza con luz roja
(660 nm), de menor energia, sin dicha pérdida de calor. Un fotdn solo puede ser absorbido
por una molécula si esta dispone de niveles de energia cuya diferencia sea exactamente
igual a la energia del fotdn. En el caso de los pigmentos fotosintéticos, la absorcidon de
fotones determina la excitacién de electrones de su sistema conjugado de dobles enlaces,
a un nivel vacio de electrones de mayor energia. La diferencia de energia ente los dos

niveles considerados es
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romper. Los e- que se comparten oscilan en una nube de solapamiento de los I6bulos (p) y
se denominan electrones .

Por ej. La iluminacién de clorofila a con luz azul, de 450 nm, determina el paso de le- de
su Ultima capa electréonica ocupada a otra capa electrénica, denominada nivel 1, que
excede en energia a la anterior en unas 60 kcal/mol de clorofila a. Precisamente igual a la
energia de 1 mol de fotones de luz de 450 nm. La molécula de clorofila puede permanecer
en este nivel electrénico excitado unos 1072 seg y luego puede perder la energia
alcanzada de distintas formas, de calor o de fluorescencia.

La iluminacién de la clorofila a con longitudes de onda de 660 nm determina el paso de 1
e- de su nivel fundamental al nivel 2, con un aumento de 42,5 kcal/mol de clorofila a.
Préximo al nivel 2 se halla en nivel 3, en el cual se puede alcanzar desde el nivel 2, por
pérdida de energia en forma de calor. Es significativamente mas estable el nivel 3, los e-
qgue suben a este nivel se hallan 10°® seg y desde él pueden volver directamente al nivel
fundamental, con emisidon de fluorescencia de 690 a 700 nm. Esta emisidon es facilmente
apreciable en soluciones concentradas de clorofila iluminada con luz azul o blanca.

En estos tres niveles los e- conservan el spin que tenian en el estado fundamental. El nivel
3 es suficientemente estable como para dar tiempo a la interacciéon de la molécula de
clorofila a con otras moléculas. En este nivel la molécula de clorofila a puede perder mas
rapidamente un e-, pues necesita menor energia (40 kcal/mol) que la molécula no
excitada. Esto significa que es mads reductora y situada adecuadamente en la cadena
transportadora de electrones, desde el agua al NADP puede servir para que ocurra el
transporte de e- en el sentido indicado.

3. SISTEMAS FOTOSINTETICOS

Para identificar los posibles intermediarios transportadores de e- se estudid el cambio
espectral de la estructura fotosintética como resultado de la iluminacién (ganancia o
pérdida de e-). Con el uso de estas técnicas espectroscopicas se identificd en las células un
componente con el maximo de absorcién a 700 nm, que fue definido como Pyq. El
compuesto es en realidad una molécula de clorofila a situada en un entorno especial que
le hace modificar su espectro. Se estima que solo 1 de cada 400 moléculas de clorofila a se
halla en la forma P;g. La molécula de P;o9 puede perder un e- por recibir excitaciones
procedentes de otras moléculas de clorofila a que hayan sido iluminadas. A este centro de
reaccion se lo denominé Fotosistema I.



Del mismo modo, se ha identificado otro pigmento receptor que se designa como Pegg
debido a su maximo de absorbancia, que es otra molécula de clorofila a que tiene
modificado su pico de maxima absorcion en 680 nm. A este centro de reaccién se lo
denomind Fotosistema Il. Los componentes de Pggy ¥ P7go actian como colectores de las
excitaciones de e- que se producen en los pigmentos de sus respectivos fotosistemas. Solo
ellos son capaces de perder el e- excitado, que podria deberse a su ubicacién en el
tilacoide, que le permite interactuar con los otros transportadores de e-. Los e- tienden a
pasar desde los transportadores en forma reducida, de bajo potencial redox, a los
transportadores de forma oxidada, de mas alto potencial redox. El par H,0/0, tiene un
potencial redox alto (+0,82V), asi que requiere un aceptor de e- de muy alto potencial
redox. El Pggg cumple esta condicidon, luego de haber perdido e-. La produccion de una
molécula de O, requiere el uso de 2 moléculas de agua y la produccién de 4 e-; 2 por cada
molécula de agua. El Pggg al ser excitado por la energia luminica se oxida, perdiendo 1 e-y
gueda como Pggot+. Pasa a funcionar como un oxidante lo bastante poderoso que puede
extraer e- del Mn del Complejo Emisor de O, (Fotélisis del agua).

La serie de transportadores de e- que le siguen al Pggy son: feofitina; una molécula de
clorofila a modificada, en la que 2 atomos de H reemplazan al Mg+2 central. Luego los e-
son cedidos a unas quinonas Q4 y Qg, de la membrana y finalmente a una quinona movil
PQ (plastoquinona). Para reducir por completo a la PQ se requieren 2e- y 2H+. Los e-
provienen de la hidrélisis del agua y los H+ del estroma del cloroplasto. Al estar reducida,
es un fuerte dador de e-, cuyo poder reductor puede ser aprovechado para bombear H+,
cosa que hace hacia el interior del tilacoide. Por cada 2 moléculas de H,0 que se oxidan,
se desprende 1 molécula de O,, se transportan 4e- a través de las quinonas y se depositan
un total de 8H+ en el lumen del tilacoide: 4 provienen del agua y 4 de la matriz del
cloroplasto, son transportados por la PQ. El complejo Cit. b6-f acepta los e- de a uno,
reduciendo el Fe* (férrico) de su estructura a Fe*? (ferroso). Finalmente cede el e- al Cu™
de la plastocianina (PC), proteina muy movil de la membrana, este se reduce a Cu+ y se
vuelve a oxidar cuando cede le- al Pyoo del Fotosistema |.

