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TRABAJO RECAPITULATIVO

EL CLOROPLASTO: COMPOSICION, FUNCION Y
ESTRUCTURA

Por

J. VAL, L. HERAS y E, MONGE

SUMMARY

THE CHLOROPLAST : COMPOSITION, FUNCTION AND STRUCTURE

This paper offers an overview of higher plant chloroplasts. Our understanding
of construction and composition of cellular organelles containing photosynthetic
pigments has avanced enormously in recent years. Nevertheless, the information
about oxigen evolving organisms already remains incomplete, This article is an
attempt to bring together current knowledges of organelles that carry out pho-
tosynthesis,

EL ORIGEN DE LA VIDA

Desde que Alejandro Ivanovich Oparin, en 1936 publicé E!l Origen de
la Vida, pasando por los trabajos de Calvin, Urey, Miller, Abelson,
Groth y Weyssenhoff y m4s recientemente Juan Oré4, Ponnamperuma
con Mariner y Carl Sagan, parece demostrarse que en los comienzos de
la historia de la Tierra, el proceso de la Fotosintesis modificé profun-
damente el cardcter de su atmosfera y suministré las condiciones esen-
ciales para el desarrollo y evolucién de la vida. Los materiales organicos
mas antiguos que se conocen se han hallado en los depbsitos de esquis-
to de Fig Tree (Sudéfrica), que contienen formas de hidrQcarburos,
algunos de naturaleza isoprenoide, porfirinas, purinas y pirimidinas.
Las técnicas de datacién isotdpica indican que dichos esquistos tienen,
al menos, 3100 millones de afios. Recientemente, se ha descubierto que
algunas formaciones rocosas antiguas contienen vestigios reconocibles
de organismos  vivos, comprendiendo formas fotosintéticas. Asi, por
ejemplo, ciertas variedades de cuarzo encontradas en el sur de Ontario
contienen fésiles microscépicos de formas coloniales de algas verde-azu-
ladas. Se estima que estos depoésitos tienen al menos 1500 millones de

* Trabajo financiado por la Caja de Ahorros de Zaragoza,

An. Edafol. Agrobiol. P4dgs. 1477-1502.
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afios, por ello, si esta estimacién es exacta, la fotosintesis en nuestro
planeta opera, al menos, desde entonces.

Es posible que los primeros precursores de los seres vivos, los llama-

dos protobiontes, se encontraran en un planeta con una atmosfera ca-
rente de oxigeno o de diéxido de carbono, o incluso de ambos. Uni-
camente la evolucién de organismos capaces de generar ambos gases
puede haber creado el ambiente adecuado para que se desarrolle la vida
en todas sus formas. En este sentido Schopf, en 1974, propuso el
siguiente esquema de evolucién de la vida en 5 pasos:

1.

Inicialmente aparecieron sistemas exentos de moléculas de porfirina.
Los organismos mds primitivos fueron anaerébicos heterétrofos, que
dependfan completamente de la fermentaciéon de compuestos organi-
cos no bioldgicos sintetizados en ambientes carentes de oxigeno.
Estos utilizaban los compuestos orgdnicos del océano como sillares
de construcciéon y fuente de combustible.

Con el crecimiento y proliferacién de estas células, que provocaron
el progresivo agotamiento de los materiales orgdnicos relativamente
sencillos, que se daban en el medio acuoso, aparecieron organismos

'que contenian porfirinas de hierro con funciones similares a los

actuales citocromos. Estos organismos eran capaces de producir
reacciones anaerdbicas, con el sulfato, diéxido de carbono, nitrato
u otros compuestos orgdnicos. Estos organismos no solamente fueron
capaces de utilizar nutrientes, no disponibles por via fermentacion,
sino que obtenfan mayor produccién de energia a partir de estos
nutrientes.

. El siguiente paso en la evolucién consistié en la aparicién de los

enzimas que ampliaban la ruta biosintética establecida previamente
en el sentido de la aparicién de metal-porfirinas, dando porfirinas
acomplejadas con el magnesio ademds del hierro. Esto di6 lugar a la
formacién de clorofilas y a la aparicién de organismos anaerdbicos
fotoheter6trofos, capaces de utilizar la luz solar en fuente de energia,
si bien todavia eran necesarios los nutrientes orgdnicos. Liberados
de la necesidad de degradar grandes cantidades de materia orgdnica
para obtener energia, esos organismos fotosintéticos eran capaces
de invadir habitats que contenfan mucho menos material orgdnico
para abastecer las necesidades celulares. Tales habitat, apenas con-
tenfan materia orgdnica, por lo que era imposible la existencia de
los organismos que dependian exclusivamente de ella.

. Tras la situacién descrita en el punto 3, solamente pudieron sobre-

vivir aquellas células que fueron capaces de utilizar compuestos
orgdnicos sencillos, especialmente el CO,. Los fotoasimiladores sur-
gieron como fotoautétrofos anaerdbicos, capaces de utilizar la
energia solar para formar sus propios materiales orgdnicos cuando
aparecieron las rutas que fijaban el diéxido de carbono, similares a
las de los autétrofos. Asi, las primeras células fotosintéticas surgie-
ron, probablemente, hace 3000 millones de afos, aunque al prin-
cipio no fuesen capaces de desprender oxigeno, '
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5.Con el desarrollo de las ficobilinas y el establecimiento de la unién
entre el fotosistema I con el fotosistema II de la fotosintesis, los
iones hidroxilo producidos a partir del agua pudieron utilizarse
como donadores de electrones, dando lugar a la introduccién de oxi-
geno libre en el ambiente.

Los primeros heterétrofos aerdbicos consumidores de oxigeno sur-
gieron cuando el nivel atmosférico de este elemento alcanzé una con-
centracién critica como resultado de la fotosintesis. Por lo tanto, fué
necesario que transcurrieran 1000 millones de afios después de la apa-
ricion del O, en la atmdsfera para que se desarrollasen los vertebrados
aerdbicos y las plantas vasculares.

Como resultado de esta evolucién se incrementé la concentracién de
oxigeno en la atmésfera, transforméndose parte de éste en ozono, que
actia como pantalla frente a la radiacién ultravioleta, Como conse-
cuencia de este apantallamiento los organismos vivos pudieron trasla-
darse de las aguas profundas a otras mas superficiales y algunos de ellos
pasaron a la tierra,

En la actualidad existen organismos que se integrarfan en los pasos
de la evolucién descritos por Schopf. Como ejemplo de la primera etapa
podrian citarse los micoplasmas y la segunda podria estar representada
por las bacterias anaerébicas, siendo las algas verdeazuladas el ejemplo
del paso 5.

