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Capitulo

Fotosintesis

Tejidos, cloroplastos, tilacoides, clorofilas y otros pigmentos,
absorcion de la luz, sistema antena, fotosistemas,
fotorrespiracion, mecanismos de proteccion.

as longitudes de onda entre 400 y 700 nm constituyen la radiacion

fotosintéticamente activa (PAR). Alrededor del 85 al 90% de la PAR es

absorbida por las hojas o transmitida a través de las mismas. Como las

clorofilas absorben intensamente en las regiones azul y roja del espectro, la
luz transmitida y la reflejada por las hojas esta enriquecida de verde (1).
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FIGURAL.1 Las plantas responden a la intensidad, direccion, duracién y color de la luz

).

El espectro visible al ojo humano cubre la region de 400 a 700 nm, mientras que las
plantas perciben ademas las regiones del ultravioleta y del rojo lejano.



-B Lv-A azul varde amarillo rojo  rojo lejano

CLOROFILAS

300 400 500 EO0 700 BOO
LONGITUD DE OMDA,
(MY

FIGURAL.2 Las plantas estan dotadas de distintos tipos de receptores de luz. (2).

Las hojas

La anatomia de las hojas esta especializada para absorber la luz. La capa mas
externa (epidermis) es cominmente transparente a la radiacion visible. Las células
individuales son con frecuencia convexas y actuando como lentes pueden enfocar
la luz para que la cantidad recibida por el cloroplasto quintuplique la del ambiente.
Esto es comun entre las plantas herbaceas y se destaca en el sotobosque tropical
donde el nivel de luz suele ser muy bajo.
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Por debajo de la epidermis hay una capa de células fotosintéticas en empalizada y
luego otras que parecen pilares formados por columnas paraleleas de una a tres
células de espesor, pero segun las especies varia el nimero y tipo de células. La luz
que penetra la capa de células en empalizada sufre el efecto tamiz debido a que la
clorofila esta confinada a los cloroplastos donde estd empaquetada produciendo un




sombreado pero entre los cloroplastos no es absorbida. La canalizacién de la luz
ocurre cuando algo de la radiacion incidente se propaga a través de la vacuola
central de las células en empalizada y

radiacion fotosin- del espacio entre las células cuya
téticamente activa disposicion facilita la transmision de
100 prrz la luz en el interior de la hoja. Por
debajo estd el mesdfilo esponjoso,
o 0T luz reflejada {20 . donde las células son irregulares en
E ml ' —  tamafio y forma, y estan rodeadas de
@ . g ; espacios mayores. Las interfases
£ 10- 60 & reflejan y refractan la luz produciendo
5 § su dispersion. La absorcion es mas
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20} izransrifide tao uniforme dentro de la hoja ().
0 L ' l100 FIGURAL4 Luz absorbida, transmitida
400 500 800 700 800 y reflejada por una hoja de poroto. (2).
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Durante la fotosintesis, la planta usa la luz para descomponer el agua y formar
ATP (compuesto con enlaces ricos en energia) y NADPH (un reductor).

La compleja rie de reacciones ocurre en los tilacoides, que son las membranas
internas especializadas de los cloroplastos. Ambos compuestos intervienen luego
en los procesos que se desarrollan en el estroma de los cloroplastos para la sintesis
de azUcares.

Aproximadamente solo un cinco por ciento de la energia radiante del sol que
alcanza la tierra, es convertida en carbohidratos durante la fotosintesis. La razon de
un porcentaje tan bajo esta en que la mayor proporcion de la luz incidente tiene
longitudes de onda muy cortas 0 largas para ser absorbidas por los pigmentos,
ademas parte de la luz absorbida se pierde como calor y una pequefia porcion
como fluorescencia

Un tilacoide contiene unas 10° moléculas de pigmentos, de las que unas 500 estan
unidas a las aproximadamente 200 cadenas de transporte de electrones. A plena luz




solar unos 200 cuantos alcanzan cada centro de reaccion por segundo. Una amplia
variedad de proteinas que forman complejos con los pigmentos de los sistemas
antena y los centros de reaccion, estan embebidas en la membrana tilacoide y en
muchos casos se extienden hacia ambos lados (1).