El Psoo tiene un potencial redox muy alto, pero por excitacidon pasa a una forma de bajo
potencial y por lo tanto, es capaz de donar su e- excitado a un aceptor de e-. Al pasar a la
forma oxidada P;go+ es capaz de aceptar el e- del Fotosistema Il. Los aceptores de los e-
asociados al Fotosistema | son llamados Ag, A1 y X. Ag, es una molécula de clorofila a; A, es
probablemente una quinona, llamada filoquinona (Vit. K) y X es un complejo semejante al
citocromo b6-f, con un centro 4Fe-4S; hasta llegar finalmente a reducir a la ferredoxina
(FD), una proteina periférica de la membrana del tilacoide. Los e- provenientes de la FD
movil son usados como ultimo paso para reducir NADP >> NADPH. La FD pasa de los
tilacoides a la matriz del cloroplasto y cede al NADP sus e-. Estos 2 e- y los 2 H+



producidos por la fotélisis del H,0 forman NADPH + H que se utiliza mayoritariamente en
el llamado proceso bioquimico, de fijacién de CO,. Asociado al transporte de e- desde la
feofitina al Py tiene lugar la formacion de ATP >> fotofosforilacion.
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Fig. 6: Fotosistemas 1y Il

Con respecto a las clorofilas que forman los fotosistemas, se acepta que el Pggp s una
molécula de clorofila a que forma un complejo con lipidos y proteinas de la membrana; se
ha sugerido que el Pyog es en realidad un derivado endlico de la clorofila a, que resulta de
la modificacion del grupo ceténico del anillo V. A cada centro de reaccidn del Pggo se le
asignan unas 50 moléculas de clorofila a, un nimero equivalente de clorofila b y de
carotenoides. El Fotosistema consta ademads del respectivo centro de reaccién, de los
elementos transportadores de e-, lipidos y proteinas, 4 iones de Mn, 1 i6n de Fe, 1 o mas
iones de C++ y varios iones de Cl- y de un Complejo Cosechador de Luz, formado por mas
de 200 moléculas de clorofila a, un nimero semejante de moléculas de clorofila b y
nuMerososo carotenoides.
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alrededor de 200 a 300 clorofilas en plantas superiores y algas.

Los pigmentos que constituyen la antena del Complejo Cosechador de luz, son excitados
por la captacion de fotones y la energia de excitacion de sus e- es transferida por
resonancia hasta el centro de reaccién. Este es un fendmeno fisico y no quimico, como el
gue ocurre en la cadena transportadora de e-. El proceso, denominado Forster implica la
trasnferencia de vibracidon de uno a otro pigmento segln la cercania y orientacién que
posean en la membrana. La eficiencia de esta transferencia depende de la cercania entre
las moléculas, de su orientacién relativa o su frecuencia de vibracién. Entre el 95 y 99% de
la energia absrobida por la antena llega al centro de reaccidn.

4. TRANSPORTE ACICLICO DE e-

Las reacciones luminosas por las que se transfieren e- a través de las membranas de los
tilacoides para formar NADPH se conocen como transporte ACICLICO DE ELECTRONES, ya
gue los e- no regresan al H,0 sino que son cedidos, junto con los H+, al NADP.

Por medio de una via un poco diferente la luz puede hacer que los e- entren en un ciclo
que inicia en el Pyo y pasa por la FD, de regreso a ciertos componentes del sistema
portador de e-, de la via aciclica (FSIlI), como la PQ y el Cit b6-f, antes de regresar
nuevamente al Pyqo. Este proceso se conoce como transporte CICLICO DE ELECTRONES. Los
e- que la FD no cede al NADP pueden, en cambio, transportarse al complejo cit b6-f, de
aqui a la PQ.

5. BALANCE ENERGETICO

En resumen para que se transporte 1 e- en este modelo, se necesitan 2 fotones, 1 para
excitar cada Fotosistema. Cada molécula de H,0 libera 2 e-, por lo tanto son necesarios 4
fotones para oxidar 1 molécula de H,0. Para fijar 1 molécula de CO, o liberar una
molécula de O, son necesarias 2 moléculas de H,0. Por lo tanto son necesarios 8 fotones
para transportar los 4 e- que se desprenden del H,0. Las 2 moléculas de H,0 también
producen 4 H*, pero dada la funcién de la PQ finalmente son 8 H* los que se concentran
en el interior del tilacoide. Para producir las 4 moléculas de ATP que se necesitan en la
etapa bioquimica, son necesarios 12 H" (3 H" para obtener cada ATP). Los 8 fotones que se
utilizan para oxidar 2 moléculas de agua, desprender 4 e-y 8 H" siguen la via aciclica de la
Fotosintesis. Por lo que se supone que los 4 H” restantes, que son necesarios para obtener
ATP, se producen por la via ciclica, consumiendo 4 fotones adicionales.



6. FOTOLISIS DEL AGUA

Es un proceso de oxidacién, dependiente de la luz, que
demanda mucha energia dado que la molécula de agua
es muy estable. Asociados al centro de reaccidon del
Fotosistema Il hay 4 atomos de Mn y son esenciales
para la liberacién del O, del H,O. Luego de cada
destello de luz, el Mn sufre una modificacién de su
estado de oxidacidn, y pasa sucesivamente de Mn a
Mn*2 > Mn*® > Mn™, en estadios denominados So, S,
S,, S3 y S4 al perder e- (oxidacidn). Este estado de
oxidacion le permite recuperar 4 e- de un solo paso, de
2 moléculas de H,0. Un residuo de Tirosina, de la
proteina D1, que forma parte del Fotosistema Il, actua
como intermediario, de los e- entre el Mn y el Peggg
oxidado (que ha perdido e-).