EUCARIOTAS Y PROCARIOTAS

Todos los ejemplos citados hasta el momento pertenecen al grupo de
células procariotas. Sin embargo, todas las plantas que existen hoy en
dia, con excepcién de las bacterias y las algas verdeazuladas, son orga-
nismos complejos con células eucariotas. Las procariotas no son real-
mente multicelulares, asi los tejidos vegetales no aparecieron hasta el
desarrollo de las células eucariotas. Las diferencias entre células aucario-
tas y procariotas se resumen en la Tabla I.

LA FOTOSINTESIS

Toda la vida en nuestro planeta depende de la luz solar, es decir,
de la fotosintesis que realizan las plantas, organismos fotosintéticos
capaces de captar la luz solar. Podemos definir la fotosintesis como el
empleo de la energfa solar por las células de las plantas para efectuar
la biosintesis de los componentes celulares, en un proceso fundamental
para todos los organismos vivos. Este es el proceso a gran escala que
convierte compuestos inorgdnicos simples y estables en la combinacién
rica en energfa de materia orgdnica y oxigeno. El proceso fotosintético
consta aparentemente de tres fases fundamentales:

a) la separacién de 4tomos de hidrégeno de un donador electrénico;
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TABLAI

Principales diferencias entre procariotas y eucariotas*

PROCARIOTAS

EUCARIOTAS

La mayor parte son células pequenas (1-10

um), Todas son microbios; las de morfologra -

mds compleja solo llegan a agrupaciones fila-
mentosas o micelios de cuerpo blando (p.e.
actinomicetos, mixobacterias, algas verde-
azules).

Son nucleoides sin membrana asociada.

Division celular directa, generalmente por
“‘fisién binaria’. La cromatina contiene
DNA, pero no proterna; no se tifien con la
técnica de Feulgen. No existen microtubos
ni centriolos.

No existen por lo general sistemas sexuales
y si se dan la transferencia genética es
unidireecional , del donor al hijo.

Los organismos multicelulares nunca se desa-
rrollan a partir de zigotos haploides. No
existe diferenciacién tisular.

Este grupo incluye todas las formas anaer6-
bias y algunas aerobias.

Grandes variaciones en los patrones metabo-

licos. No tienen mitocondrias, las enzimas
para la oxidacién de moléculas orgdnicas
estdn ligadas a las membranas celulares

Si existe fotosintesis, las enzimas estan
ligadas a las membranas celulares. Esta
fotosintesis puede ser anaerobia o aerobia
liberando O, o depositando azufre.

No existen movimientos intracelulares.

La mayor parte son eélulas grandes
(10-100 um). Algunas son micro-
bios. Los dltimos estadfos evoluti-
vos son los vertebrados y la plantas
superiores.

El nicleo est4 encerrado por una
membrana.

Divisién celular por varias formas
de mitosis. Muchos cromosomas
contienen DNA, RNA, y proternas;
se tifien por la técnica de Feulgen.
La mayorfa tienen centriolos y
microtubos. ‘

Poseen sistemas sexuales, con igual
participacién de ambos progenito-
res en la fertilizacion.

La meiosis produce formas haploi-
des, los zigotos se desarrollan a
partir de diploides. Los organismos
multicelulares muestran un extensi-
vo desarrollo de los tejidos.

Todas las formas son aerobias, ex-
cepto algunas modificaciones secun-
darias.

Los mismos patrones metabélicos
de oxidaci6n (es decir, ciclo de
Krebs, citocromos, etc.). Poseen
mitocondrias.

Si existe fotosIntesis, las enzimas
estdn ligadas a los cloroplastos,
liberando O,.

Movimientos intracelulares; fagoci-
tosis, pinocitosis, corrientes...

* Hufford (1978).
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b) la transferencia de dtomos de hidrégeno desde un compuesto inter-
medio de la primera fase a la tercera;y

c) la utilizacién de los atomos de hidrégeno para reducir un aceptor
electrénico (Rabinowitch y Govindjee, 1971).

luz

H,D+ A H,A+ D

La energia solar constituye no solamente la fuente energética inme-
diata para las plantas verdes y otros autétrofos fotosintéticos, sino tam-
bién, en tultimo término, la fuente energética para casi todos los orga-
nismos heterétrofos, a través de la actuacién de las cadenas alimenticias
de la biosfera. Ademds, la energia solar capturada por el proceso de la
fotosintesis es la fuente de cerca del 90% de toda la energfa empleada
por el hombre para satisfacer las demandas de calor, luz y potencia,
ya que el carboén, el petréleo y el gas natural que son los combustibles
utilizados para la mayor parte de las maquinarias fabricadas por el
hombre, son los productos de descomposicién del material biolégico
generado hace millones de afios por los organismos fotosintéticos.

La luz (radiacién visible para el ojo humano) comprende solo una
estrecha banda en el espectro de la energia radiante. La porcién visible
de este espectro estd comprendida entre 380 y 760 nm. El hecho més
destacable es que dentro de esta zona, se encuentran también la visién
del resto de animales, el fototropismo y lo més importante, la Foto-
sintesis.

Las plantas y animales que no pueden fotosintetizar viven a expensas
de las plantas fotosintéticas. La mayor parte de los organismos, para
poder vivir, tienen que consumir energia por medio de procesos degra-
datorios esencialmente oxidantes y catabdlicos. Estos procesos exigen
un ambiente oxidante y conducen a la conversién de todos los com-
puestos de carbono a su forma mds oxidada, por ejemplo, el diéxido
de carbono. La fotosintesis, en plantas superiores, restablece el equi-
librio, consumiendo CO, y produce compuestos orgdnicos mas redu-
cidos a la vez que genera oxigeno.

Ademads de las plantas superiores, existen otros organismos capaces
de utilizar la energfa luminosa en sus procesos metabélicos, incluyendo
procariotas y eucariotas, como son las bacterias fotosintéticas y las
algas. Las bacterias son los organismos vivos méas pequefios de los
conocidos, su didmetro varfa entre 0,1-2 um, aunque algunas pueden
llegar a medir 500 um. Las bacterias fotosintéticas o fotoautétrofas
utilizan la luz como energfa y, bajo condiciones anaerébicas, producen
azucares. Dos tipos de bacterias sulfurosas (verde y roja) pertenecien-
tes a las Pseudomonales, son fotolitétrofas. Para ellas la fuente de hidré-
geno no es el agua y no se desprende oxigeno en este proceso. La bac-
teria sulfurosa roja posee una variedad de clorofila llamada bacterio-
clorofila, de color verde enmascarado por el rojo de los carotenoides.
La bacteria sulfurosa verde posee otro tipo de clorofila que no estd
enmascarada. Ambos tipos bacterianos estdn adaptados para vivir
en aguas sulfurosas, termales, donde el H,O es la fuente de hidrégeno.
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Otro tipo de bacterias de la familia de las Pseudomonales, utilizan la
energfa luminosa para escindir el hidrégeno de la materia orgdnica,
por lo que se las llama foto-organ6fobas. Este tipo de bacterias rojas
no sulfurosas posee bacterioclorofila enmascarada por los carotenoides.

