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Ilustracion 9.1. El flujo de electrones “escalera abajo”
durante la respiracion, desde la glucosa hasta el oxigeno
(Fuente: ASH).
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Con el estudio de la Unidad el alumno podra alcanzar los siguientes objetivos:

1. Explicar la necesidad de una fuente energética que lleve los electrones a potenciales
rédox elevados, indicando el papel de la luz solar en el proceso.

2. Conocer la finalidad, fases, productos iniciales y finales, localizacién celular, tipo de célula
y organulo o parte del organulo donde tiene lugar la fotosintesis.

3. Senalar la evidencia experimental que permite diferenciar entre las fases oscura y lumi-
nica.

4. Comparar la respiracion celular y la fotosintesis en cuanto a productos iniciales y finales,
detalles del proceso, reaccion global y rendimiento energético.

5. Reconocer el papel de los microorganismos en los ciclos biogeoquimicos y en el trata-
miento de residuos asi como en diversas aplicaciones biotecnolégicas.

6. Explicar la necesidad de que el metabolismo se halle regulado.

7. Conocer los requisitos esenciales de los modelos metabdlicos del origen de la vida.
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1. Fotolisis del agua y
asimilacion fotosintética
del carbono

Decir que el Sol es fuente de vida puede sonar a tépico, y de
hecho no es del todo correcto para ciertas comunidades subma-
rinas que dependen de la actividad hidrotermal asociada a las
dorsales oceanicas. Pero las plantas, las algas y multitud de bac-
terias (los organismos fotétrofos) aprovechan directamente la
luz solar para abastecerse de electrones de buena calidad —esto
es, situados en niveles de energia suficientemente elevados, o en
potenciales rédox muy negativos— que les permitan transformar
compuestos como CO,, H,0, NO,™ 0 SO,* en gllcidos, proteinas,
lipidos y demas biomoléculas..., y los restantes seres vivos (los
quimiotrofos) la aprovechan indirectamente, cuando se comen
las biomoléculas sintetizadas por los fotdtrofos.

1.1. Utilizacion de la energia procedente
del Sol

¢Qué tiene de especial la luz solar? ¢Por qué pueden usarla
las plantas para reducir el CO,? Esta es la clave que distingue la
fotosintesis de procesos tales como la respiracion. Para desci-
frarla debemos conocer con alguin detalle la naturaleza de la luz.
En 1901, el fisico aleman Max Planck (1858-1947) establecio
que la luz tiene propiedades tanto de onda como de particula.
Planck sabia ya que la luz es una forma de radiacion electro-
magnética y, como tal, se propaga por el espacio en forma de on-
das; lo que descubri6 es que, cuando interactla con la materia,
la luz se comporta como un chorro de particulas inmateriales, a
las que hoy llamamos fotones.

1 peV 1 neV 1 peV 1 meV 1eV 1 keV 1 MeV
L | | | 1 1 1 1 1 1 l | l | | | | | |
Energia Longitud de onda
T Mm 1 km Tm 1 mm 1 pm 1 nm 1 pm
1 1 1 1 | ! | I | ] | | 1 1

Ondas de radio Micreendas| THz | Inframrojo uw Rayos X [Rayos
Comunicacion FM, Cercano UvB) Duros| '
con submarnos televisién Lejano UVA | Blandos
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Longitud de onda de la luz visible (nm)

Cdiculo de la E energia del fotén (eV)
energia de un foton: h constanfe de Planck (= 4,135667 x 10~ eVs)
¢ velocidad de la luz en el vacio (= 299792458 ms')
+ longitud de onda [m)

Ilustracion 9.2. El espectro electromagnético. La luz visible representa

f:ﬂ.g
A

una parte pequena del espectro, con longitudes de onda comprendidas
entre 380y 740 nm (Fuente: ASH).
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Haz de
Bacierias luz solar Ilustracion 9.3. Engelmann situé un frag-
aerotacticas mento del alga filamentosa Spirogyra, con
grandes cloroplastos en forma de cinta, en
Prisma que una preparacion microscopica de bacterias
descompone con aerotaxis (que buscan las dreas con al-
la luz solar tas concentraciones de oxigeno). Al irradiar

%,  Cloroplasto en
){" forma de cinta

diferentes partes del cloroplasto con colores
distintos, las bacterias solo se concentraban
en las dreas iluminadas con luces azules y
rojas (Fuente: ASH).

Cada fotén porta una cantidad de energia bien definida, inver-
samente proporcional a la longitud de onda (A) de la radiacion de
la que forma parte. El espectro electromagnético es un “mapa”

de las diferentes
como senala la il
como luz visible.

radiaciones segln la energia de sus fotones;
ustracion 9.2, solo algunas pueden percibirse
Si la energia de un foton que choca con una

molécula es pequena, se dispersara en forma de calor; pero si es
suficientemente alta puede ser absorbida por un electréon de la
molécula, elevandolo a un orbital con un nivel energético supe-
rior. En casos extremos el electron puede abandonar la molécula,
rompiéndose el enlace que formaba.
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Ilustracion 9.4. Irradiancia (cantidad de energia que
llega a 1 m? de superficie en 1 s) de las distintas radia-
ciones electromagnéticas que inciden sobre la Tierra
(Fuente: ASH).

Pigmentos

Las moléculas capaces de absorber luz visi-
ble se llaman pigmentos. Los organismos han
desarrollado una amplia variedad de pigmen-
tos, dos de los cuales resultan esenciales para
las plantas: las clorofilas y los carotenoides;
especialmente la clorofila que, como veremos
a continuacién, es el principal pigmento que
usan las plantas para absorber luz. El experi-
mento esquematizado en la ilustracion 9.3 sir-
vid para caracterizar el espectro de accion de
la clorofila, esto es, la eficiencia de las distintas
longitudes de onda a la hora de promover la
fotosintesis.

Un hecho curioso, en relacion con este Ulti-
mo punto, es que a las plantas parece sobrar-
les luz: cada ano la superficie terrestre recibe
3,18 x 10%* kJ de energia solar, de la que el
15 por ciento es reflejada por el hielo, los ma-
res, las rocas o los propios seres vivos; ade-
mas, solo un 49 por ciento de ella pertenece al
espectro visible [véase la ilustracion 9.4], y la
mayor parte se localiza en la banda centrada
alrededor de la luz verde, justamente la que las
plantas no utilizan.
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Ilustracién 9.5. La
clorofila tiene la ex-
traordinaria propiedad
de alternar entre dos
potenciales redox dis-
tintos, interconvertibles
gracias a la absorcion o
emision de fotones. En
el potencial bajo es ca-
paz de ceder electrones a
un aceptor adecuado, y
en el alto puede tomar-
los de un dador (Fuente:
ASH).
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Como se explicaba en la ilustracion 8.18, la clorofila incluye
en su estructura un anillo de porfirina, cuyos electrones pueden
facilmente ser impelidos por fotones de luz visible a través del
sistema de enlaces dobles y sencillos alternantes. Si ocurre esto
los electrones estan menos ligados a la molécula de clorofila, por
lo que esta tiene mayor tendencia a cederlos; esto es, su poten-
cial redox disminuye [véase la ilustracion 9.5]. Si en la vecindad
hay una molécula con un potencial mas positivo, la clorofila po-
dra oxidarse; en caso contrario, al cabo de unos picosegundos
el electron retornara a su estado anterior, cediendo energia en
forma de luz de mayor longitud de onda que la recibida (fluores-
cencia) o de calor.
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estado fundamental de enlaces dobles y sencillos] sifuado oxidada
Chl en un nivel energético bajo Chl*

Los grupos funcionales unidos a un anillo de porfirina pue-
den alterar sus propiedades, en particular el rango de longitudes
de onda que absorben. De este modo se pudo observar que el
pigmento que se extraia de los cloroplastos era en realidad una
mezcla de dos sustancias a las que se denomino clorofilas ay b,
que diferian en su forma de absorber la luz [véase la ilustracion
9.6]. Mas adelante se identificaron otros tipos de clorofila menos
frecuentes, asi como diversos grupos de pigmentos, en especial
los carotenoides (por ejemplo, el B-caroteno de la ilustracién
2.35), que absorben luz a longitudes de onda diferentes.

Fotosistemas

¢Por qué poseen los cloroplastos varias clases de pigmentos?
Empezd a obtenerse una respuesta gracias a los estadouniden-
ses Robert Emerson (1903-1959) y William Archibald Arnold
(1904-2001). En 1932, estos fisidlogos vegetales midieron la
cantidad de O, que producia el alga unicelular Chlorella cuando
se exponia a breves destellos de luz. Suponian que dicha can-
tidad creceria a medida que aumentaran la intensidad de los
destellos (esto es, el nimero de fotones), hasta que cada una
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de las moléculas de clorofila recibiera un fotén y produjera su
correspondiente molécula de O,; a partir de ese momento no se
conseguiria nada incrementando la intensidad (del mismo modo
que una esponja saturada no puede absorber mas agua). Para
su sorpresa, lo que observaron fue que dicha saturacion luminica
se alcanzaba mucho antes, cuando solo se formaba una molécu-
la de O, por cada 2 480 moléculas de clorofila.

Este experimento condujo al biofisico aleman Hans Gaffron
(1902-1979) a proponer que la luz no se absorbe por molécu-
las de pigmento individuales, sino por agrupaciones de cente-
nares de ellas a las que se conoce como fotosistemas. Cada
fotosistema incluye una region, el centro de reaccion, con una
o dos moléculas de clorofila a (el par especial) que intervienen
directamente en las reacciones quimicas de la fotosintesis (en
la produccion de O,, por ejemplo). Los restantes pigmentos solo
actlan como antenas, asi llamadas porque estan “sintonizadas”
para absorber luz de determinada longitud de onda. La mayoria
de los pigmentos antena se agrupan en complejos colectores de
luz (LHC, del inglés light-harvesting complex). Como se aprecia
en la ilustraciéon 9.7, el LHC semeja una lente de aumento que
enfoca energia hacia el centro de reaccion: uno de los pigmentos
antena absorbe un fotony, acto seguido, transmite su energia de
excitacion a una segunda molécula capaz de absorber la luz que
la primera emite en forma de fluorescencia. Aunque la energia
se transfiere por el LHC sin rumbo fijo, la clorofila del centro de
reaccion acaba atrapandola porque es la que absorbe luz a lon-
gitudes de onda mas largas.

Clorofila @ P

Clorofila b
ﬁ Clorcfila b
]
f-caroteno - x
3 |
o ‘ 'f\‘-\—CIorof\Ic a
2 / \
Ilustracion 9.6. Espectros de \’é A l [ \_\ '\\
absorcion de las clorofilas ay b y % / '\ / / \ \
| |
del f-caroteno. Las diferencias de 2 j’\\ \ / |
absorcion entre los dos tipos de ' ] J

clorofila se deben unicamente a

la sustitucion de un grupo metilo

por un aldehido (Fuente: ASH). 700 650 600 5350 500 450 400 @ 350
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Clorofilas a del centro
de reaccion

Fotén

Pigrmentos antena

Aceptor primario de electrones

> Transferencia de energia

=8> Tansferencia de electrones
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¢Fotolisis del dioxido de carbono o del agua?

¢Qué ocurre tras la excitacion de una molécula de clorofila del
centro de reaccion? ¢COmo se relaciona este acontecimiento con
la asimilacion de CO, y con la formacion de glucosa y 0,7

Puesto que la formula molecular de la glucosa (C_H,,0,) podia
escribirse como (CH,0),, parecia razonable suponer que se for-
maba a base de combinar atomos desnudos de carbono (C) con
agua (H,0). Entonces, el acontecimiento central de la fotosintesis
deberia ser la ruptura de CO, por la luz solar, expulsando el O,
y reteniendo el “C”. Esta hipotesis, conocida como fotélisis del
CO,, (del griego photo, “luz”, y lysis, “descomposicion”), habia do-
minado el pensamiento sobre la quimica de la fotosintesis hasta
1937, fecha en que el bioguimico inglés Robert Hill (1899-1991)
la puso en entredicho.

Hill habia inventado una técnica para aislar

Centro de | cloroplastos en estado aparentemente intac-
reaccion to; pero, en realidad, debia danarlos de algin

g modo, ya que dejaban de funcionar. Pens6 que

§ en el proceso se habria perdido alguna sustan-

g cia esencial, y prob6 a sustituirla por ferricianu-

’ “compleio | 10, cuyo ion férrico (Fe®") era capaz de aceptar
e electrones y reducirse a ion ferroso (Fe?*). Ob-

servo entonces que se formaba O, a buen rit-
mo, pero no se consumia CO,. Esto significaba
que el 0, no procedia del CO,; la Unica alterna-

Ilustracién 9.7. Estructura de un fotosistema. Obsér-
vese que la energia se transmite a través de pigmentos

que absorben luz a longitudes de onda progresivamen-

tiva era que proviniese de la molécula de H,0,
para lo cual esta deberia ceder sus electrones
a algin aceptor A (precisamente, el que Hill ha-

te mayores (Fuente: ASH).

bia reemplazado por ferricianuro):

luz

S

clorofila

H,0 + A 10, + A+ 2H (1)

La reaccion de Hill, como se llamd, parecia indicar que el
acontecimiento clave de la fotosintesis era la fotolisis del agua,
no la del CO,,. La demostracion definitiva la proporcionaron el bio-
qguimico estadounidense Samuel Ruben (1913-1943) y el cana-
diense Martin David Kamen (1913-2002). En 1941, iluminaron
una suspension de algas verdes en presencia de H2180 —agua
en la que el is6topo ordinario, designado como €0 por tener una
masa atémica de 16 u, habia sido sustituido por el oxigeno “pe-
sado” 80— y analizaron, mediante el espectréografo de masas
[véase el epigrafe 1.5 de la Unidad 1], el O, formado: contenia
180 en la proporcion exacta que cabria esperar si derivaba ente-
ramente del agua.

1.2. La reduccion del dioxido de carbono

Si la formacion de O, nada tiene que ver con el CO,, ¢qué
ocurre con este Ultimo? Para averiguarlo era necesario marcar,
no el oxigeno, sino el carbono. En 19486, los quimicos estadouni-
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denses Melvin Ellis Calvin (1911-1997), Andrew Alm Benson (n.
1917) y James Alan Bassham (n. 1922) iluminaron una suspen-
sion del alga Chlorella en presencia de **CO,, esto es, de CO, con
el isétopo del carbono **C; este is6topo posee una masa atémica
superior a la del isétopo ordinario (*C) y es, ademas, radiactivo.
Al poco tiempo mataron las células para detener las reacciones
enzimaticas, separaron los compuestos celulares mediante cro-
matografia en papel y presionaron el papel contra una pelicula
fotografica, que se oscurecio en las zonas donde habia manchas
radiactivas. Con esta técnica, llamada autorradiografia, observa-
ron que, a los 5 segundos de exposicion al **CO,, el 90 por ciento
del carbono radiactivo estaba en una sola mancha [véase la ilus-
tracion 9.8]; tras analizarla, resultdé ser 3-fosfoglicerato (PGA),
es decir, jel mismo compuesto que aparecia en la glucolisis!

5 segundos

Ilustracién 9.8. La cromatografia en pa-
pel permite separar una compleja mezcla
de sustancias gracias a que se desplazan
a distinta velocidad en un papel de filtro
con un disolvente. Si se aplica esta técnica
a algas expuestas a ""CO, durante 5
segundos, el carbono radiactivo se detecta
solo en un compuesto, pero si se dejan
transcurrir 60 segundos el compuesto
inicial ha reaccionado, originando otros
(Fuente: ASH).