7. FOTOFOSFORILACION
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La fotofosforilacién de ADP a ATP ocurre a medida que los e- recorren la cadena de

transportadores de e- desde el Fotosistema Il hasta el Fotosistema I, a través de un

proceso quimioosmético, semejante a la fosforilacion oxidativa de la respiracién celular,

en mitocondrias. Los transportadores de e- estan incluidos en la membrana tilacoidea del

cloroplasto y a medida que los e- recorren la cadena transportadora se establece un

gradiente electroquimico de H+ que son bombeados al espacio tilacoideo, utilizando la

energia liberada en el trasnporte de e-. A medida que los H+ pasan a favor de su gradiente

de energia potencial, al estroma, por los complejos de ATPsintasa, se fosforila ADP a ATP.

Aparentemente se deben transportar 3H+ para formar 1 ATP.

La enzima de membrana ATPsintasa constituye un gran

complejo que trabaja con un grado de efectividad cerca al
100% y estd formado por dos partes principales. Una anclada a
la membrana del tilacoide, llamada CFy, es el motor impulsado

por protones y otra que sobresale por la cara interna de la

estructura llamada CF; compuesta por cinco subunidades.

Cada rotacion de 1202 de la subunidad y de CF; induce la

apariciéon de cambios de conformacion en los centros
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cataliticos, provocando la alteracién de los centros de fijaciéon de los nucleétidos situados
en B, liberando finalmente el ATP.

8. TRANSPORTE CICLICO DE e-

Para fijar 1 molécula de CO, hacen falta 2 NADPH, para reducir 2 NADP se necesitan 4e-,
para transportar los 4e- que derivan de los Fotosistemas, son necesarios 8 fotones de luz.

A la vez, se proporcionan 4H+ de la fotdlisis del H,O y 4 H+ extra provienen del estroma
del cloroplasto, por transporte de la PQ. Estos 8 H+ no serian suficientes para formar 3
ATP, lo minimo que se necesita para fijar 1 molécula de CO, en el Ciclo de Calvin y formar
una molécula compleja. Hay especies vegetales en las cuales se necesitan entre 15 y 20
fotones para fijar 1 CO,. Otras especies solo requieren 12 fotones. En espinaca se citan
entre 9 y 10 fotones. La mayoria de los investigadores piensa que el ATP adicional se
obtiene por una ruta Ciclica de los e- en los Fotosistemas.

Aparentemente se necesitan 3 H+ para sintetizar 1 ATP a través de la ATPsintasa, en la
membrana del tilacoide, por lo que el requerimiento minimo seria de 12 H+, para formar 4
ATP. 8 H+ provienen de la via Aciclica y los 4 H+ restantes provienen de la via Ciclica, en la
cual no se reduce NADP, ni se hidroliza H,0.

Hasta 1980 los investigadores supusieron que los dos Fotosistemas existian en
proporciones semejantes en cada cloroplasto, sin embargo se demostré que las
proporciones de FSI/FSIl varian entre 0,43 y 4,1. Las proporciones mayores de FSI se
observaron en plantas cultivadas en sombra profunda.

ETAPA BIOQUIMICA
9. ASIMILACION DEL CO,

En la 2da etapa de la fotosintesis, la energia quimica almacenada en el ATP y NADPH se
utiliza para reducir al carbono, proceso que ocurre en la matriz del cloroplasto, por medio
del Ciclo de Calvin. El CO, es fijado por una molécula de 5C, la Ribulosa 1,5- difosfato
(RuDP) -ler aceptor- catalizado por la enzima RuDp-carboxilasa (Rubisco). De manera
sencilla podemos describir al ciclo en tres fases: Carboxilacion, Reduccion y Regeneracion.
La Carboxilacion implica la incorporacion de CO, y H,O a la RuDP para formar 2 moléculas
de Acido 3-fosfoglicérico (3-PGA). En la fase de Reduccidn, el grupo carboxilo del 3-PGA se
reduce a un grupo aldehido de 3-fosfoglicer aldehido (3PG).
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transporte en la membrana del cloroplasto, para transportar 3PGA, 3PG y Pdi-
hidroxicetona. En el citoplasma también estan las enzimas requeridas para formar F6P a
partir de 3PGA.

10. FUACION DE CO, POR LA VIA C-4

Ciertas investigaciones demostraron que en algunas especies la reaccion primaria de
carboxilacion es diferente de la que implica a la RuDP. Las especies que producen acidos
de 4 C como producto primario de la fijacion de CO,, en la actualidad se conocen como
especies C4. La mayoria de estas plantas son monocotiledoneas (pastos, cafa de azucar,
maiz, sorgo) y unas 300 dicotiledoneas que, se considera que constituyen un 0,4% de las
especies estudiadas. La gran atencién

gue han recibido se debe a la
importancia econdmica de algunas de
ellas y a la mayor tasa de produccién de

biomasa.

La reaccion de fijacion de CO, ocurre por
combinacién con el dcido fosfoenol-
piruvico (PEP), para formar acido oxalacé-
tico y Pi, por reaccién catalizada por la
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mediante la enzima PEP-carboxilasa y transformado a acido madlico y acido aspartico.
Estos acidos se transfieren con rapidez a través de los plasmodesmos a las células de la
vaina, donde sufren descarboxilacion. El CO, es fijado en la Ribulosa 1,5 difosfato (RuDP),
mediante la enzima Rubisco. Por consiguiente la fuente de CO, para las células de la vaina
son los acidos tetracarbonados que se forman en el mesdfilo. En las células de la vaina
ocurre el Ciclo de Calvin y a partir del Acido 3 fosfoglicerico (3PGA) se sintetiza sacarosa
y/o almidon.