Las bacterias procariotas fotosintéticas desempefian un importante
papel en la biosfera y son un buen material experimental para investi-
gar los procesos fotosintéticos. Estos organismos pueden clasificarse
en tres grupos: las bacterias verdes, como el Chlorobium, las bacterias
sulfurosas plrpuras, como Chromatium, y las bacterias plrpuras no
sulfurosas, como el Rhodospirillum’y Rhodopseudomonas Tanto las
bacterias verdes como las sulfurosas purpuras, son autétrofos y utili-
zan compuestos de azufre inorgdnico (H,S) como donadores de elec-
trones para la reduccion fotosintética del CO,, pero las bacterias
purpuras no sulfurosas son fotoheterotr6fos y utilizan el succinato o
el maleato en lugar del H,S. Las reacciones bacterianas fotoquimicas
necesitan la existencia de algunos pigmentos fotosintéticos como los
carotenoides, bacterioclorofila y en el Chlorobium la clorofila (Kumar
y Singh, 1979).

Los eucariotas fotosintéticos comprenden, no solamente las plantas
verdes superiores, sino también formas inferiores, tales como las algas
pluricelulares y unicelulares verdes, pardas y rojas, asf como las eugle-
noides, los dinoflagelados y las diatoméas. Gran parte de la investiga-
cién en fotosintesis estd basada en. el estudio de algas microscdpicas
como Chlorella, Chlamydomonas, Scenedesmus, Anacystis, y Porphy-
ridium. Estas formas vegetales son fdciles de cultivar y pueden reprodu-
cirse las condiciones de crecimiento. Sus ciclos vitales relativamente
cortos, junto con sus rdpidas tasas de crecimiento, unido a la forma
de cultivo sincronizado, que permite obtener una poblacién de células
con igual grado de desarrollo y estado fisiolégico, hacen de estos
organismos un excelente material para propdsitos experimentales.

Debido a su morfologia, colory aparato fotosintético, las verdeazules,
pertenecientes a las Cianoficeae, se han incluido en el grupo delas algas,
a pesar de ser procariotas con gran parecido a las bacterias. Las algas
verde azuladas pueden ser unicelulares o coloniales, mientra que otras
son filamentosas, Sin embargo, se diferencian de las bacterias por la
presencia de fotosistema II, en su aparato fotosintético, Poseen xan-
tofilas, clorofila a y B-caroteno, ademds de ficoeritrina (pigmento
rojo) y ficocianina (pigmento azul). Una caracteristica importante de
ciertas vedeazules es su capacidad para fijar nitrégeno atmosférico
para convertir el No en NOjz. Como organismos fotosintéticos son
capaces de obtener el hidrégeno del agua, aunque en la oscuridad pue-
den llegar a ser heterétrofos.

Los protistas son organismos fotosintéticos que generalmente se
incluyen en el grupo de las plantas. Las carofitas, crisofitas, xanto-
fitas, diatomeas, algas pardas, algas verdes, dinoflagelados, euglenoides
y hongos flagelados son los pr1nc1pa1es exponentes de los protistas. La
composicién en pigmentos varia para cada especie. Asl, en las algas
verdes predomina la clorofila a, aunque también estdn presentes la
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clorofila b; o, B y e-caroteno y cinco o seis xantofilas. Las crisofitas
tienen uno o dos cloroplastos pardo-dorados que contienen clorofilas
a y ¢, f-caroteno y algunas xantofilas. Las xantofitas contienen mayo-
ritariamente xantofilas, lo que.les da el nombre de algas verde-amari-
llentas, y también clorofilas a, ¢ y f-caroteno. Las diatomeas poseen
clorofila a y ¢, f-caroteno y ciertas xantofilas entre las que se encuen-
tran la fuxantina, responsable del color pardo.

LOS PLASTIDIOS

Los plastos son unos orgdnulos caracteristicos del citoplasma de las
células vegetales., Juegan un importante papel en el metabolismo ve-
getal, ya que en ellos se realiza la fotosintesis. Los plastos tienen gran
variedad de formas, tamafios y estructuras; y el conjunto de ellos forma
el plastidioma. Segin la naturaleza de las sustancias que contiene, se dis-
tinguen varias clases de plastos; los cloroplastos, ricos en clorofila, rea-
lizan la fotosintesis; los amiloplastos, que almacenan almidén, como en
el caso de la patata, de forma que pueden llegar a destruir su estructura
interna desgarrando la membrana; cromoplastos, ricos en carotenoides,
son los que dan la coloracién especial de las flores y frutos; proteo-
plastos, ricos en proteinas; los oleoplastos, que almacenan materias
grasas. Otro importante grupo de plastos lo constituyen los etioplastos
que se forman en las plantas sometidas a oscuridad, si bien cuando
reciben luz modifican su estructura, evolucionando hasta formar
cloroplastos.

Si se rompen las células y se aislan fracciones purificadas de cloro-
plastos, éstos, con un sustrato y cofactores solubles adecuados, son
capaces de efectuar la secuencia completa de la fotosintesis. En las
plantas verdes, organismos verdes unicelulares tales como las algas (por
ejemplo Chlorella, Scenedesmus y Euglena, los plastidios que contie-
nen clorofila se denominan cloroplastos. El1 nimero, forma y tamano
de estos cloroplastos varfa ampliamente segiin los organismos entre 1y
10 um de didmetro.

Cuando se examinan los pldastidos al microscopio se revela una gran
riqueza de detalles. Los rasgos mds caracteristicos son los tilacoides
constituidos por los grana, apilamientos de estructuras laminares bien
definidas; y por una laminillas que unen los grana llamadas lamellae
intergranales, la parte soluble o estroma y la doble membrana externa
que envuelve el cloroplasto (Figura 1) (Coombs y Greenwood, 1976).
En la actualidad se prefiere la denominacién de apiladas y no apiladas,
lo que permite establecer las diferencia entre las regiones con interac-
cibn membrana/membrana y aquellas que estdn en contacto con el
estroma, bien sean granales o lamelares.

En las membranas del tilacoide también existe diferencia entre las
superficies internas y externas. La interaccidn entre este tipo de estruc-
turas estd clara y los modelos propuestos no son satisfactorios a causa
de su rigidez. De hecho, las membranas tilacoidales aisladas pueden
cambiar fdcilmente de su estado granal a otro no apilado mediante la
disminucién de la fuerza iénica del medio de suspensién (Barber y
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CLOROPLASTO

Envoltura interna
(1) Envoltura externa
() Estroma (fase soluble)

() Grana

Lanella TILACOIDES
@ intergranales

F1G. 1.—Representacion artistica de un cloroplasto, donde pueden apreciarse las partes apiladas
(grana), vy las no apiladas en contacto con el estroma (lamellae intergranales).