‘ PGA

60 segundos Malato
Glutamato ‘ = Citrato

® Clicina -— *
Alanina Sering il
Aspartato

Sacarosa

Fosfatos de aztcar =~

PEP
PGA

El ciclo de Calvin-Benson-Bassham

La deteccion de un primer intermediario radiactivo con tres
atomos de carbono hizo pensar que el aceptor de CO, era un
compuesto de dos carbonos. Pero, en 1951, el grupo de Calvin
comprob6 que el CO, se une en realidad a una molécula de cinco
carbonos, el 1,5-bisfosfato de ribulosa (RuBP), formandose dos
de PGA. Luego el PGA se reduce a 3-fosfato de gliceraldehido
(G3P) mediante dos reacciones idénticas a las de la etapa oxida-
tiva de la glucélisis, pero invertidas [confrontese las ilustraciones
8.11 y 9.9]: no se forma ATP, sino que se consume, y los elec-
trones, en lugar de cederse al NAD*, se extraen del NADPH, su
derivado fosforilado.

¢Qué ocurre con las moléculas de G3P formadas? Una parte
de ellas se transporta al citosol; alli participan en reacciones (en
ocasiones inversas a las glucoliticas) que originan sacarosa, el
principal producto de la fotosintesis. En épocas de intensa acti-
vidad fotosintética el G3P se acumula en el cloroplasto, donde
sirve de base para formar almidon. Pero la mayor parte del G3P
se emplea en regenerar el RuBP que se “tomé prestado”: como
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Ilustracion 9.9. En el curso de tres
vueltas del ciclo de Calvin se fijan 15C ge ribuiosa
tres moléculas de CO, a otras tantas

de RuBP, formdndose, tras una fase 3
2P,
reductora, seis moléculas de G3P (las
L . 2H,0
seis lineas de la flecha); cinco de ellas ‘ ,
. . . o0

experimentan una serie de reaccio- o @

. 3-fosfato de
nes que regeneran las tres moléculas gliceraldehido 18 C

de RuBP iniciales, lo que deja como \& =

Fotosintesis y otros procesos metabolicos

muestra la ilustracion 9.9, de cada seis moléculas de G3P forma-
das (un total de 18 atomos de carbono), cinco se convierten en
tres moléculas de RuBP (15 carbonos en total). Se trata, pues, de
otro proceso ciclico, que, por razones evidentes, se conoce como
ciclo de Calvin (0, mejor alin, de Calvin-Benson-Bassham). Pues-
to que el primer compuesto que se produce tiene tres atomos de
carbono, se llama también ruta Cs. Su resultado neto es:

3CO, + 6NADPH + 6H" + 9ATP + 5H,0 —— G3P + 6NADP" + 9ADP + 8P. (2)

3c 90 ﬁ»r 3IHO
o)
7 1 ] % N
2.9%e%e o8

@ 9 o @
1.5-bisfosfato,
15¢C Fose de 3-fosfoglicerato 18 C
de ribulosa e

elCo, sefiaal
3 ADP RuBP y forma PGA

Fase de Fase de
" P =2 regeneracion reduccion
< J“J'- @ ‘l. del RuBP inicial o del PGA para dar
5-fosfato partir de G3P G3P gracias
) y de ATP al NADPH y al ATP BB
o oe

1,3-bisfostoglicerate 18 C

“ganancia” neta una molécula de G3P  Proteino_—— 9.5% - ~Azicsies|  CmosoL
ontiporiadora -
(Fuente: ASH) de P/G3P ") 3-fostato de
2P gliceraldehido

RuBisCO, fotorrespiracion y ruta C,

Mientras se dilucidaba el ciclo de Calvin, buena parte de la
atencion se centr6 en la enzima responsable de la carboxilacion
del RuBP. Pronto qued6 patente que se trata de una proteina un
tanto peculiar, porque puede promover tanto la carboxilaciéon
como la oxigenacion del RuBP. Por esta razon, la enzima se co-
noce como RuBisCO, acronimo de carboxilasa-oxigenasa del
1,5-bisfosfato de ribulosa. Cuando RuBisCO anade CO, al RuBP
se forman dos moléculas de PGA; pero cuando agrega O, se for-
ma una molécula de PGA y otra de un compuesto de dos carbo-
nos, el fosfoglicolato:

RuBP + CO, + H,0 —&%=& , 2PGA

oxigenacion

(3
RuBP + O, — PGA + fosfoglicolato + 2H"

El fosfoglicolato se transforma en glicolato, que algunas al-
gas microscopicas excretan al medio. Pero generalmente el gli-
colato se recicla mediante una compleja red de reacciones en
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la que se hallan involucrados las mitocondrias, los peroxisomas
y los propios cloroplastos. El proceso se denomina fotorrespira-
cion porque consume O, y genera CO,, aunque, a diferencia de
la respiracion mitocondrial, gasta energia en forma de ATP. De la
ilustracion 9.10 se deduce que, como resultado neto, parte del
carbono fijado por RuBisCO (empleado en regenerar el RuBP) se
reoxida a CO,:

2 fosfoglicolato + O, + ATP —Romeserd , pGA + CO, + ADP + 2P,

2RuBP + 30, + ATP

> 3PGA + CO, + ADP + 2P + 4H"

oxigenacion + fotorrespiracion
S & 9¢C 1C

El O, compite con el CO, por el centro activo de RuBisCO, por
lo que la utilizacion de una u otra molécula como sustrato depen-
dera de su concentracion relativa. Dada la composicion actual de
la atmésfera, RuBisCO catalizara la oxigenacion de la RuBP una
de cada tres o cuatro veces. La fotorrespiracion supone cierto
alivio para lo que de otro modo seria un derroche en glicolato ex-
cretado, pero, aun asi, sigue siendo despilfarradora para la eco-
nomia energética del vegetal si se compara con una hipotética
situacion en la que RuBisCO funcionase mejor.

MiToCONDRIA co,
_-0PO* _-0PO.* _-0OPO*
Hzf‘: Hz(I: Hz(l:
(‘::0 co, Hoftlzfcoo' H.0 — HO—?—COO'
H—(‘:foH c=0 —K-— H
H—(‘:—OH H_cl;_OH 3-fosfoglicerato
HoC HaC coo” 8
opo,- “opo,> ‘ £
_c =
1,5-bisfosfato Compuesto inrermediario B (‘: Gl £
de ribulosa uniclo a RuBisCO Hzc\ o~
0PO.> H\C 0
0, Actividad oxigenasa Actividad carboxilasa 3-fosfoglicerato |
coo-
- HO P, Glioxlalo
- OH
—_— HzC/ ? \ 2 HaC™
_.0oPO,* \ |
HoC coo coo"
‘ HO 20 0. HO,
HO—C—0—0—H H Fosfoglicolcto Glicolato
Catalasa
(‘::o coo~ ADP ATP
H_(\:_OH HOL H—t|:—0H 0. KO (‘:oo'
HzC | H—C—OH
~ »
OPO,2 G \
OPO, HaoC
Compuesta intermediario ) “OH
unido a RuBisCO Jfosfoglicerato CLOROPLASTO PEROXISOMA  jicerato
WV

Ilustracion 9.10. La fotorrespiracion de las plantas (flechas gruesas de color azul

celeste) se debe a que RuBisCO, ademds de su actividad como carboxilasa, posee tam-

bién actividad como oxigenasa (Fuente: ASH).

JPor qué es tan “defectuosa”? La opinidbn mas extendida es
que la enzima se origind hace quiza 2500 millones de anos,
cuando apenas habia O, en la Tierra y, a cambio, abundaba el
CO, y no habia presion selectiva para discriminar entre CO, y O,.
Al crecer la concentracion de O, y disminuir la de CO, la seleccion
natural, incapaz de disehar una enzima nueva, se limité a reali-
zar ajustes en la vieja, restringiendo el acceso de su centro activo
al 0,; por desgracia, esto redujo también el acceso al CO,, y las
plantas lo compensaron produciendo mas cantidad de enzima:
RuBisCO totaliza casi la mitad de las proteinas del cloroplasto y




Unidad 9

Grosor de la hoja

Epidermis _
superior Lk

Célula del
mescfilo

Cloroplastos i
Epidermis
inferior

Fotosintesis y otros procesos metabolicos

es la proteina mas abundante en la Tierra. Cabe preguntarse qué
ocurrira dentro de 100 o 1000 millones de ahos, cuando el des-
censo en los niveles atmosféricos de CO, —tras el breve repunte
actual— haga definitivamente inviable la fotosintesis basada en
RuBisCO...

Entre tanto, ciertas plantas, como la caia de azlcar o el maiz,
desarrollaron hace algunos millones de anos un mecanismo para
fijar CO, que elude la fotorrespiracion. Descrito en 1966 por el
bioquimico australiano Marshall Davidson Hatch (n. 1932) y por
el inglés Charles Roger Slack (n. 1937), incluye una enzima in-
sensible al O,, pero que fija CO, al fosfoenolpiruvato (un interme-
diario de la glucolisis) para dar oxalacetato (un intermediario del
ciclo de Krebs). Es la primera reaccién de la llamada ruta C, (en
referencia al nimero de atomos de carbono del oxalacetato) o
ciclo de Hatch y Slack, que, como muestra la ilustracion 9.11, ele-
va los niveles locales de CO, en las hojas y favorece la actividad
carboxilasa de RuBisCO.

)
Hoz vascular
[xilema vy floema) @

/f

CELuLa DeL P

S .\ A "y

Q\

Oxalacetato

A
:";: Fosfoenol \
] :
piruvato J/J\ J/)

. F

Célula de @ Ciclo de Malato o
la vaina del +P, Hatch y Slack aspartato
haoz vascular (ruta C) A

CELULA DE LA VAINA

Socarns «— +—

/" f‘)\) 3c

Piruvato
2 0 dlaning

Elevacion de los
niveles de CO.
J

Ilustraciéon 9.11. Corte transversal de la hoja de una planta con la ruta C4. Las células del mesdfilo,

préximas a los espacios aéreos de la hoja, fijan el CO,y lo bombean a las células que rodean el tejido
vascular, donde se localiza RuBisCO (Fuente: ASH).

1.3. La fase luminica de la fotosintesis

El atento lector habra reparado en que, a lo largo de la exposi-
cion sobre la fijacion del CO,, la luz'y la clorofila han brillado por
su ausencia. Realmente, el proceso descrito se conoce a menu-
do como fase oscura de la fotosintesis, debido a que no depende
directamente de la luz (aunque si indirectamente, ya que cinco
enzimas del ciclo de Calvin, incluida RuBisCO, se activan —funcio-
nan u operan mas eficientemente— por la luz). En todo caso, la
pregunta pertinente es: ¢qué relacion existe entre la fijacion del
CO,y la llamada fase luminica, la etapa en la que la luz juega un
papel mas activo?
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La Unica conexiéon posible entre ambas fases debia estar se-
guramente vinculada al origen del ATP y el NADPH necesarios
para el ciclo de Calvin. El primero de ellos podria ser produci-
do en las mitocondrias, pero, ¢y el NADPH? Los experimentos
de Hill demostraban que la formacion de O, solo podia ocurrir
si “algo” se llevaba los electrones del H,0, y enseguida se pen-
s6 que ese “algo” podria ser el NADP*. De hecho, el bioquimico
espanol Severo Ochoa de Albornoz (1905-1993), el microbidlogo
estadounidense Wolf Vladimir Vishniac (1922-1973) y el polaco
Daniel Israel Arnon (1910-1994) lograron demostrar simultanea
e independientemente en 1951 que el NADP* se reduce en los
cloroplastos bajo la accion de la luz. La reaccion de Hill seria,
entonces:

Era una conclusion sencilla y acorde con los datos disponibles
por aquel entonces. Y un experimento posterior se encargaria de
mostrar que la naturaleza es de todo menos sencilla.

2H,0 + 2NADP* —2 5 0, + 2NADPH + 2H' (5)

clorofila

El efecto Emerson

Entre 1957 y 1958, Emerson y sus colaboradores midieron el
rendimiento de la produccion de O, en algas iluminadas con luz
de diferentes longitudes de onda. Observaron que el rendimiento
cae rapidamente cuando solo se suministra luz del extremo rojo
lejano del espectro, de mas de 685 nm, pero se incrementa con-
siderablemente si, ademas, se anade luz roja de menor longitud
de onda, de 650 nm por ejemplo [véase la ilustracion 9.12]. Es
decir, la actividad fotosintética en presencia de ambos tipos de
luz es mayor que la suma de los valores obtenidos por separado
con cada luz.

Podia explicarse esta situacion, llamada efecto cooperati-
vo de Emerson, si se admitia que la fotosintesis requiere dos
reacciones impulsadas por la luz y, por tanto, dos tipos de foto-
sistemas diferentes. Ambos fotosistemas incluirian en su centro
de reaccion un par especial de moléculas de clorofila a. Pero en
cada caso el par especial estaria unido a aminoacidos especifi-
cos, lo que le conferiria propiedades fotoquimicas distintas; de
esta forma, solo uno de ellos absorberia la luz del rojo lejano. Y
en efecto, se pudo comprobar que:

e El par especial del llamado fotosistema | (brevemente, PS 1)
absorbe sobre todo luz de 700 nm, y se conoce como P, (la
P significa “pigmento”). Al excitarse (P*;o,), Su potencial rédox
se hace mas negativo que el del NADP*, por lo que puede re-
ducirlo.

e El par especial del fotosistema Il o PS Il, designado como Pgg,
por razones parejas, no reduce al NADP*; pero el potencial ré-
dox de su forma oxidada (P*gg,) €S mas positivo que el del H,0,
y puede oxidarla (cosa que, en cambio, no hace el P*;q).
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Ilustracién 9.12. El efecto Emerson (arriba) y su

interpretacion segun Hill y Bendall (abajo). (Fuente:

ASH).
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Hill comprendié que debia actualizar su
célebre ecuacion, maxime cuando él mismo,
anos antes, habia tomado parte en un suges-
tivo descubrimiento: en los cloroplastos habia
citocromos similares a los b y ¢, de las mi-
tocondrias (este Ultimo recibié el nombre de
citocromo f, por la inicial del vocablo latino
frons, “hoja”). Su potencial rédox esta situado
entre los del NADP*y el H,0, por lo que Hill pro-
puso en 1960, junto con Fay Bendall, que los
electrones serian transportados desde el H,0
hasta el NADP*, “cayendo” a lo largo de una
cadena de citocromos, de modo que los dos
fotosistemas suministrarian la energia nece-
saria para impulsarlos en dos etapas “cuesta
arriba” [véase, de nuevo, la ilustracion 9.12].

La hipodtesis de Hill y Bendall estimul6 nue-
vas investigaciones. Pronto se descubririan
intermediarios adicionales en el transporte
de electrones, lo que obligaba a reeditar su
esquema practicamente cada ano [véase la
ilustracion 9.13]. Cabe destacar entre ellos la
ferredoxina (una proteina soluble, pero que
recuerda a los centros ferrosulfurados mito-
condriales), la plastoquinona (la coenzima Q
de los cloroplastos) o la plastocianina, que
posee un atomo de cobre. Su presencia en los
cloroplastos invitaba a preguntarse si estarian
organizados de manera similar a la cadena
respiratoria mitocondrial (solo que “invertida”,

ya que, en lugar de fluir los electrones desde el NADH hasta el
0,, lo hacen desde el H20 hasta el NADP*). Habia llegado, asi, la
hora de estudiar a fondo los propios cloroplastos.

