Tema 3: Fisiología del metabolismo del carbono.

TEMA III: Fisiología del metabolismo del carbono
Objetivos:

· Interpretar los procesos fisiológicos  de  absorción y transformación de la energía radiante en sustancias orgánicas en las plantas, las leyes, mecanismos y factores externos e internos que la regulan, así como su transporte y su relación con otros procesos fisiológicos.

Contenido:

Fotosíntesis. Estructura y función de los cloroplastos. Pigmentos que intervienen en la Fotosíntesis. Genética y origen del aparato fotosintético vegetal. Fotoprotección y fotoinhibición del aparato fotosintético. Fases de la fotosíntesis. Vías metabólicas para la fijación del CO2 (dióxido de carbono). Factores que influyen en la fotosíntesis y su relación con otros procesos fisiológicos. Interacción entre los factores que afectan a la fotosíntesis. Fotosíntesis y cambio climático. Métodos para medir la fotosíntesis. Transporte de las sustancias, la fotosíntesis y la productividad vegetal. Respiración. Carácter reductor. Vías metabólicas. Respiración a nivel de planta entera. Fotorrespiración. Factores que regulan  la respiración. Métodos para medir la respiración. Cociente respiratorio. Relación con otros procesos. Introducción al metabolismo secundario.
Introducción

Ya en la Antigua Grecia, el filósofo Aristóteles había propuesto una hipótesis según la cual la luz solar estaría directamente relacionada con el desarrollo del color verde de las hojas de las plantas. Sin embargo, esta suposición cayó en el olvido y no volvería a ser recuperada hasta el siglo XVII, cuando el considerado padre de la fisiología vegetal, Stephen Hales, hizo mención a la relación establecida entre la luz y las plantas por Aristóteles. Además, este mismo llegó a afirmar que el aire que penetraba por medio de las hojas en las plantas, era empleado por éstas como fuente de alimento.

La fotosíntesis (del griego antiguo φώτο [foto], "luz", y σύνθεσις [síntesis], "unión") es la conversión de energía luminosa en energía química estable, siendo el adenosín trifosfato (ATP) la primera molécula en la que queda almacenada esa energía química. Con posterioridad, el ATP se usa para sintetizar moléculas orgánicas de mayor estabilidad. Además, se debe de tener en cuenta que la vida en nuestro planeta se mantiene fundamentalmente gracias a la fotosíntesis que realizan las algas, en el medio acuático, y las plantas, en el medio terrestre, que tienen la capacidad de sintetizar materia orgánica (imprescindible para la constitución de los seres vivos) partiendo de la luz y la materia inorgánica. De hecho, cada año los organismos fotosintetizadores fijan en forma de materia orgánica en torno a 100.000 millones de toneladas de carbono.

Fotosíntesis. Estructura y función de los cloroplastos.

Al proceso de fijación del CO2 atmosférico y conversión de la energía luminosa en química se le llama FOTOSÍNTESIS.

Plastidios: Son orgánulos celulares que se encuentran en el citoplasma y se dividen en: 

LEUCOPLASTOS: Incoloros, almacenan almidón.

CROMOPLASTOS: Anaranjados, almacenan carotenoides.

CLOROPLASTOS: Verdes, contienen las clorofilas y son la sede del proceso fotosintético.

Los orgánulos citoplasmáticos encargados de la realización de la fotosíntesis son los cloroplastos, unas estructuras polimorfas y de color verde (esta coloración es debida a la presencia del pigmento clorofila) propias de las células vegetales. 

Los cloroplastos son orgánulos con forma de disco, de entre 4 y 6 m de diámetro y 10 m o más de longitud. Aparecen en mayor cantidad en las células de las hojas, lugar en el cual parece que pueden orientarse hacia la luz. Es posible que en una célula haya entre cuarenta y cincuenta cloroplastos, y en cada milímetro cuadrado de la superficie de la hoja hay 500.000 cloroplastos. Cada cloroplasto está recubierto por una membrana doble. 

La membrana interna encierra el estroma, que es semifluido y en el cual están embebidas pilas de bolsas que reciben colectivamente el nombre de grana. Las bolsas individuales de las granas se llaman tilacoides. Las membranas de los tilacoides contienen el pigmento verde clorofila, así como otras moléculas pigmentosas

La unidad básica de la fotosíntesis es el cuantosoma que se encuentra en los tilacoides. En cada uno hay 230 moléculas de clorofila. Una molécula de clorofila, al absorber un cuanto de luz, se excita y transmite esta energía de una a otra. Se conoce que el receptor de esta excitación es el pigmento P-700 como veremos más adelante.

Antes de estudiar cómo funciona el cloroplasto y cómo se realiza el proceso fotosintético, veamos cuáles son los pigmentos que intervienen en él.