Los acidos tricarbonados resultantes de la descarboxilacion en las células de la vaina
(piruvico y alanina) se regresan entonces a las células del meséfilo, donde se convierten
en PEP y mantienen activo el ciclo. La energia necesaria para que opere esta ruta C-4
indica que por cada CO;, que se fija se necesitan 2 ATP ademas de los 3 ATP que se
requieren en el Ciclo de Calvin. Estos 2 ATP extra son necesarios para la sintesis continua
de PEP. No hay necesidad de NADPH, pues por cada uno que se utiliza para reducir al
acido oxalacetico en las células del meséfilo, se recupera uno en las células de la vaina,
por accidn de la enzima malica.

A pesar de que tienen mayor requerimiento de energia, respecto a las especies C-3, casi
siempre las plantas C-4 exhiben tasas mas altas de fotosintesis por unidad de superficie
foliar, cuando se exponen ambas a iluminacién y temperaturas elevadas.

Las especies C-4 estdn adaptadas a regiones de sequia periddica. A temperaturas de 25 a
35 °C, con niveles de irradiancia elevados, las plantas C-4 son el doble de eficientes que las
C-3. Esto se debe a que a temperaturas mas elevadas el CO, es menos soluble en el agua
de los cloroplastos, reduciéndose la fotosintesis en las especies C-3 mas que en las C-4
porque en las C-4 la PEP-carboxilasa tiene mayor afinidad por el CO;, que la Rubisco y con
poco aporte de CO, hay elevada tasa de fotosintesis.

Frente a situaciones de estrés hidrico, el cierre de los estomas por pérdida de turgencia
reduce la disponibilidad de CO,. Sin embargo la mayor afinidad de la PEP-carboxilasa le
permite tener los estomas poco abiertos para una misma velocidad de fotosintesis que
una especie C-3, reduciendo por lo tanto la transpiracidn y, por ende, la pérdida de agua.
La concentracién limitada de CO, atmosférico puede afectar a las plantas C-3 pero no a las
C-4, que lo pueden bombear de forma efectiva a las células de la vaina, cuando
transportan acido malico o aspartico.

También hay una sugerencia de que las plantas C-4 se hallan mejor adaptadas a los
ambientes salinos ya que en respuesta a este tipo de suelo se produce la acumulacion de
acidos dicarboxilicos. Esto coincide con la presencia del ion Na+ como micronutriente
esencial (necesario para el metabolismo de los acidos dicarboxilicos).



11. VIAS ALTERNATIVAS DE FIJACION EN PLANTAS C-4

Se pueden diferenciar plantas en las cuales se favorece una via distinta de carboxilacion y
descarboxilacidn entre las células del meséfilo y de la vaina, dentro del grupo C-4.

Las Especies Formadoras de Malato son aquellas que destinan el C a las células de la
vaina, como acido malico. Alli el acido malico es descarboxilado oxidativamente a CO, vy
acido piravico, mediante intervencion de una enzima madlica NADP dependiente.

MESOPHYLL CELL BUNDLE SHEATH CELL

NADP malic enzyme type

(3-2)
| Oxaloacetate ——> Malate —> Malate
| (3-9)
\\co, < Hco, &1
| Calvin
Phosphoenol- ,_____ Pyruvate «————————— Pyruvate cycle

ruvate
py! 3-7)

Fig. 12: Fijacion de CO, en especies C4 formadoras de malato

Se denominan Especies Formadoras de Aspartato, aquellas que forman mas aspartato
gue malato. El acido aspartico, se obtiene a partir del 3acido oxalacético por
transaminacion y se moviliza a las células de la vaina del haz vascular, donde se
transforma nuevamente en acido oxalacético, por transaminacion. En seguida se reduce a
acido mdlico nuevamente, por accidon de la Malato-deshidrogenasa NADH dependiente. El
acido malico es descarboxilado por una enzima malica que utiliza NAD+ que actia como
aceptor de e-. El acido piruvico resultante en convertido en alanina por efecto de una
transaminasa y regresa a las células del mesofilo.

El tercer sistema de descarboxilacion que opera entre las Especies Formadoras de
Aspartato es aquel en el cual se forma acido aspartico a partir del acido oxalacético en las
células del mesoéfilo, este se moviliza a las células de la vaina, donde vuelve a dar acido
oxalacético. Este reacciona con ATP catalizado por PEP-carboxiquinasa para liberar CO,,
PEP y ADP, Sin recurrir a grupos reductores.
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Fig. 13: Fijacién de CO, en especies C4 formadoras de aspartato

12. FIJACION DE CO, POR LA VIA CAM (Metabolismo Acido de Crasulaceas)

Muchas especies de ambiente arido poseen hojas gruesas, de gruesas cuticulas, baja tasa
de transpiracion y baja proporcién superficie/volumen. Estas plantas suelen llamarse
suculentas. La mayoria de sus células son de del tipo meséfilo esponjoso, de vacuolas muy
grandes, normalmente sin células en empalizada v, si existieran células de la vaina, se
hallan poco diferenciadas. Se encuentran en unas 26 familias de angiospermas, entre
Bromeliaceas, Liliaceas, Orquideaceas, Euforbiaceas, Cactaceas y Crasulaceas.

Suelen encontrarse donde el agua es escasa o de dificil acceso. Su adaptacién consiste en
abrir los estomas y fijar CO, como acido malico, por la noche, cuando la T° es mds baja y la
humedad relativa (HR) es mayor. El 4cido malico que se forma por la noche desaparece
durante el dia al ser captado el CO, generado por descarboxilacién, por la RuDP, para
seguir el Ciclo de Calvin. En las plantas CAM ambos procesos se realizan en las mismas
células, uno ocurre durante la noche y el otro con la luz del dia. La gran vacuola central



almacena el acido malico fijado durante la noche para evitar el descenso excesivo de pH
en el citoplasma.