Fotosistema Il

Potencial reciox (mv]
f=}
T

+2H"

Luz roja de
680 nm

)

(Clorofila a
(Vitamina K’
R
| Fes |

‘Ferredoxing
Compleio b.f Luz roja de e
pPlejo b, Rl NADP” + H

V8 e

Citocromo f
M

Fotosistemna |
Mn dTomo de manganesg Qh Moldcula de pIgstoqUINONg UNIga gl 1otosistemc |l
Tyr Resto del amirodcido tirosina @, Mokcua de plastoguining capaz de unirse y
Fe§ Centro temosuliurodo liperarse del fotosistema |

PG FICStOsigning

P@ Molécula de plastoguinona mavil por la membrana

Tlustraciéon 9.13. Puesta al dia del diagrama de la ilustracion 9.12. Suele denominarse esquema en Z

porque, inicialmente, se representaba rotado 90° (hoy quizd seria mds apropiado llamarlo “esquema en N”).

(Fuente: ASH).
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Los cloroplastos son los miembros mejor conocidos de
una familia de organulos denominados plastos o plastidos.
Ademas de los cloroplastos, es posible hallar en las plantas:

e Cromoplastos. Carecen de clorofila, pero sintetizan y al-
macenan carotenoides que les confieren un color amarillo
0 anaranjado, caracteristico de muchas flores y frutos. Se
desarrollan a partir de cloroplastos ya existentes que pier-
den la clorofila, cosa que ocurre, por ejemplo, durante el
envejecimiento de las hojas.

e Leucoplastos. Carecen de pigmentos (y consecuentemen-  htip://en.wikipedia.org/wiki).
te de color), por lo que, como es previsible, abundan en
raices y tejidos no fotosintetizadores. Pueden especializarse en el almacenamiento de
almidén, lipidos o proteinas, y entonces se conocen como amiloplastos, oleoplastos o
proteinoplastos, respectivamente; pero, habitualmente, su funcion principal no es servir
de almacén, sino la sintesis de acidos grasos, diversos aminoacidos y compuestos porfiri-
nicos (como el grupo hemo).

e Etioplastos. Son plastos que no han sido expuestos a la luz (se hallan en plantas que han
crecido en oscuridad), o antiguos cloroplastos que han permanecido a oscuras muchos dias.

Plastidos

patata con amiloplastos (Fuente:

Cloroplastos

Por la época que nos ocupa hacia mas de medio siglo que los
cloroplastos ya eran conocidos por tal nombre, pero poco se ha-
bia avanzado en el estudio de su estructura. Se trata de organu-
los alin mayores que las mitocondrias, aunque varian mucho en
cuanto a nimero, formay tamano. Ya hemos visto que las células
de ciertas algas filamentosas como Spirogyra tienen uno o dos
cloroplastos, mientras que algunas angiospermas pueden tener
mas de cien. Su forma es, normalmente, de lente biconvexa, pero
pueden ser también estrellados o con forma de cinta enrollada
en hélice. En las plantas terrestres llegan a alcanzar diametros
de hasta 5 um.

Aparte de estos y otros detalles morfolégicos, lo Unico que el
microscopio 6ptico habia puesto de manifiesto es la presencia de
unos corpusculos densos embebidos en el material semiliquido
que bana el interior del cloroplasto —el estroma—, para los que el
botanico aleman Paul Arthur Meyer (1850-1922) acuin6 en 1883
el término granum (en plural, grana).

La llegada del microscopio electronico reveld una estructura
mas compleja que la de las mitocondrias; en efecto, no poseen
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dos membranas, sino tres, y, en consecuencia, tres comparti-
mentos:

1.

Plastogidbulo

rnacoide de
= los grana
Membrana del tilacoide

Lurnen o espacio ntratiacoical 8 -
lamelas o tlocoides del estrorna e Ly ¥

La membrana externa es, como en las mitocondrias, permea-
ble a metabolitos de bajo peso molecular gracias a proteinas
en forma de canal. Entre esta membranay la siguiente queda
un compartimento denominado espacio intermembranal.

La membrana interna es poco permeable, aunque contiene
moléculas transportadoras que regulan el intercambio de me-
tabolitos con el citosol (como el antiportador de la ilustracion
9.9). A diferencia de la membrana interna mitocondrial, no
presenta pliegues. Los componentes del estroma —el espacio
delimitado por la membrana interna— incluyen la totalidad de
las enzimas que catalizan el ciclo de Calvin, granulos de almi-
don y plastoglobulos (cuerpos esféricos ricos en lipidos).

Desde la superficie del cloroplasto se proyectan hacia el ci-
tosol unas prolongaciones rodeadas por ambas membranas,
los estromulos, que conectan varios cloroplastos y les permi-
ten intercambiar moléculas. ActGan, pues, como los pili bacte-
rianos durante la conjugacion [véase la ilustracion 7.22].

La membrana tilacoidal es una lamina que se pliega forman-
do muchas vesiculas pequenas aplanadas denominadas ti-
lacoides (del griego thylakos, “saco”, y eidés, “con aspecto
de”). Los tilacoides suelen disponerse a modo de “pilas” de
monedas, que se corresponden con los grana descritos por
Meyer; a su vez, los grana se vinculan entre si por medio de
otros tilacoides, las lamelas, que se hallan expuestos al estro-
ma. Los tilacoides no son sacos independientes; en realidad,
estan todos interconectados rodeando una Unica cavidad, el
lumen o espacio intratilacoidal.

Membrana Membrana Gronum Grénulo
infamn axtamn da nimidan

Ilustraciéon 9.15. Izquierda: esquema de la estructura de un cloroplasto. Derecha: fotografia tomada con el
MET del meristemo apical del céleo (Coleus blumei), mostrando un cloroplasto (Fuentes: http://es.wikipedia.

org/wikiy http:/ /remf.dartmouth.edu).
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El descubrimiento de la membrana tilacoidal, la Unica zona
del cloroplasto que contiene clorofila, impulsé el estudio de su
organizaciéon molecular, esto es, la disposicion en ella de los fo-
tosistemas y de los transportadores de electrones. La tarea ha
permitido localizar cinco complejos proteinicos:

1. El fotosistema I (PS I), rodeado por uno o varios complejos co-
lectores de luz (denotados LHC ), se sitUa primordialmente en
las lamelas, es decir, en los tilacoides no apilados en grana.

2. El fotosistema Il (PS Il), en cambio, se ubica en los tilacoides
apilados en grana. Suele agruparse por parejas (dimeros), e
incluye el lamado complejo fotooxidante del agua.

3. EILHC Il totaliza el 30 por ciento de las proteinas tilacoidales.
Es un complejo colector de luz habitualmente asociado —en
agregados de hasta una veintena— al PS II; aunque, cuando la
actividad de este es elevada con respecto a la del PS |, el LHC
Il se fosforila y se disocia del PS I, migrando a las lamelas y
uniéndose al PS I. También juega un importante papel en la
prevencion del dano que pueden sufrir los fotosistemas ante
el exceso de luz, disipandola en forma de calor.

4. El complejo bsf, muy parecido al complejo bc, (o complejo Ill)

Ilustracién 9.16. La transfe- mitocondrial, muestra cierta predileccion por las regiones api-
rencia secuencial de electrones, ladas de la membrana tilacoidal.

uno a uno, en el fotosistema

I1, induce una separacion de 5. Por (ltimo, una sintasa del ATP muy similar a la ATPasa FyF,
cargas eléctricas positivas de las mitocondrias, designada como ATPasa CFF,, se halla
(recuadros rojos, abajo) y en todo tipo de tilacoides; pero siempre se localiza en las re-
negativas (recuadros verdes). giones expuestas al estroma, hacia el que se orienta su com-
(Fuente: ASH). ponente F1 [véase la ilustracion 9.17].

Plastoquinona &, Atomo de hierro Plastoquinona Q.

Feofitina
Citocromo — Clorofila @ Feofitina

Modelo de una agrupacién Atoros de manganeso
formada por dos unidades

Plastoquinonas (PQ)

del fotosistema Il (PS Il). Cada Modelo de la agrupacién dedos ~ Complejo y plastoquinoles
color representa una cade- fotosistemas Il (dimero) tras elimi- fotocxidante Peso (PQH,) moviles
na polipeptidica diferente nar las cadenas polipeptidicas del agua
Esquema del fotosistema Il
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Ilustracion 9.17. El flujo de electrones no ciclico desde el H,0O hasta el NADP* involucra a los fotosistemas
1y II, pero en el flujo ciclico solo interviene el PS I. En ambos casos se bombean H* al lumen tilacoidal, que

luego servirdn para la sintesis de ATP (Fuente: ASH).

Transporte de electrones

Los complejos de los tilacoides actlan en una secuencia que
comienza cuando los pigmentos del LHC Il absorben un foton y
canalizan su energia hacia el P680, en el centro de reaccion del
PS Il. Se suceden entonces los siguientes acontecimientos:

1. Separacion de cargas en el PS Il. El P, cede un electrén a
la plastoquinona Qg que hay en la superficie del tilacoide cer-
cana al estroma, region que, por tanto, va acumulando cargas
negativas. Al poco tiempo el Pgg, recupera el electron cedido
extrayéndolo —a través de un resto de tirosina préximo al lu-
men— de una agrupacion de atomos de manganeso, (Mn),,
perteneciente al complejo fotooxidante del agua, el cual se
carga positivamente. Se logra asi distanciar lo mas posible las
cargas positivas y negativas, 1o que supone almacenar parte
de la energia luminica en forma de una diferencia de potencial
eléctrico [véase la ilustracion 9.16].

2. Reduccion de la plastoquinona. Tras absorber el Pgg, Otro
foton, Qg adquiere un segundo electréon y el complejo (Mn),
adquiere una segunda carga positiva; la molécula de Qsz', con
dos cargas negativas, captura entonces dos H* del estroma y
se convierte en plastoquinol (PQH.), que se difunde hacia la
bicapa lipidica y es reemplazado por una molécula de plasto-
quinona oxidada (PQ).

388
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3. Fotolisis del agua. Dos repeticiones mas del proceso entero

forman otro PQH, y proveen al (Mn), de un total de cuatro car-
gas positivas, que utiliza para oxidar dos moléculas de H,0 —
extrayendo de ellas cuatro electrones—, generar una molécula
de O,y liberar cuatro H* en el lumen.

El resultado neto hasta ahora es que el PS Il ha absorbido
cuatro fotones y ha impulsado cuatro electrones desde dos
moléculas de H,0 hasta dos de plastoquinona; en el proceso
han desaparecido cuatro H* del estroma y han aparecido cua-
tro H* en el lumen [véase la ilustracion 9.17]:

2H,0 + 2PQ + 4H.,___+ 4fotones —=1— O, + 2PQH, + 4H; (6)

2PQH, + 4PC

reducida

oxidada

4PC . T+ 4ferredoxina

+ 2NADP* + 2H_

+
estroma

estroma lumen

4. Flujo de electrones a través del complejo bef. Las dos molé-

culas de plastoquinol dejan “caer” sus cuatro electrones a tra-
vés del complejo bef; este, a su vez, los cede a cuatro molécu-
las de plastocianina (PC), cuyos iones Cu?* se reducen a Cu*.
Durante el proceso [véase la ilustracion 9.17] se bombean
hasta el lumen los cuatro H* liberados por el plastoquinol jun-
to con otros cuatro H* adicionales tomados del estroma. En
resumidas cuentas:

4H* o cangiab GE T S 2PQ + 4PCreducida + 8H\Jtrjmen (7)

esfroma

. Separacion de cargas en el PS I. Cuando el P4, absorbe un

fotén cede un electréon hasta la ferredoxina, soluble en el es-
troma, y lo recupera a partir de la plastocianina, soluble en el
lumen:

+ 4 fotones —=1 5 4PC + 4ferredoxina ., (8

oxidada oxidada

6. Generacion de poder reductor. La ferredoxina puede ceder

los electrones, de uno en uno, a una gran variedad de molé-
culas, entre ellas el NADP*: cuatro ferredoxinas pueden donar
sus electrones a dos moléculas de NADP*, que se reducen a
NADPH captando dos H* del estroma:

—— 4ferredoxina + 2NADPH (9)

estroma oxidada

El resultado global, obtenido sumando las ecuaciones (6), (7),

(8) y (9) y eliminado los términos comunes a ambos miembros,
se resume en esta version definitiva de la ecuacion de Hill:

+ 8 fotones — 1oL, . + 2NADPH + 12H!  (10)
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Fotofosforilacion ciclica y no ciclica

Comparando las ecuaciones (5) y (10) puede apreciarse una
diferencia crucial: la separacién de cargas en el PS | y el PS I,
junto con la transferencia de electrones a través del complejo
bef, inducen el bombeo de H* desde el estroma al lumen... y ya
sabemos que un gradiente de H* puede estimular la sintesis de
ATP. Asistimos, asi, a una transduccion secuencial de energia en
el cloroplasto:

Energia luminica — energja potencial eléctrica — energia asociada al gradiente de H* — energia quimica (ATP)

Que los cloroplastos son capaces de producir ATP era algo sa-
bido desde 1954. El proceso, llamado fotofosforilacion, es idén-
tico al de la fosforilacién oxidativa mitocondrial que vimos en la
Unidad 8; en esta ocasion involucra al quinto complejo tilacoidal,
la ATPasa CF,F,. Medidas recientes indican que se precisa el flujo
de 14 H* a su través para sintetizar, en el estroma, tres moléculas
de ATP:

3ADP +3P + 14H; =~ AP=CRh . 3ATP 4 3H,0 + 14H,_ (11)

lumen estroma

Ahora bien, la ilustracién 9.9 muestra que cada vuelta del ci-
clo de Calvin consume 2 NADPH y 3 ATP; la reaccion (10) pro-
porciona los 2 NADPH, pero solo bombea 12 H* al lumen, lo que
equivale, segln la ecuacion (11), a menos de 3 ATP. Afortunada-
mente, hay un proceso que proporciona los dos H* que “faltan”:
en determinadas circunstancias se establece un flujo ciclico, en
el cual un electron del PS |, excitado por un fotdn y transportado
por la ferredoxina al complejo bef, retorna al PS | a través de la
plastocianina [véase la ilustracion 9.17]. Su resultado neto es el
bombeo de dos H* hacia el lumen:

+ 1foton PSI + complejo bgf 2 Ht

lumen

2H;

estroma

(12)

Los H* acumulados en el lumen por este proceso sirven para
fabricar ATP, hablandose entonces de una fotofosforilacion cicli-
ca —en la que no se genera ni O, ni NADPH— para distinguirla de
la fotofosforilacion no ciclica resultante del flujo de electrones
desde el H,0 hasta el NADP*.

Al sumar las ecuaciones (10), (11) y (12) se obtiene la ecua-
cion global de la fase luminica de la fotosintesis. Con ella, y con la
ilustracion 9.18, daremos por concluida esta parte de la Unidad
dedicada al ciclo del carbono.