Pigmentos que intervienen en la Fotosíntesis

Un pigmento es cualquier sustancia que absorba la luz. El color del pigmento esta dado por la longitud de onda no absorbida (y por lo tanto reflejada). Los pigmentos negros absorben todas las longitudes de onda que les llega. Los pigmentos blancos reflejan prácticamente toda la energía que les llega. Los pigmentos tienen un espectro de absorción característico de cada uno de ellos. 
Clorofilas: Se han podido identificar 7 tipos de clorofilas, de las cuales la A y la B son las más importantes.

La A es verde-azul y la B verde-amarilla. Ambas son solubles en acetona y éter de petróleo, y en presencia de álcalis sufren una reacción de saponificación. Estas propiedades son importantes y serán comprobadas por ustedes en el laboratorio.

La clorofila tiene un núcleo porfirínico en cuyo centro hay un átomo de Mg unido a 4 de N de 4 anillos pirrólicos. Esta estructura está unida a una cadena de fitol, que posee radicales de hidrocarburo; eso determina que no sea soluble en lípido (en el libro pueden ver la estructura).

ESPECTRO DE ABSORCIÓN DE LAS CLOROFILAS DISUELTAS EN ÉTER 

	
	Clorofila A
	Clorofila B

	Máximos de absorción
	429 nm
	543 nm

	Otros máximos
	560 nm
	462 nm


Esto implica que la zona del espectro de mejor calidad para la fotosíntesis es la de transición del violeta al azul (entre 400 y 500 nm) pero esto es general pues depende de la especie. 

Carotenoides: Dentro de este grupo se encuentran los carotenos y las xanthofilas. Todos se derivan del licopeno, compuesto rojo que abunda en el tomate y otras plantas. Su estructura es una cadena larga con dos anillos, uno en cada punta. Son compuestos altamente insaturado (verla en el libro).

Cuando los carotenoides están formados solamente de C y H se llaman carotenos, como el (-caroteno de color amarillo-naranja que es el más abundante en la naturaleza. Cuando además contienen O2 se llaman xanthofilas.

Los carotenoides tienen dos funciones principales:

· Protegen a las clorofilas de la oxidación (oxidándose ellos y luego reduciéndose cuando las condiciones son propicias)

· Absorben energía y la transfieren a las clorofilas

Ficobilinas: Estos pigmentos (ficoeritrina y ficocianina) tienen máximos de absorción en la zona cercana a los 600 nm. En esta longitud de onda las clorofilas casi no absorben, por lo que su función es transferir energía a las clorofilas, como sucede en las algas verdes.

Genética y origen del aparato fotosintético vegetal.

Los complejos proteínicos del tilacoide están codificados por el DNA cloroplástico y por el DNA de las células vegetales.

Los cuatro complejos fotosintéticos son (PSII, citocromo b6, f, PSI y ATPasa).

Las membranas tilacoidales contienen todo el aparato biomolecular necesario para llevar a cabo la primera fase de la fotosíntesis, es decir, son las membranas fotosintéticas en las que se encuentran los cuatro complejos proteínicos que funcionan

hasta producir NADPH y ATP. Los tres primeros están implicados en la transferencia electrónica y protónica a través de la membrana tilacoide en contra del gradiente. Realizan estas transferencias porque son complejos proteínicos transmembrana que contienen engarzada en su esqueleto una serie de moléculas con capacidad redox y acidobásica reversible. Dos de estos complejos son fotosistemas: el fotosistema I y el fotosistema II. El tercer complejo es un sistema conector entre ambos fotosistemas, llamado complejo citocromo b6f. El cuarto complejo, la ATP sintasa, es distinto, pues no interviene en las transferencias citadas, sino que utiliza el gradiente de protones que los otros complejos han originado para sintetizar ATP en el lado estromático a partir de ADPy Pi.

En los últimos años, la determinación de la estructura tridimensional de muchos de estos complejos mediante técnicas de cristalografía de proteínas y difracción de rayos X han contribuido a obtener una idea mucho más detallada sobre su arquitectura molecular y su función. Los numerosos polipéptidos que integran estos cuatro complejos proteínicos fotosintéticos están codificados por dos genomas: el DNA que existe dentro del cloroplasto, llamado DNAcloroplastico (DNAcp), y el DNA nuclear de cada célula vegetal.

Los polipéptidos nucleares se traducen en el citosol mediante la acción de los ribosomas celulares, de tamaño 80S. Para el caso de los polipéptidos cloroplásticos, la traducción se realiza en el estroma mediante la acción de los ribosomas del cloroplasto, de tamaño 70S. Es significativo que todos los complejos tengan algunos polipéptidos codificados en el núcleo y otros en el cloroplasto. El fotosistema I es el único que tiene más polipéptidos codificados por el DNA nuclear que por el DNA cloroplástico. El complejo citocromo b6f tan sólo tiene un gen nuclear.