FIGURA 1.5 corte transversal de un cloroplasto mostrando los tilacoides (4).
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FIGURA 1.6 Molécula de clordfila (3).

Los pigmentos

Entre los distintos tipos de clorofila, la conocida como a desempefia el papel
principal en todos los organismos que producen oxigeno durante la fotosintesis. En




las plantas se halla ademas la clorofila b en una concentracién de 1/3 respecto a la
anterior.

Las clorofilas contienen un anillo de porfirina con magnesio como &tomo central.
La cadena lateral de &cido propidnico esta esterificada en las clorofilas ay b con un
alcohol lipofilico de cadena larga.

Las clorofilas tienen un minimo de absorcion alli donde es mayor la intensidad e
la luz solar, o sea en el verde y el verde azulado. El espectro de absorcién de la
clorofila a es modificable por la vecindad de otras moléculas, sobre todo la de
proteinas. El espectro in vitro difiere del in vivo (5).
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FIGURAL.7 Espectro de absorcién de algunos pigmentos. (5).

Fotosistemas

En los cloroplastos, la energia luminica es recogida por dos unidades funcionales
diferentes, conocidas como fotosistemas. La molécula de clorofila absorbe un
foton y pasa a un estado excitado con mayor energia. La absorcion de la luz azul
excita a un nivel superior que el alcanzado con la luz roja.

La clorofila es muy inestable en el estado excitado de mayor energia y rapidamente
cede algo de su energia al ambiente en forma de calor. Entra luego en un estado
energético inferior donde se mantiene algunos nanosegundos y puede iniciar el
proceso  fotoquimico  mediante  reacciones  extremadamente  rapidas.
Alternativamente puede emitir un fotén en un proceso de fluorescencia dentro de
la regidn roja del espectro, o retornar al estado inicial convirtiendo la energia de
excitacion en calor o transferirla a otra molécula de pigmento.




estado de excitacion mayor

3
‘H/pérdida de calor
=
N
1] m E A
= N estado de excitacidn menor
=
2 v _
[i1] = o %
2 % *
0
3 _
bl i flucrescencia -
@ i ! fluorescencia
= = {emision de luz
=l de % mayor) absorcion
[
gL
w3
nivel base

FIGURAL.8 Absorcién y emisioén de luz por la clorofila (1).
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FIGURAL19 Fotosistemas en la membrana de los tilacoides (3).

De especial importancia son las moléculas de clorofila a que al ser iluminadas con
determinadas longitudes de onda, experimentan una variacion reversible en la
absorcion y pierden temporalmente un electron. Estas moléculas intervienen en el
transporte fotosintético de electrones. En el fotosistema | la clorofila a tiene el
maximo de absorcion a 700 nm y solamente representa 1/400 de total del




FIGURAL1.10 Esquema z
de la fotosintesis (1)
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pigmento verde de los cloroplastos, mientras que en el btosistema Il la maxima
absorcion ocurre a 680 nm. La clorofila b solamente transfiere su energia de
excitacion a la clorofilaa (1).

La transferencia de electrones y protones en & membrana de los tilacoides es
llevada a cabo en cuatro complejos proteicos. El fotosistema Il (FS-11) produce la
descomposicién del agua y la liberacion de protones en el lumen del tilacoide. El
fotosistema | (FS-1) reduce el NADP* a NADPH en el estroma del cloroplasto,
mediante la accion de la ferredoxina (Fd) y una flavoproteina (Fp). Los protones
también son transportados al lumen por accién del complejo de citocromos. Luego
los protones difunden hacia la enzima ATP-sintasa que usa el gradiente de energia
electroquimica para sintetizar ATP en el estroma. La plastoquinona reducida
(PQH,) y la plastocianina (PC) transfieren electrones al complejo de citocromos y
al fotosistema I, respectivamente (1).

