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Resumen: La fotosintesis es un proceso fisico-quimico por el cual plantas, algas,
bacterias fotosintéticas y algunos protistas como diatomeas utilizan la energia de la luz
solar para sintetizar compuestos organicos. Se trata de un proceso fundamental para la
vida sobre la tierra y tiene un profundo impacto sobre la atmodsfera y el clima
terrestres: cada afo los organismos con capacidad fotosintética convierten en
carbohidratos mas del 10% del diéxido de carbono atmosférico. El conocimiento basico
de este proceso es esencial para entender las relaciones entre los seres vivos y la
atmosfera asi como el balance de la vida sobre la tierra.
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EL SIGNIFICADO DE LA FOTOSINTESIS

Se define fotosintesis como un proceso fisico-quimico por el cual las plantas, las
algas y las bacterias fotosintéticas utilizan la energia de la luz solar para sintetizar
compuestos organicos.

En plantas, algas y en algunos tipos de bacterias fotosintéticas el proceso
conlleva la liberacién de oxigeno molecular y la utilizacion de didéxido de carbono
atmosférico para la sintesis de compuestos organicos. A este proceso se le denomina
fotosintesis oxigénica.

Sin embargo, algunos tipos de bacterias utilizan la energia de la luz para formar
compuestos organicos pero no producen oxigeno. En este caso se habla de fotosintesis
anoxigénica.

El conocimiento de este proceso es esencial para entender las relaciones de los
seres vivos y la atmdsfera, y para entender el balance de la vida sobre la tierra, dado el
profundo impacto que tiene sobre la atmdsfera y el clima terrestres. Esto significa que
el aumento de la concentracion de diéxido de carbono atmosférico generado por la
actividad humana, tiene un gran impacto sobre la fotosintesis.

Desde el punto de vista evolutivo, la aparicion de la fotosintesis oxigénica supuso
una verdadera revolucion para la vida sobre la tierra: cambid la atmdsfera terrestre
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enriqueciéndola, hecho que posibilitd la apariciéon de organismos que utilizan el
oxigeno para vivir.

éQué aprender sobre fotosintesis? Naturalmente, todo. Pero en cualquier
proceso y etapa educativa, todo no se aprende de inmediato. Quizd la verdadera
novedad e innovacién en un proceso de aprendizaje consista en entender, para
empezar, de dénde salen las cosas y qué significan.

Todos los organismos vivos se agrupan en tres grandes grupos o dominios:
Archaea, Bacteria y Eucarya, teniendo todos ellos un antecesor comun. Cuando
hablamos de fotosintesis hablamos de los organismos que realizan este proceso, es
decir, organismos fotosintetizadores, y pertenecen al dominio Bacteria (son las
bacterias fotosintéticas) y al dominio Eucarya (algas, plantas y algunos protistas)). Si
nos fijamos en ellos, comprobamos que la aparicién y el desarrollo de la fotosintesis
esta intimamente ligado al desarrollo de la vida sobre la tierra (Fig.1).
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Figura 1. Origen de la fotosintesis y organismos con capacidad fotosintética.

Las cosas no siempre han sido como nosotros las conocemos; la evolucidn de la
tierra, la evolucidon de la atmodsfera primitiva, la evolucion de los metabolismos
primitivos, constituye un entramado de acontecimientos que conduce hasta unas
bacterias fotosintetizadotas, no las primeras bacterias y tampoco la primera
fotosintesis, que realizan fotosintesis liberando oxigeno a la atmésfera, incrementando
su concentracién y posibilitando la gran explosion de los heterdtrofos. Se puede decir
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que la caracteristica principal de la atmdsfera durante el Arqueozoico que durd hasta
hace 2500 millones de afios, era que el aire a penas contenia trazas de oxigeno. Pero
hubo vida antes. Y hay acuerdo en que el aire que respiramos actualmente, con un
21% de oxigeno, es producto de la actividad bioldgica de la tierra y muy diferente a
como debid ser la atmdsfera de la tierra primitiva. Si aceptamos como verdaderos los
microfdsiles de cianobacterias encontrados en rocas australianas de hace unos 3500
millones de afios, esto indicaria que desde ese momento habia organismos,
cianobacterias, liberando oxigeno a la atmésfera mediante fotosintesis, aunque segun
las evidencias no se produjo un aumento apreciable del mismo hasta hace unos 2500
millones de afios.

Antes de existir oxigeno en la atmdsfera, el ambiente de las primeras formas de
vida era anaerobio. Estos primeros organismos no tenian capacidad para sintetizar sus
propios nutrientes organicos y tomaban del medio lo que ya estaba sintetizado. Eran
heterotrofos. Estos heterdtrofos primitivos seguian alimentandose del medio, pero el
medio iba cambiando: la tierra se iba enfriando, iba disminuyendo la radiacién
ultravioleta que alcanzaba la superficie terrestre, etc. Y en este escenario se produjo
un cambio que consistid en ser capaz de sintetizar las moléculas energéticas. Entonces
los organismos se hacen autdtrofos. En todo caso, estamos hablando de nutricidn, es
decir, de los componentes necesarios para la supervivencia, o lo que es lo mismo, de
fuentes de carbono, nitrogeno, hidrégeno y energia. Y dependiendo de cuéles son
estas fuentes, denominamos a los distintos organismos (Fig. 2).
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Figura 2. Relacion entre fotosintesis y nutricion. Tipos de nutricion, fuentes de energia y de carbono.
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Para los organismos primitivos que vivian en anaerobiosis el oxigeno era un
veneno como lo es hoy para los anaerobios estrictos. Pero los organismos encontraron
la forma de neutralizar este efecto a través de moléculas tales como la superéxido
dismutasa o los derivados de isoprenoides y porfirinas. La porfirina es un tetrapirrol al
gue se une covalentemente un atomo metalico y dependiendo de cual sea éste, se
forman moléculas funcionalmente distintas: si se trata de hierro, se forman citocromos
relacionados con la respiracién anaerobia; si se une magnesio, se forman clorofila y
bacterioclorofila, moléculas capaces de absorber luz e indispensables para la
fotosintesis. De manera que una molécula que, en principio, parecia destinada a la
proteccion frente a la toxicidad del oxigeno, evoluciond para permitir un proceso
quimico que liberard toneladas de oxigeno a la atmosfera.

Sabiendo que el proceso fotosintético puede ser anoxigénico y oxigénico, en
bacterias el primero y en cianobacterias, algas y plantas el segundo, consideremos los
elementos que intervienen en el proceso (Fig. 3):
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Figura 3. Elementos basicos de la fotosintesis anoxigénica y oxigénica.

Para que el proceso fotosintético ocurra, para que se inicie la fase fotoquimica
(conversién de la energia de la luz en energia quimica), lo primero que tienen que
hacer los organismos es captar la luz. Las moléculas que intervienen en ello son los
pigmentos fotosintéticos, los cuales se organizan, se colocan, en una membrana: la
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membrana plasmatica en bacterias, y la membrana tilacoidal de los cloroplastos de
cianobacterias, algas y plantas.

CAPTACION DE LUZ Y TRANSPORTE FOTOSINTETICO DE ELECTRONES

Todos los organismos con capacidad fotosintética contienen uno o mas
pigmentos capaces de absorber radiacidn visible que desencadena las reacciones
fotoquimicas de la fotosintesis. Estos pigmentos se pueden extraer de los organismos
que los contienen con alcohol o con disolventes organicos (recordemos su naturaleza
quimica).

Pero las propiedades de los pigmentos fotosintéticos in vivo, es decir, en los
tilacoides en el caso de plantas (recordemos su localizacién en otros organismos
fotosintéticos), difieren de sus caracteristicas en solucion quedando este hecho
reflejado en los espectros de absorcién. Por ejemplo, la clorofila a extraida con éter
(por tanto en solucidon en éter) presenta un Unico maximo a 660nm en la zona del rojo.
Sin embargo, en tilacoides se detectan tres maximos de absorcién debidos a chl a para
[ de 673, 680 y 700 nm¢Cémo puede explicarse este hecho si en los tilacoides existe
una sola clase de chl a?

Parte de la energia luminosa absorbida por clorofilas y carotenoides se almacena
al final del proceso fotosintético como energia quimica. La mayoria de los pigmentos
actlian como una antena (en un complejo antena) captando la luz y transfiriendo la
energia (proceso fisico) al centro de reaccién al que estan asociados y donde se
transfieren electrones desde la clorofila a una molécula aceptora de electrones
(proceso quimico) (Fig. 4).
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Figura 4. Estructura y funcionamiento de los pigmentos antena.
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Se piensa que la energia de excitacién se transfiere desde la clorofila que
absorbe la luz hasta el centro de reaccidn por resonancia (recordemos que es un
mecanismo de transferencia de energia que no implica radiacién, no requiere contacto
fisico entre moléculas y no implica transferencia de electrones).

Los pigmentos en el complejo antena estan ordenados de manera que canalizan
la energia absorbida hacia el centro de reaccidon (CR) (Fig. 5).
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Figura 5. Funcionamiento del complejo antena.

En realidad, en todos los eucariotas fotosintéticos que contienen clorofilas ay b,
éstas forman agregados entre si y con proteinas integrales de la membrana tilacoidal
formando complejos pigmento-proteina. En consecuencia podemos decir que el
complejo antena es por tanto una proteina-pigmento transmembrana. Los complejos
antena también se denominan LHC, del inglés Light Harvesting Complex, o complejo
colector o captador de luz. En los procariotas fotosintéticos, el lugar de estas
reacciones es la membrana plasmatica o bien membranas derivadas de ella.

Existen dos complejos fotoquimicos denominados fotosistema 1 (PSI) vy
fotosistema Il (PSIl) en los que tienen lugar las reacciones iniciales de almacenamiento
de energia. Si ambos fotosistemas funcionan en serie se producen dos reacciones
fotoquimicas en serie. El PSI absorbe luz del rojo lejano de 700nm (longitudes de onda
superiores a 680 nm), produce un reductor fuerte capaz de reducir NADP® y un
oxidante débil. El PSIl absorbe luz del rojo de 680nm, produce un oxidante muy fuerte
capaz de oxidar al agua y un reductor mas débil que el producido por el PSI. La figura 6
muestra un esquema de estas propiedades que se conoce como esquema en Z, implica
ambos fotosistemas y explica las reacciones fotoquimicas que ocurren en los
organismos fotosintéticos que generan oxigeno (recordemos fotosintesis oxigénica y
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fotosintesis anoxigénica). Ambos fotosistemas son fisica y quimicamente diferentes,
contienen cada uno su complejo antena y su centro de reaccién, y estdn unidos por
una cadena de transporte electrdnico.
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Figura 6. Estructura y reacciones basicas de los fotosistemas | y Il (esquema en z).