Chow, 1979). También se pueden reestructurar los grana, que se en-
cuentran en las partes apresadas, mediante la adicién de determinados
cationes. La efectividad de varios cationes no ligados a las membranas y
que también inducen el apresamiento, depende en gran parte de su
valencia (Barber, Mills y Love, 1977; Barber, 1980a). El apilamiento de
las membranas tilacoidales también puede modificarse adicionando
especies catidnicas unidas a la superficie tilacoidal, pero este proceso
implica la neutralizacién electrostdtica de las cargas expuestas y pro-
duce fendmenos en los grana que difieren de los que suceden in vivo
(Barber, 1980a). Estas observaciones, apoyadas en que el grado de

apilamiento in vivo varfa con las condiciones de crecimiento (Ander-

son, 1982a) también puede modificarse significativamente durante
cortos periodos de tiempo como respuesta a estimulos externos (Pun-
nett, 1970; Bennoun y Jupin, 1974). Por otra parte es preciso constatar
que la organizacion de las membranas externas no estd firmemente
establecida.

Los estudios de ‘““freeze-fracture’’ han revelado la naturaleza dina-
mica de los tilacoides a nivel subestructural. Recientemente se ha
puesto de manifiesto que las particulas protéicas intermembranales
tienen libertad de movimiento en respuesta a los cambios en las con-
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diciones i6nicas (Wang y Packer, 1973; Ojakian y Satir, 1974, Staeé-
helin, 1976) y mds recientemente a la fosforilacién de proteinas (Kyle,
Stéehelin y Arntzen, 1983.

PIGMENTOS FOTOSINTETICOS

La mayor parte de los pigmentos fotosintéticos, clorofilas y caro-
tenoides de la célula vegetal, estan localizados en los tilacoides. Cloro-
fila es el nombre aceptado de los pigmentos verdes en los organismos
capaces de fotosintetizar. Fué utilizado en primer lugar por Pelletier
y Caventou (1818) para describir el pigmento responsable del color
verde de las hojas, pero pasé algiin tiempo hasta que Stokes (1864) de-
mostré que era una mezcla de dos pigmentos verdes y varios pigmentos
amarillos; los pigmentos verdes fueron aislados mas tarde por Sorby
(1873). La cromatografia (del griego escritura coloreada) fué empleada
por primera vez por Tswett (1906) para separar las dos clorofilas y los
carotenoides por cromatografia de columna en azicar, segiin su adsor-
cién, desarrollo y elucién. Estas clorofilas fueron denominadas como o
y 8, pero posteriormente pasaron a ser clorofilasa y b.

En plantas superiores y en todas las algas, excepto en las verdeazula-
das, las clorofilas y carotenoides se localizan en los cloroplastos. La fun-
ci6én de las clorofilas es absorber energfa luminosa y convertirla en ener-
gfa quimica. Todo este proceso implica la produccién de electrones que
reducen el CO, para dar carbohidratos, y de esta forma la energia atra-
pada por las plantas se libera en procesos de oxidacién.

CLOROFILAS

Las clorofilas son los principales aceptores de luz en las plantas y estan
presentes invariablemente en cada organismo que realiza la fotosintesis
con absorcioén de diéxido de carbeno y la evolucién a oxigeno molecu-
lar. En las plantas, la clorofila se dispone en agrupaciones de unos
pocos centenares de moléculas y su principal funcién es actuar como
antena para captar la:luz, mientras que en una pequefia proporcién
actiia como centro de reaccién,

El primer precursor de la clorofila identificado inequivocamente es
el dcido §-aminolevulinico (§-ALA), compuesto de 5 carbonos que se
produce por la condensacién de succinil-CoA y glicina, en animales y
bacterias. Las plantas y las algas forman §-ALA por otra ruta, utilizan-
do el esqueleto carbonado intacto del dcido glutdmico. Todos los dto-
mos de carbono y nitrégeno del nicleo porfirinico de la clorofila se
derivan de este §-ALA.

La ruta biosintética desde el §-ALA hasta la clorofila estd ilustrada
en la Figura 2. El ensamblaje del esqueleto tetrapirrélico se produce
por la condensacién de dos moléculas de ALA para formar unidades de
Porfobilinégeno (PBG), que son los primeros intermediarios pirrélicos
de esta ruta. Mds adelante, se enlazan secuencialmente, cabeza con cola,
cuatro unidades de PBG, para dar un tetrapirrol inestable.
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Esta molécula lineal estd en condiciones de formar el ciclo tetrapi-
rrolico Uroporfirinégeno III. Este isémero tiene un anillo D invertido,
de forma que la secuencia de sustituyentes en posicién g es la inversa
con respecto a los otros anillos. La conversién a Coproporfirinégeno 111
estd ligada a la descarboxilacién de cuatro moléculas de dcido acético,
liberando grupos metilo, y entonces se descarboxilan oxiddndose dos
de los cuatro dcidos propiénicos (en los anillos A y B), para dar grupos
vinilo, formando la Protoporfirina IX, que tiene sustituyentes vinilo en
estas posiciones., La escisién de seis electrones del macrociclo porfiri-
négeno confiere al Proto caracteristicas aromaticas. El Proto es el
ultimo precursor comtin de los hemos, bilinas y clorofilas.

A partir del Gltimo paso, la ruta de la clorofila comienza con la
insercién del Mg en el nicleo Proto. Esto estd seguido por la metila-
cién del grupo dcido propidnico en el anillo C. A continuacién, y en
orden todavia no bien determinado, el grupo vinilo del anillo B se
reduce a etilo, y nuevamente el dcido propidénico metilado, se oxida a
carbonilo en la posicién § y se une a su carbono en « para dar el carbo-
no y-meso de la porfirina, formando la protoclorofilida, que contiene
un quinto anillo isociclico que estd presente en todas las clorofilas. La
conversién de protoclorofilida a clorofilida requiere generalmente luz
en las angiospermas, si bien algunos tejidos de plantas superiores son
capaces de realizar la reduccién de la protoclorofilida en ausencia
de luz.

El paso final en la formacién de clorofila a consiste en la adicién
de la larga cadena de fitil-polisopreno. Este proceso se inicia mediante
esterificacién del dcido propidnico en el anillo D con geranilgeraniol
(activado como el ester del pirofosfato) y la reduccién del grupo gera-
nil del fitilo. Las evidencias de que se disponen sugieren que la clo-
rofila b se deriva directamente de la clorofila a mediante la oxidacion
del grupo metilo en el anillo B de un grupo formilo (Castelfranco y
Beale, 1983).