El DNA cloroplástico (DNAcp) es un DNA circular que tiene un tamaño de entre 130 000 y160 000 pares de bases y que, por estas características, se asemeja a un DNA bacteriano.

Desde el punto de vista de la evolución, los cloroplastos proceden de un organismo unicelular fotosintético arcaico que invadió un ancestro eucariótico otorgándole capacidad fotosintética. Es La teoría endosimbionte.

La presencia de dos genomas independientes en las células vegetales, un genoma nuclear típicamente eucariótico y otro genoma cloroplástico parecido a los genomas de los procariotas hace pensar en la posibilidad de un origen evolutivo propio para los cloroplastos, distinto al del resto de las células vegetales. La presencia de ribosomas tipo 70S dentro de la maquinaria de transcripción de los cloroplastos corrobora la suposición de un origen procariótico para estos orgánulos ya que este tipo de ribosomas es semejante al de las células bacterianas y distinto del 80S eucariótico. Otro razonamiento que favorece esta hipótesis sobre el origen es que los cloroplatos son plastidios con una doble membrana, una de ellas externa, y que es análoga estructural y funcionalmente y una membrana plasmática, aunque presenta una mayor permeabilidad. La presencia de esta membrana externa indica que el orgánulo ha podido estar en contacto, en algún momento con un medio extracelular.

Por lo que se refiere a la fotosíntesis, llama la atención que todo este proceso fisiológico tan trascendental para la vida y la caracterización de los vegetales se lleve a cabo completamente dentro de un orgánulo celular, de modo que el resto de la célula, aunque la regula y controla, no realiza fotosíntesis. Es decir, no hay enzimas 0 elementos fotosintéticos activos fuera del cloroplasto. Todos estos argumentos han llevado a postular una hipótesis sobre el origen en la evolución de las células vegetales eucariotas. La hipótesis mantiene que un organismo unicelular fotosintético procariótico arcaico habría sido fagocitado por un ancestro eucariótico unicelular no fotosintético, quedando incluido en su citoplasma. Ambos organismos iniciarían así una relación de simbiosis que, con el tiempo, daría lugar a un solo organismo integrado, con toda una serie de capacidades metabólicas fruto de la combinación de ambos predecesores, especialmente la capacidad fotosintética aportada por el organismo autótrofo fotosintético. Este organismo procariótico podría ser del tipo de las cianobacterias, que son los microorganismos oxifotosintéticos más antiguos conocidos. La teoría se denomina teoría endosimbionte.

La hipótesis de un origen endosimbionte también se ha utilizado para explicar el origen de las mitocondrias, que constituyen el otro orgánulo implicado en la bioenergética celular, donde tiene lugar la respiración. Los vegetales también tienen mitocondrias en sus células, con las que respiran. La respiración es el proceso energético alternativo contrario a la fotosíntesis, en el que se consume oxigeno y se realiza la combustión de materia biomolecular.

Fotoprotección y fotoinhibición del aparato fotosintético.

La energía luminosa que llega del sol y es absorbida por una planta sólo puede seguir dos caminos o vías posibles: 1) ser transformada eficazmente en otra forma de energía acumulable (energía química) mediante el proceso de conversión fotoelectroquímica de la fotosíntesis; o 2) ser disipada por conversión a otras formas de energía radiante no acumulable (como radiación de luz fluorescente o radiación de calor).

Estas dos vías están en continuo equilibrio y en relación inversa, cuando aumenta la primera (transformación eficaz), disminuye la segunda (disipación), y viceversa. La tasa global fotosintética de una planta sana y con suficientes nutrientes inorgánicos aumenta linealmente desde la oscuridad con la cantidad de luz (llamada densidad de flujo fotónico fotosintético, PPFD) hasta llegar a un nivel de saturación en el cual la energía sobrante no puede ser utilizada. El nivel de saturación depende de las características propias de la especie o variedad, y del estado fisiológico y las condiciones nutricionales específicas de cada planta. El exceso de luz tiene que ser disipado porque, si no, puede "quemar" la planta. De hecho, en esto consiste propia mente el fenómeno fisiológico denominado fotoinhibición, en el cual el daño provocado por la excesiva luz hace disminuir la tasa fotosintética de las plantas.
El fotosistema ll es el centro fotorregulador en el que tiene lugar el proceso de fotoinhibición a nivel molecular.

Como centros de reacción, los fotosistemas pueden ser comparados con un «reactor» de una central nuclear que está sometido a una tensión energética muy grande. El reactor tiene que tener numerosos sistemas de seguridad que lo apaguen o lo cierren en caso de emergencia, para evitar que la energía se canalice hacia lugares no previstos.