Ademas de PSIl y PSI, englobados en la membrana tilacoidal se encuentran
también otros dos complejos proteicos: el complejo citocromo bgf y la ATP sintasa.

Pero antes de analizar cédmo funcionan coordinadamente todas estas
estructuras, observemos las siguientes figuras (Figs. 7 y 8) para comprender mejor las
acciones luminosas de la fotosintesis.
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Figura 7. Comparacion entre rendimiento cudntico y espectro de absorcion en un rango de longitudes
de onda entre 400y 700 nm.
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Figura 8. Efecto de luces R, IR o la combinacién de ambas (R+IR) sobre la velocidad de fotosintesis.

En el grafico de la figura 7 se mide el rendimiento cudntico de la fotosintesis que
se define como numero de productos fotoquimicos numero total de cuantos
absorbidos.

El oxigeno es un producto fotoquimico. ¢Qué significa un valor de ¢ = 0?

¢Como se explica la caida del rendimiento cuantico para la luz del rojo lejano? ¢Y
el ligero descenso cerca de los 500nm? ¢Los carotenoides serian eficientes por si solos
para dirigir la fotosintesis?

En la figura 8 se mide la velocidad de la fotosintesis cuando se irradia con luz R,
RL (rojo lejano) 6 R+RL. ¢A qué conclusion se llega?

Volviendo a los complejos proteicos, son cuatro complejos los que llevan a cabo
las reacciones luminosas de la fotosintesis: PSIl, complejo citocromo bgf, PSI y ATP
sintasa. Veamos de nuevo el esquema en Z con algo mas de detalle en la figura 9.

La clorofila de los centros de reaccidn, como ya sabemos, es una clorofila
especializada que denominamos P680 en el PSIl y P700 en el PSI (haciendo referencia a
sus caracteristicas espectrales). El funcionamiento basico de todo este conjunto seria
el siguiente:

e EIPSIl oxida el agua y produce O, liberando protones al lumen tilacoidal

e El complejo cit bgf recibe electrones del PSIl y los cede al PSI. También
transporta protones al lumen desde el estroma

e El PSI reduce el NAP* a NADPH en el estroma gracias a la accién de una
ferredoxina (fd) y una flavoproteina ferredoxina-NADP reductasa (FNR)

e La ATP sintasa produce ATP en el estroma a medida que los protones difunden
a su través desde el lumen hacia el estroma.
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Figura 9. Complejos proteicos implicados en las reacciones luminosas de la fotosintesis y transferencia
de electrones.

La figura 10 muestra los complejos proteicos en la membrana tilacoidal asi como
la transferencia de protones y electrones que llevan a cabo.
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Figura 10. Transferencia de protones y electrones entre fotosistema I, complejo citocromo bg/s,
fotosistema | y ATP sintasa.

Consideremos la cadena de transporte que une ambos fotosistemas. El agua
actla como donador primario de electrones y el NADP" es el Gltimo aceptor de

9



Reduca (Biologia). Serie Fisiologia Vegetal. 2 (3): 1-47, 2009.
ISSN: 1989-3620

electrones. El flujo de electrones entre ambos no es directo sino que pasa a través de
los transportadores de e que son sistemas redox que se interponen por tanto entre el
H,O y el NADP". En la siguiente tabla (Tabla 1) vemos los maximos de absorbancia de
algunos transportadores en funcién de su estado redox.

Sistema redox Max.de absorbancia Estado redox
Plastoquinona (Q) 254 ox
NADPH 340 red
Ferredoxina (Fd) 430 ox
Citocromo f 555 red
Citocromo bssg 559 red
Feofitina 550 oxX
P680 680 red
P700 700 red

Tabla 1. Estado redox y maximo de absorbancia de algunos transportadores de electrones de la
fotosintesis.

La clorofila excitada del PSII (P680*) transfiere un e a la feofitina que es una
clorofila en la que el atomo de Mg ha sido sustituido por dos atomo de H. A
continuacion, la feofitina cede e de forma secuencial a dos plastoquinonas Qa y Qg ,
moléculas de pequefio tamafio que estan unidas al centro de reaccién (2e” reducen Qg
a QBZ‘; después QBZ' reducida capta 2 protones del estroma formando
plastohidroquinona reducida 6 QH,).

La QH, transfiere sus electrones al complejo citocromo bef (2 cit b y un cit f) que
es una proteina de gran tamano formada por multiples subunidades con numerosos
grupos prostéticos. Este complejo contiene ademas una proteina ferrosulfurada de
Rieske (su descubridor) en la que dos atomos de Fe estan unidos por dos atomos de S
(FeSgr). Cuando QH, cede sus e se oxida: transfiere uno de los e a la FeSg oxidada y
después lo transfiere al cit f. A continuacioén, el cit f transfiere el e ~ a la plastocianina.
El otro e es transferido al cit b liberandose en el proceso 2 protones al lumen.

La plastocianina (PC) es una proteina soluble, de pequefio tamafio, contiene
cobre, se encuentra en el lumen y transfiere e” entre el cit bef y el P700.

En la figura 11 se observa el PSI, de gran tamano y formado por multiples
subunidades. El complejo antena y P700 estan unidos a 2 proteinas: PsaA y PsaB.

La clorofila excitada del PSI (P700*) cede el e a un primer aceptor A, que es una
clorofila y el siguiente aceptor A; es una quinona. A continuacion intervienen tres
proteinas ferrosulfuradas asociadas a la membrana que se denominan centros
ferrosulfurados FeSy, FeS y FeSg. Los e son transferidos a la ferredoxina soluble (Fd).

Por ultimo, una flavoproteina soluble asociada a la membrana, la ferredoxina-
NADP reductasa (FNR), reduce el NADP* a NADPH. Se completa asi el transporte de
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electrones no ciclico que se inicia con la oxidacién del agua y termina en la formacién
de NADPH.

Estroma

luz

Lumen

Figura 11. Esquema del fotosistema I.

Sin embargo, nos queda considerar que el P680  al ceder el e gueda en estado
oxidado pero es vuelto a reducir por un transportador de e’, generalmente
denominado Yz, que recibe los e” de la oxidacion del agua. Este complejo de oxidacion
del agua consta de cuatro iones Mn?" asociados con proteinas, se encuentra en el
lumen tilacoidal y unido a las subunidades D, y D, del PSlII.

La oxidacion de dos moléculas de agua genera una molécula de oxigeno, cuatro
protones y cuatro electrones, lo cual implica que el fotosistema Il tiene que utilizar la
energia de cuatro fotones para producir una molécula de oxigeno.

Decimos transporte no ciclico porque en ciertas condiciones se puede producir
un transporte ciclico de electrones alrededor del PSI, a través del complejo cit bgf y
P700. Como veremos mas adelante, este flujo ciclico que esta acoplado al bombeo de
protones al lumen, puede ser utilizado para sintetizar ATP pero no puede oxidar al
agua ni reducir NADP" a NADPH. Este flujo ciclico es importante como fuente de ATP
en los cloroplastos de plantas C4.

Hemos visto hasta ahora cémo la energia luminosa se utiliza para producir
NADPH, el cual serd necesario en el ciclo de Calvin para reducir CO, y formar
carbohidratos. A continuacidon estudiaremos que la energia luminosa también es
utilizada para la sintesis de ATP dependiente de luz, proceso conocido como
Fotofosforilacién.
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SINTESIS DE ATP DEPENDIENTE DE LUZ

Hemos visto como, en el cloroplasto, la energia luminosa es utilizada para la
sintesis de NADPH. Recordemos que como consecuencia del transporte de electrones
que tiene lugar se acumulan protones en el espacio intratilacoidal, en el lumen, debido
a la rotura de moléculas de agua (oxidacion de agua a O,) y al transporte de e desde
PQ hasta PC. Esta situacién provoca un gradiente de concentracién de H* entre el
lumen (mas &cido) y el estroma que dirige un flujo de H" a través de la membrana
tilacoidal. Este flujo de H* libera energia que se utiliza en la sintesis de ATP (en el
estroma).

A este proceso de sintesis de ATP dependiente de la luz se le llama
fotofosforilacién y requiere, esta acoplado, al flujo de electrones, al transporte o flujo
no ciclico de e". Por este motivo también se llama fotofosforilacidon no ciclica. Decimos
esto porque se pueden dar ciertas condiciones en las que el flujo de e” y la sintesis de
ATP son independientes. En estas condiciones se habla de flujo de e” desacoplado.

La fotofosforilacion funciona como un mecanismo quimiosmoético que es el
mismo en los procesos de membrana de todas las formas de vida. Por ejemplo, la
fosforilaciéon que tiene lugar durante la respiraciéon aerobia en la mitocondria y en
bacterias esta dirigida por el mismo mecanismo. El transporte de muchos iones y
solutos a través de membrana esta dirigido también por el mismo mecanismo
guimiosmoético. Existe una estrecha relaciéon entre las ATPasas de membrana,
guimiosmosis y transporte de solutos a través de membrana

En este apartado vamos a analizar la sintesis de ATP en el cloroplasto en relacion
con la diferencia de H" a ambos lados de la membrana tilacoidal. Ya se ha considerado
qgue la ATP sintasa es uno de los cuatro complejos proteicos situados en la membrana
tilacoidal. Su estructura se representa en la figura 12.

Se trata de una enzima que consta de dos partes: CF,, que es hidrofdbica y esta
unida a la membrana (es una porcién integral de la membrana), y CF; que es la parte
hidrofilica en el estroma que sintetiza ATP. Debemos recordar que la ATP sintasa se
encuentra sélo en las lamelas del estroma y en los bordes de los grana (Fig.13), hecho
directamente relacionado con su funcion.