Un proceso importante para estas plantas es la forma en que solucionan la falta de agua
en un suelo seco o salino. Durante la noche el almidén de las células se degrada, via
glicolisis, hasta acido fosfoenolpiruvico -PEP- para formar acido oxalacético, que se reduce
en presencia de NADH, a acido malico. Los H+ provenientes del acido malico son
transportados activamente a una vacuola central y los iones malato siguen a los H+. Aqui
se acumula el acido malico hasta concentraciones de 0,3M o mas. Esta acumulacion
disminuye mucho el potencial osmdtico de las células, por ende, disminuye el potencial
hidrico, de manera que pueden absorber agua y almacenarla. Durante el dia el acido
malico difunde fuera de la vacuola y se descarboxila. El CO, liberado es captado por RuDP
ingresando en el Ciclo de Calvin.

Mientras que en las plantas C-4 hay una separacidon espacial de los procesos de
carboxilaciéon y descarboxilacidn, en las plantas CAM lo que sucede es una separacién
temporal de los mismos. Los mecanismos de control que aseguran los cambios
metabdlicos de la noche al dia serian el pasaje de la PEP-carboxilasa a una forma inactiva,
que tendria menor afinidad por el PEP. Ademas, esta enzima, es fuertemente inhibida por
el 4cido malico que se libera de la vacuola, durante las horas del dia.
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Fig. 14: Fijacion de CO, en especies CAM



La capacidad de las plantas para realizar un metabolismo CAM estd genéticamente
determinada, pero son las condiciones ambientales las que definen una u otra via de
fijacion. Bajo condiciones ambientales favorables para la planta funcionan como plantas C-
3 y en condiciones adversas, como plantas CAM. En general los dias calurosos, la elevada
irradiacion, los suelos secos y las noches frias favorecerian el metabolismo CAM, por lo
gue se denominan CAM facultativas.

13. FOTORRESPIRACION

Cuando se mide el consumo de O, y la produccién de CO, en hojas de una planta C-3, se
puede apreciar que en oscuridad la velocidad de respiracion se satura, ya a bajas
concentraciones de O, (10-18%). En cambio en presencia de luz, la velocidad de
respiracion continlia aumentando y no se satura, aun en concentraciones elevadas de O,
(50- 60%). Esta respiracidon adicional en presencia de luz se ha llamado fotorrespiracion.

Un bioquimico famoso, Otto Warburg, descubrié que la fotosintesis en plantas C-3 es
inhibida por el O, condicidn que se llamé efecto Warburg. En contraste, la fotosintesis en
especies C-4 no se ve afectada de manera significativa por las variaciones de O, en el
medio. La respiracidn en drganos fotosintéticos iluminados se realiza mediante dos
procesos: uno que ocurre en todas las plantas, aun en oscuridad, llamado
escotorrespiracion, que se lleva adelante en las mitocondrias especificamente y por el
cual se degradan azucares, liberando CO, y ATP. Otro proceso mas rapido, dependiente de
la luz, que se desarrolla por cooperacion entre cloroplastos, peroxisomas y mitocondrias,
es la fotorrespiracion.

Diversos experimentos demostraron que el Efecto Warburg, por el cual el O, es capaz de
inhibir la fijacion de CO, por la RuDP-carboxilasa (rubisco), es debido a que la misma
enzima puede actuar como oxidasa, catalizando la fijacion de O, en el mismo sustrato >
RuDP-oxidasa. De este modo se demostré que tanto el O, como el CO, compiten por la
misma enzima (Rubisco) y por el mismo sustrato (RuDP). Esta competencia explica la
inhibicion de la fotosintesis en plantas C-3 cuando disminuyen los niveles de CO,
atmosférico.

La afinidad de la Rubisco es mucho mayor por el CO, que por el O,. Si ofrecemos iguales
concentraciones de CO, y de O, la velocidad de fijacion del CO, sera 80 veces mayor que la
velocidad de fijacion del O,. Bajo las condiciones atmosféricas de estos gases; C0,=0,03%
0,=20,9% la velocidad de fijaciéon de CO, se hace tres veces mayor que la del O,. Cuando
aumenta la T° la dilucién de CO, disminuye, por lo que hay mas O, disponible para fijar,
por lo tanto, en presencia de luz y con T° elevadas, la via fotosintética es derivada a la via



de fotorrespiraciéon. Debemos recordar que para ambos procesos metabdlicos el sustrato
(RuDP) y la enzima (rubisco) son los mismos.

En las plantas C-4 la fotorrespiracién es practicamente nula por dos razones; todas las
enzimas del Ciclo de Calvin se hallan solo en las células de la vaina, por lo tanto no tienen
contacto con los niveles atmosféricos de los gases y, la concentracién de CO, en dichas
células se mantiene a niveles elevados, debido a la rdpida descarboxilacién del malato y
del aspartato que provienen de las células del mesofilo.