2H,0 + 2NADP™ + 3ADP + 3P, + 9 fotones —— 0, + 2NADPH + 2H" + 3ATP + 3H,0 (13)
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Ilustracion 9.18. Esquema final del ciclo del carbono a nivel celular. Hay que advertir que, en

4

realidad, la glucosa no es un producto del ciclo de Calvin. Aqui aparece simplemente por convenien-
cia, para posibilitar una comparacion con la respiracion celular, en la que la glucosa se oxida hasta
CO,. Los productos del ciclo de Calvin son triosas fosfatadas, y los aziicares que se producen en las
plantas son, principalmente, la sacarosa y el almidon, cuya sintesis ocurre sin pasar por una etapa
de glucosa libre (Fuente: ASH).

1.4. Asimilacion del nitrogeno, del fosforo
y del azufre

La energia quimica (ATP) y el poder reductor (NADPH) obteni-
dos en la fase luminica de la fotosintesis van a ser utilizados por
las plantas y las algas no solo para reducir el CO2, sino también
determinados compuestos inorganicos presentes en el medio en
su estado de maxima oxidacion.

Asimilacion del nitréogeno

Las plantas absorben por las raices el nitrato (NO3") y, en
ocasiones, el amoniaco (NH;) del agua o de la porcion soluble del
suelo. Los nitratos se reducen en varias etapas:

El nitrato se reduce a nitrito gracias a la reductasa del nitra-
to, enzima que contiene molibdeno:

NO, + NADPH + H' —fedwassdduiao . NGO 4 NADP* + H,0 (14)

nitrato nitrito

El nitrito (producto muy toxico para la planta) se reduce rapi-
damente a amoniaco, en la reaccion de la reductasa del nitrito:

NO, + 6ferredoxina,,,,, + 8H" —fdesdnic o NH! 4+ 6ferredoxina

nitrito ion amonio

+ 2H,0 (15)

oxidada
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El NH,* formado se combina con un aminoacido —el glutama-
to— para formar otro aminoacido —la glutamina—. El grupo amino
de la glutamina puede entonces transferirse al a-cetoglutarato
—un intermediario del ciclo de Krebs—, dando dos moléculas de
glutamato. A partir del glutamato o de la glutamina, el nitroge-
no puede transferirse, mediante reacciones de transaminacion
—catalizadas por aminotransferasas—, a otros cetoacidos, para
formar los restantes aminoacidos.

Asimilacion del fosforo

El fosforo, que forma parte de moléculas tan importantes
como el ATP, los fosfolipidos de la membrana plasmatica y los
acidos nucleicos, no aparece aislado en la naturaleza, sino que
se encuentra siempre combinado con otros elementos formando
fosfatos. Las raices de las plantas absorben el fosfato presente
en la solucién acuosa del suelo y, dentro de la planta, el fosfato
inorganico pasa a fosfato organico sin que se produzca un cam-
bio de valencia.

Asimilacion del azufre

Las plantas asimilan el azufre en forma de ion sulfato (S0,%")
gue esta en la porcion soluble del suelo. En los cloroplastos, este
sulfato es reducido a sulfito (S0527) y después a sulfuro de hidré-
geno (H,S), que se une a la acetilcisteina como grupo tiol (-SH)
para formar el aminoacido cisteina.

Ecuacion global de la fotosintesis

Los procesos de fijacion del nitrogeno, fosfato y azufre que
acabamos de ver, junto con la asimilacion del CO, esquematiza-
da en la ecuacion (2), pueden resumirse en una ecuacion global
de la fotosintesis:

H,O + aCO, + bNO; + ¢SOz + dPO} —2- materiaorganica + %0, (16)

donde a, b, cy d son cantidades relativas. La materia organica
sera utilizada por los seres vivos como fuente de energia y como
elementos plasticos para la construccion de las estructuras ce-
lulares.
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Actividades

1.

10.

11.

12.

Utilizando la férmula de la ilustracién 9.2, calcula la energia de un fotén de radiacion in-
frarroja lejana (A = 10 000 nm), de luz roja (A = 680 nm), azul (A = 470 nm) y ultravioleta
UVB (A = 300 nm).

Si la energia necesaria para formar una molécula de glucosa a partir de CO, y H,0O proce-
diera solo de la luz roja, ¢cuantos fotones se requeririan como minimo?

Teniendo en cuenta que el transito a un nivel energético cercano requiere energias de
entre 2y 8 eV (para enlaces como C = C o C = 0), pero que a partir de entre 3,5y 5 eV se
rompen enlaces como C-C, C-H u O-H, discute la posibilidad de que la fotosintesis o la
vision dependan de radiaciones distintas de la luz visible.

¢Como se pueden interpretar los resultados del experimento de Engelmann [ilustracion 9.3]?
¢Cuanta glucosa (masa molecular = 180 u) podria formarse si toda la energia solar que
absorbe la superficie terrestre se empleara por las plantas con este fin? (Dato: a la super-
ficie terrestre llegan 3,18 x 102! kJ afio™?, pero el 15 % es reflejado y devuelto al espacio).
Segln la ilustracion 8.2, la cantidad de carbono que se fija anualmente (supondremos que
toda ella en forma de glucosa) por las plantas terrestres es de 5,7 x 10* g,y de 5,0 x 10® g
por el plancton marino. Compara estos datos con los resultados obtenidos en la actividad
5. ¢A qué conclusiones te permiten llegar?

Da una interpretacion razonada de los resultados obtenidos por Emerson y Arnold.

Propdn una hipotesis acerca del papel que juegan los llamados pigmentos accesorios
(clorofila b, carotenoides...) de los fotosistemas.

Responde las cuestiones:
a) Ajusta la ecuacion (1) si como reactivo de Hill (A) se usa ferricianuro [Fe(CN)g3"].
b) ¢Por qué el experimento de Hill no demuestra que el O, procede del H,0?

Modifica la ecuacion global de la fotosintesis de modo que incluya explicitamente la “en-
trada” de H,80. ¢Como la escribirias si se hubiese usado C*¥0, y H,0 normal?

Para formar glucosa a partir de G3P es necesario recorrer a la inversa la fase preparatoria
de la glucdlisis. Pero las dos reacciones que consumen ATP no pueden invertirse: los gru-
pos fosforilo se eliminan simplemente por hidrélisis. Teniendo esto en cuenta, escribe la
ecuacion neta del ciclo de Calvin para la sintesis de glucosa.

En condiciones atmosféricas normales, 12 de cada 60 moléculas de RuBP sufren oxigena-

cion en lugar de carboxilacion. Con este dato, calcula el rendimiento real en la sintesis de
glucosa por la ruta Cs. ¢Qué ocurriria si no hubiese fotorrespiracion?
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13. ¢Por qué es problematica la agricultura con plantas que solo poseen la ruta C; —el trigo,
por ejemplo— en paises tropicales? (Indicacion: para evitar la deshidratacion, estas plan-
tas han de ocluir sus estomas la mayor parte del tiempo.) ¢Por qué, en cambio, crecen
bien en invernaderos, incluso con elevadas temperaturas?

14. A partir de la ecuacion (13) y de la respuesta a la actividad 11, escribe la ecuacion global
de la fotosintesis de la glucosa. Compara el nimero de fotones requeridos con el calcula-
do en la actividad 2 para obtener el rendimiento maximo del proceso.

oo

Recuerda

e La luz, por medio de la clorofila, promueve un flujo de electrones desde el H,O (oxidada a
0, por el fotosistema Il) hasta el NADP* (reducido a NADPH por el fotosistema 1). Ambos
fotosistemas se acoplan gracias al complejo bf, capaz de aprovechar la “caida” de elec-
trones hacia potenciales rédox mas positivos para bombear H* desde el estroma de los
cloroplastos hasta el lumen de los tilacoides. El retorno de los H* a través de la ATPasa
CF,F, estimula la sintesis de ATP.

e En el estroma, el NADPH y el ATP sintetizados se emplean para impulsar el ciclo de Calvin-
Benson-Bassham, en el transcurso del cual la enzima RuBisCO reduce el carbono del CO,,
facilitando su incorporacion posterior a sacarosa (en el citosol), almidon (en el cloroplasto)
u otros productos exportables desde las hojas al resto de la planta; productos que las mi-
tocondrias podran reoxidar durante la respiracion.

e Al igual que sucede con el CO,, el ATP y el NADPH producidos en la fase luminica de la
fotosintesis son utilizados para reducir algunos compuestos inorganicos presentes en el
medio (nitratos, fosfatos, sulfatos...) y obtener materia organica.




Unidad 9

Fotosintesis y otros procesos metabolicos

2. Metabolismo bacteriano
y biotecnologia

Las bacterias presentan una gran diversidad metabdlica que

esta condicionada, entre otros factores, por el ambiente en el que
desarrollan su actividad, especialmente por la concentracion de
oxigeno. En funcion de este parametro, podemos clasificar las
bacterias en tres categorias:

1.

Aerobias estrictas. Son aquellas bacterias que Unicamente
pueden desarrollar su actividad metabélica en presencia de
oxigeno; son un ejemplo las bacterias del género Streptomice-
tes, caracterizadas por ser productoras de antibiéticos.

Anaerobias estrictas. Llevan a cabo su actividad metabdlica
y su crecimiento en ausencia total de oxigeno atmosférico; por
ejemplo, las bacterias patogenas Clostridium botulinumy Sal-
monella thiphi.

Aerobias facultativas. Son bacterias que muestran actividad
metabdlica tanto en presencia de oxigeno como en su ausen-
cia, dependiendo de las condiciones de cultivo. En el primer
caso llevan a cabo la respiracion aerobia, mientras que en
el segundo caso se produce, bien una respiracion anaerobia
(tipo de respiracion en la que el aceptor final de electrones no
es el 0,, sino otras sustancias, como el SO, o el NO?-), bien
un proceso de fermentacion. Un ejemplo es Escherichia coli.

Fases de crecimiento

o
2

—_
o
y

Namero de células viables por ml
=

—_
=]
T

Tiempo

Iustracion 9.19. Curva de crecimiento de una bacteria. Fase

de latencia: adaptacion a las nuevas condiciones del medio.
Fase exponencial o logaritmica: la velocidad de crecimiento es
mdxima y el tiempo de generacion es minimo. Fase estacionaria:
se mantiene el numero de bacterias. Fase de muerte: se produce
una reduccién del niimero de bacterias viables del cultivo.
(Fuente: ASH).




Unidad 9

Fotosintesis y otros procesos metabolicos

Por supuesto, la presencia o ausencia de oxigeno no es el Uni-
co factor que condiciona el desarrollo de las bacterias; también
influyen, y mucho, la fuente de energia y la fuente de carbono
que utilicen. En funcién de estas dos variables, las bacterias se
pueden clasificar en:

1. Quimiotrofas. Son aquellas que obtienen su energia oxidando
un compuesto quimico reducido. Segln el tipo de compuesto
quimico que utilizan como fuente de energia se dividen en:

e Quimiolitotrofas. Captan energia quimica a partir de la oxi-
dacién de sustancias inorganicas. Normalmente son aero-
bias (el O, es el Ultimo aceptor de electrones) y la mayoria
utilizan como fuente de carbono el CO, (esto es, son au-
totrofas), sintetizando materia organica mediante el ciclo
de Calvin. Son las Unicas capaces de vivir en ausencia de
materia organica y obtener nutrientes organicos a partir de
sustratos inorganicos (proceso conocido como quimiosin-
tesis). Son importantes porque, como veremos en el epigra-
fe 2.1, participan en los ciclos biogeoquimicos.

e Quimioorganoétrofas. Su fuente de energia es una sustan-
cia organica que se degrada mediante fermentacion (son
anaerobias). La fuente de carbono es un compuesto orga-
nico (heterétrofas). Son bacterias simbiontes, saprofiticas y
parasitas tipicas de aguas estancadas, suelos...

2. Fototrofas. Son aquellas que usan la luz como fuente de ener-
gia, transformandola en energia quimica mediante el proceso
de fotosintesis. Dentro de este tipo de bacterias cabe distin-
guir entre:

o Fotolitotrofas o fotoautétrofas, que utilizan una fuente de
carbono inorganica, como el CO..

o Fotoorganotrofas o fotoheterotrofas, cuya fuente de car-
bono es organica.

Las bacterias fototrofas pueden presentar dos tipos basicos
de fotosintesis:

A. Fotosintesis oxigénica. El agente reductor es el agua que,
al oxidarse, produce oxigeno molecular (igual que en las plan-
tas). Intervienen los fotosistemas | y Il, este Gltimo es el res-
ponsable de escindir el H,0 y producir oxigeno. El CO, es re-
ducido por el ciclo de Calvin. Este tipo de fotosintesis la llevan
a cabo las cianobacterias, que fueron los primeros fotétrofos
oxigénicos que aparecieron sobre la Tierra; la produccion de
0, de estas bacterias permitié que se diesen las condiciones
necesarias para la evolucion de los procariotas que podian
respirar O,. Actualmente, mas de la mitad de la fotosintesis
de nuestro planeta se debe a cianobacterias fotosintéticas.
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Ilustraciéon 9.20. Comparacion de la
fotosintesis de tres grupos de bacterias
fotétrofas. Obsérvese que las bacterias
rojas tienen un fotosistema (el centro de
reaccion bacteriano, o bCR) similar al
PS 11, mientras que el de las bacterias
verdes recuerda al PS I (Fuente: ASH).

Ilustracion 9.21. Bacteria

roja del género Chromatium,
que lleva a cabo una fotosinte-
sis anoxigénica. En su interior
se observan los granulos de
azufre (Fuente: http:/ /starcen-
tral.mbl.edu/microscope).

Fotosintesis y otros procesos metabolicos

Fotosintesis anoxigénica. En este caso no se forma O,, por-
que generalmente utilizan como donador de electrones sus-
tancias como el H,S, el 82032‘, el H,... Estas bacterias poseen
un solo fotosistema. Un gran nimero de bacterias muy diver-
sas presentan fotosintesis anoxigénica, como, por ejemplo:

e Las bacterias rojas del azufre [véase la ilustracion 9.21],
en las que se produce un transporte inverso de electro-
nes con respecto al de la respiracion [véase la ilustracion
9.20]: los dadores de electrones son reductores débiles,
por lo que los electrones son forzados a retroceder contra
el gradiente redox para reducir el NAD*. La fijacion del CO,
tiene lugar por ciclo de Calvin.

e Las bacterias verdes del azufre, cuyos dadores de electro-
nes sirven para reponer |los electrones que cede la bacte-
rioclorofila al ser excitada por la luz. El destino habitual de
los electrones es la ferredoxina, que estas bacterias usan
para fijar CO, mediante un ciclo de Krebs inverso (es decir,
en el que “entra” CO, y “sale” acetil-CoA).

CIANOBACTERIAS

Esfroma

Lumen

| .