Es importante observar esta distribucién desigual de los complejos proteicos
porque ciertamente los H" en el lumen deben desplazarse hasta alcanzar la ATP
sintasa.

Desde el punto de vista quimiosmético, ya hemos visto que el flujo de e genera
un transporte de H que hace que éstos se acumulen en el lumen (mas acido, mas H*)
haciéndose el estroma mas alcalino (menos H"). Esta diferencia de concentracién de
protones es la fuente de energia que se dirige para la sintesis de ATP. La
estequiometria del proceso es de 4H" por ATP (4 H* transportados por molécula de
ATP sintetizada).

12
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H* Estroma

CFq

Membrana
plasmatica

Lumen
Figura 12. Esquema de la ATP sintasa.

Tilacoides de los grana

Tilacoides del estroma

|
i AT A I . l__f___fi:'n,_%__ ' .
\I B W7 T

I T W N >’)

o = | .

Psl PsIl Cit bgy

ATPa=a

Figura 13. Distribucion de los complejos proteicos en los tilacoides.
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El complejo ATP sintasa esta altamente regulado para que no se produzca
hidrolisis continua de ATP: es inactivo en oscuridad y puede ser activado por un
gradiente de protones o por la luz.

Estudiando los requerimientos de NADPH y ATP para la reducciéon de CO, a
carbohidratos veremos que el consumo de estos productos ocurre en la proporcion
1.5, es decir, ATP / NADPH = 1.5.

El mecanismo de fotofosforilacién (no ciclica, acoplada al transporte no ciclico de
e’) que hemos considerado genera aproximadamente 1mol de ATP por cada mol de
NADPH reducido. ¢Qué significa esto desde el punto de vista del requerimiento de
ATP? ¢Cudl es la solucidén/respuesta a esta demanda adicional de ATP?

FIJACION Y REDUCCION FOTOSINTETICA DE DIOXIDO DE CARBONO

En plantas la fijacidn y reduccion de didéxido de carbono tiene lugar en el estroma
del cloroplasto. Hemos considerado dos etapas o fases en la fotosintesis: la fase
fotoquimica que como hemos visto conduce a la formacion de ATP y NADPH, y la fase
bioguimica que ahora vamos estudiar, en la que el ATP y el NADPH son utilizados para
fijar CO, atmosférico y reducirlo para sintetizar carbohidratos (CH,0,). Se trata de un
conjunto de reacciones que se denominan reacciones del carbono o metabolismo del
carbono en la fotosintesis. En la figura 14 se muestra este planteamiento general.

|
Reacciones Luminosas Reacciones del carbono
H.0 ADP + P, | (CH;0)s
EL@RGFILA TRI_-' SAS FOSFATO
a /
A
0; ATP CO; + H;O

Figura 14. Metabolismo del carbono en la fotosintesis.

El proceso o ciclo comienza con la fijacion de una molécula de CO;, en una
molécula de ribulosa-1,5-bifosfato, formandose dos moléculas de 3-fosfoglicerato. Por
tanto, la ribulosa-1,5-bifosfato es el aceptor de CO, y para que el ciclo se complete
debe regenerarse al final del mismo. Contemplemos un esquema general de este ciclo
gue muestra sus 3 etapas fundamentales: carboxilacion de ribulosa 1,5-bifosfato que

14
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genera 3-fosfoglicerato, reduccién de éste a gliceraldehido -3-fosfato y, por ultimo,
15).

regeneracion del aceptor de CO,, es decir, regeneracion de ribulosa-1,5-bifosfato (Fig.

Ribulosa-1,5-

bifosfato 02+ H:O
& \ .*'b
ADP & '
-

Inicio del ciclo

..

3-Fosfoglicerato

-
™

REDUCCION T
S arP
< o NADPH
Gliceraldehido- ,__ ..+**"/
3-fosfato — v
. ADP + P,
: NADP"
¥
Sacarosa y Almidon

Figura 15. Etapas del ciclo de Calvin.

Vamos a estudiar el ciclo analizando con detalle cada una de estas etapas.
(Fig.16).

Comenzaremos por la fijaciéon de CO, por CARBOXILACION de ribulosa-1,5-bifosfato

RBOXILACICN

HIDROLISIS 'D‘.Gpﬂ -
'CH-0PD, — CHOPO [— H="C—"C0"
“C0+ [TF: |
C=0 HO=C="C0 L o
C—OH - ¢=0 . =
‘c— oM H—"¢—0H
: W~ C—0H
CHORO,” CH.OPD - i sae
Ribulcsas-1 5P 2-Camar-S-catoarabiniiol-1 P

3-Fosloglcaralo

Figura 16. Reaccion de carboxilacion de ribulosa-1,5-bifosfato.

Ribulosa-1,5-difosfato es una molécula de 5C. El 3-fosfoglicerato es una triosa,
molécula de 3C. Si nos fijamos en el numero de atomos de carbono que “circulan” por

el ciclo, observaremos que por cada molécula de CO, (1C) que se fija en la pentosa

ribulosa-1,5-difosfato (5C), se forman dos moléculas de triosa (en total 6C). Asi
aumenta el contenido de C, de carbohidratos finalmente, en la planta.
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Tras la fijacién de didxido de carbono se produce la etapa de reduccién a
gliceraldehido-3-fosfato a la que sigue la etapa en que se regenera el aceptor de CO,.
Para que el proceso sea operativo se requiere un aporte continuo de moléculas de
ribulosa-1,5-difosfato. Consideremos el ciclo completo, con detalle de las reacciones
que lo componen y las enzimas que las catalizan (Fig. 17). La reduccion de 3-
fosfoglicerato a gliceraldehido-3-fosfato es un proceso inverso al que tiene lugar en la
glicolisis. Esta etapa de reduccién requiere el ATP y el NADPH generados en la fase
fotoquimica. EI ATP interviene en la fosforilacién inicial de 3-fosfoglicerato, reaccién
catalizada por fosfoglicerato quinasa que rinde 1,3-difosfoglicerato, a la que sigue la
reduccion catalizada por la gliceraldehido-3-fosfato deshidrogenasa acoplada a la
oxidacion de NADPH (esta reaccién se activa por luz).

El gliceraldehido-3-fosfato (G3P) se interconvierte en dihidroxi-acetona fosfato
(DHAP).

A partir de este punto del ciclo se inicia la regeneracion del aceptor de CO,
mediante varias interconversiones. DHAP se puede condensar con G3P o con eritrosa-
4-fosfato en reacciones catalizadas por aldolasas. En el primer caso, se forma fructosa-
1,6-difosfato y en el segundo sedoheptulosa-1,7 difosfato. Dos fosfatasas
especificas(fructosa-1,6-bifosfatasa y sedoheptulosa-1,7 bifosfatasa) convierten estas
formas difosfato de azlUcares en los correspondientes fructosa-6fosfato vy
sedoheptulosa-7-fosfato que son las formas que reconocen los demds enzimas.

Las transcetolasas transfieren un fragmento de 2C (glicoaldehido) desde la
sedoheptulosa-7-fosfato y desde la fructosa-6-fosfato al gliceraldehido-3-fosfato (G3P)
y las pentosas que se forman de esta forma, xilulosa-5-fosfato y ribosa-5-fosfato, se
convierten en ribulosa-5-fosfato por medio de dos enzimas, ribulos-5-fosfato-3-
epimerasa y ribulosa-5-fosfato isomerasa respectivamente.

Finalmente, la ribulosa-5-fosfato se convierte en ribulosa-1,5-difosfato en una
reaccidon catalizada por la enzima ribulosa-5-fosfato quinasa. Esta reaccion requiere
ATP.

Analizaremos a continuacion el balance del Ciclo de Calvin:

1. Por cada molécula de CO, fijada en una molécula de ribulosa-1,5-bifosfato se
forman 2 moléculas de 3-fosfoglicerato (una triosa fosfato, 3C), cada una de las
cuales requiere 1 molécula de ATP para convertirse en 1,3-difosfoglicerato y éste a
su vez requiere 1molécula de NADPH para reducirse a gliceraldehido-3-fosfato.

2. En condiciones estacionarias, la fijacion de 3 moles de CO, en 3 reacciones de
carboxilacion producen 6 moléculas de gliceraldehido-3-fosfato, de las cuales 5 se
utilizan en la regeneracion de 3 moléculas de ribulosa-1,5-bifosfato. La sexta
molécula de glicealdehido-3-fosfato representa la ganancia neta del ciclo.
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Figura 17. Reacciones del ciclo de Calvin.
3. Para ello se utilizan 6 moléculas de NADPH y 9 de ATP (6 en la conversién de 3-

fosfoglicerato en 1,3-difosfoglicerato y los otros 3ATP en la regeneracion de las
3 moléculas de ribulosa-1,5-bifosfato.

del ciclo, se utiliza en la sintesis de sacarosa o de almidoén.

mol NADPH consumido: mol ATP consumido).
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La sexta molécula de gliceraldehido-3-fosfato que representa la ganancia neta

La estequiometria del ciclo se representa por la relaciéon 1:2:3 (mol CO, fijado:
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REGULACION DEL CICLO DE CALVIN

La presencia en el estroma de enzimas que catalizan reacciones contrarias a las
que ocurren en el ciclo de Calvin y los cambios en el flujo de carbono a la luz y la
oscuridad, hacen necesaria la regulacién estricta del ciclo. Esta regulacion consigue
que los intermediarios estén presentes a concentraciones adecuadas y que el ciclo se
detenga cuando no sea necesario. Sin un sistema de regulacién, el ciclo de Calvin no
mostraria su alta eficacia energética y se producirian ciclos inatiles como el que
provocaria la accién simultdnea de las enzimas fosfructoquinasa y fructosa-1,6-
bifosfato 1-fosfatasa, las cuales actuarian conjuntamente como una ATPasa (Fig. 18).

ATP ADP

.
= P = T

. e

fusfufructuquina‘sk \

- =

Fructosa-6-fosfato Fructosa-1,6-difosfato

— —FEructosa-1,6-difosfato 1-fosfatasa f ]

Pld

ATP + Hz0O » ADP + P,
Figura 18. Reaccion simultanea de las enzimas fosfructoquinasa y fructosa-1,6-bifosfato 1- fosfatasa.