Algo así sucede en las plantas con el fotosistema II, que es un reactor natural fotosintético muy bien protegido y, también el que tiene más probabilidades de ser dañado. De todos los fotosistemas conocidos, el fotosistema II es el que tiene que realizar un mayor trabajo energético (casi 2 V) ya que debe ser capaz de oxidar el agua y reducir una feofitina. Los restantes fotosistemas conocidos, incluido el fotosistema I de las plantas, ejercen un trabajo energético menor de 1.7 V. Por ello, se puede decir que el fotosistema II es el de mayor esfuerzo y el punto débil del aparato fotosintético como el filamento de una bombilla, que es lo que primero se puede romper.

Debido a estas propiedades, el fotosistema II es el centro fotosensible regulador más importante de la actividad fotosintética, siendo su fotosensibilidad el medio de control que tienen las plantas para «encender» o «apagar» el proceso de transformación de energía luminosa en energía electroquímica. Cuando la intensidad de la luz sobrepasa la capacidad de absorción y transformación de la planta se desencadena en torno al fotosistema II toda una serie de mecanismos de desacoplamiento y desactivación, con el objetivo  de maximizar la disipación de energía y minimiza el daño global sobre el aparato fotosintético y, de este modo proteger a la planta. Así pues, la especial sensibilidad fotosistema II está asociada al disparo de los mecanismos  moleculares de fotoprotección.

A los sistemas de protección se añaden los sistemas de reparación: para mantener la función a pesar del daño la planta cuenta con una maquinaria de reparación que arregla continuamente el daño sufrido.

De hecho, el fotosistema II resulta dañado con relativa frecuencia, en su polipéptido central D1.

La proteina D1 forma parte del centro de reacción del fotosistema ll y en su estructura molecular se insertan, como grupos prostéticos, la clorofila, feofitina, caroteno y quinonas, las moléculas implicadas en los primeros pasos del transporte electrónico.

Considerando la extensión y el volumen del reino vegetal se  puede afirmar que D1 es la proteína mas sintetizada en todo el planeta. Tal vez este sea el precio que las plantas tienen que pagar por ser capaces de utilizar el agua como Fuente de protones y electrones, para genera «residualmente» una molécula tan peligrosa como el oxigeno molecular gas (02).

Cuando los mecanismos de desacoplamiento o de reparación fallan o no son suficientes para aguantar la intensidad de energía luminosa que llega a una planta, esta sufre el citado proceso de fotoinhibición efectivo, que disminuye la eficacia fotosintética y su capacidad asimiladora. Estos fotoinhibitorios pueden disminuir drásticamente la producción vegetal y suelen estar inducidos por la combinación de un exceso de luz con distintos tipos de estrés nutricional, como falta de agua (hídrico), falta de algún nutriente esencial (nitrato, hierro, etc), exceso de sales en el suelo

(salino), etc.

A modo de resumen de esta parte podemos decir que la  energía en exceso debe ser disipada porque, si no, puede provocar fotoinhibición, en la que el daño provocado por la excesiva luz hace disminuir la tasa fotosintética global. El PSII es el principal centro fotosensible regulador de la actividad fotosintética, siendo su fotosensibilidad el mecanismo de control que tienen las plantas para conseguir esa regulación.

Cuando la intensidad de luz sobrepasa la capacidad de absorción, se pone en marcha una serie de mecanismos de desacoplamiento y desactivación con el fin de maximizar la disipación de energía y minimizar el daño global sobre el aparato fotosintético, protegiendo así a la planta. Estos mecanismos de protección operan a nivel molecular, provocando el desacoplamiento de la transferencia de fotones en las antenas y el desacoplamiento de la transferencia de electrones en los centros de reacción.

Fases de la fotosíntesis.

El proceso fotosintético se inicia con el choque de un fotón (unidad de luz) con la estructura atómica de la clorofila, específicamente con un electrón. Este electrón se excita y es enviado hacia una estructura captadora, una sustancia aceptora.

De tal manera, sin luz no puede haber fotosíntesis. Pero no obstante, el proceso tiene dos fases, una que ocurre siempre en presencia de luz (fase luminosa) y otra en la que ya la luz no interviene (fase oscura) y ambas las estudiaremos a continuación.

FASE LUMINOSA

Dentro de la fase luminosa existen dos tipos de reacciones: la fotofosforilación cíclica y la acíclica. La realización de una de ellas o de las dos depende de factores ambientales que veremos en su momento.

Dentro de esta fase trabajan dos sistemas de pigmentos:

Sistema de pigmentos I: Clorofila A, P-700 y carotenos. Está en la parte central de la unidad fotosintética. 

Sistema de pigmentos II: Clorofila A, clorofila B y ficobilinas. Está en la periferia.