Pigmentos antena

La funcion de los sistemas antena es entregar energia eficientemente al centro de
reaccion, al cual estan asociados en cada fotosistema. La energia absorbida por la
antena es canalizada por una secuencia de pigmentos cuya maxima absorcién se
acerca proresivamente al rojo. Esto significa que la energia del estado excitado es
un poco menor junto al cetro de reaccion que en la periferia del sistema antena y la
diferencia se pierde como calor liberado al ambiente.
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FIGURAL.11 canalizacion de la excitacion desde el sistema antena hacia el centro de
reaccion (1).




FIGURAL.12
Estructura del
complejo antena en la
membrana tilacoide
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FIGURAL.13 carotenoides (5).

Los carotenos SOn pigmentos lipofilicos que poseen un gran
nimero de dobles enlaces conjugados y presentan un color
amarillo, anaranjado o rojo. El b-caroteno, cuyos extremos forman
anillos de ionona, predomina en las plantas.

Las xantdfilas, SOn los derivados oxigenados de los carotenos.

Los carotenoides y las xantofilas absorben en la parte azul del espectro,
entre 400 y 500 nm, un sector en que la absorcion por la clorofila es




relativamente débil. La efectiviad de la ransmision de la energia de
excitacion por los carotenos varia entre 20 y 50% respecto a la clorofila (5).

Fotorrespiracion

Difiere de la respiracién normal que ocurre en la célula verde a obscuras y en todas
células no verdes aerobias, tanto en lo que respecta a la serie de reacciones como a
los organulos participantes: cloroplastos, peroxisomas y mitocondrias. La
fotorrespiracién compite con la fijacion fotosintética de CO, bajando la eficiencia
de esta Ultima a 90 - 50% (3).

Limitaciones y mecanismos de proteccion

Los mdltiples niveles de control de la fotosintesis permiten a las plantas crecer en
diferentes ambientes o en uno solo que cambia constantemente. Considerando la
fotosinesis a nivel de la hoja, puede estar limitada ya sea por una provision
inadecuada de luz 0 CO.,,.

Mediante el desplazamiento de los cloroplastos, las hojas pueden controlar
cuanta luz es absorbida. Con poca luz los cloroplastos se reunen en la superficie
celular paralelos al plano de la hoja, para estar perpendiculares a la luz incidente.
Con mucha luz se mueven para estar paralelos a la direccion incidente y evitar una
absorcién excesiva. Cominmente este movimiento disminuye la luz absorbida por
la hoja en un 15%. El movimiento de los cloroplastos es controlado por la luz azul
y se deslizan a lo largo de los microfilamentos de actina dentro del citoplasma,
donde el calcio regula su desplazamiento (1).

Las hojas absorben la mayor parte de la luz cuando estan perpendiculares al rayo
incidente. Algunas plantas controlan la absorcion por la localizacion solar
(heliotropismo), ajustando continuamente la orientacion de las hojas para que
estén perpendiculares. En muchos casos la orientacion es controlada por un
organo especializado (pulvino) que se encuentra en la union de la hoja y el pec’iolo.
Contiene las células motoras que cambian su potencial osmético, generando las
fuerzas mecanicas que determinan la orientacion de la hoja.

En otras plantas la orientacion de la hoja es controlada por pequefios cambios
mecanicos a lo largo del peciolo y por movimientos de las partes mas jovenes del
tallo. La localizacion solar es una de las respuestas a la luz azul. Manteniendo las
hojas perpendiculares al sol desde el amanecer hasta el ocaso, estas plantas logran el
maximo rendimiento fotosintético durante todo el dia. En las regiones aridas
algunas plantas provistas de heliotropismo evitan una exposicion total a la luz,
minimizando la absorcién de calor y la pérdida de agua (1).

El viento al agitar la vegetacion, modifica la forma y afecta a la cantidad de luz
absorbida o recibida. Los alamos temblones presentan las hojas unidas a la rama
por un peciolo largo y flexible en forma perpendicular al plano de la hoja, y asi
tiemblan con el viento. Las rapidas oscilaciones de las hojas causan variaciones de
alta frecuencia (3 a 5 hertz) en la radiacion PAR que se recibe por debajo de ellas.
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En general cuanto mayor es la velocidad del viento, mayor es la radiacion PAR que
las hojas temblorosas dejan pasar y puede ser utilizada por mas hojas (6).