CHLOROPLAST
—

/
Ribulose-1,5-bisphosphate \

‘} (2-1) ‘yhoglycerate

ADP
2-Phosphoglycolate 2-10)
Eeg ()

Glycolate Glycerate

N

+ PEROXISOME
Glycolate Glycerate
NAD+
(2-3) (2-9)
\ 202 NADH
\ Glyoxylate Hydroxypyruvate
! Glutamate
(2-5) (2-8)
a-Ketoglutarate
Glycine Serine
MITOCHONDRION
Glycine Serine
NAD+
(2-6) Ha-folate (2-7) Hzo
pabe Glycme
a @ Methylene
Hy-folate

Fig. 15: Fotorrespiracion



La ruta por la cual la Rubisco hace fotorrespiracion, libera CO, se denomina Ciclo
Fotosintético Oxidativo del C o Ciclo C-2. En general este proceso utiliza H,O, ATP y
ferredoxina reducida, a diferencia de la respiracion mitocondrial. Segun algunos
investigadores la finalidad de este proceso seria eliminar los excesos de ATP y NADPH
cuando hay niveles altos de irradiancia. Otros sugieren que ha sido una consecuencia
necesaria debido a la estructura de la enzima Rubisco, que evoluciond para fijar CO, en
bacterias fotosintetizadoras primitivas cuando los niveles atmosféricos del CO, eran altos
y los del O, bajos y que, al aumentar los niveles de O,, como consecuencia de la
fotosintesis, comenzé a fijarlo debido a la imposibilidad de discriminar entre ambos gases,
semejantes en PM y tamafio.

El O, actia oxidando a la RuDP a través de la Rubisco, se obtiene 3PGA y &cido
fosfoglicélico (acido fosforilado de 2C). Este acido representa la fuente de CO, liberada en
la fotorrespiracién. El grupo fosfato es hidrolizado primero por una fosfatasa especifica,
liberando Pi y acido glicdlico; que sale de los cloroplastos hacia los peroxisomas
adyacentes (pequefias organelas ricas de enzimas oxidantes). En los peroxisomas el
glicolato se oxida a acido glioxilico, por accién de la Acido glicélico oxidasa, que cede los e-
del glicolato al O,, reduciéndolo a H,0,. El H,0, se degrada por accién de una catalasa
dando H,0y 0,.

En seguida el glioxilato se convierte en glicina, por transaminacién con un aminodcido de
2C. Dos moléculas de glicina se transforman en una de serina + CO, + NH," en la
mitocondria. El ion NH," debe reincorporarse para que pueda continuar la formacién de
glicina, proceso que requiere ATP y FD reducida.

14. FACTORES QUE REGULAN LA FOTOSINTESIS

Naturalmente no todas las plantas tienen la misma eficiencia a la hora de transformar el
CO, en materia organica, La capacidad fotosintética foliar, o la tasa fotosintética por
unidad de area foliar, varia segun las condiciones ambientales a las cuales estd sometida la
planta. Pero en general, se puede decir que las especies que crecen en ambientes ricos en
recursos tienen capacidades fotosintéticas mucho mayores que aquellas que crecen
donde el agua, los nutrientes o la luz son escasos. Las especies que poseen la ruta de
fijacion de CO, C-4, por lo general poseen las tasas fotosintéticas mayores, mientras que
las plantas con metabolismo CAM poseen tasas que se hallan entre las mas bajas.

En los primeros estudios que se realizaron para conocer la influencia de los factores
ambientales sobre la fotosintesis se analizaron los minimos, los dptimos y los maximos
para cada factor. Asi se encontré que resultaba dificil definir estos valores ya que eran



muy variables en funcidn del resto de los factores ambientales. Por esto se enuncié la Ley
del Minimo, segun la cual cuando un proceso esta regulado por una serie de factores, la
tasa total del proceso (fotosintesis) estard limitada por el factor que se halle en situacion
limitante.

14.1 ILUMINACION. Del total de energia luminosa que llega a la superficie atmosférica, no
todo llega a la superficie terrestre. De la energia que llega a la Tierra solo unos 900 W.m™
alcanzan a las plantas. De dicho valor, la radiacion fotosintéticamente activa (RFA = PAR)
es solo de 400 a 500 W.m'z, debido a que solo son eficientes fotosintéticamente las
longitudes de onda de 400-700 nm. De la radiacidon que absorben las plantas, algo se
refleja, un 95% se transforma en calor y el 5% se aprovecha para hacer fotosintesis.

25 Por encima de cierto nivel de Irradiancia,
Light H .z ;.
fimited _ €O, limited . conocido como Punto de Saturacion luminica,

2017 — el incremento de radiacién ya no causa mayor

w5l tasa fotosintética. Entre la oscuridad y el

Punto de Saturacién Iluminica, la tasa

1o fotosintética aumenta en forma logaritmica a

medida que aumenta la intensidad luminica.
Light compensation point

€Dy uptake = COs evolution) Hay un nivel de irradiancia en el cual la
0 R R e fijacion de CO, de la fotosintesis se halla en
/ - Dark respiration rate equilibrio con el desprendimiento de CO, de

Photosynthetic €0 assimilation {umal m™2 571}
L

la respiracién. A este nivel de equilibrio en el

. o o = o o au el Intercambio Neto de CO, -INC=0se lo

Absorbed light fumal m= s~

. L T T
Fig. 16: Curva de Fotosintesis en plantas C-3 50 5
conoce como Punto de Compensadon Tidestromia oblongifolia, Valle de la Muerte
Luminica. Varia con la especie, con la T°, con la /,—"T
. . Voas
edad de la hoja y con la concentracién de CO,. - d
7’
. rd
El incremento de masa -Peso Seco- solo puede s (
. ) - . )/ Atriplex hastata,
ocurrir cuando la irradiancia se encuentra por 25| *, poblacién costera
/
encima del Punto de Compensacién Luminico. / T
(4
Cuando la tasa de respiracién es baja la hoja /
’
. . . 4
necesita menos luz para fotosintetizar con una £
. . . . / 2 4
rapidez suficiente a fin de compensar el CO, + Alocasia macrorrhiza, piso de bosque lluvioso
ue se pierde, de manera que el punto de O L I
q p ) q p /8 205 450

compensacion también es bajo (especies
umbrdfilas). A fin de evaluar la influencia de la