En general, la concentracién de enzimas se regula mediante cambios en la
expresion génica y en la biosintesis de proteinas. En el caso de enzimas presentes en el
estroma cloropldstico, su concentracidn estd regulada por mecanismos que controlan
la expresién de los genomas del nucleo celular y del cloroplasto.

La actividad de las enzimas esta controlada por mecanismos de
activacién/inactivacion de manera que un mismo enzima puede estar controlado por
mas de un mecanismo diferente. Existen dos mecanismos generales que pueden
cambiar las propiedades cinéticas de los enzimas:

e Cambios en la conformacion del enzima, por ejemplo, transformacion de
enlaces covalentes (reduccién de disulfuros, carbamilaciéon de grupos amino),
que generan un enzima modificado quimicamente (y en consecuencia su
actividad catalitica). La reduccién de grupos disulfuro a grupos tidlicos es
reversible y puede utilizarse para ello el poder reductor (NADPH)
proporcionado por el transporte fotosintético de electrones. Este proceso
particular se vera impedido por sustancias que interfieren el flujo de electrones
desde el PSIl como el herbicida DCMU, un derivado de la urea.
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e Cambios en la actividad enzimatica originados por su unidon no covalente a
metabolitos, o cambios de actividad generados por variaciones en la
composicion del medio celular, por ejemplo cambios en el estroma debidos a la

luz.

En el ciclo de Calvin hay cinco enzimas reguladas por luz:

a)
b)
c)
d)
e)

Rubisco

Gliceraldehido-3-fosfato deshidrogenada (NADP dependiente)
Fructosa-1,6-bifosfatasa

Sedoheptulosa-1,7-bifosfatasa

Ribulosa-5-fosfato quinasa

Excepto la rubisco, todas las demas presentan uno o mas puentes disulfuro (-S-S-
) vy la luz controla su actividad a través de un sistema ferredoxina-tiorredoxina que
implica transferencia de electrones desde ferredoxina a tiorredoxina, y desde ésta a la
enzima diana. En oscuridad, los residuos estan en forma oxidada (-S-S-) y las enzimas
son inactivas. En luz, los grupos —S-S- son reducidos al estado sulfidrilo (-SH HS-) de
manera que este cambio redox supone la activacion del enzima. Este grupo sulfidrilo (o
ditiol), que es sefial de regulacion de la proteina tiorredoxina (proteina soluble del
estroma), es transmitido a enzimas especificas activdndolas. La figura 19 esquematiza
este mecanismo.

LUZ
A
gy
Fotosistema |
FERREDOXINA FERREDOXINA
oxidada reducida
K-.________ ____d___f-f-i:_Ho
_ﬂ_’_}_’_;__r"”' .
/’
TIORREDOXINA TIORREDOXINA
reducida oxidada

| i | |
SH HS\ /s _________ I

ENZIMA ENZIMA
oxidada reducida

[ [ | [
L S SH HS
inactiva activa

Figura 19. Funcionamiento del sistema ferredoxina-tiorredoxina.
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La inactivacién de la enzima diana en oscuridad parece producirse por la ruta
inversa de reduccion.

La rubisco también esta regulada por la luz aunque por otro mecanismo. En este
caso, la activacién de rubisco implica la carbamilacién de la enzima que produce un
complejo carbamato—Mg2+ que implica una lisina del centro activo (Fig. 20). Esta
activacion es favorecida por un aumento de Mg2+ y del pH (baja concentracion de HY),
por lo que los cambios asociados a la luz de pH y Mg”" que se producen en el estroma
facilitan la activacién por luz de la rubisco. El CO, implicado en la carbamilacién es otro
distinto del CO, que se fija en ribulosa-1,5-bifosfato.

ACTIVACION DE LA ENZIMA RUBISCO

.
H* i
B 2 co, 1 Mg [ _ACTIVA 7]
Rublsco Rubisco L.. Flflﬂnuln

_ (L)
NH;* NH; NH NH
| |
Coo™ coo~
INACTIVA Mg

Figura 20. Regulacion de la enzima rubisco por carbamilacion y unién de magnesio en lisina del centro
activo de la enzima.

TRANSPORTE AL CLOROPLASTO DEL C FJADO

El C fijado en forma de triosas-fosfato en el ciclo de Calvin, es decir, el C fijado
fotosintéticamente, es exportado desde el cloroplasto al citoplasma vy, de éste, al resto
de la planta. Pero en la mayor parte de las plantas este transporte se realiza en forma
de sacarosa la cual no se sintetiza en el cloroplasto ya que en éste no existen las
enzimas necesarias para su sintesis y, ademas, la membrana interna cloroplastica es
impermeable a esta sustancia. La sacarosa, forma principal de transporte de
carbohidratos en el floema a toda la planta, se sintetiza en el citosol a partir de las
triosas-fosfato (Fig. 21).

La sintesis de almidén y sacarosa se producen en el cloroplasto y el citosol
respectivamente. La salida de triosas-fosfato del cloroplasto al citosol esta mediada
por un transportador de Pi que mediante un mecanismo de contra-transporte que
intercambia moléculas de triosas-fosfato y Pi con una estequiometria 1:1. La salida de
triosas-P al citosol esta estrictamente acoplada a la incorporacion de ortofosfato (Pi) al
cloroplasto. De esta forma se permite la captacidon continuada de E luminosa y la
sintesis de ATP que precisa Pi. Si esto no fuese asi, la formacidn y posterior exportacion
de triosas-P al citosol agotaria el Pidel cloroplasto, deteniéndose la fotosintesis.

20



Reduca (Biologia). Serie Fisiologia Vegetal. 2 (3): 1-47, 2009.
ISSN: 1989-3620

ADP-glucosa Fosfogluco-
pirofosforilasa mutasa

ADP-glucosa Glucosa-1-fosfato Glucosa-6-fosfato
“ Hexosa fosfato

Somerasa

m Pirofosfatasa n
Fructosa-6-fosfato

H.0 Fructosa-1,6-bifosfatasa

CICLO DE CALVIN
Fructosa-1,6-bifosfato

Triosa-fosfato aldolasa

Transportador de Py

SACAROSA

CITOSOL

Sacarosa fosfato fosfatasa

Sacarosa fosfato .
T - Triosa-fosfato ~
P sintasa UDP glucosa Fructosa-1,6-bifosfato
\é/ Clle P Fructosa-1,6-bifosfatasa
UDP-glucosa

pirofosforilasa Glucosa-1-fosfato

Fructosa-6-fosfato
Glucosa-6-fosfato Hexosa fosfato isomerasa
Fosfoglucomutasa

Figura 21. Esquema de la sintesis de sacarosa y almidén.

Cuando la concentracién de Pien el citosol es alta, las triosas-P del cloroplasto se
exportan al citosol para la sintesis de sacarosa. Cuando la concentracion citosélica de Pi
es baja, las triosas-P son retenidas en el cloroplasto y se sintetiza almiddn.

En el citosol, las triosas-P se convierten en hexosas-fosfato y,finalmente, en
sacarosa. Durante esta sintesis se liberan moléculas de Pi que son intercambiadas por
nuevas moléculas de triosas-P.

Existen varios pasos comunes en las rutas de sintesis de sacarosa y almidon. Sin
embargo, estas rutas utilizan isoenzimas, es decir, formas diferentes de una enzima
que catalizan la misma reaccion. Se trata de isoenzimas especificas del cloroplasto y
del citosol con propiedades diferentes.

Respecto a la regulacién de la sintesis de sacarosa (Fig. 22), en condiciones de

baja fijacion de CO2 y en ausencia de reservas de almiddén, la disponibilidad de triosas
fosfato puede ser factor limitante de la sintesis de sacarosa. Por el contrario, cuando la
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tasa de fijacién es muy alta, la liberacién de Pi en el citosol asociada a la sintesis de
sacarosa determina su exportacién desde el cloroplasto. Otro factor de regulacién es la
demanda de carbohidratos (fotoasimilados) en otros érganos de la planta. Cuando la
demanda es inferior a la sintesis de sacarosa en el mesdfilo de las hojas, la sacarosa se
acumula lo cual, a su vez, inhibe su sintesis. La sacarosa se comporta como inhibidor
competitivo de sacarosa P fosfatasa, es decir, compite con el sustrato por el centro
activo de la enzima por lo que el grado de inhibiciéon depende de la concentracion de
ambas sustancias. Por ultimo, la concentracion de fructosa-2,6-bifosfato en el citosol
también regula la sintesis de sacarosa. Esta sustancia es un efector en la sintesis de
sacarosa, se comporta como inhibidor alostérico de la enzima citosdlica fructosa-1,6-
bifosfato 1-fosfatasa, siendo efectivo a concentraciones muy bajas y reduciendo la
afinidad de la enzima por su sustrato. La fructosa-2,6-bifosfato se sintetiza a partir de
fructosa-6-fosfato por una fructosa-6-fosfato-2-quinasa y es degradada por fructosa-
2,6-bifosfatasa. Ambas enzimas estan controladas por Piy triosas P.

GLICOLISIS
ATP ADP
i ’F_ﬁ.cu';a:la por
, Oriofostas (Fy)
Fructosa-1,6-bifosfato Frucioss-6-F
Inhlblda par
DHAP
IPGEA
, + -
PP-Fructosa-6-
fosfato quinasa Fructosa- Fructosa-&-
2, 6-bifosfato fosfato
\ o
. - P|
Fructosa-2 6-
Fructosa-6-fosfato bifosfatasa
U ’_Ir niolgs pear
. Driofoslai ()
Fruciosa-5-P

SINTESIS DE SACAROSA o

Figura 22. Regulacidn de la sintesis de sacarosa.