Se corre el riesgo de sobrecalentamiento de las hojas cuando la temperatura
del aire es alta y la transpiracion foliar esta disminuida por déficit hidrico. Si el
espesor efectivo del agua en la hoja fuera de 300 mm podria alcanzar la temperatura
de ebullicion en pocos minutos, sin embargo el calor puede ser disipado por la
emision de radiacion de onda larga, el enfriamiento debido a la evaporacion del
agua y la conduccion y conveccion hacia el aire. Ademas en algunas plantas la
emision de isopreno estabiliza las membranas fotosintéticas(1).

Puede producirse un dafio fotoquimico Si la fotosintesis se encuentra limitada por
algiin factor interno o externo y no se desvia la radiacion incidente antes de que
llegue a los fotosistemas responsables de canalizar los fotones hacia las rutas
bioquimicas implicadas en la fijacion del carbono.

En ambientes éridos las plantas se encuentran a altas radiaciones. Alli los factores
limitantes de la fotosintesis son la sequia y las temperaturas extremas. Sometidos a
estas condiciones algunas plantas limitan la eficiencia fotoquimica mediante la
acumulacién de pigmentos fotoprotectores del ciclo de las xantofilas que pueden
desviar 60% o0 mas de la energia de excitacion a calor, 0 sea evitan el dafio
fotoquimico a cambio de un menor rendimiento fotosintético. La tolerancia a las
radiaciones altas se alcanza no solo mediante adaptaciones fisioldgicas de las hojas,
sino también a través de la forma de la copa que cela parte de la luz incidente (6).

Las plantas con hojas permanentes NO presentan en el decurso de las estaciones
cambios significativos de la superficie foliar ni del angulo o la orientacion de las
hojas. Exponen meos de un 30% del area fotosintética total durante el mediodia
debido a la verticalidad de esa superficie y a un importante auto somreado entre las
unidades del follaje. De esta forma evitan la radiacion intensa durante las horas
menos productivas del dia.

Por el contrario, las plantas con hojas caducas exponen un 50% de la superficie
de las hojas a mediodia pero solo durante la primavera. Se trata de especies que
manifiestan fluctuaciones anuales en el &rea foliar y en el &ngulo y orientacion de de
las hojas. Durante el verano pueden perder mas de la mitad del follaje y las hojas
ofrecen una verticalidad mayor que en primavera para evitar la iluminacion intensa
durante la estacién menos productiva (6).

La plasticidad fenotipica explica por qué una misma especie presenta distinto
aspecto cuando crece al sol que cuando crece a la sombra. Su genotipo produce
fenotipos diferentes a instancias del medio y algunos arboles y arbustos muestran
un aspecto bastante distinto. Las plantas de sombra presentan hojas y tallos mas
horizontales y espaciados entre si para evitar el autosombrado y aumentar la
eficiencia con que las hojas absorben la luz. A pleno sol, sobre todo en las zonas
aridas, la radiacion compromete la supervivenica de las plantas que no estan
fotoprotegidas.
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Las ventajas y los inconvenientes de una respuesta plastica a la luz dependen de la
importancia de la disponibilidad hidrica, los nutrientes, la competencia, la
herbivoria, entre otros factores. Las caracteristicas anatdmicas contrastantes
también suelen hallarse en las hojas de una misma planta si estan expuestas a
diferentes regimenes de iluminacion (6).

Las maodificaciones morfoldgicas y bioguimicas estan asociadas con las
especializaciones fisiolégicas frente a la calidad y la intensidad de la luz. En
algunos ambientes sombrios la PAR recibida es menor al 1% de de la disponible
en los lugares soleados y las hojas adaptadas son con frecuencia incapaces de
sobrevivir en otro tipo de ambiente.
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Las hojas de sombra tienen mas pigmentos totales en cada centro de reaccion y la
relacion clorobila b/clorofila a es mayor que en las hojas asoleadas. Estas Ultimas
tienen mayores concentraciones de proteinas, enzima rubisCO y xantofilas. Las
plantas de sombra muestran adaptaciones, tal como una relacion fotosistema
I1/fotosistema I igual a 3 en los centros de reaccion, mientras que es igual a 2 en las
plantas asoleadas. Otras plantas de sombra en vez de alterar la relacion entre los
fotosistemas (FS), agregan mas clorofila al FS 1.