FOTOFOSFORILACIÓN CÍCLICA: Aquí funciona sólo el sistema de pigmentos I. Los electrones pasan al P-700 y de ahí a la ferredoxina (FD). De ahí los electrones pasan a la vitamina K o al flavinmononucleótido. En dependencia de ello pueden seguir dos caminos:

· De la vit K al citocromo F

· Del FMN al citocromo b6 y luego al citocromo f

Del citocromo f pasan a la plastocianina que tiene un potencial muy similar al P-700 y los cede rápidamente a éste, se reconstruye la estructura clorofílica y los electrones vuelven a su lugar de origen. Por eso es cíclica.

Se produce ATP en dos pasos de la reacción:

· En el salto de la vit K al citocromo f

· En el salto del citocromo b6 al citocromo f.

No necesita H2O ni CO2, por eso las plantas verdes pueden fotosintetizar aún en condiciones de escasez de estas sustancias.

FOTOFOSFORILACIÓN ACÍCLICA: Aquí funciona el sistema de pigmentos II. Esta reacción comienza con la fotólisis del agua; como resultado de este proceso se producen electrones, protones y O2.

Los electrones y protones son aceptados transitoriamente por las plastoquinonas, y a partir de ahí los caminos se separan:

· Los electrones siguen la vía Cit b6 – Cit f – Pc – P-700, regeneran la estructura clorofílica y así esta puede participar en la fotofosforilación cíclica. Se produce ATP como se ha dicho en el salto de un citocromo a otro.

· Los protones son interceptados por el FAD (junto con los electrones de la I) que se reduce a FADH2. De ahí se traslada hidrógeno al NADP reduciéndolo a NADPH2, que puede ser usado en reacciones metabólicas como portador de energía.

Ventajas y desventajas de ambas reacciones

· La fotofosforilación cíclica sólo produce una molécula de ATP en cada ciclo, en dependencia de si el electrón va a la vit K o al FMN. Sin embargo, puede realizarse sólo en presencia de luz, sin H2O ni CO2.

· La fotofosforilación acíclica produce ATP en el salto de un citocromo a otro, y NADPH2 por el recorrido de los protones hacia el FAD. Desde ese punto de vista es más eficiente, pero requiere H2O para la fotólisis que da inicio al proceso.

Aunque varios autores plantean que ambas vías pueden realizarse simultáneamente, se puede ver que si hay agua disponible y el FAD puede aceptar electrones, éstos no se van por la vía K o FMN.

La fotofosforilación cíclica tiene lugar cuando:

· Hay escasez de agua

· El FAD no puede aceptar electrones por estar reducido a FADH2
Por eso estas reacciones dependen de las condiciones en que se encuentren las plantas, y son una muestra de las adaptaciones evolutivas que han sufrido para poder resistir las condiciones adversas del medio. (MEMORIZAR)

Resumen Parcial

Al proceso de fijación del CO2 atmosférico y conversión de la energía luminosa en química se le llama FOTOSÍNTESIS.

Los plastidios: Son orgánulos celulares que se encuentran en el citoplasma y se dividen en leucoplastos, cromoplastos y cloroplastos estos últimos son los encargados de la realización de la fotosíntesis. Cada cloroplasto está recubierto por una membrana doble donde la membrana interna encierra el estroma, que es semifluido y en el cual están embebidas pilas de bolsas que reciben colectivamente el nombre de grana. Las bolsas individuales de las granas se llaman tilacoides. Las membranas de los tilacoides contienen el pigmento verde clorofila, así como otras moléculas pigmentosas
La unidad básica de la fotosíntesis es el cuantosoma que se encuentra en los tilacoides. 
Un pigmento es cualquier sustancia que absorba la luz. El color del pigmento esta dado por la longitud de onda no absorbida (y por lo tanto reflejada). 
Se han podido identificar 7 tipos de clorofilas, de las cuales la A y la B son las más importantes.

Dentro de los pigmentos carotenoides se encuentran los carotenos y las xanthofilas. Todos se derivan del licopeno, compuesto rojo que abunda en el tomate y otras plantas.  Las ficobilinas son pigmentos cuya función es transferir energía a las clorofilas, como sucede en las algas verdes.

El proceso fotosintético se inicia con el choque de un fotón (unidad de luz) con la estructura atómica de la clorofila, específicamente con un electrón. Este electrón se excita y es enviado hacia una estructura captadora, una sustancia aceptora.

De tal manera, sin luz no puede haber fotosíntesis. Pero no obstante, el proceso tiene dos fases, una que ocurre siempre en presencia de luz (fase luminosa) y otra en la que ya la luz no interviene (fase oscura).