RFA (Wm-2) 2
Fig. 17: Curva de fijacion de CO, en plantas
C-3: helidfila y umbrdfila y C-4



=2 5—1}

Photosynthetic 00z assimilation {(uwmol

luz sobre las tasas fotosintéticas en hojas

12 individuales se analizaron plantas nativas de
sl B habitat diferentes.
”ﬁ?;;kx trigngularis
2 (sun plant) Atriplex triangularis y A. hastata son plantas
20l representativas de especies de sol (helidfilas),
! como por ej. papa, remolacha, soja, alfalfa,
T / tomate, césped de jardin. Presentan una
12r / I saturacion luminica a irradiancias de % a % de
8t f{;,»f"’f T o luz de sol pleno. Asarum caudatum y Alocasia
4_/5" macrorrhiza tienen una respuesta tipica de
fé especies de sombra (umbrdfilas), con tasas
O [ I e e B fotosintéticas mucho menores bajo luz brillante
5 o 00 S0 e 2o Y S€ saturan con irradiancias mds bajas. Su

Photosymthetically active radiation punto de compensacién luminico es
Irradiance {umol m2 57 . X .

inversamente bajo. Se caracterizan por crecer

Fig. 18: Curva de fijacién de CO, en con lentitud pero sobreviven en donde otras

plantas C-3 helidfila y umbrdfila especies no lo logran.

14.1.1 PLANTAS DE SOMBRA

Poseen adaptaciones que le permiten aumentar la cosecha de luz, debido a que ésta es
escasa. Por ello cuentan con hojas con mayor superficie, mas delgadas, con pocas células
en empalizada y en general bajas. Tienen mayor cantidad de clorofila, mayor cantidad de
grana por cloroplasto y mayor cantidad de tilacoides. Poseen menor cantidad de proteinas
totales en el estroma. Invierten mads energia en la produccién de pigmentos para la colecta
de luz, lo que le permite hacer uso de la cantidad limitada de luz que incide en ellas. Los
cloroplastos se ordenan en la célula en patrones que maximizan la absorcién de luz,
generalmente ubicados debajo de la epidermis superior.

14.1.2 EXCESO DE LUZ

La funcidon mas importante de los carotenos en las plantas vasculares es la disipacion de la
energia en exceso y la detoxificacion de las formas reactivas del oxigeno que se forman
durante la fotosintesis. En presencia de luz el oxigeno reacciona con la clorofila excitada
originandose un singlete de oxigeno que es muy reactivo, pudiendo oxidar las clorofilas
(blanqueamiento), los acidos grasos poliinsaturados que forman perdxidos y otros
compuestos. En presencia de luz en exceso el oxigeno se hace toxico y la fotosintesis
autodestructiva. Los carotenoides disipan el radical peréxido y también la clorofila



excitada adquiriendo el estado triplete que a su vez se disipa desprendiendo calor que
cede al medio.

Las plantas que estan aclimatadas a altas intensidades luminicas consiguen disipar el
exceso de energia absorbida a través de las reacciones que tienen lugar en un grupo muy
particular de carotenoides. Durante el proceso fotoquimico el transporte de e- en los
portadores de la membrana tilacoidal conlleva el bombeo de H+ desde el estroma
cloroplastico al lumen tilacoidal donde se acumulan. Esta acumulacién implica una bajada
del pH en el interior del lumen hecho que dispara la activacidon de la enzima violaxantin
deepoxidasa, localizada en la cara interna de los sacos tilacoidales. Esta enzima es la
encargada de transformar el diepdxido violaxantina en zeaxantina deepoxidada a través
del intermediario monoepoxidado anteraxantina. En cada paso la violaxantina pierde uno
de los dos grupos epoxi que posee en cada uno sus anillos. Esto implica un alargamiento
del sistema de dobles enlaces conjugados pasando de 9 en violaxantina a 10 en
anteraxantina y 11 en zeaxantina. La zeaxantina es capaz de recibir la energia
directamente de la clorofila excitada disipandola posteriormente en forma de calor, sin
emisién de radiacidn. El proceso se invierte cuando la luz desaparece o se va haciendo
progresivamente menos intensa, cerrandose el ciclo. La disipacién de la energia debida a
la zeaxantina puede seguirse mediante la medicién de la florescencia de la clorofila a, ya
gue la emisién de fluorescencia se reduce proporcionalmente a la capacidad disipadora de
la zeaxantina.

14.2 CONCENTRACION DE CO,.

La tasa fotosintética se ve aumentada no sélo por la irradiancia sino también por una
mayor concentracién de CO,. En el grafico se muestra la manera en que aumenta la
fotosintesis en una planta C-3 a diferentes niveles de irradiancia, por elevacién del nivel de
CO, en el aire. En este caso el CO, adicional hace disminuir la fotorrespiracién, lo que
provoca una fotosintesis neta mayor. En especies C-4 la fotosintesis por lo general se
satura a niveles de CO, cercanos a los 400 umol.mol'l, justo por encima de las
concentraciones atmosféricas actuales.

Si la irradiancia esta por encima del Punto de Compensacién Luminica en especies C-3, la
fotosintesis neta llega a cero en concentraciones de CO, cercanas a 35- 45 umol.mol'l,
mientras que en especies C-4 aun hay fijacion neta de CO, con niveles de apenas 0- 5
umol.mol™. La concentracién de CO, en la cual la fijacion fotosintética equilibra la pérdida
del gas por respiracion, se denomina Punto de Compensacion de CO,. En general son
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Fig. 19: Curva de fijacién de CO, en plantas C-3y C-4 varia con la presion atmosférica y es
en diferentes concentraciones de CO, atmosférico de aproximadamente 36 pascal (Pa)

a nivel del mar. La presiéon de vapor
de agua usualmente llega al 2% de la atmosfera, la de O, ronda el 20% y el N, el 80%.