2H0

AR 8H Plastocianina
FOTOSISTEMA 1i COMPLEJO b,f  FOTOSISTEMA |
BACTERIAS ROJAS 4H’
8H* H,5 (dador extermno NADH
de electrones)
Citoplasma \

4H'

Citoctomo @, 8H™ 4H'
DESHIDROGENASA similar
bCR tipo Il COMPLEJO bc, al complejo | mirocondrial ATPasa
BACTERIAS VERDES __ ENADEY 4;‘*
Fenedoxing ] AT
@"'Cg
Citoplasma ? il
Reductasa del NADP' :
Periplasma )
Cirocromo Ces;

&
) ‘\ H.$, 5,07 (dadores

bCR tipo | externcs de electrones)

8H"
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Componentes del sistema fotosintético de las bacterias

La gran complejidad de las bacterias fototrofas tiene su reflejo en una amplia variedad de
estructuras y moléculas implicadas en la fotosintesis. Podemos citar, por ejemplo:

e Los LHC (complejos colectores de luz) y el centro de reaccion de los fotosistemas, asi
como las cadenas transportadoras de electrones pueden tener distintas localizaciones:
en tilacoides en las cianobacterias, en clorosomas (estructuras rodeadas de una mem-
brana atipica) en bacterias verdes, en cromatoforos (invaginaciones de la membrana
plasmatica con actividad fotosintética) en las bacterias anoxigénicas rojas, o en la propia
membrana citoplasmatica en las bacterias anoxigénicas verdes y en las heliobacterias.

e Entre los pigmentos bacterianos podemos destacar:

P Clorofilas en cianobacterias y bacterioclorofilas en bacterias fototrofas anoxigénicas.
Las bacterioclorofilas se caracterizan por absorber la luz en el espectro del rojo e in-
frarrojo lo que les permite crecer en ambientes acuaticos por debajo de las densas
praderas de algas y cianocifeas.

P Otros pigmentos, como carotenoides, ficobiliproteinas, feofitinas, y bacteriofeofiti-
nas, asi como quinonas, citocromos y ferroproteinas sin el grupo hemo.

-

288= .,fa,;;{&x-ﬁ:_

Ilustracion 9.22. Nostoc mus-

corum, cianobacteria fijadora de

N, atmosférico aislada de unos

arrozales de Argentina (Fuente:

http:/ /www.dbbe.fcen.uba.ar/
labs/lab-2/fotos.htm).

& 4

} .
Ilustracio

n 9.23. Nodulos en
la raiz de la leguminosa Lotus
pedunculatus (Fuente: http://

commons.wikimedia.org/wiki).

2.1. Las bacterias y los ciclos de los
elementos

Como hemos mencionado, las bacterias quimiolitotrofas jue-
gan un importante papel en los ciclos biogeoquimicos; como ve-
remos a continuacion, también intervienen otro tipo de bacterias.

Bacterias del ciclo del nitrogeno

El principal reservorio de este elemento es la atmoésfera. Sin
embargo, la mayoria de los organismos no pueden utilizar el nitr6-
geno atmosférico —como vimos anteriormente las plantas toman
nitratos de la solucién del suelo—; la excepcion la constituyen las
llamadas bacterias diazotroficos, capaces de fijar el nitrogeno
atmosférico. Algunos de tales bacterias, como las cianobacterias
(fotétrofas) o Azotobacter (quimioorgandétrofa), se hallan en for-
ma libre; otras se hallan en simbiosis con determinadas plantas,
sobre todo leguminosas, como las bacterias del género Rhizo-
bium [véase la ilustracion 9.23], de gran importancia econémica.

Las bacterias diazotréficas infectan raices, se multiplican y
forman nédules, en los que se fija el nitrogeno. El proceso esta
catalizado por el complejo multienzimatico de la nitrogenasa,
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que requiere gran cantidad de energia en forma de ATP y dadores
de electrones tales como la ferredoxina:

N, +10H* + 8 ferredoxing ., + 16 ATP —2 5 2 NH; + 8 ferredoxina, g, + 16 ADP +16 P, +H, (17)

El NH,* formado pasa a la planta que, a cambio, proporciona
a la bacteria compuestos de carbono.

Por otra parte, la materia organica en descomposicién y la
procedente del metabolismo celular (amoniaco, urea y acido Uri-
co) va al suelo o al agua, y sobre ella actlan otras bacterias:

e Bacterias amonificantes. Degradan los compuestos organi-
cos nitrogenados (aminoacidos y nucleétidos) que forman par-
te de la materia organica en descomposicion, para después fa-
bricar sus propias proteinas; el exceso de nitrégeno lo liberan
en forma de NH; o de NH,".

e Bacterias nitrificantes. Son quimiosintéticas, y oxidan el amo-
niaco y el iobn amonio. Esta oxidacion se verifica en dos etapas
y en ambas se libera energia.

1. En la primera, bacterias de los géneros Nitrosomonas y
Nitrococcus oxidan el amoniaco (NH;) a nitrito (NO, ), ge-
nerando electrones que llegan al O, a través de la cadena
respiratoria:

2NH, + 30, —— 2NO, + 2H + 2H,0 as

2. El nitrito es una sustancia toxica para las plantas. Afortuna-
damente no se encuentra en el suelo, porque las bacterias
del género Nitrobacter lo oxidan rapidamente a nitratos
que, como recordaremos, son asimilados por las plantas,
cerrando asi el ciclo del nitrogeno:

2NO; + 0, —— 2NO; (19)

e Bacterias desnitrificantes. Ciertas bacterias, generalmente
heterétrofas como Pseudomonas fluorescens, obtienen ener-
gia mediante respiracion anaerobia: en ausencia de oxigeno,
degradan sustratos organicos como metanol, etanol, acido
acético o glucosa; el aceptor final de electrones es el nitrato
(NO; ), el cual acaba convirtiéndose en nitrégeno molecular
(N,), que es liberado a la atmosfera.

Bacterias del azufre

Las bacterias incoloras del azufre son responsables de la oxi-
dacion del azufre o sus derivados con desprendimiento de ener-
gia y en presencia de O,; son, por tanto, quimiosintéticas. Son
frecuentes en emanaciones hidrotermales y en aguas residuales.
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Existen una gran variedad de reacciones debido a los mdltiples
estados de oxidacion del azufre. Algunas de las reacciones son:

HS + 20, —— SO; + 2H'
(2
2S + 2H,0 + 30, —— 2S0? + 4H'

Bacterias del hierro o ferrobacterias

Son bacterias quimiosintéticas que oxidan compuestos que
contienen hierro ferroso, transformandolo en férrico con libera-
cion de energia. Un ejemplo es la siguiente reaccion:

4Fe” + 4H + O, ——— 4Fe” + 2H,0 e

Bacterias del hidrogeno

Pueden utilizar hidrégeno molecular y son quimioautétrofos
facultativos; pueden ser también quimioorganoétrofos, lo que su-
cede cuando usan compuestos organicos:

H, + 40, —— H,0 (22)

Bacterias del metano

Son bacterias quimiosintéticas que utilizan metano como
fuente de energia, transformandolo en diéxido de carbono. Se lo-
calizan en yacimientos geotérmicos, en pantanos y en yacimien-
tos de turba. La secuenciacion de su genoma permitira desarro-
llar aplicaciones biotecnolégicas de estos organismos.

CH, + 20, —— CO, + 2H,0 @3

NITROGENQ ATMOSFERICO
(reserva principal)

OCAS FOSFATADAS N e
N y Bacterias *
i \ a

Procesos S
geologicos Eenios ==

Tlustracion 9.24. Representacién conjunta de los ciclos del nitrégeno y del fésforo. Obsérvese que, aunque el
reservorio natural del nitrégeno es la atmdsfera, este elemento solo puede ser fijado por algunos seres vivos

y ademds su fijacion es muy costosa energéticamente, por lo que a menudo es un factor limitante para el cre-
cimiento y desarrollo de los seres vivos. En cuanto al féosforo, este elemento no se presenta en estado gaseoso
en condiciones de temperatura y presion normales. Su ciclo se realiza a través del agua, de los suelos, de los
sedimentos (adsorcion a superficies minerales) y de los tejidos organicos/material hiuimico. El ciclo del fésforo
es muy eficiente en ecosistemas terrestres, pero su depdésito en los fondos marinos (puede tardar en reciclarse
millones de anios) hace que la cantidad de fésforo realmente disponible a nivel global sea mucho menor (Fuen-
te: ASH).
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2.2. Biotecnologia: concepto y aplicaciones

La biotecnologia es la aplicacién de procedimientos
cientificos y técnicos a la transformacion de ciertas mate-
rias realizada por organismos vivos, para la obtencion de
algun producto o servicio Gtil para el hombre. La biotecnolo-
gia tiene una larga historia, porque ya desde la antigliedad
se vio que el jugo de uva se transforma en vino, que la leche
se convierte en queso o yogurt... Por aquel entonces, no se
sabia cOmo acontecian estos procesos, pero si los benefi-
cios que generaban.

La biotecnologia tradicional se basa en el uso de los
microorganismos, tal como se hallan en la naturaleza, para
producir determinados productos. Posteriormente, el des-
cubrimiento de los detalles de los procesos, incluidos los
organismos implicados, ha extendido el uso de los microor-
ganismos a otras areas industriales como la fabricacion de
detergentes, la obtencion del papel, la elaboraciéon de me-

dicamentos...
Refrigeracion ’ . i . . .
: En la actualidad, también se utilizan las técnicas de la
Levadura ingenieria genética basadas en la modificacion de genes

i

y en la transferencia de material genético de un microorga-
nismo a otro [véase la Unidad 7] dando lugar a |la biotecno-

Tlustracién 9.25. Proceso de fabrica- logia microbiana, cuyas aplicaciones son numerosas; entre
cion de la cerveza tipo Ale por fermen- ellas cabe destacar las siguientes:

tacion alta; es decir, la fermentacion

de la malta, realizada por la levadura Los microorganismos en la industria alimentaria
Saccharomyces cerevisiae, se produce
en la superficie exterior (Fuente: http:// Algunos microorganismos, como el alga Chlorella, se re-

www.bolsonweb.com).

producen rapidamente y tienen una alta concentraciéon de

proteinas, vitaminas y sales minerales; por esta razon, son

cultivados en Japdn en grandes cantidades para la alimen-
tacion tanto humana como de animales. Sin embargo, son los
productos obtenidos por las transformaciones de los alimentos
por microorganismos (por fermentacion o por respiracion aerébi-
ca con oxidacion incompleta del sustrato) los que tienen mayor
interés.

Como hemos visto en la Unidad 8, las fermentaciones son pro-
cesos de oxidacion incompleta, realizadas por microorganismos
como bacterias y levaduras; en el proceso se puede obtener un
producto organico principal (homofermentacion) o a varios (he-
terofermentacion):

e Fermentacion alcohélica. Se produce por la actividad de
diferentes especies y cepas de levadura (Saccharomyces,
Candida...) sobre distintos sustratos como el zumo de uva
(produccion de vino por fermentacion con Saccharomyces
ellipsoideus), o los cereales malteados (fabricacion de cerve-
za, por fermentacion, por ejemplo, con Saccharomyces cere-
visiae, como en la ilustracion 9.25), o las bebidas destiladas.
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El azlicar presente en el sustrato se oxida parcialmente y se
produce etanol y CO,:

CeH,,0y — 2CH,-CH,OH + 2CO, (24

glucosa etanol

Saccharomyces cerevisiae también se utiliza en la fabrica-
cion del pan; en este caso, al anadir la levadura a la masa, se
produce su fermentacién; las burbujas del CO, desprendido
hacen que la masa se hinche y el pan sea mas esponjoso. El
alcohol formado se evapora durante el horneado.

e Fermentacion lactica. Se produce la siguiente reaccion:

c.H,0, + HO —— 2CH,.,O0, —— 4 CH,-CHOH-COOH (25

lactosa

glucosa acido lactico

La fermentacion lactica de la leche por las bacterias Strep-
tococcus termophilus y Lactobacillus bulgaricus se utiliza para
fabricar yogur. Otras bacterias, como Streptococcus cremoris
y Streptococcus lactis, transforman la leche en cuajada, que
se puede dejar madurar para obtener queso —proceso que ya
no tiene nada que ver con la fermentacion lactica, sino con
la hidrélisis parcial de grasas y de algunas proteinas gracias
a levaduras y mohos del género Penicillium que crecen en su
superficie—. El acido lactico también se usa como conservan-
te de los alimentos.

En la industria alimentaria también se utilizan multitud de
enzimas que se obtienen por manipulacion genética de microor-
ganismos, principalmente de bacterias y hongos, en los que se
insertan genes productores de estas enzimas. Por ejemplo, Ba-
cillus subtilis produce xilanasas que se agregan a la harina para
mejorar la textura y sabor del pan y proteasas que se usan para
clarificar la cerveza, y Aspergillus niger produce catalasas que se
usan como conservantes en bebidas.

Microorganismos en la industria farmacéutica

Los microorganismos se emplean para la sintesis de un gran
nlmero de sustancias de la industria farmacéutica. Podemos ci-
tar como ejemplos:

e Produccion de antibioticos. Tres son los grupos de microorga-
nismos productores de antibidticos (metabolitos secundarios
de su actividad vital): los mohos, las eubacterias y los actino-
micetes. Los antibiéticos mas destacables son las penicilinas
(elaboradas de forma natural por hongos de los géneros Peni-
cillium y Aspergillus), las cefalosporinas (aisladas, en princi-
pio, del hongo Cephalosporium acremonium, y que se carac-
terizan por su baja toxicidad y por su amplio espectro) y las
tetraciclinas (la bacteria Streptomyces aureofaciens produce
el principio activo, la clortetraciclina).
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e Produccion de vitaminas y enzimas. Las bacterias Propioni-
bacterium y Pseudomonas permiten la sintesis comercial de
grandes cantidades de la vitamina By,; otro ejemplo lo cons-
tituye el hongo Ashbya gossypii que produce grandes cantida-
des de riboflavina (vitamina B,). Ambas vitaminas se utilizan
para tratar estados carenciales.

e Obtencion de hormonas y vacunas. Por manipulacion genéti-
ca de microorganismos como Escherichia coli, se han obtenido
cantidades apreciables de hormonas como la insulina, la hor-
mona de crecimiento, la eritropoyetina, la hormona estimulan-
te del foliculo (FSH)...

La ingenieria genética también ha propiciado la sintesis de
vacunas. En 1986 surgi6 la primera vacuna obtenida por esta
técnica, la de la hepatitis B, fruto de la produccion en levaduras
de un fragmento de la superficie del virus de la hepatitis B, cau-
sante de la respuesta inmunitaria.

Microorganismos y medio ambiente

Los microorganismos degradan, asimilan y/o metabolizan de
forma natural moléculas organicas, en ocasiones toxicas, trans-
formandolas en moléculas mas pequefas e inocuas que se pue-
den incorporar al ciclo de los elementos; este proceso recibe el
nombre de biodegradacion. La aplicacion de técnicas de biode-
gradacién para neutralizar o eliminar sustancias contaminantes
y recuperar las zonas contaminadas recibe el nombre de biorre-
mediacion y puede realizarse de distintas maneras:

e Remediacion microbiana. Se refiere al uso de microorganis-
mos directamente en el foco de la contaminacion (no todos
los contaminantes pueden ser tratados: los metales pesados
se absorben dificilmente por los microorganismos). Se pueden
usar microorganismos autéctonos (incorporando nutrientes
para incrementar su desarrollo) o exdgenos (en muchas oca-
siones modificados genéticamente).

e Degradacion enzimatica. Consiste en el empleo de enzimas,
producidas en bacterias transformadas genéticamente, para
degradar contaminantes.