Dentro de la fase luminosa existen dos tipos de reacciones: la fotofosforilación cíclica y la acíclica. Dentro de esta fase trabajan dos sistemas de pigmentos:

Sistema de pigmentos I: Clorofila A, P-700 y carotenos. Está en la parte central de la unidad fotosintética. 

Sistema de pigmentos II: Clorofila A, clorofila B y ficobilinas. Está en la periferia.

FOTOFOSFORILACIÓN CÍCLICA: Aquí funciona sólo el sistema de pigmentos I. 

FOTOFOSFORILACIÓN ACÍCLICA: Aquí funciona el sistema de pigmentos II. Esta reacción comienza con la fotólisis del agua; como resultado de este proceso se producen electrones, protones y O2.

Ventajas y desventajas de ambas reacciones

· La fotofosforilación cíclica sólo produce una molécula de ATP en cada ciclo, en dependencia de si el electrón va a la vit K o al FMN. Sin embargo, puede realizarse sólo en presencia de luz, sin H2O ni CO2.
· La fotofosforilación acíclica produce ATP en el salto de un citocromo a otro, y NADPH2 por el recorrido de los protones hacia el FAD. Desde ese punto de vista es más eficiente, pero requiere H2O para la fotólisis que da inicio al proceso.

La fotofosforilación cíclica tiene lugar cuando:

· Hay escasez de agua

· El FAD no puede aceptar electrones por estar reducido a FADH2
Fase oscura

El nombre de esta fase sólo se debe a que las reacciones que necesitan la luz ocurren en la llamada fase luminosa. Pero para que ocurra esta segunda parte de la fotosíntesis, es preciso que haya ocurrido la primera, por lo tanto recalcamos que sin luz no puede haber fotosíntesis, y que la fotosíntesis ocurre sólo en presencia de luz.

Por tanto es un error, como muchos estudiantes asimilan a partir del nombre de esta fase, que este proceso ocurre de noche.

La fase luminosa, como hemos visto, produce energía en forma de ATP y NADPH2. Esta energía de asimilación permite convertir al CO2 atmosférico (sustancia inorgánica) en una hexosa (sustancia orgánica).

El proceso de fijación del CO2 fue descubierto por Melvin Calvin en los años 50 y a él debe su nombre. Estudiaremos pues el ciclo de Calvin o de fijación del CO2, también llamado ciclo C3. Debe este nombre a que el producto de la carboxilación es el ácido 3-fosfoglicérico, un ácido de 3 átomos de carbono que es una sustancia oxidada de bajo nivel energético.

Ciclo C3 o de la Ribulosa 1,5-difosfato

Este ciclo se divide en 4 fases para su mejor comprensión:

· Carboxilación

· Reducción

· Síntesis de hexosas primarias

· Regeneración de la Ribulosa 1,5-diP

Carboxilación: El CO2 es aceptado por la Ri 1,5-diP; el producto de esta reacción es un ácido (-cetónico my inestable que rápidamente se desdobla en 2 moléculas de ácido 3-fosfoglicérico.

RIBULOSA            +  CO2  + H2O             ÁCIDO                      ÁCIDO            

1,5-DIFOSFATO                                    (-CETÓNICO               3-FOSFOGLICÉRICO

                                                               (INESTABLE)

                                                                                                 ÁCIDO

                                                                                                 3-FOSFOGLICÉRICO

(sustancia oxidada, de bajo nivel energético)

Reducción: El ácido 3-fosfoglicérico pasa a ácido 1,3-difosfoglicérico y luego a gliceraldehido 3-fosfato. La primera parte de esta reacción requiere de ATP y la segunda de NADPH2.


ÁCIDO                                                      ÁCIDO                               GLICERALDEHIDO

3-FOSFOGLICÉRICO                       1,3 DIFOSFO-                      3-FOSFATO 
                                                           GLICÉRICO

Este producto (gliceraldehido 3-fosfato) al revés del ácido 3-fosfoglicérico es un compuesto reducido de alto nivel energético.

Síntesis de hexosas primarias: El GAP se transforma parcialmente en dihidroxiacetona-fosfato. Ambas moléculas (las dos son triosas) se fusionan para dar lugar a la fructosa 1,6 difosfato. Esta es la primera hexosa que aparece en la asimilación del CO2.

GLICERALDEHIDO

3-FOSFATO

                                                              FRUCTOSA 1,6 DIFOSFATO


DIHIDROXI-

ACETONA-

FOSFATO

Regeneración de la Ri 1,5-diP: Después de un complejo proceso bioquímico que no vamos a detallar en la conferencia (pueden verlo en el libro pág. 105) se regenera la Ri 1,5-diP. De esta manera el ciclo C3 puede empezar de nuevo con la fijación del CO2 por la Ri 1,5-diP.