Respecto a la sintesis de almiddn (Fig. 23), cuando la produccion de triosas P
supera la cantidad utilizada en la sintesis de sacarosa en el citosol, entonces el exceso
de triosas se canaliza en el estroma del cloroplasto hacia la sintesis de almidon de
acuerdo con la secuencia de reacciones de la figura de la pagina 1. El almiddn se
sintetiza via fructosa-1,6-bifosfato. La glucosa-1-fosfato se convierte en ADP-glucosa
por la ADP-glucosa pirofosforilasa, siendo una reaccién que requiere ATP y genera
pirofosfato (PPi). Una fosfatasa inorganica especifica hidroliza el PPia dos moléculas de
ortofosfato (Pi). Esto dirige la ruta hacia la formacién de ADP-glucosa que es
transferida al extremo no reductor (C4) de la glucosa terminal de una cadena de
almiddn en crecimiento.
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La enzima clave en la sintesis de almiddn es la ADP Glucosa pirofosforilasa. Su
actividad estd modulada por las concentraciones de acido 3-Fosfoglicérico y fosfato
inorganico, de manera que se activa cuando la relacion entre estos dos metabolitos es
elevada, e inactivdndose en el caso contrario. Cuando se dan condiciones de
fotosintesis intensa hay una relacién elevada debido a la formacién continua de 3-
fosfoglicerato, mientras que el P sélo se libera en parte en las reacciones de sintesis de
sacarosa. En consecuencia, el almidén se acumula en las hojas sélo cuando se dan
condiciones de fotosintesis intensa, o cuando se interrumpe el transporte de sacarosa
desde las hojas (lo cual inhibe su sintesis).

El almiddn cloroplastico se moviliza durante la noche que es cuando hay una baja
relacion 3-fosfoglicerato/P que impide la accion de la enzima ADP-glucosa
pirofosforilasa.

La glucosa-P se transforma en triosas P siguiendo un proceso inverso, aunque no
idéntico, al que tiene lugar durante el dia cuando se sintetiza almidén. Por tanto, el
almidén es una reserva que permite la sintesis continuada de sacarosa durante la
noche, cuando no se producen triosas P por el ciclo de Calvin.

Como vemos, las concentraciones relativas de triosas P y ortofosfato son los
elementos que controlan si el C fijado por fotosintesis se canaliza hacia la sintesis de
sacarosa en el citosol o de almiddn en el cloroplasto.

RUBISCO: ACTIVIDAD OXIGENASA. FOTORRESPIRACION

Hemos estudiado la accion catalitica como carboxilasa de la enzima Rubisco.
Pero esta enzima actla también como oxigenasa, de ahi su nombre Ribulosa-1,5-
bifosfato carboxilasa/oxigenasa. Por tanto, una propiedad importante de la rubisco es
su capacidad para catalizar la carboxilaciéon de ribulosa-1,5-bifosfato asi como su
oxigenacion. Esto significa que la enzima tiene dos sustratos, CO, y O,, que compiten
por el centro activo de la enzima de manera que la proporcién relativa de las
reacciones de carboxilacidon y oxigenacion dependera de la especificidad de la enzima
por el sustrato y de la concentracidn de sustrato.

La oxigenacion de ribulosa-1,5-bifosfato catalizada por rubisco es la primera
reaccion de un proceso llamado fotorrespiracion. Como la fotosintesis y la
fotorrespiracién actian en sentidos opuestos, la fotorrespiracion provoca pérdida de
CO; en células que simultaneamente estan fijando CO, por el ciclo de Calvin.

Actuando como oxigenasa, la ribulosa-1,5-bisfosfato incorpora una molécula de
O, generandose una molécula de 2-fosfoglicolato y una molécula de 3-fosfoglicerato.
La molécula de 3-fosfoglicerato se incorpora al ciclo de Calvin del mismo modo que lo
hacen las producidas en las reacciones de carboxilacion. La molécula de 2-
fosfoglicolato se metaboliza en un ciclo que se completa en tres compartimentos
celulares, cloroplasto, peroxisoma y mitocondria, el cual recicla el C del 2-fosfoglicolato
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a 3-fosfoglicerato que, a su vez, es metabolizado en el ciclo de Calvin. Este proceso
recibe el nombre de Ciclo fotosintético C, de oxidacién del carbono y actia como un
sistema de limpieza para recuperar el C perdido durante la fotorrespiracién por la
reaccidon de oxigenacion de la rubisco.

CLOROPLASTO

2 POGH 5-(CHOH) 5~ H,COP :
Ribulasa-1.5-P * v Ciclo de Calvin

20.] ]
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Figura 23. Fotorrespiracion: reacciones derivadas de la actividad oxigenasa de la rubisco en los tres
compartimentos celulares implicados (cloroplasto, peroxisoma y mitocondria).

Como muestra la figura 23, el 2-fosfoglicolato formado en el cloroplasto es
rapidamente hidrolizado a glicolato por una fosfatasa especifica del cloroplasto. El
glicolato es transportado al peroxisoma (por un transportador proteico especifico de la
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membrana) donde es oxidado a glioxilato y perdxido de hidrégeno. Este glioxilato
experimenta una transaminacion convirtiéndose en glicina.

La glicina sale del peroxisoma y entra en la mitocondria donde un complejo
multienzimatico glicina descarboxilasa convierte 2 moléculas de glicina y una de NAD*
en una molécula de serina, NH*, NADH y CO..

La serina formada en la mitocondria se convierte en glicerato en el peroxisoma
en el que una lanzadera malato-oxalacetato transfiere NADH para esta reaccion del
citoplasma al peroxisoma.

El glicerato vuelve al cloroplasto donde es fosforilado para formar 3-
fosfoglicerato.

MECANISMOS DE CONCENTRACION DE DIOXIDO DE CARBONO

Hasta el momento se ha considerado como se fija el CO, atmosférico en ribulosa-
1,5-bifosfato formandose 3-fosfoglicerato, y como éste se reduce hasta triosas P
utilizando el ATP y el reductor NADPH procedentes del transporte fotosintético de
electrones. Es el ciclo de Calvin.

Puede decirse que el ciclo de Calvin es universal en el sentido de producirse en
casi todos los organismos fotosintéticos. La excepcién se encuentra en algunas
bacterias fotosintéticas anaerobias (Clostridum thiosulfatophilum o Rodospirillum
rubrum) que fijan CO, por un mecanismo alternativo que consiste en la carboxilacién
reductiva de moléculas de acetato y succinato activadas por su uniéon a coenzima A.
Este ciclo reductivo de los acidos carboxilicos es basicamente un ciclo inverso al ciclo
de Krebs.

Por otra parte también hemos considerado la actividad oxigenasa de la rubisco y
el proceso de fotorrespiracién a que da lugar en determinadas condiciones.

La cuestidn a tratar ahora son las plantas que no fotorrespiran o que lo hacen de
forma muy limitada. Son plantas que contienen enzimas rubisco normales pero no
realizan fotorrespiracidon porque desarrollan un mecanismo que concentra CO, en el
entorno de la rubisco de manera que se suprime la actividad oxigenasa.

Consideraremos dos mecanismos de concentracién de CO, en plantas vasculares
en las que antes de la incorporacidn y reduccién de CO, en el ciclo de Calvin, el CO,
atmosférico se incorpora transitoriamente en otro compuesto. Esta fijacién previa de
CO, actia como un mecanismo de captacion complementario del ciclo de Calvin, y
representa una adaptaciéon evolutiva asociada a determinadas condiciones
ambientales. Hablaremos por tanto de mecanismo C4, o plantas C4 (frecuentes en
climas calidos) (denominacion debida a que el primer producto de fijacion de CO, es
un acido dicarboxilico de 4C), y mecanismo CAM, o plantas CAM (tipicas de ambientes
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desérticos), que exhiben un ciclo diario de acumulacién y metabolizacién de acidos
organicos, que fue descrito inicialmente en plantas crasuldceas (Crassulaceae) de
donde toma el nombre de metabolismo acido de crasulaceas. Las plantas que no
presentan estos mecanismos y presentan sdlo el ciclo de Calvin se denominan plantas
C3.

Pero antes de entrar en la descripcién de estos dos mecanismos (C4 y CAM),
debemos considerar que en plantas acuaticas se ha descrito un tercer mecanismo,
muy estudiado en cianobacterias y algas unicelulares, que recibe el nombre de bomba
de CO, de la membrana plasmatica. En los ambientes acudticos, la rubisco funciona
muy por debajo de su maxima actividad especifica debido a la menor concentracion de
CO, que esta presente. Pero los organismos marinos y de agua dulce superan esta
desventaja acumulando C inorganico mediante una bomba de CO, y HCOs de la
membrana plasmatica. Las proteinas que actian como bombas no estdn presentes en
las células que crecen a altas concentraciones de CO, pero se inducen cuando se
exponen a bajas concentraciones de CO,. El HCO;™ se convierte en CO; en una reacciéon
catalizada por la enzima carbdnico anhidrasa, y el CO, entra en el ciclo de Calvin. De
esta forma se suprime la actividad oxigenasa de la rubisco y, por tanto, la
fotorrespiracion.

Mecanismo C4, plantas C4

Existen diferencias anatdmicas en las hojas de plantas C4. La figura 24 muestra
un esquema de la seccion transversal de la hoja.

Células del mesdfilo

F

y

= Je

= - >~ Células de la vaina del haz

Figura 24. Esquema basico de la hoja de una planta C4.

Como podemos observar, en las hojas de plantas C4 hay dos clases de células con
cloroplastos, las células del meséfilo y las células de la vaina del haz que se ordenan de
forma distinta a las del meséfilo. Ademas las del meséfilo estan proximas a la de la
vaina y hay una extensa red de plasmodesmos que las conecta facilitando todo ello la
cooperacion fisioldgica, el flujo de metabolitos, entre ambos tipos de células.

El caracter distintivo de las plantas C4 es la fijacién inicial de CO, en un acido
dicarboxilico de 4 atomos de C, el acido oxalacético, en el citosol de la célula del
mesofilo, en una reaccidon de carboxilacion de fosfoenolpirldvico catalizada por la
enzima fosfoenolpirdvico carboxilasa. Este es el inicio de las cuatro etapas que
completan el ciclo C4 en las células del meséfilo y del haz de la vaina. Las etapas que se
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esquematizan en la figura 25 son:1) fijacion de C en un acido de 4C en el mesdfilo; 2)
Transporte de acidos 4C desde el mesdfilo a las células de la vaina; 3) descarboxilacién
de los acidos 4C generdndose una alta concentracién de CO, en células de la vaina.
Este CO, es fijado por la rubisco dirigiéndose al ciclo de Calvin; 4) Transporte del acido
de 3C resultante a la célula del mesdfilo donde se regenera el aceptor inicial,
fosfoenolpiruvato.