Industrias agropecuarias

Los microorganismos tienen un papel fundamental en estas
industrias (recuérdese, por ejemplo, la fijacion de N, por Rhizo-
bium). Estudiaremos dos aspectos concretos:

e Produccion animal. En animales esta muy difundida la practi-
ca de anadir suplementos de vitaminas (A, D, Bgy By,), oligoele-
mentos y aminoacidos esenciales a los piensos para mantener
las funciones fisioldgicas normales y evitar las deficiencias;
muchos de estos compuestos se producen por biotecnologia
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microbiana. También las bacterias Saccharomyces cerevisiae,
Enterococcus faecium, Bacillus licheniformis o Lactobacillus
casei se afaden a los piensos para evitar la proliferacion de
cepas bacterianas patégenas en la flora intestinal, para inhibir
la accion de toxinas microbianas y para producir enzimas que
facilitan la digestion del almidén y de las proteinas.

Insecticidas biolégicos. Tienen menos efectos nocivos que
los insecticidas sintéticos como el DDT. Entre los insecticidas
biologicos destaca Bacillus thuringiensis, que se encuentra de
forma natural en el suelo y en las plantas y es muy efectivo
contra muchos tipos de insectos y otros invertebrados. Cuando
esta bacteria esporula, sintetiza unos cristales proteicos, a los
cuales debe su actividad insecticida. Estas protoxinas necesi-
tan ser ingeridas por las larvas para poder actuar.

La fitorremediacion

Consiste en el uso de plantas para limpiar zonas contaminadas. Se basa en la capacidad
que tienen algunas especies vegetales, como el altramuz o el tomate, de extraer, metabo-
lizar y acumular sustancias toxicas presentes en los suelos (metales pesados, compuestos
radiactivos, sustancias organicas...).

Las ventajas que ofrece la fitorremediacion frente a los métodos tradicionales (el reem-
plazo de suelos, la incineracion...) son su bajo costo, su seguridad y su sencillez de aplicacion
tanto en ecosistemas acuaticos como terrestres. Ademas permite la eliminacion selectiva de
contaminantes y su recuperacion para futuros usos.

Actividades

15. Observa la ilustracion 9.19 y da una interpretacion a las variaciones observadas en cada
una de las fases del crecimiento bacteriano.

16. En condiciones especiales, algunas cianobacterias que viven en charcas salinas ricas en
sulfuros pueden utilizar H,S como dador de electrones. Como resultado de la oxidacion
se produce azufre. Deduce qué tipo de fotofosforilacion tendra lugar. Razona si se vera
afectado el transporte de electrones por los fotosistemas |y Il.

17. El crecimiento de los microorganismos puede ser aerobio o anaerobio. Explica cual de los

dos sera mas eficiente.

18. ;Qué interés puede tener para algunos microorganismos la produccion de metabolitos
secundarios como los antibiéticos?
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19. Los contaminantes constituyen fuente de materia y energia para los microorganismos que
los degradan. Esta degradacion puede darse en condiciones aerobias o en condiciones
anaerobias. Indica cual sera el aceptor de electrones en cada caso y escribe las reaccio-
nes que tienen lugar.

20. ¢Podrias indicar algunos factores que influyen en la capacidad de biodegradacion natural
de un contaminante por un microorganismo?

21. ;Qué finalidad tiene la adicion de fertilizantes ricos en Py N a una zona contaminada?

22. La fitorremediacion es una técnica sencilla y segura, pero también presenta algunos in-
convenientes. ¢Podrias senalar alguno de ellos? ¢Y la solucion a estos problemas?

23. 23. En muchas piscifactorias de truchas y salmones se anade a los piensos la levadura

Phaffia rhodozyma, que produce un pigmento rosado, la astaxantina. Investiga qué persi-
gue esta practica.

oo

Recuerda

e Las bacterias presentan una gran variedad de formas metabdlicas; algunas realizan una
fotosintesis muy similar a la de plantas y algas, otras hacen una fotosintesis anoxigénica
en la que participan bacterioclorofilas y un solo fotosistema, un gran nimero de ellas son
quimiosintéticas, e incluso las hay que pueden realizar ambos procesos segln las condi-
ciones del medio.

e La quimiosintesis es un proceso de sintesis de materia organica a partir del CO, (a veces
del CH,) utilizando como fuente de energia determinados compuestos inorganicos presen-
tes en el medio. Es el proceso caracteristico de las bacterias quimiolitétrofas implicadas
en los ciclos de los elementos.

e La biotecnologia es la aplicacion de procedimientos cientificos y técnicos a la transforma-
cion de ciertas materias por la acciéon de ciertos organismos para obtener algin producto
o servicio (til. La biotecnologia tradicional utiliza los microorganismos y sus productos sin
interferir en el proceso. La biotecnologia actual utiliza la ingenieria genética para conseguir
productos especificos. Un gran nimero de microorganismos se usan en distintas areas de
la industria, destacando los microorganismos implicados en procesos de fermentacion.
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3. Regulacion del metabolismo

Buena parte de los procesos biotecnoldgicos que acabamos
de estudiar se aprovechan de “fallos” en el metabolismo micro-
biano. Para un ser vivo suele resultar danina, por ejemplo, la pro-
duccidn en exceso de sus metabolitos. Si una cepa —una variante
genotipica de una especie— lo hace, los vertera al medio para
consumo de otros organismos... y para su propia perdicion, ya
gue podria hallarse en desventaja selectiva con respecto a cepas
menos despilfarradoras.

Tradicionalmente, los microbiélogos han buscado con afan
cepas mal reguladas capaces de sobreexpresar productos de
interés industrial, rescatandolas de la extincion. Hoy en dia, las
técnicas de ingenieria genética siguen una estrategia mas su-
til: toman cepas normales y “desconectan” deliberadamente sus
controles reguladores naturales. Para lo cual, por descontado,
han de averiguar en primer lugar donde estan y como funcionan
dichos controles.

3.1. Los tres niveles de regulacion
metabolica

¢, Como se coordina la compleja red de reacciones metabdlicas
de la célula? ¢Como logra adaptar la velocidad de consumo de
nutrientes o de biosintesis de macromoléculas a su justo valor?
Podemos acudir a la Quimica en busca de algunas respuestas,
limitadas pero importantes. Segln la conocida ley de accion de
masas, 10s procesos en los que desaparecen sustancias tienden
a acelerarse cuando la concentracion de las sustancias aumen-
ta. Asi, si la concentracion de H* en la matriz mitocondrial aumen-
tara slbitamente se aceleraria su velocidad de bombeo hacia el
espacio intermembranal por la cadena respiratoria; o que, a su
vez, incrementaria la concentracion de H* en dicha region vy, por
tanto, su velocidad de consumo por otros procesos (entre ellos
su difusién a través de la ATPasa). Semejantes reajustes conti-
nuarian hasta que se establecieran nuevas concentraciones de
H* en la matriz y en el espacio intermembranal, de suerte que
las velocidades de generacion, difusion y consumo se igualaran.

Consideraciones de este cariz se extienden a cualquier pro-
ceso metabdlico. Asi, la reaccion piruvato + NADH — lactato +
NAD* avanzara netamente hacia la derecha si hay mas NADH
que NAD*, con lo que una célula muscular podra regenerar el
NAD* necesario para la continuidad de la glucdlisis; pero si hay
poco NADH transcurrira a la inversa, y asi el higado sera capaz
de producir glucosa que luego suministrara al musculo [véase la
ilustracion 9.26].
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Ilustracion 9.26. La diferente proporcion
NADH/NAD" en el musculo y en el higado
permite que el metabolismo de los aziicares

discurra en sentidos opuestos (Fuente: ASH).
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La ley de accién de masas, sin embargo, no es capaz por si
sola de evitar despilfarros metabdlicos. No podria impedir que
procesos catabdlicos como la glucélisis y procesos anabdlicos
como la gluconeogénesis (la formacion de glucosa a partir de pi-
ruvato) operasen a la misma velocidad cuando la relacion NADH/
NAD* fuese igual a 1; lo que significaria que el ATP generado por
el primer proceso seria consumido en el segundo. Ejemplos como
este nos revelan que las células deben poseer otros mecanismos
de autorregulacion. Entre ellos:

1. Compartimentacion. Consiste, sencillamente, en encerrar las
enzimas de diferentes rutas metabdlicas en compartimentos
celulares distintos. Por ejemplo, la sintesis de acidos grasos
tiene lugar basicamente en el citosol, mientras que su uso
como fuente de energia depende de enzimas (las que catali-
zan el proceso de la B-oxidacion) localizadas, como sabemos,
en las mitocondrias y en los peroxisomas. Asi, el destino de
ciertas moléculas dependerd de donde se encuentren, de
modo que su flujo vendra regulado por las membranas de los
citados organulos.

2. Modificacion de la actividad de enzimas clave. La accion
reguladora del metabolismo suele localizarse en las enzimas
que catalizan reacciones irreversibles, sobre todo las que se
hallan al comienzo de una ruta metabdlica. Uno de los meca-
nismos mas importantes implica transiciones alostéricas. El
término procede del griego allo, “diferente”, y stereo, “s6lido”
o “tridimensional”, y significa que la estructura tridimensional
de la enzima (la estructura terciaria, la cuaternaria o ambas)
experimenta modificaciones inducidas por la unién de una pe-
quena molécula (el efector o modulador) a un centro distinto
de su centro activo. Los moduladores pueden ser:

e Modulador positivo o activador. Cuando el modulador esti-
mula la actividad enzimatica.

e Modulador negativo. Cuando la union del modulador “des-
conecta” a la enzima, lo que constituye un ejemplo de inhi-
bicion no competitiva a que aludiamos en la Unidad 4 [véa-
se la ilustracion 9.27].
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Otro mecanismo es la modulacion covalente, propio de
enzimas que pueden existir en dos formas, inactiva y activa,
interconvertibles por la unién covalente de, por ejemplo, un
grupo fosforilo; estas modificaciones covalentes estan catali-
zadas por enzimas especificas [véase la ilustracion 9.28].

3. Modificacion de la cantidad de enzima. Existe un tercer nivel
de regulacion mucho mas drastico que los anteriores (y mas
lento): consiste simple y llanamente en destruir a las enzimas
responsables de la fabricacion en exceso de un producto; pero
también en fabricar las enzimas que se precisan, respondien-
do en todo momento a las necesidades de la célula.

Baja concentracion de los productos Fy J

Las enzimas E, y E. estan activas v las dos rutas metabdlicas
[A—Jy A=T) se verfican hasta el final. Como consecuencia, 1os
productos finales FyJ comienzan a acumularse

=
Susﬂcﬂo DS ng (\79 3 . Inhibidor
o J\ } } ZFL alosiérico
\ /B\ /—g deE,

I\Q Q \ A?\,/‘:'/\/“ Inhlbldor
#; J \‘9 \Qolzs;egco

Elevada conceniracion de los productos Fy J

Losenzimas £, v E. se unen a F y J, que actlan como inhibido-
res: carnbia la conformacion del centro activo de las enzirmas,
que no pueden unirse a su sustrato. En consecuencia, las rutas
metabolicas se inferurmpen

-———

Centro cataliico de la
enzima alterado, inca-
paz de unirse al sustrato

Ilustracion 9.27. Inhibicién de rutas metabélicas
por sus productos finales, que actiian como modu-
ladores negativos de enzimas alostéricas (Fuente:
ASH).
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Tlustracion 9.28. Si el organismo necesita glucosa, la
adrenalina se une a un receptor de las células hepdti-
cas, hecho que desencadena la activacion en cascada de
enzimas sucesivas (cada una activa muchas unidades
de la siguiente), dando por resultado la hidrélisis del
glucdgeno. Algunas enzimas se activan alostéricamente
(como la primera quinasa, cuyo modulador es el AMP
ciclico) y otras se activan por unién covalente a un gru-
po fosforilo (Fuente: ASH).

3.2. Destruccion de proteinas

No solo las enzimas, sino casi cualquier proteina ha de ser
destruida mas tarde o mas temprano. Algunas, como las llama-
das ciclinas, apenas “viven” unos minutos; en el otro extremo, la
duracion de las proteinas del cristalino del ojo es indefinida.

408
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Lo cierto es que la destruccion de proteinas juega un papel de
primera magnitud en la vida de la célula. No solo evita el dano
que podrian ocasionar enzimas que se extralimitan en su activi-
dad, sino que permite reciclar sus componentes y utilizarlos para
construir proteinas [véase el epigrafe 3 de la Unidad 6] mas ade-
cuadas a las exigencias celulares del momento (o a las mas per-
manentes, como son los procesos de diferenciacion y desarrollo).
Contribuye también al rejuvenecimiento de la célula, renovando
continuamente la mayoria de sus estructuras: aunque las células
del cerebro de cualquier persona lleven muchos anos en su sitio,
sus diferentes organulos tienen menos de un mes. Capacita asi-
mismo a la célula para defenderse, deshaciéndose de proteinas
extranas que ha captado —por ejemplo, de un virus—y de protei-
nas desnaturalizadas o erroneamente plegadas (la acumulacién
de estas Ultimas es caracteristica de enfermedades como la de
Alzheimer).

Proteasomas

La via mejor conocida para degradar proteinas en el citosol
es un enorme complejo proteinico en forma de barril, del que
cada célula aloja miles de ejemplares. Contiene proteasas, en-
zimas especializadas en degradar proteinas, por lo que recibio
el nombre de proteasoma. Las proteinas no entran al azar en el
proteasoma, sino que son seleccionadas mediante un complejo
enzimatico que reconoce secuencias de aminoacidos especificas
en proteinas de corta vida media o proteinas mal plegadas; la
proteina se etiqueta entonces con ubicuitina, una proteina pe-
quena llamada asi por su ubicuidad (se halla en muchos organis-
mos diferentes), que es precisamente la senal reconocible por el
proteasoma.

Enzimqg E2
Ilustracion 9.29. Arriba: modelo de un (& | Proteina
proteasoma, de frente (izquierda) y de Enaima B mal
perfil (derecha); cada color corresponde a b \“) ple(f_;f_:vdo
una cadena polipeptidica diferente. Abajo: Q Ubicuttina \_ "
[

accion coordinada de tres enzimas distintas 9 ‘

El etiquetado de una proteina para su Enzima E3
degradacion en el proteasoma requiere la “~ Proteasona é
. : A
@/

(Fuente: ASH).

v
Proteina efiquetada
con ubicuitina

“

Péptidos

El destino de una proteina de vida media larga es distinto, y
se acompana en su fatalidad de otras muchas estructuras celu-
lares: se trata de la digestion por lisosomas.




Unidad 9

Macromolecula

Receptor—, s ¥ B

a4
3 < Lsosoma

’
A4 r‘\E]f‘

Fotosintesis y otros procesos metabolicos

Lisosomas

Los lisosomas son vesiculas limitadas por una UGnica mem-
brana, comunes en células animales pero raras en las vegetales
(en los que las vacuolas asumen hasta cierto punto su papel).
Presentan formas y tamanos muy diversos, y pueden hallarse
varios centenares en una sola célula tipica. Su interior se halla
repleto de enzimas conocidas como hidrolasas, capaces de hi-
drolizar (romper por reaccion con agua) enlaces especificos. Se
han identificado decenas de tipos de hidrolasas, entre ellas di-
versas endoproteasas y exopeptidasas, que en conjunto reducen
las proteinas a pequenos péptidos, lipasas que digieren lipidos, o
carbohidrasas, que dan cuenta de los polisacaridos. Todas ellas
comparten una caracteristica: solo son eficientes si el pH del me-
dio es acido, lo que se logra gracias a una bomba de H* de clase
V (que consume ATP) y a un canal de iones Cl ; en conjunto, am-
bos transportadores introducen acido clorhidrico (HCI) y mantie-
nen un pH de 4,8.