CAROTENOIDES

Los carotenoides siempre han atraido la atencién de los naturalistas
debido a que son los responsables de gran parte de los amarillos y rojos
brillantes que se dan en las flores y frutos, en pdjaros, insectos y otros
muchos animales (Weedon, 1971). Esta coloracién se debe al gran
numero de dobles enlaces conjugados de la estructura terpénica,

Desde hace pocos anos se vienen estudiando gran nimero de alimen-
tos y constituyentes de estos por sus efectos inhibidores de la carci-
nogénesis. Un buen nimero de estos estudios han demostrado que
existe una relacién inversa entre el consumo de ciertas frutas y vegetales
y el riesgo de cancer (Peto et al,, 1981). Estas investigaciones asumen
que el factor activo de una dieta rica en vegetales y frutas es el -caro-
teno en funcién de su potencial como fuente de vitamina A. Sin em-
bargo, muchos de estos vegetales y frutas son relativamente pobres
en f-caroteno y relativamente ricos en el resto de carotenoides (xanto-
filas) que tienen poca o nula actividad de vitamina A. Recientemente
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se ha encontrado que el incremento de carotenoides en la dieta, ejerce
un efecto protector contra el cancer en la poblacién de la tercera edad.
También se ha comprobado el efecto protector de ciertos alimentos
que contienen otros carotenoides aparte del §-caroteno. Generalmente
las tablas de composicién de los alimentos adolecen de falta de infor-
macién acerca del contenido en carotenoides, por lo tanto el desarro-
llo de un método analitico rdpido y fiable serd un instrumento valioso
en un gran numero de campos de investigacion.

Los carotenoides provienen de reacciones de copulacién ‘‘cola a
cola” de andlogos al pirofosfato de farnesilo con 20 4tomos de carbono.
El primer producto de reaccién detectable, el hidrocarburo C4 llamado
fitoeno, se modifica posteriormente por accién de los enzimas del
organismo (deshidrogenacién y a veces ciclacién y oxidacién) dando
gran variedad de carotenoides C,4. Las estructuras de los carotenoides
mds comunes, $-caroteno y el licopeno, cada uno de los cuales contiene
11 dobles enlaces conjugados son las siguientes:

ACIDO ACBTICO

ATP
ADP

‘ y CH, CH. ACBTIL COEXZINA A
N
CH, Q'H. Clt, CH, C
4 6 1 t i | 7o ACETOACRTIL Coa
CH CHCH =CHC=CHCH=CHC=CHCH=CHCH ==CCH=CHCH=CCl{==CHCH (]
.“ I[ 8 9 10N 12 13 14 15 15 18 1312 1w 9’8’ It pat} -8
gHt\ ,%\ C ol B-H1DROXI, B-METIL, GLICERO Coa
2N 5 v
SH_- CH, Cl-h/ \S_:HZ 4 his
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CH, /CH, CH, CH,
<. .
'c c, CcH, cH, . >C/ ISIPRATIL FIROFOSTATO
E . . AN .. -
(‘IH, CCH=CHC=CHCH=CHC=CHCH=CHCH=CCH=CHCH=CCH—CHCH CH. Dinelil-alil pirofostate
I i |
CH, CCH : g
W CH;(._\ CH: CIRAKIL PIROFOSFATO———— Monoterpencs
CH; “cH
a-carot
caroteno FARKESIL PIROFOSTATO
CH,\ /CH, CH, CH,
N\ 7/
/C\ GH, (‘:H, CH, CH, /c CERAKIL-CERAMIL PIROFOSTAIO
| |
CH. CCH=CHC=CHCH=CHC=CHCH=CHCH=CCH=CHCH=CCH=CHC \CH, 1
i ! !
CH, _CCH, CH,‘c /CH, FIT0
CH. \CH-_

J-caroteno

CAROTENDIDES

FIG. 5.—F érmulas estructurales de algunos carotenoides y esquema de biosintesis.

Junto con las (bacterio) clorofilas, los carotenoides son los pigmentos
mayoritarios de las membranas fotosintéticas. En la Tabla II se sumari-
zan los carotenoides mds importantes, en plantas superiores, y asimis-
mo, se citan su nombres semisistemdticos. Las clorofilas y carotenoides
son lipofilicos y se localizan en las regiones hidré6fobas de las membra-
nas protéicas o en las matrices lipidicas de los tilacoides.

por)
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TABLA II

Carotenoides mds importantes en plantas superiores

Nombre vulgar Nombre semisistemdtico

Carotenos

o-caroteno B, €-caroteno

B-caroteno B, B-caroteno

Xantofilas

Neoxantina 5’ 6’-epoxi-6,7-didehidro-5,6,5’, 6°-tetrahidro-8, $-caroteno-3,5,3"
triol

Violaxantina 5,6,5’,6"-diepoxi-5,6,5"6"tetrahidrof}, 3-caroteno-3 3*diol

Luterna B, €-caroteno-3 3’-diol

La posibilidad de sintetizar carotenoides de novo parece que puede
producirse en cualquier estadio evolutivo. Algunas bacterias y hongos,
las algas y las plantas superiores han preservado esta capacidad. La pro-
duccién normal de carotenoides sintetizados por estos organismos se
ha estimado en cerca de cien mil millones de Kg (Siefermann-Harms,
1985). La mayor parte de los carotenoides sintetizados por estos orga-
nismos son dificilmente detectables in situ, ya que su presencia estd
enmascarada por otros pigmentos, especialmente por las clorofilas.
La fucoxantina es. el mas abundante de los carotenoides (Weedon,
1971), y se encuentra formando parte de las membranas de las algas
pardas. Por otra parte los tres carotenoides mds importantes de las
hojas verdes son: luteina, violaxantina y g-caroteno, que se localizan
en el correspondiente sistema de membranas de las plantas superiores.

Regulacion de la sintesis de carotenoides en los tejidos verdes

En los tejidos fotosintéticos los carotenoides se sintetizan y localizan
exclusivamente en los cloroplastos. Las pldntulas etioladas producen
pequenas cantidades de carotenoides, principalmente xantofilas, pero
en respuesta a la luz, se sintetizan gran cantidad de §-caroteno (Good-
win, 1958). Sin embargo, los cloroplastos tienen un considerable grado
de autonomia, no existiendo evidencia de que realizen los pasos de
glicolisis que conducen al piruvato y eventualmente el precursor prima-
rio de los carotenoides: acetil-CoA. Se ha obtenido confirmacién de la
existencia de una ruta de formacién de piruvato a partir de glicolato
(Britton, 1976), pero no existe evidencia de que los cloroplastos puedan
convertir el piruvato en acetil CoA o el acetil CoA en dcido mevaldénico
(MVA).