Estas adaptaciones parecen aumentar la absorcion de luz y la transferencia de
energia en los ambientes umbrosos donde la luz roja lejana es mas abundante. La
luz roja lejana es absorbida primeramente por el FS | y la alteracion de la relacion
FS 11/FS 1 o bien un cambio en las antenas captadoras de luz asociadas a la
fotosintesis, hace posible el mejor balance del flujo energético entre los dos
fotosistemas. Las plantas de sol y de mbra también difieren en su velocidad
respiratoria, y esto altera la relacién entre respiracion y fotosintesis.
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En la obscuridad, el CO, es eliminado por la planta debido a la respiracion. Cuando
aumenta la iluminacion, la captacion de CO, por la fotosintesis crece hasta igualar a
la cantidad liberada por la respiracién mitocondrial en el punto de compensacién
luminica. El flujo de fotones para que las hojas alcancen este punto varia con las
especies y las condiciones ambientales. En las plantas asoleadas esta entre 10 y 20
mmoles/m** s mientras que en las de sombra se halla entre 1y 5 mmoles/m** s,
Los valores para las plantas de sombra son menores porque la velocidad de
respiracion es muy baja (1).

El flujo de fotones por sobre el punto de compensacion luminica permite un
incremento proporcional de la velocidad de la fotosintesis en un rango solo
limitado por la luz. La pendiente de la curva da el rendimiento cuantico méximo
(fig. ). Aumentando el flujo de fotones hasta 500 — 1.000 mmoles/m® * s, la
respuesta fotosintética alcanza la saturacion. El flujo de fotones de la luz solar esta
alrededor de 2.000 mmoles/m* * s. Los niveles de saturacion luminica son
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obviamente menores en las plantas de sombra. Por otra parte solo una pequefa
fraccion de las hojas de un abol estan expuestas totalmente al sol a cualquier hora
del dia y por lo tanto solo raramente la fotosintesis esta saturada a nivel de toda la
planta (1).
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Capitulo

Fitocromos

Fotorreceptores, luz rojay roja lejana, fitocromos, respuestes a la densidad ce
flujo, influencia sobre los genes.

La luz no es solo energia para la fotosintesis sino que rige la vida de la planta desde

antes que el brote rasgue la cubierta seminal pues constituye la fuente de
informacion sobre el entorno.

Los btoreceptores que captan y transmiten sefiales de diferentes regiones del
espectro, participan en el control de la fotomorfogénesis:

1. el receptor de luz UV-B,
2. los criptocromos que absorben la luz azul y UV cercana,

3. los fitocromos que perciben la luz roja (650 a 680 nm) y roja lejana

(710 a 740 nm).
FIGURA 2.1Estructura
del cromdéforo de las
b formas Pry Pfr del
B fitocromo, y de la regién
%‘ ) S H o peptidica donde se
= His  union tioéter ;
| inserta (2).
Leu .
| la luz roja
A\ GIn convierte
| cis a trans
o]
0
N
A
‘N
A
polipéptido ——$ 5 N 10 H

15



Los fitocromos son proteinas solubles que cumplen dos funciones, una sensora y
otra reguladora. La primera implica la percepcion de la sefial luminosa incidente.
Compete a la funcion reguladora transferir la informacion ecibida a los
componentes de la cadena de transduccion de la sefial, encargada de transmitir la
informacion captada a oros componentes celulares. (2). Los fitocromos operan a la
manera de interruptores moleculares que indorman a la planta de la presencia y los
cambios en las proporciones relativas de luz roja y roja lejana para que acometa las
respuestas fisiologicas oportunas. (1)

El dimero del fitocromo existe en dos formas fotoconvertibles:
Pr, que absorbe la luz rojay
Pfr, que capta la luz roja lejana.