Existe una nomenclatura muy va-

s 3 riada para designar lisosomas de
e WA aspectos y etapas funcionales dife-
<A rentes. Asi, se pueden distinguir tres

Vs tipos basicos:

1 - - - . P
Pasi o ; 1. Lisosomas primarios, casi esféri-

cos, que contienen hidrolasas re-

PRIMARIO
“\ J," s 4-/ S l cién salidas del apa’rato dg Qolgi
;':. TR . Q pero carecen de particulas visibles
FOSAPVERA T g 0 restos de membranas.
" \"“Tf“ f-_' ‘..";1:,' 2 / FAGOSOMA '
TG o e g 2. Lisosomas secundarios, mas
'-‘,".,'; '_""""‘:'-‘-".‘ fg grandes e irregulares, que inclu-
: ‘ A, Eeﬁidt/os yen membranas o particulas en
] |end'isfms§m sf?c:j:olb;:aolsoomu ' proce:.sf) de d|gest|on.’Re.suItan de
Monomeros la fusion de uno o mas lisosomas
il El lisosoma primario aporta hidrolasas recién sintetizadas. Para que funcionen primariOS con diversos Orgénl.llos,

optimamente es necesano que una bomba infroduzca ™ en i lisosoma

lo que permite diferenciar entre:

p.d Endocitosis. Los sustratos de la digestion celular se unen a receptores especificos
y se infroducen en vesiculos cublertas que geman hacia el inferior

Las vesiculos de endocitosis se fusionan en un endosoma. La acidificacion del e Endolisosomas. Reciben este

medio debida aunabombade H' libera a los ligandos. El endosoma con dichos
ligandos se fusiona con el lisosoma primaro y se forma un endolisosoma

nombre cuando el organulo con el

Reciclaje de membranas. Los receptares vacios se reunen en vesiculas que via- que se fusiona el lisosoma prl ma-

jon alamembrana plasmatica, fusionandose con ella para su reutilizacion

E Fagochosis. Una bacteria es engullida por la celula formandose un fagosoma,
que se fusiona con ellisosoma primarnio orginando un fagolisesoma

rio es un endosoma, la estacion
central en la que convergen las

A Aclaramiento. Los productos de la digestion legan al citosol por difusién o por vesiculas de endocitosis y que ya
medio de fransportadores, Los materiales indigeribles e incopaces de atravesar . .
la membrana pemanecen en el interior del lisosoma en calidad de residuos eStu d Ia m OS e n |a U n Id a d 3 .

Ilustracion 9.30. Representacion esquemdtica de los procesos de

heterofagia (Fuente: ASH).

e Fagolisosomas. En este caso la
fusion se da con un fagosoma, la
vesicula que engloba a un cuerpo
de gran tamano captado del exte-
rior (como una bacteria).
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El proceso digestivo llevado a cabo en endolisosomas y
fagolisosomas se denomina heterofagia (del griego hetero,
“otro”, y phag, “comer”) porque muchos organismos unice-
lulares lo utilizan como medio de nutricién. En los organis-
mos pluricelulares, por el contrario, la heterofagia asume
una labor esencialmente defensiva, y su papel alimenticio
queda circunscrito a ciertos nutrientes (como el colesterol
o el hierro) que deben entrar por endocitosis.

o Autofagolisosomas. La voz autofagia significa “comerse a
si mismo”, y es la manifestacion de ese necesario proce-
so de reciclaje del material celular al que antes haciamos
referencia [véase la ilustracion 9.31]. Para que un organu-
lo envejecido pase a un lisosoma antes debe rodearse de
membranas derivadas del reticulo endoplasmatico liso (el
fagoforo) para formar un autofagosoma que, posteriormen-
te, se funde con un lisosoma primario constituyendo el au-
tofagolisosoma.

3. Cuerpos residuales, que contienen el material que no ha po-
dido ser digerido por las hidrolasas. Dependiendo del tipo de
célula, su contenido puede ser expulsado por exocitosis o re-
tenido indefinidamente. Esta acumulaciéon de desechos esta
relacionada probablemente con el envejecimiento celular. A
veces, sin embargo, se da a edades tempranas; el ejemplo
mas conocido es el de la enfermedad de Tay-Sachs, debida
a una hidrolasa defectuosa incapaz de degradar gangliésidos
que, por tanto, se acumulan en las neuronas y llegan a “as-
fixiarlas”, precipitando su muerte.

/ Membrana plasmatica

Doble membrana

(quiza del reticulo
endoplasmatico liso)
Mitocondria

———
,I:’--‘-\‘\\\\
i ‘1“ -
1
— \I\ ‘pl 2
\a Jre @
e
e @ @
a 9

kAG() FORO AUTOFAGOSOMA ANFISOMA AUIOFAGOI.Isosoy

5 \
B e )

® @ J" N ENDOSOMA QJ LISOSOMA
3’.‘-‘, PRIMARIO

@20

Ilustracion 9.31. Representacion esquemdtica de los procesos de autofagia (Fuente: ASH).
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4. Modelos metabolicos del
origen de la vida

En la Unidad 7 conocimos dos tipos de modelos que tratan
de explicar el origen de la vida y estudiamos el modelo del re-
plicador. Ahora abordaremos los modelos del metabolismo pri-
mordial, que parten de una vision termodindmica de la vida: un
determinado sistema disminuye su entropia mediante un flujo de
energia. Sobre la base de esta premisa, el desarrollo de la vida
requerira la presencia de:

1. Una barrera (no forzosamente una membrana) que permita
qgue el sistema que ha reducido su entropia lo supla aumen-
tando la del entorno, por ejemplo por emision de calor [véase
la Unidad 1].

2. Una fuente de energia accesible. Como hemos visto a lo lar-
go de estas dos Ultimas unidades, las fuentes pueden ser muy
variadas: energia solar, la procedente de reacciones quimicas
exotérmicas, las diferencias de acidez a ambos lados de la
membrana o, incluso, los gradientes térmicos.

3. Un mecanismo de acoplamiento que permita el uso de la
energia liberada para impulsar una reaccién quimica.

4. La formacion de un entramado de reacciones quimicas. Se
ha de establecer una serie de reacciones encadenadas y que
sean aceleradas por enzimas: A —£L pB-—E2 . C L 5
estas cadenas de reacciones se conectarian con otras a tra-
vés de un intermediario comun (tal como sucede con el acetil
CoA, un intermediario comun a la glucdlisis, a la B-oxidacion de
los acidos grasos...) formando, en conjunto, un entramado de
reacciones quimicas cuya complejidad ird en aumento y favore-
cera la diversidad y la evolucién hacia distintas formas de vida.

5. Un sistema de reproduccion. El entramado debe perdurar y
para ello ha de incorporar material mas rapidamente de lo
que lo consume y, ademas, debe reproducirse.

Si el entramado metabdlico esta rodeado de una membranay
alcanza un determinado tamano, podria escindirse por fuerzas fi-
sicas o bien desbordarse de un hueco (por ejemplo, de una roca)
a otro; habria tenido lugar un proceso semejante a la reproduc-
cion. Sea cual sea el mecanismo de divisiéon en unidades separa-
das, este hecho debe permitir la evolucion de cada una de ellas
en funcion de las condiciones del medio (evolucion darwiniana).

Hasta el momento se han presentado diversos modelos basa-
dos en un metabolismo primordial o primigenio, pero todos ellos
adolecen de falta de resultados experimentales que apoyen la
hipotesis.
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Actividades
24. Sugiere alguna posible razon por la que el pH 6ptimo de las hidrolasas es acido.
25. Las hidrolasas de los lisosomas son proteinas y, como tales, tienen una duracion limitada.
¢Como se produce esta reposicion? [Véase la Unidad 3]. ¢Ocurre igual con el resto de las

proteinas?

26. En el modelo metabdlico del origen de la vida, ¢donde se almacena la informacion que se
ha de transmitir (herencia)?

oo

Recuerda

e La mayoria de las reacciones metabdlicas no son independientes unas de otras ni operan
a velocidad constante, sino que la actividad de las enzimas que las catalizan esta regula-
da de modo que la cantidad de producto de reaccion sea la estrictamente necesaria para
satisfacer las necesidades de la célula. Los mecanismos de control mas habituales son
el alosterismo y la modulacién covalente de enzimas.

e A menudo se ejerce otro tipo de regulacion, controlando mas la cantidad de enzima que
su calidad. Las enzimas, junto a las demas proteinas, son destruidas en proteasomas y
en lisosomas.

e Los modelos del metabolismo primordial propugnan un origen de la vida a partir de un
entramado de reacciones quimicas impulsadas por una fuente de energia, con capacidad
para el crecimiento y reproduccion.
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Solucionario

1.

2.

Utilizando la formula de la ilustracién 9.2, y sin olvidarse de expresar las longitudes de onda
en metros, se obtienen los siguientes valores:

e Infrarrojo lejano: A=0,00001m E=0,12¢eV
e Luz roja: A=0,000 00068 m E=182¢eV
e Luz azul: A=0,000 00047 m E=2,64¢eV
e Luz ultravioleta (UVB): A=0,000 000 3 m E=4,13eV

Segln la ecuacion (3) de la Unidad 8, la energia que se libera al oxidar por completo una
molécula de glucosa a CO, es de 31 eV (3 012 kJ mol-2); esta sera, pues, la energia minima
que habra que suministrar para reducir el CO, y formar la molécula de glucosa. Puesto que,
segln calculamos en la actividad 1, un foton de luz roja tiene una energia de 1,82 eV, bas-
taria con aportar 31/1,82 = 17 fotones... siempre que la eficiencia a la hora de convertir la
energia solar en energia quimica fuese de practicamente el 100 %. En realidad, el nimero de
fotones requeridos es mucho mayor (entre 60 y 72, segln recientes estimaciones) porque,
como veremos, el rendimiento de la fotosintesis es bastante bajo.

Para que la radiacion electromagnética cause alglin efecto (por ejemplo, estimular las neu-
ronas del nervio 6ptico) es necesario que “excite” electrones, es decir, que los impulse a un
nivel energético mas alto. En general, los electrones mas labiles son los asociados a dobles
enlaces, que a menudo pueden movilizarse sin destruir la molécula. Pero la energia de la
radiacion infrarroja es demasiado baja como para excitar incluso esos electrones, y solo es
capaz de promover cierta agitacion o vibracion de las moléculas (es decir, un aumento de
temperatura). En cambio, la energia de los rayos ultravioleta, X o gamma es tan alta (4,13
eV para la UVB, y 6,20 eV para la UVC) que hace saltar electrones de los atomos; estos, a su
vez, pueden ionizar a otros atomos cercanos, con el resultado de la ruptura de los enlaces
atémicos.

Por su lado, las energias de los fotones propios de la luz visible caen en un rango com-
prendido entre 1,68 eV (para A = 740 nm) y 3,26 eV (para A = 380 nm); es decir, inferiores a
las energias de disociacion de los enlaces sencillos que hallamos en las moléculas organicas
(que, por tanto, no se romperan), pero lo suficientemente altas como para excitar a los elec-
trones de determinados enlaces dobles (por ejemplo, de la clorofila) y promover su salto a
otros orbitales.

El hecho de que las bacterias acudan a las regiones de los cloroplastos iluminadas por luz
roja o azul, pero no a las iluminadas con luz verde, quiere decir que es alli donde se genera O,,
es decir, donde ocurre la fotosintesis. Las plantas, pues, no usan la luz verde: al no absorber
dicha radiacion la reflejan, lo que explica que las veamos de ese color.
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5.

10.

Un mol de glucosa almacena 3 012 kJ; como dicho mol de glucosa pesa 180 g, la energia
que almacena 1 g de glucosa sera de 3 012 / 180 = 16,7 = 17 kJ. Si a la superficie terrestre
llegan 3,18 x 10?1 kJ ano?, pero el 15 % es reflejado y devuelto al espacio, la energia que real-
mente se absorbe es del 85 %, o sea, 0,85 x (3,18 x 10?!) = 2,7 x 10%* kJ afioL. Si toda esta
energia se empleara en fabricar glucosa con una eficiencia perfecta se obtendrian cada ano
2,7 x 10 / 17 = 1,6x 10%° g de glucosa. Podemos afinar el calculo si de la radiacion recibida
consideramos solo la luz visible, que es la que realmente utilizan las plantas, y que supone
aproximadamente la mitad del total. Nos quedarian entonces 1,6 x 10%° /2 = 8x 10*° g de glu-
cosa (80 billones de toneladas) anuales; cifra realmente impresionante e inverosimil, ya que
supone mas de cien veces la biomasa total de la Tierra, es decir, la suma de la masa de todos
los seres vivos que la pueblan (estimada en 653 000 millones de toneladas de carbono).

En total se producen (5,7 x 10%) + (5,0 x 10') = 1,07 x 10*" g de glucosa anuales, lo que
equivale al 0,13 % de los 8 x 10° g que se podrian producir con una eficiencia 6ptima. ¢A qué
puede deberse esta bajisima eficiencia, de poco mas del 1 por mil? Una de las razones es
que al calcular la cantidad de glucosa que tedricamente se podria producir no hemos tenido
en cuenta que las plantas absorben luz solo en los extremos del espectro visible (rojo y azul).
Probablemente esto signifique que el aprovechamiento de la energia solar no ha supuesto
una presion de seleccion determinante en la evolucion de los organismos fotétrofos. Los ver-
daderos factores limitantes de la produccion de las plantas son otros, como la temperatura
y la disponibilidad de nutrientes (sobre todo de agua): en una region muy fria, o en un suelo
seco y arido, sobreviviran muy pocas plantas y, por lo tanto, se producira muy poca glucosa,
por muy elevada que sea la cantidad de energia solar disponible.

Cuando la intensidad de los destellos es tal que todos los centros de reaccion estan traba-
jando, por mucho que aumentemos aln mas la intensidad no lograremos que se ponga en
marcha otro centro. Lo que detectaron Emerson y Arnold fue la saturacion luminica de estos
centros de reaccion, y no, como esperaban, de moléculas de clorofila individuales.

Los espectros de absorcion de los distintos pigmentos son diferentes, por lo que se com-
plementan mutuamente para absorber la luz solar incidente. Si un fotosistema solo tuviese
clorofila a apenas seria capaz de absorber luz de, por ejemplo, 436 nm, y si en un momento
dado esa fuese la radiacion predominante, la tasa de fotosintesis seria muy baja; en cambio,
la presencia de clorofila b permite capturar un fotdn de la citada longitud de onda y transferirlo
a la clorofila a del centro de reaccidon. Razonamientos similares se pueden aplicar a los carotenoi-
des y demas pigmentos antena de los LHC.

a) La ecuacion ajustada es: 4 Fe(CN)G‘3 +2H,0 — 4 Fe(CN)G‘4 + 4H* + O,

ferricianuro ferrocianuro

b) El experimento no constituia una prueba a favor de la ruptura del H,O como accion pri-
mordial de la luz solar, ya que Hill trabajaba con cloroplastos danados y con oxidantes
no naturales (como el ferricianuro), y no podia tener la seguridad de estar estudiando el
proceso real.