Se ha sugerido una compartimentacién de la biosintesis como un
mecanismo por el cual se regule la formaciéon de diferentes clases de
compuestos terpénicos. Si se colocan cortes de pldntulas etioladas en
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dcido mevalénico marcado con 4C y se dejan enverdecer, se detecta
una pequeiia radioactividad en los terpenoides cloropldsticos, es decir
en los carotenoide, en las cadenas de las clorofilas, plastoquinonas, toco-
feroles y filloquinona, si bien los terpenoides extracloroplisticos, como
el escualano, esteroles y la cadena lateral de la ubiquinona estdn fuerte-
mente marcadas (Britton, 1976). Por otra parte, si se permite el enver-
decimiento de estas pldntulas en presencia de 14 CO,, la situacién es
reversible, los terpenoides del cloroplasto estdn fuertemente marcados.
Asi, la regulacion de la sintesis de terpenoides en pldntulas en desa-
rrollo’ puede estar compartimentada en dos lugares separados de la
sintesis de terpenoides desde el MVA en adelante; uno fuera del cloro-
plasto y otro en su interior. Las reacciones basicas de la biosintesis
de terpenoides (p.e. la formacién de prenil pirofosfatos) puede produ-
cirse en ambos lugares, pero las reacciones especificas involucradas
en la biosintesis de un grupo particular de terpenoides solo puede darse
en un lugar, en el caso de los carotenoides, dentro del cloroplasto.

PAPEL DE LOS PIGMENTOS FOTOSINTETICOS

La clorofila @ es el pigmento principal, el més abundante y el tnico
que se encuentra constantemente en toda la escala vegetal. El resto son
pigmentos accesorios. Unicamente las bacterias fotosintéticas constitu-
yen una excepcidn a la regla de omnipresencia de la clorofila a. En
éstas existen otras formas de clorofila, las bacterioclorofilas, que apenas
difieren quimicamente de la clorofila a Yy que juegan el mismo papel
fisiolégico.

En las plantas superiores y en las algas, excepto en las verdeazuladas
la clorofila se localiza en los cloroplastos, mientras que en las verde-
azuladas y en las bacterias las clorofilas se disponen en las lamelas
intracelulares. Su principal funcién es absorber la energia luminosa
para convertirla en energia quimica. El proceso global implica la pro-
duccién de electrones capaces de reducir el di6éxido de carbono, que
junto con el H* dan lugar a los hidratos de carbono, y de esta forma
la energfa atrapada se libera en los procesos oxidantes de las plantas,
y en ultimo lugar en los animales, que producén la energia quimica y
mecdnica necesaria para el desarrollo de la vida,

La abundancia’ de carotenoides en las membranas fotosintéticas
(aproximadamente un 3% P/p), sugiere que juegan un cierto papel
en estas reacciones o bien estabilizando el aparato fotosintético. No
existe ninguna evidencia de que los carotenoides intervengan en la
transferencia de electrones. Sin embargo, la eficacia para transferir la
energia absorbida desde estos compuestos a los centros de reaccién
fotosintéticos es relativamente baja. Por esta razén parece que el
principal papel de los carotenoides no sea la captacién de luz sino la
proteccion del aparato fotosintético contra los efectos destructores
de la luz y O, (Krisnky, 1971). '

Los cloroplastos de las plantas superiores tienen el potencial de
generar formas de oxigeno perjudiciales para la planta. La interaccién
entre la clorofila (3Chl) y el oxigeno (303) en estados triplete da lugar
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a la generacién de radicales oxigeno en estado singlete (1O3) (Foote y

Denny, 1968). El oxigeno puede aceptar electrones de los transpor-

tadores de electrones del fotosistema I, siendo reducido a superdxido
(Og-). La dismutacién del O,— debido a la accién de la super6xido
dismutasa (SOD) genera H,0,, mientras que la reaccién entre O,— y
el H,O, genera radicales OH muy reactivos (Halliwell, 1981). La gene-
racién de radicales oxigeno en los cloroplastos puede dafiar el aparato
fotosintético, La concentracién de H,0, inhibe la fotosintesis por
inactivacién de las enzimas fructosa y sedoheptulosa bifosfatasa del
ciclo de Calvin (Charles y Halliwell, 1981). Tanto el 10, como el OH
pueden iniciar la peroxidacién de los dcidos grasos de la membrana,
asi como la oxidacién de algunas protefnas, aminodcidos y otros
componentes celulares (Halliwell, 1981). El deterioro estd normalmen-
te restringido por un rango de mecanismos de proteccién que reducen
la toxicidad de las especies dafinas, La generacién de 10, estd contro-
lada por los carotenoides que producen el quenching o desexcitacion
de la 3Chl y 10, (Foote y Denny, 1968).

Todavia no estd bien aclarada la funcién del ciclo violaxantina/zea-
xantina dentro de los tejidos fotosintéticos, aunque algunos autores
(Krinsky, 1966; Krinsky, 1968) proponen que juega un importante
papel en la proteccién de los cloroplastos frente a las fotooxidaciones,
en la evolucidn fotosintética del oxigeno (Sapozhnikov, 1969) y
también es posible que los carotenoides en las membranas estabilicen
la conformacién protéica (Krinsky, 1971). Tal papel puede ser parti-
cularmente importante en un sistema de membranas que continua-
mente estd sintetizando todos los galactolipidos de los tilacoides
(Jeffrey, Douce y Benson, 1974).

MORFOLOGIA DE LAS MEMBRANAS DEL CLOROPLASTO

Las membranas cloropldsticas son las mds abundantes en la superfi-
cie de nuestro planeta, si se comparan con otros tipos de membranas
biolégicas, y tienen un comportamiento que refleja su papel funcional
como sistema transformador de energia.

La morfologia del cloroplasto estd constitufda por tres partes fun-
damentales con distinta funcionalidad: envoltura, estroma y membranas
tilacoidales.

ENVOLTURA EXTERNA

La envoltura consta de dos membranas, la interior y la exterior. En
esta envoltura se sintetizan galactolfpidos, carotenoides y prenilqui-
nonas. Por otra parte, las membranas de la envoltura forman una
barrera que impide el paso de ciertas moléculas dentro del cloroplasto.
La membrana interna regula el flujo de metabolitos entre el citosol y el
cloroplasto y la externa probablemente induzca la toma de los poli-
péptidos sintetizados en el citoplasma. Estudios de microscopia elec-
tronica apuntan a que la membrana interna da lugar a los tilacoides
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mediante un proceso de invaginacién durante el desarrollo del cloro-
plasto (Joyard et al., 1983).