FIGURA 2.2 Dimero del
fitocromo y espectros de
absorcion de las formas activa
(Pfr) e inactiva (Pr) (2).
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Se sintetizan en la forma inactiva Pr (azul) y la absorcion de la luz roja produce un
cambio reversible en su conformacion que la convierte en la forma activa Pfr
(verde azulado). Esta Gltima puede inactivarse y volvr a la conformacién Pr al
captar luz roja lejana. Los espectros de absorcion de ambas se solapan en buena
parte y ambas coexisten siempre en un fotoequilibrio establecido por la proporcion
relativa de luz roja y roja lejana. Ademas, absorben en la region azul del espectro
(1). Cada subunidad consta de una porcion globular que termina en un grupo
amino, a la que se une el cromoforo, y de otra porcidn que termina en un carboxilo
implicada en la dimerizacion y el la funcion re guladora propia del fitocromo (2).
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La variedad y complejidad de las respuestas fisioldgicas mediadas por luz roja y roja
lejana se debe a la existencia de un fitocromo A fotolabil y a uno B fotoestable. El
fitocromo A se acumula en las plantulas preemergentes desarrolladas en la
obscuridad (etioladas) para decaer de inmediato tras la exposicion a la luz roja o
blanca, debido a la fotolabilidad en la forma activa de la proteina, asi como a una
represion coordinada de la expresion del que la codifica. En las plantulas crecidas a
la luz y en plantas adultas, los niveles de fitocromo A son muy bajos, y de los
restantes fitocromos predomina el B (2).

El fitocromo A fotolabil interviene en las transiciones de oscuridad a iluminacion
como las que ocurren durante la germinacion de la semilla bajo tierra, mientras que
los fotocromos fotoestables participan en los procesos regulados por las luces roja
y roja lejana en las plantas crecidas bajo iluminacion (1).

Cuadro 1. Funciones de los diferentes miembros de la familia de los citocromos

().

Condiciones Sefal luminosa Miembro de | Respuesta
ecoloégicas la familia

Disturbio del oscuridad—> luz-> oscuridad | fit A (fit E) germinacién de

suelo la semilla
Emergencia del | Oscuridad = luz fitA, fitB Des.etiolacion
suelo de la plantula
Vecindad altaR/RL - baja R/RL fit B (modulado | crecimiento  de
por fit A), fit D, | las hojas,
fit E (fit C) germinacion de
las semillas,
floracion

Hora del dia oscuridad=> luz=> oscuridad | fit A, fit B, fit | Ritmos

D, fitE circadianos
(expresion de los
genes, posicion
de las hojas, etc.)

Estacion fotoperiodicidad fit A floracion

Respuestas a la densidad de flujo

Segun la cantidad y duracion de la irradiacion requerida para inducir los diferentes
procesos del ciclo bioldgico de la planta en condiciones controladas, se tienen tres
tipos de respuestas:
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a una densidad de flujo baja (RBF),
a una densidad de flujo muy baja (RMBF),
a una irradiacion alta (RAI).

Las RBF son inducidas por pulsos breves de luz roja y se anulan si se suministra un
pulso de luz roja lejana a continuacién. Son las observadas en los procesos
controlados por fitocromos como la germinacion. Para desencadenar una RMBF
bastan cantidades exiguas de cualquier longitud de onda entre 300 y 780 nm.
Ocurre asi en la expresion de los genes que cifran proteinas del aparato

fotosintético.

Stimulation Inhibition

100 -

80 -

Relative quantum effectiveness
[*)]
o
1

| 1 | | ] Af

0 1 I
350 400 450 500 550 600 650 : 700 | 750 800
(Red) (Far red)

Wavelength (nm)

FIGURA 2.3 Espectro de accién de la luz roja lejana en la inhibicién y estimulacion
fotorreversible de la germinacion de semillas (1).

Las RAI se presentan ante una irradiacion e intensidad moderada o elevada y
continua de luz roja (R) o roja lejana (RL), por ejemplo en el proceso de
desetiolizacion que consiste en el conjunto de cambios en el desarrollo de las
plantulas germinadas en la oscuridad cuando se exponen a la luz. Las RMBF y RAI
que no revierten pueden iniciarse con luz roja lejana, un pulso en el primer caso o
continuada en el segundo (1).
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FIGURA 2.4 Espectro de accién RAI en la inhibicién del alargamiento del hipocétilo en
plantulas desarrolladas en la obscuridad (1).