Para poner de manifiesto que el O, fotosintético procede del H,0 es necesario anadir seis mo-
léculas de agua a ambos lados de la ecuacion (1) de la Unidad 9. Si el oxigeno pesado (*20)
se representa de forma resaltada (0), la ecuacién global quedaria asi:

6 002 + 12 H20 g CGH1206 +6 02 +6 HQO

Si marcamos con 80 el CO,, el is6topo pesado aparecera en la glucosa y en el agua:

6 002 +12 HQO i CGHlQOG + 6 02 + 6 H20
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11. Para formar una molécula glucosa son necesarias dos de G3P, por lo que, en primer lugar,
habremos de multiplicar por dos todos los términos de la ecuacion (2):

6 CO, + 12 NADPH + 12 H* + 18 ATP + 10 H,0 — 2 G3P + 12 NADP* + 18 ADP + 16 Pi

Escribamos a continuacion la reaccién global de formacion de glucosa a partir de G3P,
teniendo en cuenta las dos reacciones de hidrélisis que se indican en el enunciado:

2 G3P + 2 H,0 — Glucosa + 2 Pi

Sumando ahora miembro a miembro las dos ecuaciones y eliminando los términos comu-
nes a ambos lados obtenemos la ecuacion global resultante:

6 CO, + 12 NADPH + 12 H* + 18 ATP + 12 H,0 — Glucosa + 12 NADP" + 18 ADP + 18 Pi

12. Sisolo hubiese actividad carboxilasa, 60 moléculas de RuBP originarian 120 de PGA, 100 de
las cuales, tras convertirse en G3P, se emplearian en regenerar el RuBP:

20 GBP ——> 10 glucosas
+ 60 CO, i
60 RuBP ——— 120 PGA 100 G3P para reponer 60 RuBP
En realidad, 12 moléculas de RuBP (es decir, la quinta parte) sufren oxigenacion y foto-
rrespiracion; el resultado, como muestra la segunda ecuacion (4), es la formacién de 3 PGA

mas 1 CO, por cada 2 moléculas de RuBP. Las otras 48 moléculas de RuBP experimentan
carboxilacién:

+ 48 CO,
48 RuBP > 69 PGA
+ 12 RuBP \ > 18 PGA 14G3P —— | 7 glucosas
60 RuBP 6 CO 114 PGA 4100 G3P para reponer 60 RuBP
2

Por dltimo, si hubiese actividad oxigenasa pero no fuese paliada por la fotorrespiracion,
los 12 RuBP solo producirian 12 PGA (mas glucolatos, que habrian de ser excretados):

+ 48 CO,

48 RuBP 69 PGA
+ 12 RuBP

18 PGA 8G3P ——— | 4glucosas

60 RuBP 108 PGA 4 100 G3P para reponer 60 RuBP

Comparando los datos recuadrados podemos calcular facilmente el rendimiento en cada
caso:

Y

\J

e Sisolo hubiese carboxilacion se necesitarian 60 / 10 = 6 C0O, para formar una glucosa.
e Al haber oxigenacion y fotorrespiracion se necesitan 48 / 7 = 6,86 = 7 CO, por glucosa.

e Si hubiese oxigenacion pero no fotorrespiracion se necesitarian 48 / 4 = 12 CO, por glucosa.
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13.

14.

Mantener los estomas cerrados evita la transpiracion, pero también reduce notablemente la
entrada de CO, en las hojas. En estas condiciones, la concentracion de CO, disminuye lo sufi-
ciente como para que la actividad carboxilasa de RuBisCO sea baja y se favorezca la fotorres-
piracion. Las pérdidas de carbono fijado por RuBisCO que supone este proceso son un serio
problema de rendimiento para poblaciones que dependen primordialmente de estos cultivos.

En muchos invernaderos se logra un incremento en el rendimiento de los cultivos de forma
rutinaria enriqueciendo la atmoésfera con CO,, que pasa del 0,04 % habitual al 0,12 %. Esto
reduce sensiblemente la actividad oxigenasa de RuBisCO y favorece la carboxilacion.
Reescribamos en primer lugar la ecuacién neta del ciclo de Calvin (actividad 11):

6 CO, + 12 NADPH + 12 H* + 18 ATP + 12 H,0 — Glucosa + 12 NADP* + 18 ADP + 18 Pi

Como puede verse, se requieren 18 ATP y 12 NADPH para formar una molécula de gluco-
sa, por lo que habremos de multiplicar la ecuacion (9) por seis:

12H,0 + 12NADP* + 18ADP + 18Pi + 54 fotones — 60, + 12NADPH + 12H" + 18ATP + 18H,0

15.

16.

Sumando ahora miembro a miembro ambas ecuaciones y simplificando se obtiene (de
nuevo no se han simplificado, sino que se han resaltado, las moléculas de agua de las que
deriva el O,):

6 CO, + 12 H,0 + 54 fotones — Glucosa + 6 0, + 6 H,0

Si los 54 fotones absorbidos fuesen de luz roja de 680 nm (la ideal, al menos para el PS II),
al compararlos con los 17 fotones “minimos” de la misma longitud de onda que obteniamos
en la actividad 2 concluiriamos que solo el (17 / 54) x 100 = 31,5 % de la energia absorbida
se almacena como glucosa; el 68,5 % restante se disipara en forma de calor. En realidad
el rendimiento es aln menor, debido a ineficiencias en la transmisiéon de energia desde los
pigmentos antena hasta el centro de reaccion del PS Il (lo que conduce a que se requieran
en promedio casi 1,2 fotones para excitar un Pggo), @ que la fotorrespiracion consume parte
del ATP y oxida moléculas de RuBP a CO,, y a que el gradiente de H* y la ferredoxina se usan
también para fines distintos de la sintesis de ATP o la formacién de NADPH, respectivamente.

Durante la fase de latencia, los microorganismos adaptan su metabolismo a las nuevas
condiciones ambientales (abundancia de nutrientes) y se preparan para iniciar el crecimiento
exponencial. En la fase exponencial o logaritmica, las bacterias consumen los nutrientes del
medio a la velocidad maxima, por eso su crecimiento se incrementa al maximo (se reprodu-
cen rapidamente lo que hace que disminuya el tiempo de generacién) —esta fase correspon-
de a la de infeccion y multiplicacion dentro del organismo huésped en el caso de bacterias
patégenas— En la fase estacionaria se consumen nutrientes, no se incrementa el nimero de
bacterias (ni la masa ni otros parametros del cultivo) y las células desarrollan un metabolismo
diferente al de la fase exponencial; en esta fase se produce la acumulacion y la liberaciéon de
metabolitos secundarios (toxinas, antibidticos,...) que pueden tener importancia en el curso
de infecciones, intoxicaciones producidas por bacterias y en determinados procesos indus-
triales (sintesis de antibiéticos, enzimas, productos alimenticios,...). En la fase de muerte las
células dejan de metabolizar y mueren.

En estos casos se produce una fotofosforilacién anoxigénica. El flujo de electrones por el fo-
tosistema Il resultara inhibido por la presencia de H,S (el fotosistema | proporciona la energia
necesaria para la fotolisis del H,S pero no para la del agua porque su potencial redox es mu-
cho mayor) y, por esta razén, se produce la fotofosforilacion anoxigénica (ciclica).
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17.

18.

19.

20.

21.

22.

En condiciones anaerobias, la degradacion de las moléculas nutritivas es parcial y los produc-
tos obtenidos contienen alin una determinada cantidad de energia. En cambio, en condicio-
nes aerobias, los organismos degradan completamente las moléculas nutritivas y les extraen
el maximo de energia. El crecimiento aerobio que llevan a cabo algunos microorganismos
es mas eficiente para la produccién de biomasa (nimero de organismos obtenidos a partir
de una cantidad dada de nutrientes), ya que estos organismos degradan completamente
las moléculas nutritivas y les extraen el maximo de energia. Esto quiere decir que si la meta
de la produccion industrial es mejorar los sistemas de obtencion de grandes cantidades de
organismos, obtencion de biomasa, como es el caso de la levadura destinada a la panaderia,
el crecimiento aerobio es mas eficiente y, en consecuencia, es mas ventajoso trabajar con el
organismo en condiciones aerobias (de esta forma se utilizan los sustratos al maximo por res-
piracion y, por lo tanto, se obtendran muchas mas levaduras por cantidad de nutrientes). Si
por el contrario, lo que interesa es la obtencion de determinados productos del metabolismo
microbiano, sera mas eficaz la fermentacion (condiciones anaerobias).

Se cree que estas sustancias contribuyen a la supervivencia del organismo al inhibir el creci-
miento de posibles competidores que podrian ocupar el mismo nicho ecolégico.

Condiciones aerobias (se produce en presencia de oxigeno). En este caso los electrones libe-
rados durante la degradacion de las sustancias contaminantes (sustrato) seran recogidos por
el oxigeno [véase, en la Unidad 8, la respiracion y el transporte electronico].

Sustrato + O, — Biomasa + CO, + H,0

Condiciones anaerobias (en ausencia de oxigeno, medio reductor). Aqui el aceptor final
de electrones de la respiracion anaerobia puede ser muy variado (compuestos inorganicos
de nitrégeno y azufre, el Fe3*, el CO,, incluso sustancias organicas) en funcién del tipo de
microorganismo presente en el medio. La reaccion global sera:

Sustrato + (NO3, S0,%, Fe®*, Mn**, CO,) — Biomasa + CO,+ (N,, S?*, Fe**, Mn?-, CH,)

En la biodegradacion natural de los contaminantes se deben tener en cuenta una serie de
factores y condiciones vitales para el crecimiento del microorganismo como son: el grado de
humedad, el tipo y la cantidad de nutrientes disponibles, la concentracion de oxigeno, el pH,
la temperatura... Asimismo, en este proceso influye la composicion, concentracion y disponi-
bilidad de los contaminantes, y las caracteristicas fisicas y quimicas del lugar contaminado
(en muchos casos, una o varias de estas condiciones no se dan o no son 6ptimas, de forma
que la biodegradacion se produce a velocidades tan bajas que impiden conseguir rendimien-
tos de depuracion satisfactorios).

Se trata de aplicar técnicas de bioestimulacion, es decir, al incorporar fertilizantes ricos en
Py N proporcionamos nutrientes que potencian el aumento de biomasa de los microorganis-
mos autéctonos. La finalidad de este procedimiento es la de acelerar el proceso de degrada-
cion de las sustancias contaminantes que, recordemos, constituyen la fuente de carbono y de
energia para determinados microorganismos autoctonos.

Cuando se utilizan las plantas fitorremediadoras para “limpiar” zonas contaminadas, es ne-
cesario retirar después la biomasa producida, pues contiene una concentracion normalmen-
te bastante elevada de peligrosos contaminantes que retornarian de nuevo al suelo si se de-
jara a las plantas morir en el mismo lugar donde crecieron. (Generalmente, se recoge la parte
superior de las plantas y se lleva a centros especializados para su incineracion). A veces, es
necesaria la eliminacion total de las raices, por ser en esta zona donde se acumula el conta-
minante que se desea eliminar. En estos casos, la técnica puede resultar muy cara. El que se
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23.

24.

25.

26.

dé uno u otro caso depende del contaminante y de la especie elegida para su acumulacion.
(En la actualidad, ninguna especie es capaz, por si sola y en una Unica cosecha, de eliminar
completamente el contaminante del suelo afectado, sino que son necesarias varias cosechas
sucesivas para devolver al suelo sus condiciones originales).

Podemos esperar que en un futuro cada vez mas cercano, y gracias a las especies hipera-
cumuladoras transgénicas, estos problemas se puedan solucionar, desarrollando variedades
artificiales a medida: que sean mas tolerantes al contaminante, que posean mayor eficacia
absorbente, que resistan al clima de la regidén que se desee descontaminar y que acumulen
el contaminante en las hojas y partes superiores de la planta, de forma que sea mas facil
de recolectar. Por ltimo, seria deseable que su cosecha se pudiera automatizar facilmente
y que, si el contaminante es un metal, fuera recuperado para ser reciclado y obtener asi un
beneficio econémico adicional.

Muchas especies domésticas o criadas en cautividad pierden su coloracion natural, lo que
se interpreta como una estrategia de ahorro de energia, ya que, al no tener que luchar por
el alimento, ni para la reproduccion, no necesitan sintetizar pigmento (recuérdese que la
pigmentacion juega un importante papel en el camuflaje, en la atraccion sexual...). La as-
taxantina producida por la levadura Phaffia rhodozyma se anade en forma complementaria al
alimento de las truchas y salmones de criadero, porque estos peces pierden el color rosado
que presenta su carne cuando crecen en su habitat natural, y la astaxantina le proporciona
nuevamente ese color rosado.

Una razén es que el pH acido contribuye a la desnaturalizacién de las proteinas, desplegando
su estructura tridimensional y haciendo accesibles sus enlaces peptidicos a la accion de las
hidrolasas. Otra razon tiene que ver con la seguridad de la célula: gracias a este rasgo, si se
produce una “fuga” del contenido lisosémico al citosol el dano que ocasiona es muy limitado,
ya que a los valores caracteristicos del pH citosélico (7,0 - 7,3) las hidrolasas presentan esca-
sa actividad y apenas degradan los componentes celulares.

Las hidrolasas, como la mayoria de las proteinas, se construyen aminoacido a aminoacido en
los ribosomas adheridos a las paredes del reticulo endoplasmatico rugoso, siendo inyectadas
en su interior a través de un estrecho tlnel proteinico. A lo largo y ancho de sus cisternas, la
recién nacida proteina va a sufrir toda suerte de cambios, incluidas la glucosilacion, su aso-
ciacion con lipidos, la formacion de enlaces disulfuro, escisiones de la cadena polipeptidica
o remodelacién de los glicidos que lleva adheridos. El proceso continla en el aparato de
Golgi, a donde la proteina es transportada de cisterna en cisterna. A su término, como en una
central de correos, las distintas proteinas van a ser clasificadas, empaquetadas y enviadas a
su destino.

Otras proteinas, como las del citoesqueleto o muchas de las de mitocondrias y cloroplas-
tos, se sintetizan lejos de las membranas del reticulo endoplasmatico. Incluso algunas se
fabrican en el interior de los dos organulos citados. Pero siempre, los responsables directos
son los ribosomas [véase el epigrafe 3 de la Unidad 6].

En el modelo metabdlico no hay ninguna molécula especifica (como podria ser el ADN o el
ARN) que almacene la informacion: la herencia estaria ubicada en los distintos tipos de mo-
léculas que forman el entramado, en su concentracién y en su disposicion en las diferentes
cadenas.
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(Glosario

Amplio espectro

Se refiere a aquellos antibioti-
cos que son eficaces frente a
un extenso grupo de bacterias,
tanto Gram+ como Gram-.

Ley de accion de masas
Expresada por Waage y Guld-
berg en 1864, establece que
la velocidad de una reaccion
quimica es directamente
proporcional a la probabilidad
de que las moléculas reactivas
coincidan al mismo tiempo en
una diminuta region del espa-
cio. Para disoluciones, equiva-
le a decir que la velocidad de
la reaccion es directamente
proporcional al producto de las
concentraciones efectivas de
cada molécula participante

La superficie celular. Glucidos y lipidos

Radiacion electromagné-
tica

Combinacién de campos eléc-
tricos y magnéticos que osci-
lan perpendicularmente entre
siy que se propagan en forma
de una onda —sin necesidad
de medio material de sopor-
te— transportando energia por
el espacio

Respuesta inmune
Conjunto de procesos me-
diante los cuales el sistema
inmunitario de un animal
ataca a los microorganismos
y sustancias que invaden su
cuerpo y que podrian provocar
enfermedades
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