La envoltura del cloroplasto es un sistema de membranas de colora-
cidn amarilla con una composicién fija de carotenoides. Las envolturas
aisladas a partir de cloroplastos de hojas de espinaca sometidas a la os-
curidad tienen un contenido en violaxantina superior en 3,5 veces al de
luteina + zeaxantina, mientras que las iluminadas muestran una relacién
de solo 0,75, por lo tanto es légico suponer que la luz cataliza el ciclo
violaxantina/zeaxantina dentro del cloroplasto (Jeffrey, Douce y Ben-
son, 1974). ;

La composicién de carotenoides en fracciones de cloroplastos enri-
quecida en envoltura externa e interna muestran que el contenido en
violaxantina es el 50% del total de carotenoides, sin embargo la com-
posicioén del resto de carotenoides es diferente en cada membrana, Asf
la envoltura externa contiene mayor proporcién de neoxantina que la
interna. Por otra parte la membrana externa tiene tres veces mas caro-
tenoides que la interna.

TABLA III

Composicién pigmentaria de la membrana externa del cloroplasto *

Pigmento Concentracién (ug/mg de protefna)
B-caroteno ' 0,6
Violaxantina 2,6
Luterna 1,8
Neoxantina 0,3
Clorofilas 0,0

* Segin Lichtenthaler, Prenzel y Joyard (1981).

TILACOIDES

"~ En los cloroplastos completamente desarrollados con el sistema de
-~ membranas completo, mds del 90% de los carotenoides se encuentran en
los tilacoides (Lichtenthaler, Prenzel y Khun, 1982). Estos autores rea-
lizan un estudio de la composicién pigmentaria de varios complejos
clorofila-pigmento-proterna separados por SDS-PAGE y encuentran
que la relacién clorofila a/clorofila b en los captadores de luzesde 1 a
1,3. El CP1 (centro de reaccién del fotosistema I), en tilacoides de
espinaca solubilizados con Triton X-100, se caracteriza por una rela-
cién de clorofilas a/b de 5,9-7,8, siendo el B-caroteno el principal
carotenoide. Los andlisis del centro de reaccién del fotosistema 11,
también de espinaca y aislado por centrifugacién diferencial tras la
solubilizacién con digitonina muestran que, por cada 100 moléculas
de clorofila a contiene 4 de clorofila b, 12,5 de B-caroteno y 2,5 de
luteina (Siefermann-Harms, 1985).
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TABLA IV

Composicién pigmentaria de los tilacoides*

Pigmento Concentracién (ug/mg de proterna)

f-caroteno 6,6
Violaxantina 3,1
Lutema . 7,8
Neoxantina 13
Clorofilas 19,5

"* Seglin Lichtenthaler, Prenzel y Joyard (1981).

La membrana tilacoidal estd asociada con las proternas intrinsecas y
extrinsecas. Parece que existen principalmente cinco complejos multi-
péptidos macroscédpicos implicados en la captura de luz y en el trans-
porte electrénico y en los procesos de fosforilacidon: el fotosistema I
(PS I), el fotosistema II (PS II), el complejo a/b captador de luz (LHC),
el citocromo bgf y el complejo CF, de la ATP sintetasa (“coupling
factor’). En la medida en que el transporte electrénico y la fosfori-
lacién estdan interrelacionadas existen al menos tres proteinas extrin-
secas ligadas a la superficie externa: ferredoxina, ferredoxina-NADP*
oxidorreductasa, y el complejo CF, de la ATP sintetasa. En la superficie
interna de los tilacoides se localizan las proternas extrinsecas como la
plastocianina y posiblemente algunos componentes implicados en la
ruta de transporte electrénico desde el H, O hasta el centro de reaccmn
P680 del PS II.

Los detalles precisos de la estructura y composicién de muchas de
estas protefnas de la membrana de los tilacoides son desconocidas y
existen datos conflictivos en la bibliografra.

DESCRIPCION DEL APARATO FOTOSINTETICO

COMPLEJO DEL FOTOSISTEMA 1

Los estudios de microscopia electronica del complejo PS I aislado
han mostrado que tiene un didmetro de 106 A (Mullet, Burke y Artzen,
1980a) y puede tener un peso molecular de aproximadamente 800 000
daltons (Hiller y Goodchild, 1981). Alrededor del 30% de la clorofila
de las plantas desarrolladas en condiciones normales estd contenido en
este complejo (Thornber, Markwell y Reinman, 1979) con aproximada-
mente 150-200 moléculas de clorofila a por complejo (Anderson,
1980a). Cada complejo contiene un centro de reaccidn P,y y presumi-
blemente tiene asociado los aceptores electrénicos primarios A;, A, a
la vez que dos centros hierro azufre (Bengis y Nelson, 1979). Los

SRR, it o s m M A
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andlisis de este complejo muestran niveles bajos de clorofila b (Board-
man, Anderson y Goodchild, 1978; Wollman y Bennoun, 1982; Ish-
Shalom y Ohad, 1983). El complejo del fotosistema I se ha aislado
utilizando diferentes detergentes (Thornber, et al., 1979; Mullet, Burke
y Arntzen, 1980a y b; Anderson, 1980a y b) y mantiene las mismas
caracteristicas espectrales que el PS I in vivo, incluso la fluorescencia
a 77 K con un pico a 735 nm. Las clorofilas y el f-caroteno estdn
ligadas no covalentemente a uno o varios polipéptidos de un peso mo-
lecular préximo a 68 kd, uno de-los cuales contiene el P00, mientras
que otros polipéptidos de menor peso molecular estd asociados con
este nicleo, y probablemente provienen de varios aceptores de electro-
nes que constituyen la totalidad del centro de reaccién (Bengis y Nel-
son, 1979; Anderson, 1980b). Las clorofilas se escinden del complejo,
mediante tratamientos con detergentes (Mullet et al, 1980a), en dos
unidades separadas, una interna con 50 moléculas de clorofila a que
absorbe a 694 nm y otra antena m4s periférica con 40-100 moléculas de
clorofila a que absorbe a 705 nm. El PS I tiene una relacién de cloro-
filas a/b menor o igual de 6 y ademads incluye una forma de LHC que
es especifica del PS I y que se denomina LHC I (Anderson y Anderson,
1982; Brauman, Weber y Grime, 1982; Skrdla y Thornber, 1982;
Ish-Shalom y Ohad, 1983). :

Los andlisis del supracomplejo del fotosistema I, que incluye el LHC
I y el centro de reaccidn, de tilacoides de espinaca muestran que por
cada molécula de Pqoo existen 186 de clorofila a, 24 de clorofila b, 27
de f-caroteno, 12 de lutefna, 2 de neoxantina y 9 de violaxantina
(Siefermann-Harms, 1985). ’

COMPLEJO DEL FOTOSISTEMA II

Este complejo contiene del 10 al 15% de la clorofila total con cerca
de 60 moléculas de clorofila a por cada Pgg, (Anderson, 1980a). Estas
clorofilas absorben a 672 nm a temperatura ambiente. Este complejo no
contiene clorofila .b, pero estd ligado al g-caroteno (Braumann, Weber y
Grime, 1982). Los polipéptidos asociados a la clorofila tienen proba-
blemente pesos moleculares entre 50 y 43 kd (Delapelaire y Chua,
1981; Anderson, 1980a; Satoh, 1981), mientras que otros polipéptidos

—de distinto peso molecular estdn asociados con distintos componentes
del centro de reaccién y del sistema de oxidacién del agua como el cito-
cromo bgse (Satoh, 1981). Segin Hiller y Goodchild (1981), el peso
molecular del complejo PS II nativo podria ser de 600 kd y los estudios
de “freeze-fracture” de microscopia electrénica en hojas verdes, la dan
un didmetro de 80 A (Steahelin y Artzen, 1977).