COs
atmosférico Célula del
mesofilo
HCOy Fnﬁfﬂ-&nolpiruvatn
Reg&neracmn
Carboxilacion
¥ C;
Ca
Membrana plasmatica /
- |
*-h____h /
|
Ca
Pared
celular /

Descarboxilacion w Cs

CO;
I'4

Ciclo de Calvin

Célula de la
vaina del haz

Figura 25. Etapas de la fijacion de dioxido de carbono en plantas C4.

Este ciclo transporta de forma muy efectiva CO, desde la atmdsfera hasta las
células de la vaina, produciéndose en estas una concentracién tal de CO, que se inhibe
la fotorrespiracidn. La figura 26 muestra un esquema mads completo del ciclo C4 en el
gue se puede apreciar que la regeneracion del aceptor requiere, consume, 2 ATP por
molécula de CO, transportada. En consecuencia, en una planta C4 la energia total
requerida para fijar una molécula de CO, es de 5 moléculas de ATP y 2 moléculas de
NADPH.
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Pero las plantas C4 difieren entre ellas en la metabolizacidén del oxalacetato y en
la etapa de descarboxilacidn. Se pueden distinguir tres tipos o grupos:

1) Plantas C4 NADP-ME: en las que el oxalacetato se reduce a malato, son
formadoras de malato, que posteriormente es descarboxilado en el cloroplasto de

las células de la vaina por la enzima madlico-NADP dependiente (corresponde al
esquema de la figura anterior).

2) Plantas C4 NAD-ME: en las que la enzima madlico responsable de la
descarboxilacién es dependiente de NAD y mitocondrial.

3) Plantas C4 PEP-CK: en las que la descarboxilacion esta catalizada por la
enzima fosfoenolpiruvico carboxiquinasa.

CO,

Célula del mesafilo ATP

Anhidrasalcarbénica

ADP -——=< 2H
NADPH Adenilate /

mp"‘ guinasa AMP + PP

1 o W

CH3 CHx | )
I . | .

H=—G—0H C=0 _ .

| Malate-DH | PEP-carboxilasa Piruvato fosfato
oD Con - diguinasa
Malato Onvalacetatn PEP

Enzima Malico |

- G==}
|
MADPH -co,
MADPF

l Piruvato

G‘:"’ e C"“”‘D Célula del haz vascular

Figura 26. Reacciones implicadas en la fijacion de carbono en plantas C4.
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Algunas caracteristicas de estos tres subgrupos de plantas C4 se resumen a

continuacion (Tabla 2).

Malico-NADP Malico-NAD PEP-CK
Ejemplos Zea mays Amaranthus retroflexus Panicum maximum
Panicum miliaceum Chloris gayana
Sustancia transportada:
Meséfilo a vaina Malato Aspartato Aspartato
Vaina a mesofilo Piruvato Alanina é?

Lugar de carboxilacion
Enzima de carboxilacion
Lugar descarboxilacion
Enzima descarboxilacion
Cloroplastos de la vaina

Energia consumida por
mol de CO, reducido

Citosol mesdfilo
PEP-carboxilasa
Cloroplasto vaina
Malico-NADP
Sin grana

5 ATP
2 NADPH

Citosol mesofilo
PEP-carboxilasa
Mitocondria vaina
Malico-NAD
Con grana

5 ATP
2 NADPH

Citosol mesdfilo

PEP-carboxilasa

Citosol vaina

PEP carboxiquinasa

Con grana

4-6 ATP
2 NADPH

Tabla 2. Tipos de plantas C4 en funcién de la enzima que cataliza la etapa de descarboxilacion.

El ciclo C4 esta regulado por luz de manera que la actividad de varios enzimas
responden a variaciones en la densidad de flujo a través de oxido-reduccién de grupos
tiol y fosforilacion-defosforilacion.

Las plantas C4, la fotosintesis C4 podria decirse, es una adaptacion evolutiva a
condiciones ambientales de alta irradiancia y temperatura, y ciertas limitaciones de
agua nunca severas, condiciones propias de regiones tropicales y templadas. Entre
ellas se incluyen plantas de gran importancia econdmica e industrial como el maiz, la
cafia de azucar o el sorgo, entre las especies cultivadas. También muchas gramineas, la
mayor parte “malas hierbas” de rapido crecimiento y gran capacidad de competencia
con otras especies.

Mecanismo CAM, plantas CAM

El mecanismo CAM de concentracion de CO, se describio inicialmente en plantas
crasulaceas de donde toma el nombre. Pero no estd restringido a esta familia sino que
se encuentra en otras muchas, por ejemplo, cactus, euforbiaceas, piia, vainilla, etc.
Las plantas CAM presentan un proceso diario durante la noche de acumulacién de
acidos organicos, acido malico fundamentalmente, que después degradan durante el
dia. Son plantas adaptadas a condiciones de aridez extrema de manera que abren los
estomas durante la noche, para minimizar la pérdida de agua por transpiracién, fijando
CO, en oscuridad (por la noche) por una reaccién de carboxilacién de PEP
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(fosfoenolpiruvico) catalizada por PEP carboxilasa en el citosol. El resultado es la
formacién de oxalacetato y malato que se almacena en la vacuola resultando de ello
una acidificacién nocturna de la hoja (Fig. 27).

En oscuridad: Estomas Abiertos, En luz: Estomas Cerrados que
entrada de CO, y =alida de H,0. impiden entrada de CO, y pérdida
de Ha0,

Fijacion de CO: em PEP vy
acidificacion foliar Descarboxilacion de malato
almacenado vy fijacion de CO; en
el ciclo de Calvin

CO;
atm — o H:0 COz
T T OO T 17 T 71
T
i HeO
HzC
Cle -+
b
«
H'E::ZJ,a'\l osfoenolpiruvato 4—»'\
Triosa P
PEP
carboxilasa
Py oxalacetato

MNAD"-
Malico DH
Enzima
Milico NADP™

malato
malato

Acido malico

Acido malico

Vacuola Vacuola

Figura 27. Esquema basico del metabolismo CAM.

El malato almacenado en la vacuola se libera durante el dia, se transporta al
cloroplasto, cuando los estomas estdn cerrados. En el cloroplasto el malato es
descarboxilado por la enzima malico NADP dependiente y el CO, liberado se fija en el
ciclo de Calvin. El acido pirtvico es convertido de nuevo en azucares y finalmente en
almidon.

En el proceso se acumulan de forma transitoria malato y almidén. Este ultimo, el
almidoén, actia como precursor de fosfoenolpiruvato, el aceptor del CO,, que a
diferencia de las C4 no se regenera continuamente.

30



Reduca (Biologia). Serie Fisiologia Vegetal. 2 (3): 1-47, 2009.
ISSN: 1989-3620

La actividad de la PEP carboxilasa es baja durante el dia y alta durante la noche.
El mecanismo implica la separacidén de la carboxilacion inicial de la descarboxilacién
posterior para evitar ciclos inutiles. Pero la regulacién de la PEP carboxilasa es clave
para la eficacia del proceso (Fig. 28). Esta enzima es inhibida por malato y activada por
glucosa-6-fosfato pero la fosforilacién de un residuo de serina de la enzima de las
plantas CAM disminuye la inhibicidn por malato y aumenta la accién de glucosa-6-
fosfato. Esta fosforilacion de fosfoenolpirivico carboxilasa esta catalizada por PEP
carboxilasa quinasa.

ATP ADP

Cuiinasa

Insensible
a malato

Inhibida
por malato

Fosfataza

Figura 28. Regulaciéon de la PEP carboxilasa.

El mecanismo CAM estd asociado en muchas especies a la suculencia, una
caracteristica que confiere a las plantas una baja relacion superficie/volumen que
limita el intercambio de gases y aumenta su capacidad de almacenamiento.

Pero algunas plantas son capaces de adaptar su metabolismo a las condiciones
ambientales de manera que pueden presentar un ciclo CAM de caracter adaptativo.
Estas plantas se comportan como C3 induciéndose el ciclo CAM bajo determinadas
circunstancias. Por ello se les denomina CAM facultativas. Por ejemplo,
Mesembryanthemum crystallinum realiza ciclo C3 en condiciones normales de no
estrés, pero cambia a ciclo CAM es respuesta a estrés por calor, salino o hidrico.

En ambientes acudticos, las cianobacterias y las algas tienen agua abundante
pero menor disponibilidad, por haber menor concentracién, de CO, por lo que, como

vimos al principio, concentran activamente CO; intracelular.
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Las diatomeas, abundantes en el fitoplancton, tienen la capacidad de emplear
diferentes mecanismos de concentracion de CO, en respuesta a variaciones
ambientales.

OTROS PROCESOS ENERGIZADOS POR LA LUZ: ASIMILACION DE NITRATO Y SULFATO

El NADPH (equivalente o poder reductor) y el ATP (enlace fosfato de alta energia,
energia quimica) generados en el proceso fotosintético y utilizados para la reducciéon
de CO2 atmosférico, se utilizan también en otros procesos metabdlicos que por tanto

resultan también energizados por la luz. Es el caso de la asimilacién de nitrato y
sulfato.

Nitrégeno y azufre son dos elementos minerales denominados esenciales por su
participaciéon en el metabolismo. Pero antes de su incorporacién a los procesos
metabdlicos son convertidos de las formas de absorcidn comunes a formas reducidas.
Por eso se habla de reduccién asimilatoria, asimilacién de nitrato y sulfato.

Asimilacion de nitrato

El nitrégeno se absorbe fundamentalmente en forma de idn nitrato (NOs3’) o en
forma de i6n amonio (NH."). El nitrégeno elemental, la forma mas abundante en la
naturaleza, no puede ser asimilado por las plantas directamente, excepto algunas
especies (leguminosas) que forman asociaciones simbidticas con microorganismos
capaces de fijar nitrégeno (se habla en este caso de nddulos radiculares, simbiosis
fijadoras de nitrégeno) (Fig. 29).

Para que el nitrogeno se incorpore al metabolismo es necesario que el nitrato se
reduzca a amonio, proceso que tiene lugar tanto en raices como en hojas (Fig. 29). Esto
implica cuando procede la necesidad de transporte de NO3 desde las raices hasta las
hojas a través del xilema.