FRUCTOSA 1,6                         REACCIONES DE                          RIBULOSA     

DIFOSFATO                              TRANSPOSICIÓN                      1,5 DIFOSFATO     
                                                  E ISOMERIZACIÓN

RESULTADOS DE LA REACCIÓN

Durante el ciclo C3 se reducen 12 moléculas de triosa; de ellas 2 se utilizan para formar asimilatos estables y las otras 10 sirven para regenerar la Ri 1,5-diP.

Este es el resultado después de la fase oscura en las plantas que realizan el ciclo C3. Pero otras plantas (sobre todo poáceas) como el maíz, el sorgo y la caña de azúcar tienen, además del ciclo C3, otra vía para asimilar el CO2 de la atmósfera. Veamos de qué se trata.

LA FASE OSCURA EN LAS PLANTAS SUPEREFICIENTES (CICLOS C3 Y C4)

Además del ciclo de Calvin, estas plantas realizan el ciclo descubierto por Hatch, Slatch y Kortschak o ciclo C4. Sus fases son:

· Carboxilación

· Reducción

· Procesamiento del malato

· Regeneración del fosfoenolpiruvato

· Coordinación adicional

Carboxilación: El CO2 no es aceptado por la Ri 1,5-diP sino por el fosfoenolpiruvato (PEP).

FOSFOENOL    +  CO2  + H2O           ÁCIDO

PIRUVATO                                    OXALACÉTICO

Reducción: El OAA es reducido por el NADPH2 a ácido málico

ÁCIDO                                                                         ÁCIDO

OXALACÉTICO  +  NADPH2                                             MÁLICO  +  NADP

El malato se transporta a las células de la vaina de los haces vasculares.

Procesamiento del malato: Una vez allí, el malato se descompone en CO2, agua y 2 H+ y se reduce el NADP


El CO2 producido es interceptado por la Ri 1,5-diP y se incorpora, junto con el NADPH2, al ciclo de Calvin.

Regeneración del fosfoenolpiruvato: El piruvato que se formó en las vainas de los haces vasculares se devuelve al mesófilo; allí con intervención de ATP se reduce a PEP y se completa el ciclo con lo que puede de nuevo aceptar CO2.

ÁCIDO PIRÚVICO  +  ATP                               FOSFOENOL  +  ADP

                                                                               PIRUVATO

Coordinación adicional: En las células de las vainas de los haces vasculares, la Ri 1,5-diP es capaz de absorber CO2. Así se acumula ácido fosfoglicérico que puede enviarse al mesófilo donde en presencia de ATP y NADPH2 se reduce a gliceraldehido 3-P y se incorpora al ciclo C3.

RIBULOSA            +  CO2  + H2O             ÁCIDO                       ÁCIDO            

1,5-DIFOSFATO                                    (-CETÓNICO            3-FOSFOGLICÉRICO

                                                               (INESTABLE)

                                                                                                 ÁCIDO

                                                                                                 3-FOSFOGLICÉRICO

Eficiencia de las plantas C4
Estas plantas, como hemos visto, tienen otra vía para asimilar CO2 e incorporarlo al ciclo C3. La PEP-carboxilasa es más eficiente y trabaja más rápido que la Rubisco, por lo que extrae mucho más CO2 del ambiente. Así se aprovechan al máximo las horas de alta intensidad luminosa y se acumula malato y ácido fosfoglicérico (APG) que pueden procesarse incluso en las primeras horas de oscuridad mientras quede ATP disponible.

Fotosíntesis en las plantas suculentas

Estas plantas durante el día no pueden absorber CO2 pues sus estomas están cerrados. Su mecanismo de adaptación es que por la noche abren sus estomas, absorben CO2 y lo fijan vía PEP, transformándolo en OAA y luego en malato el cual acumulan en las vacuolas.

De día, el malato en presencia de luz se descompone en piruvato, CO2 y 2H+, se reduce el NADP y el CO2 entra en el ciclo C3.

O sea, hacen un ciclo C3 fraccionado, una parte de día y otra de noche.

De noche, el almidón se degrada por glucólisis a PEP y en presencia de H2O y CO2 se produce el HCO3- que lo hace formar OAA el cual luego se transforma en ácido málico que se acumula en la vacuola.

De día, ya con los estomas cerrados, el ácido málico sale pasivamente de la vacuola y es descarboxilado por uno de los 3 mecanismos que se ven en la figura.

Este metabolismo se ve favorecido por días calurosos, noches frías y suelos secos, por lo que lo presentan lo cactus, agaves y opuntias y otras plantas del desierto.

Interacción entre los factores que afectan a la fotosíntesis.