Segun las mediciones del aire atrapado en las burbujas el hielo de la Antartida, la
concentracidn actual de CO,; es casi el doble de |la que ha prevalecido durante los ultimos
160 anos. Excepto por los Ultimos 200 afios, la concentracidn de CO;, durante la pasada era
geoldgica ha sido baja, fluctuando entre 180 y 260 ppm. Estas bajas concentraciones
fueron tipicas de tiempos prolongados, que se remontan hasta el Cretacico, cuando la
Tierra era mucho mads calida y la concentracion de CO, puede haber sido tan alta como
1200 a 2800 ppm (Ehleringer et al. 1991).
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Fig. 20: Concentracion atmosférica de CO, desde el presente a 160.000 aiios atrds. (A) CO, atmosférico del
pasado, (B) en los ultimos 1000 aiios, el pico de concentracion de CO, coincide con el aumento de quema
de combustibles fésiles, (C) CO, atmosférico medido en Mauna Loa, Hawadii, continia aumentando. La
naturaleza ondeada de la traza es causada por los cambios de concentraciones de CO, asociadas al
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crecimiento de la agricultura. Cada afio el mayor pico de CO, se observa justo antes de la época de
crecimiento (After Barnola et al. 1994, Keeling and Whorf 1994, Neftel et al. 1994, Keeling et al. 1995.)

La concentracién actual de CO, de la atmosfera estd aumentando cerca de 1 ppm por afio,
principalmente por la quema de combustibles fésiles. Desde 1958, cuando las mediciones
sistematicas de CO, comenzaron en Mauna Loa, Hawaii, ha aumentado mas del 17%
(Keeling et al. 1995) y se prevé que para el 2020 el CO, atmosférico puede llegar a 600
ppm.

14.3 TEMPERATURA. El intervalo de T° en el que los organismos pueden fotosintetizar es

de una amplitud sorprendente. Hay bacterias y algas cyanoficeas que lo hacen a 70 °C,

mientras que las coniferas pueden fotosintetizar a -6 °C. Algunos liquenes antarticos

llegan a ser activos a -18 °C. El efecto de la T° sobre la fotosintesis depende de la especie
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presentan T° dptimas superiores que las especies C-
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incrementando la tasa fotosintética. Sin embargo la

Ambient CO3 pérdida de CO, por respiracion también aumenta
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con la T9, sobre todo la fotorrespiracion. Por lo
tanto la fijacion neta de CO, no es estimulada en
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esperaria. En plantas C-4 la fotorrespiracion es
Fig. 21: Cambios en la fotosintesis en

funcion de la t . despreciable, por ello se presentan mas eficientes
uncion dae ia temperatura

en T° de 30- 40 °C.
14.4 EDAD DE LA HOJA

A medida que la hoja crece su capacidad fotosintética se incrementa hasta que se
desarrolla por completo, entonces su capacidad empieza a disminuir con lentitud. Las
hojas viejas, senescentes terminan por tornarse amarillas e incapaces de fotosintetizar a
causa de la degradacién de clorofila y la pérdida de cloroplastos funcionales.



14.5 DISPONIBILIDAD DE AGUA

Para penetrar en la hoja el CO, necesita que los estomas estén cubiertos y esto se regula
por la presencia de agua en la planta (célula guarda), por lo tanto una disminucion
suficiente del contenido relativo de agua cerrara los estomas y disminuird la fotosintesis.
Sin embargo frente a esta situacion las plantas C-4 estan en ventaja ya que pueden
funcionar con estomas semiabiertos y fijar CO, a la misma velocidad que una C-3, debido a
que su aceptor 1° de CO, (PEP) tiene mayor afinidad con el CO, que el aceptor 1° de CO,
(RuDP).
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ACTIVIDADES

1. Se te presenta un grafico con los espectros de absorcion de los pigmentos
fotosintéticos mds comunes. ¢Cudles son los maximos picos de absorcién para
cada uno y qué relacién tienen con el espectro de accidn de la fotosintesis?

. o §
i)\/ﬁifﬁfff" - / | 18
z ‘ \ // g §
.g 100 ‘ e i 3%
\'g i V ,l/ Clorofila b \720 §
E: AW\ o 0 8
g b g
g \ ’\ ? '\: ClorTﬁlaa W/ \
g
‘§‘ 0 k \4,54’/\] \\

400 500 600 700
Violeta Verde Naranja
Azul Amarillo Rojo
Longitud de onda {nanémetros) Fig. 1

2. Observa el siguiente grafico que representa los cambios de nivel energético de los
electrones de la clorofila y analiza é¢porqué la luz azul es menos eficiente que la luz

roja?
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3. En el siguiente grafico se te presenta un trozo de membrana tilacoidal en el cual se

halla el complejo fotosintético. Identifica: a) los Fotosistemas | y Il con sus

respectivas moléculas transportadoras, b) los H+ derivados de distintos procesos y

c) la fotofosforilacién.

STROMA {kow H*)

LUMEN {high H")

Fig.4 >

4. ¢Qué son los Fotosistemas y a que deben su
nombre?

5. Reconoce a qué tipo de fijacion de CO,
pertenece cada uno de los graficos
presentados en la Fig.4 y qué diferencias
presentan entre si.

6. Sefiala el punto de compensaciéon luminica
para cada especie y el punto de
compensacion de CO, en la Fig.5. ¢En qué
caso es menor y en qué caso es mayor? ¢Por
qué?
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