La reduccién de nitrato a amonio esta catalizada por enzimas: nitrato reductasa,
que reduce nitrato a nitrito, y nitrito reductasa que reduce nitrito a amonio. La
estequiometria global del proceso es:

- + - +
NO3 +10H +8¢ ——m NH4 +3H20
La reduccidon de una molécula de nitrato requiere 8 electrones por lo que el
proceso de reduccion amonio consume una cantidad apreciable del NADPH generado

en el proceso fotosintético.
La enzima nitrato reductasa es citosdlica por lo que la reduccidon de nitrato a

nitrito ocurre en el citosol, y utiliza NAD(P)H como dador de e en la reaccion:

N03-+ NAD(P)H +H +2¢ — N02-+ NAD(P) +H_0
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Figura 29. Esquema de la asimilacién de nitrato.

Esta enzima consta de 2 subunidades iguales conteniendo cada de ellas tres
grupos prostéticos: FAD, grupo Hemo y un complejo molibdeno (llamado pterina) (Fig.

30).

Hemo-Fe

Hemao-Fe

Figura 30. Esquema de la enzima nitrato reductasa.
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Estad regulada por luz, nitrato y carbohidratos que estimulan una fosfatasa que

desfosforila residuos serina de la nitrato reductasa resultando la enzima activa. Por el
2+
contrario, la oscuridad y el Mg estimulan una quinasa que actuda sobre los mismos

residuos serina inactivando la enzima.

El nitrito que resulta de su actividad catalitica es altamente tdxico por lo que se
transporta inmediatamente al cloroplasto donde la enzima nitrito reductasa reduce el
nitrito a amonio de acuerdo con la siguiente reaccion:

NO; + 6Fd,eq+ 8H'+ 6@ === NH;" + 6Fdox+ 2H,0

Los cloroplastos de las hojas y los plastos de las células radiculares tienen
diferentes formas de enzima pero todas ellas son un Unico polipéptido con 2 grupos
prostéticos: un grupo Fe4-S4 y un grupo hemo. La figura 31 muestra el acoplamiento
del flujo de electrones fotosintético, ferredoxina y nitrito.

Reacciones L
luminoesas de la f/j/ \, "".I
Fotosintesis \
' Fe,5y —* Hemo

Mitrito \ MH,
raductaza l\“ﬂ -:I

Figura 31. Relacion entre transporte de electrones, ferredoxina y nitrito reductasa.

El amonio producido por la asimilaciéon de nitrato, y también el generado por
fotorrespiracién, se convierte rapidamente en aminoacidos. Esta conversion requiere
la actuacion de dos enzimas: glutamina sintetasa que combina amonio y glutamato
para formar glutamina, y glutamato sintasa (GOGAT) que transfiere el grupo amida de
la glutamina al 2-oxoglutarato para formar 2 moléculas de glutamato (Fig. 32). Los
niveles altos de glutamina estimulan la actividad glutamato sintasa.

Pero el amonio también se puede asimilar por otra via metabdlica que implica
una reaccién reversible catalizada por la enzima glutamato deshidrogenasa (GDH),
siendo su principal funcién desaminar el glutamato (Fig. 32).

Una vez asimilado el nitrégeno en glutamina y glutamato, el nitrégeno se

incorpora a otros aminodacidos por reacciones de transaminacién catalizadas por
aminotransferasas: aspartato aminotransferasa y asparragina sintetasa (Fig. 32).
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Figura 32. Metabolismo del amonio.

Asimilacion de sulfato

En cuanto al azufre, se trata de un elemento muy versatil e importante en todos
los seres vivos. Prueba de ello son los puentes disulfuro de las proteinas que
desempeiian funcién estructural y reguladora; también participa en la cadena de
transporte fotosintético de electrones a través de los centros hierro-azufre (Fe-S);
algunas enzimas contienen S en el centro activo. Esta amplia participacion en el
metabolismo se debe en parte a los multiples estado de oxidacidon estables que
presenta.
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Las plantas absorben azufre en forma de sulfato (5042‘) a través de un
transportador H*/S0.%. El sulfato del suelo procede de la erosion de las rocas pero hay
que considerar que la polucion atmosférica es una fuente adicional de sulfato:
contiene formas gaseosas de azufre como el didxido de azufre (SO,) y el acido
sulhfidrico (SO4H,) (el didxido de azufre disuelto en agua se hidroliza y convierte en
acido sulfhidrico), los cuales llegan al suelo a través de la lluvia 4cida (el acido

sulfhidrico es la causa principal de la lluvia acida).

Pero la primera etapa de formacidon de compuestos orgdnicos que contienen
azufre es la reduccidn de sulfato a cisterna. Este aminodcido es intermediario en la
sintesis de otros compuestos que contienen S. Esta reduccidn ocurre
mayoritariamente en las hojas y utiliza los electrones de la ferredoxina (Fig. 33).
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Figura 33. Asimilacion de sulfato.
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Todos estos procesos muestran el papel de la fotosintesis en el metabolismo de
aminodcidos también.

REGULACION DE LA FOTOSINTESIS. FOTOSINTESIS Y BIOSFERA

La fotosintesis, las reacciones fotoquimicas y bioquimicas, tiene lugar en
organismos intactos que estan continuamente respondiendo a las condiciones
ambientales, fundamentalmente a la radiacion, temperatura, concentracién de CO2 y
disponibilidad de agua. Estos factores afectan a la fotosintesis por tener un efecto
directo sobre el proceso o los procesos fotosintéticos de manera que en cualquier
momento la fotosintesis esta determinada por un factor ambiental, el factor limitante,
gue determina la etapa mas lenta (Blackman, 1905). Como toda la materia organica de
las plantas procede en ultima instancia de la fotosintesis, ésta limita su crecimiento y
en consecuencia la productividad de los ecosistemas naturales y agricolas. De acuerdo
con esto, hay tres etapas metabdlicas fundamentales para el éptimo funcionamiento
de la fotosintesis: la actividad de la rubisco, la regeneracion de ribulosa-1,5-bifosfato y
el metabolismo de triosas fosfato.

Regulacion por luz

Las diversas zonas de la tierra difieren en cuanto a la radiacién incidente (Fig. 34)
debido fundamentalmente a las diferentes latitudes y a la cobertura de nubes.

Jahrliche solare Globalstrahlung Rayonnement global solaire annuel Yearly solar global radiation

Mitzelwerte 1981-2000 WValeurs moyennes 1981-2000 Average values 1981-2000

2200 - 2850 kWhjmes [

1800 - 2200

1500 - 1800

1260 - 1500

1000 - 1250 e

860 - 1000
< B0

Figura 34. Radiacion solar incidente anual.
(Mapa tomado de http://www.energie-atlas.ch/side-w/map-wld-s-x01.htm)
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Por otra parte, no toda la radiacidon que incide sobre la superficie de la atmdsfera
alcanza la superficie terrestre debido a los efectos del ozono, el vapor de agua y el
didxido de carbono entre otros factores. Ademads, no toda la luz que incide sobre el
dosel vegetal o sobre una hoja resulta absorbida ya que parte de esa radiacién es
reflejada y otra parte transmitida de acuerdo con las caracteristicas espectrales de los
pigmentos fotosintéticos y con la longitud de onda de la radiacién (Fig. 35).

Fadigcion fotosinteticaments activa

(PAR)
.
~ ™
104} 1]
Luz 20
.. 80F reflejada
£ c
(=]
m -
= | 40 &
E £
. o
E Luz absorbida =
g anr Gl =
Lz BO
200 fransmitida
L L) L)) 600 00 B
Lo (nm)

- Espectro visible ———=

Figura 35. Fraccion de luz absorbida, reflejada y transmitida por una hoja en funcién de la longitud de
onda.

Las plantas utilizan en la fotosintesis radiacion visible de longitud de onda
comprendida entre 400 y 700 nm, la radiacién fotosintéticamente activa (PAR) (Fig. 35)
qgue normalmente se expresa en términos de energia por unidad de superficie (W.m-2)
o de cuantos (moles.m-2. s-1) (Tabla 3).

En los estudios sobre fotosintesis, teniendo en cuenta que los efectos primarios
de la luz son fotoquimicos, el efecto de las radiaciones de diferente longitud de onda
solo es comparable cuando se hace en términos de n2 de fotones recibidos, pero no
cuando se hace en términos de energia. Por ello la radiacion se suele expresar como
densidad de flujo fotdnico (moles de fotones por unidad de superficie y unidad de
tiempo). Bajo la luz directa del sol, la irradiancia PAR (densidad de flujo) es de

aproximadamente 2000uE.m-2.s-1, equivalente a unos 400 W.m-2 en términos de
energia.
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Energia
Frecuencia Longitud de onda
Color v ) 107¥s A (nm) (eV - fotén—" (kJ + mol fotones ™)
]

Tabla 3: Color, frecuencia y energia de fotones de longitudes de onda comprendidas entre 200 y 1000
nm (radiaciones ultravioleta, visible e infrarroja). (recuadrado en color rojo figura la radiacion
fotosintéticamente activa, PAR).

Pero de toda la energia radiante que alcanza la tierra, sélo un 5% es convertido
en carbohidratos por la fotosintesis (Fig. 36).

Energia solar {(100%)

A no absorbidas
[BO%)

Raflgxion y
Tranemizian (&%)

Calor dizlpado [8%)

Mstabollzmo [15%)

carbohldratos
(5%}

Figura 36. Distribucion de la radiacion solar incidente.

La fijacion neta de CO, o fotosintesis neta es la diferencia entre el carbono fijado
y las pérdidas debidas a la respiracion y fotorrespiracion. La relacion entre fotosintesis
neta y el valor de radiacién (flujo fotdnico) presenta la forma de una curva de
saturacion (Fig. 37) en la que se pueden analizar varios parametros que describen la
respuesta de la fotosintesis a la luz.
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Figura 37. Relacion entre asimilacion de carbono y radiacién absorbida con indicacion del punto de
compensacion.