Existe una informacién muy limitada sobre la composicién pigmen-
taria del fotosistema II, si bien es evidente la presencia de carotenoides
debido al hombro a 495 nm, que se observa en los espectros a tempera-
tura ambiente. Los andlisis de este complejo muestran que por cada 100
moléculas de clorofila a, hay 4 de clorofila b, 12,5 de f-caroteno y
2,5 de luteina (Siefermann-Harms, 1985).
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Complejo captador de luz LHC I1

Unidos al centro de reaccién, y asociados con las proteinas captado-
ras de luz, de todos los organismos fotosintéticos que desprenden O,,
se encuentran los sistemas de pigmentos captadores de luz, Estos
complejos muestran enormes variaciones en la composicion, organiza-
cién y localizaciéon de los pigmentos dentro de la membrana.

En las plantas desarrolladas en condiciones normales de iluminacion
este complejo constituye el 40-60% del total de clorofila y estd intima-
mente asociado con el PS II (Anderson 1980a, 1982a, Thornber, 1975;
Thornber y Barber, 1979). Contiene dos polipéptidos mayoritarios de
pesos moleculares 26 y 28 kd, tiene una relacién a/b préxima a 1,56 y
muy poco f-caroteno, pero altos contenidos de xantofilas (Thornber,
1975; Braumann, Weber y Grime, 1982). E1 LHCP, solamente funciona
como captador de luz con unas 240 moléculas de clorofila por cada
Pgso (Anderson, 1980a; Thornber y Barber, 1979). Los estudios de
“freeze-fracture” sugieren que estas clorofilas pueden distribuirse en
cuatro complejos LHCP separados que se agregan con un solo PS II
para formar una macroparticula de aproximadamente 160 A de dié-
metro (Armond y Arntzen, 1977; Mullet y Arntzen, 1981). Esto po-
dria significar que cada LHC II contiene 60 moléculas de clorofila y
tiene un peso molecular aproximado de 300 kd (Hiller y Goodchild,
1981).

En las membranas del tilacoide los complejos captadores de luz se
disponen en agregados. La solubilizacion de las membranas con Triton
X-100 permite separar la proteina en el estado oligomérico (LHC)
mientras que la solubilizacién con SDS y la separacién mediante elec-
troforesis en gel de poliacrilamida da lugar al mon6émero LHCP;, al
dimero LHCP, y al trimero LHCP,. Esto no significa que la forma
mondémera tenga una poblacion de proteinas homogénea, sino que
como se ha mencionado anteriormente, existen al menos 2 polipéptidos
de 26 y 28 kd (Siefermann-Harms, 1985).

La composicién de pigmentos fotosintéticos en este sistema aislado
por PAGE o electroenfoque, en distintas especies de algas superiores,
muestra el siguiente resultado: por cada 100 moléculas de clorofila a
hay 62,5-83,4 de clorofila b, 26,7-44,5 de luteina, 9,5-19,7 de neoxan-
tina, y 2-9,8 de violaxantina (Siefermann-Harms, 1985).

ORGANIZACION DE LOS COMPONENTES DE LA MEMBRANA

Contrariamente a la idea, generalmente aceptada, de que los pigmen-
tos del PS II y PS I, estin en contacto (distribucién continua), la
teoria de la heterogeneidad lateral asegura que la mayor parte de la
clorofila del PS II estd muy separada de la del PS 1. De esta forma el
transporte de energia de excitacién entre ambos fotosistemas estd muy
restringido. No obstante, la fosforilacién reversible de los tilacoides
permite migrar cierta parte de la antena del fotosistema II hacia los
tilacoides en contacto con el estroma y asi es posible regular dindmi-
camente la energia luminosa entre el PS II y el PS I (Anderson, 1984).

b
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Centro de reaccién del fotosistema I (membranas no apiladas)
Centro de reaccién del fotosistema I (membranas apiladas)

O Centré de reaccidén del fotosistema II
O Centro de reaccidén del F.S. II con un LHC (membranas no apiladas)

Centro de reaccidén del F.S. II complementado con LHC (membranas apiladas)

cru Factor de acoplamiento (CFl—CFO)

F1G. 6.—Representacion esquematica del aparato fotosintético.

La Figura 6 muestra un modelo de organizacion, con las relaciones
espaciales relativas, de cinco complejos protéicos intrinsecos embebidos
en la membrana del tilacoide. E1PS II y su LHC estdn confinados en las
membranas apresadas de la particién de los grana, mientras que los
complejos CFo-CF; estdn localizados en las membranas no apresadas.
La validez de este modelo se ha confirmado a través de diferentes 1i-
neas de trabajo, especialmente, mediante la fragmentacién de Anderson
y Anderson (1980), y a la vez por las consideraciones biofisicas basadas
en la distribucién de cargas eléctricas en la superficie (Barber, 1980a
y b). Los estudios de fragmentacién implican la escisién de los tila-
coides seguido de técnicas de separacién de fase (Albertsson et al.,
1982). i ’

Las partes apresadas de la membrana, que no estdn en contacto con
el estroma no contienen PS I, ni CF,-CF,, mientras que las no apresa-

das son especialmente ricas en estos complejos (Anderson y Haehnel,
1982). :
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RESUMEN

El presente artfculo ofrece una visién general del cloroplasto en plantas supe-
riores, El conocimiento acerca de la constitucién y composicién de estos orgdnulos
celulares, que contienen pigmentos fotosintéticos, ha avanzado considerablemente
en los dltimos anos, Sin embargo, todavfa existen lagunas de conocimiento en el
estudio de los organismos capaces de generar oxfgeno. Los autores han pretendido
reunir y actualizar la informacion disponible referente a los orgdnulos celulares
que realizan la fotosrntesis.

Estacion Experimental de Aula Dei.
ZARAGOZA (C.S.1.C.).
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