Todos los factores que antes se han presentado por separado pueden darse en realidad al mismo tiempo en condiciones naturales, e interactúan para ejercer una influencia compleja sobre la fotosíntesis. Así, las temperaturas óptima y máxima de la fotosíntesis aumentan con el CO2, y la respuesta de la fotosíntesis al CO2 intercelular varía según la disponibilidad de fosforo. La curva de respuesta a la luz también experimenta cambios dependiendo de la concentración de CO2 y de la humedad del aire. En situaciones naturales, siempre hay, al menos, algún factor que no presenta valores óptimos y limita la tasa de fotosíntesis (factor Limitante). De hecho, es difícil que todos los factores de los que depende la fotosíntesis presenten, a la vez, valores favorables, de forma que normalmente la tasa de fotosíntesis es muy inferior a la capacidad fotosintética, hasta el punto de que los valores máximos diarios no suelen superar un 80% de esta capacidad máxima.

Fotosíntesis y cambio climático.

Las actividades humanas como el transporte, la industria, la deforestación, la agricultura, etc., están provocando un aumento de la concentración atmosférica de CO2 (a razón de casi 2 ppm por año) y de otros gases «invernadero» (metano, etc.). Debido a que estos gases de efecto invernadero tienen un periodo de permanencia en la atmósfera muy prolongado (de décadas a siglos), se produce una acumulación de ellos en la atmósfera. La acumulación de estos gases tiende a calentar la atmósfera, lo que puede conducir, a la larga, a cambios regionales e incluso globales del clima que afectaran a para metros como la temperatura, las precipitaciones, la humedad del suelo y el nivel del mar. Las previsiones del Panel Intergubernamental de Expertos en el Cambio Climático (IPCC), basadas en complejos modelos climáticos, indican que la temperatura media de la superficie del planeta y el nivel del mar podrían aumentar de 1.8 a 4 °C y de 18 a 59 cm, respectivamente, en torno al año 2100. Además, el IPCC ha desarrolladlo una serie de escenarios posibles en los que se prevé la concentración

futura de CO2 atmosférico, estimando que en el año 2100 la concentración de CO2 atmosférico podría llegara a aproximadamente, los 700 ppm, lo que supone un aumento cercano a 325 ppm respecto a los niveles actuales (de aproximadamente 375 ppm).

Aun no se conoce bien cómo afectaran los cambios de CO2, temperatura y régimen hídrico a los ecosistemas terrestres, y en particular a las plantas, pero la cuestión es  crucial, ya que la vegetación y los bosques pueden asumir  un papel fundamental en la mitigación de los efectos del cambio climático, dada su gran capacidad de absorción de CO2 mediante la fotosíntesis. Se sabe que un aumento del CO2 produce un incremento inmediato de la tasa de fotosíntesis, especialmente en las plantas C3, puesto que el CO2 es el sustrato principal de la rubisco.  Sin embargo, cuando las plantas crecen continuamente en  atmósferas con un CO2 elevado, tienen lugar una serie de cambios bioquímicos que disminuyen la capacidad fotosintética de la hoja, de manera que los grandes incrementos de la fotosíntesis debido a atmósferas con un  alto contenido en CO2 no suelen mantenerse tan elevadas  cuando pasan semanas o meses. Este fenómeno se conoce con el nombre de aclimatación de la fotosíntesis.

Los vegetales como sumideros de carbono: importancia de la fotosíntesis en el ciclo del carbono

Debido a la aclimatación de la fotosíntesis, cabría esperar que las altas tasas de fotosíntesis con elevado CO2 sólo se mantendrían si no existiera limitación alguna por sumideros y nutrientes (como por ejemplo de nitrógeno, que podría acelerar  aun más la aclimatación de la fotosíntesis), aunque esta situación es bastante excepcional en las plantas crecidas en condiciones naturales. Sin embargo, aun puede esperarse un cierto aumento global de la fotosíntesis en una atmósfera futura con elevado CO2 (aunque menos que si no hubiera aclimatación), lo que en conjunto hace que las plantas actúen como sumideros biológicos del CO2 emitido en exceso a la atmósfera.

En el contexto del cambio climático, La vegetación no debe ser considerada únicamente un elemento estático o estético de un paisaje, o reconocida sólo por su contribución al mantenimiento de la biodiversidad: ha de ser valorada también por su contribución clave al mantenimiento de los delicados equilibrios de la atmósfera de nuestro planeta. No obstante, pese a que este potencial «sumidero» biológico esta mitigando la tasa de acumulación de carbono en la atmósfera, su magnitud y sostenibilidad son inciertas, puesto que el equilibrio entre la biosfera y la atmósfera está siendo alterado por las enormes emisiones de dióxido de carbono y de otros gases invernadero procedentes de las actividades humanas, que provocaran con toda seguridad un cambio climático global de consecuencias no del todo previsibles. La conservación de la vegetación, especialmente de los bosques, puede ser vital para amortiguar la magnitud de este cambio climático en un mundo futuro con elevada CO2.
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