En oscuridad no hay asimilacidn fotosintética de C y la planta libera CO, como
consecuencia de la respiracidon. En esta parte de la curva de respuesta a la luz la
asimilacidon de CO, es negativa. A medida que el flujo fotdnico aumenta, la asimilacién
fotosintética neta de C incrementa hasta que se iguala con el CO, liberado por
respiracion mitocondrial. Este punto en el que la incorporacién de CO, se iguala a la
liberacion de CO, se denomina punto de compensacion de la luz. En este punto ambos
procesos se equilibran y a partir de él el valor del CO, fijado (la tasa fotosintética)
aumenta con la radiacién, inicialmente de modo proporcional (es una relacion lineal) y
después mas lentamente hasta alcanzar el punto de saturacién en el que el valor de la
fotosintesis es maximo. La relacion lineal antes mencionada indica que la luz a esos
niveles limita la fotosintesis de manera que mas luz estimula una mayor fotosintesis.
En esta parte lineal de la curva de respuesta, la pendiente de la recta representa el
rendimiento cuantico de la fotosintesis para la planta o para la hoja, siendo el
rendimiento la relacién entre la formacién dependiente de luz de un determinado
producto (en este caso asimilacién de CO,) y el n? de fotones absorbidos. Este
rendimiento oscila entre 0 (no se utiliza energia luminosa para la fotosintesis) y 1
(cuando se emplea toda la luz absorbida), siendo 0.95 el rendimiento cuantico
fotoquimico y 0.1 el rendimiento de la produccién de O, por cloroplastos aislados (10
fotones por molécula de O,). Pero este rendimiento, como se verda mas adelante,
depende de la temperatura y de la concentracion de CO, debido a los efectos sobre la
actividad carboxilasa y oxigenasa de la rubisco.

Alcanzado el punto de saturacion, la respuesta fotosintética a la luz se estabiliza
y un aumento de flujo fotdnico no afecta a la tasa fotosintética. Esto indica que otros
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factores se convierten en limitantes para la fotosintesis (el transporte, la rubisco o el
metabolismo de triosas P).

Aunque la curva de respuesta a la luz es similar en todas las plantas, se pueden
observar diferencias entre plantas de sol y sombra, heliofitas y esciofitas
respectivamente, tal y como muestra la figura 38.

Afmodex friamgilanis
[ planta de sal)

'

—

=
T

Azaria cawdafanr
[ planta de sombra)

Asimilacion de CO, (pmol mes )

1] S TR

{l 440tk ®OD 12K} [ e

Iradiancia qumol mr2s™)
Figura 38. Respuesta de la asimilacion de didxido de carbono a la luz en plantas de sol y de sombra.

Los niveles de saturacion de luz para plantas de sombra son significativamente
inferiores a los de plantas de sol.

Sin embargo, la respuesta fotosintética a la luz puede resultar modificada por las
condiciones ambientales durante el desarrollo de las plantas, en este caso por el nivel
de radiacién recibido por la planta. En este sentido, el desarrollo de plantas heliofitas
en condiciones de baja radiacion induce una respuesta fotosintética a la luz semejante
a la descrita para plantas de esciofitas o de sombra. En esta adaptacion se encuentra
entre plantas C3 y C4 y se produce tanto en la planta completa como en partes de la
planta, por ejemplo hojas del interior de la copa que reciben la sombra de las hojas
gue se desarrollan en el exterior. Por el contrario, las plantas de sombra tienen menos
capacidad para adaptarse a radiaciones elevadas. La figura 39 muestra la respuesta
fotosintética de una planta de sol que ha crecido en condiciones de sol o de sombra.

Esta adaptacion a la luz conlleva cambios anatémicos y bioquimicos en las hojas
de manera que las que se desarrollan en condiciones de baja radiacion presentan
menor espesor, mayor contenido de clorofila por unidad de peso y menor contenido
en proteinas (particularmente rubisco). Estos cambios permiten una captacion eficaz
de la luz a bajos niveles de radiacion reduciendo la maquinaria de fijacidon y reduccién
de CO,.
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Figura 39. Respuesta de la fotosintesis a la luz en una planta de sol desarrollada en condiciones de sol
o de sombra.

Por encima del punto de saturacion se suele decir que la fotosintesis esta
limitada por el CO, reflejando la incapacidad de los enzimas del ciclo de Calvin para
mantener un alto nivel de actividad en relacidén con la energia absorbida.

Cuando las hojas estan expuestas a un exceso de luz tienen que disipar el exceso
de energia luminosa absorbida para evitar dafios en el aparato fotosintético. Las
xantofilas constituyen una via importante de disipacion del exceso de energia: el nivel
de zeaxantina aumenta en condiciones de alta irradiancia y disminuye a baja
irrandiancia. Por otra parte, las hojas expuestas al sol acumulan gran cantidad de calor
gue es disipado por la emisidon de radiacion de longitud de onda larga, por pérdida
discreta de calor (el aire elimina calor de la superficie de la hoja) y por evaporizacién
(requiere energia).

Regulaciéon por CO2

Cuando la concentracion de CO, (presidon parcial de CO,;) en los espacios
intercelulares de la hoja es muy baja, la fotosintesis estd muy limitada por la baja
concentracion de CO, mientras que la tasa respiratoria no se ve afectada. Por ello hay
un equilibrio negativo entre la fijacion de CO, por fotosintesis y el CO, producido por
respiracion, y una pérdida neta de CO; por la planta.

El aumento de CO, intercelular hasta un nivel en el que se equilibran ambos

procesos, es decir, cuando se alcanza el punto de compensacion de CO,, provoca que
el intercambio neto de CO, desde la planta sea cero (Fig. 40).
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Figura 40. Punto de compensacién de CO, en plantas C3 y C4.

El punto de compensacidn del CO, refleja el equilibrio entre la fotosintesis y la
respiracion en funcidn de la concentracién de CO,, y el punto de compensacidn de la
luz refleja este equilibrio en funcién del flujo fotdnico.

Como se observa en la figura anterior, en plantas C3 un aumento de la
concentracion de CO, por encima del punto de compensacion del CO, estimula la
fotosintesis. A concentraciones de CO, bajas o intermedias la fotosintesis esta limitada
por la capacidad de carboxilaciéon de la rubisco. A altas concentraciones de CO,, la
fotosintesis esta limitada por la capacidad del ciclo de Calvin para regenerar el aceptor
ribulosa-1,5-bifosfato, que depende de la velocidad del transporte fotosintético de

electrones.
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Figura 41. Respuesta de la fotosintesis a los niveles de CO, intercelulares en plantas C3 y C4.
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Pero la curva de asimilacion de CO, en funcidon de las presiones parciales
intercelulares, que se muestra en la figura 41, indica que la fotosintesis esta regulada
por CO, independientemente del funcionamiento de los estomas.

En este aspecto existen diferencias entre plantas C3 y C4. En plantas C4 Ia
fotosintesis se satura a valores de C; de 15 Pa, evidenciando este resultado la
efectividad del mecanismo de concentracidon de CO,; por otra parte, tienen un punto
de compensacion de CO, préximo a cero reflejando niveles muy bajos de
fotorrespiracién. En plantas C3, el aumento de los niveles de C; estimula fotosintesis en
un rango bastante mds amplio.

Regulacion por temperatura

La temperatura afecta a todas las reacciones bioquimicas de la fotosintesis.
Como se observa en la figura 42 (A), a concentraciones altas o saturantes de CO,, la
fotosintesis muestra una fuerte dependencia de la temperatura. En estas condiciones
hay gran disponibilidad de CO, para la rubisco y la fotosintesis estarda limitada por las
reacciones bioquimicas relacionadas con la transferencia de electrones.

Concanirasnmes
saturanies de GO

S

F

COnCaniFasnmes
ambientales de S0,

Agimilacion de CO. (pmol mEs
= =
1 1

1} 1 1 1 1
10 20 30 4 o
Temperatura {"C)

Figura 42. Efecto de la temperatura sobre la asimilacion de CO, en condiciones ambientales (B) o
saturantes (A) de CO,.

En (B) (Fig. 42 B) se muestra la relacion entre temperatura y asimilacion de CO, a
concentraciones ambientales de diéxido de carbono: al aumentar la temperatura

aumenta la tasa de carboxilacion pero llega a producirse un descenso en la afinidad de
la rubisco por el CO,.
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Por otra parte, fotosintesis y fotorrespiracidon interaccionan en respuesta a la
temperatura. Como muestra la figura 43, en las plantas C4 el rendimiento cuantico se
mantiene constante con la temperatura mientras que en plantas C3 el rendimiento
disminuye con la temperatura. En C4 la tasa fotorrespiratoria es muy baja mientras
que en C3 un aumento de temperatura estimula la fotorrespiracién lo cual implica
mayor demanda energética.
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Figura 43. Efecto de la temperatura sobre el rendimiento cudntico en plantas C3 y C4.

Por ultimo, considerar que a bajas temperaturas la fotosintesis con frecuencia
esta limitada por la disponibilidad de fosfato en el cloroplasto. Si la utilizacién de
triosas P en el citosol disminuye, no entra fosfato al cloroplasto y la fotosintesis se
inhibe. La sintesis de almiddn (en cloroplasto) y sacarosa (en citosol) disminuye con la
temperatura, reduciéndose la demanda de triosas P y provocando la limitacidon por
fosfato.

Este apartado dedicado a la regulacion de la fotosintesis no puede cerrarse sin
considerar el aumento progresivo de la concentracion de CO, atmosférico. La
atmasfera contiene trazas de este gas, constituye el 0.037% 6 370ppm. El vapor de
agua representa un 2% de la atmdsfera, el oxigeno alrededor del 21% vy el nitréogeno
casi el 80%.

Se estima que la concentracién de CO, incrementa 1ppm por afio. Desde el afo
1958, la concentracién de este gas ha aumentado mas de un 17% teniendo como
consecuencia el efecto invernadero que hace referencia al calentamiento progresivo
del clima de la tierra debido a que la atmdsfera absorbe radiacion de longitud de onda
larga. El CO, y el metano actian como el cristal de un invernadero: no transmiten esta
radiacion provocando el calentamiento. Y este hecho influye en la fotosintesis de
acuerdo a lo considerado en este apartado. Pero la situacidon podria cambiar si la
concentracidon de CO, continua aumentando.
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