(A) Continuous Continuous (B) Continuous illumination
red light far-red light I I
Red Far red Red Far red Red Far red

prA Photo-  pfra

FIGURA 25 Roles antagénicos de los fitocromos Ay B (1).

Relacion luz roja a roja lejana

La razon entre la luz rojay la roja lejana (R/RL) constituye un indice de la densidad
y proximidad de la vegetacion. Esta razon establece un fotoequilibrio entre las
formas Pr y Pfr de los fitocromos. En la radiacién solar directa R/RL es constante
y con valores entre 1,05 y 1,25. Las condiciones climaticas apenas alteran la
relacion, aunque en un dia muy nblado la intensidad total se puede reducir hasta
diez veces.
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Los pigmentos fotosintéticos de las plantas absorben luz de casi todo el espectro
visible mientras que son casi transparentes al rojo lejano. Por eso en la zona de
sombra vegetal la relacion R/RL disminuye hasta valores entre 0,05y 0,15 (1).

La relacion R/RL de la luz que se filtra en el suelo, informa a la semilla enterrada o
a la plantula emergente de las condiciones en la superficie. Asimismo un
incremento de la relacion R/RL puede informar a las plantas acuéticas de la
profundidad a que se hallan, ya que el agua absorbe la luz roja lejana (2).

Respuesta a la sombra

En los monocultivos de alta densidad, el sindrome de huida a la sombra frena la
produccion de hojas, frutos y semillas. La cercania de las plantas provoca una
disminucion de la relacién R/RL percibida a través ¢k los fitocromos fotoestables
que modulan h longitud de los entrenudos en plantas adultas y estos son mas
largos cuanto menor es esa relacion (2).

sheuuuis | sessssss  sssssssss BN las plantulas, la percepcion de luz roja
o | wene - ssssssss  |ejana por el fitocromo A fotolabil ejerce un

' ' efecto antagonista al de los fitocromos
fotoestables, que provoca la reduccion del
alargamiento del vastago. Pero el fitocromo
A no abunda en la planta adulta, razén por la
cual este fotorreceptor deja de controlar el

' ' : ' alargamiento del tallo en esta etapa. (1)

FIGURA 2.6 Modulacién de los entrenudos por

accion de los fitocromos en condiciones
naturales y de laboratorio (2).

Influencia sobre los genes

Tras la percepcion de la luz, los fitocromos transforman la informacion ambiental
en una sefial celular. Esta se transmite a la cadena de mensajeros moleculares desde
el fitocromo hasta los genes implicados en los cambios fisioldgicos y de desarrollo
de adaptacidn alaluz (2).

La llegada de la sefial luminosa al ntcleo celular afecta la expresion de ciertos genes,
y en el caso de desetiolizacion de las plantulas se activa un grupo de genes que
estaban silentes en la oscuridad. La expresion de un gen es dictada principalmente
por las secuencias de su promotor, a éste se une la maquinaria responsable de la
transcripcion del ADN en ARN-mensajero (1)
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FIGURA 2.7 La fotomorfogénesis es el proceso por el que la luz influye sobre los genes

®).

Las plantas transgénicas de tabaco que sobreproducen niveles moderados de
fitocromo A desarrollan un enanismo condicionado por la proximidad @ otras
plantas aumentando la produccion de biomasa cosechable en un 15 a 20% (2).

Fotoperiodicidad

La capacidad de un organismo para detectar la longitud de la luz diurna hace
posible una respuesta estacional de la planta. Las categorias principales de
fotoperiodicidad son:

plantas que florecen solo en los das cortos o la floracion es acelerada
por los mismos,

plantas que presentan floracidén o aceleracion de la misma en los dias
largos,

plantas que florecen en dias de longitud determinada, por ejemplo 12 a
14 hs para cierta variedad de cafia de azUcar.

Sin embargo la longitud del dia es una sefial ambigua si no se considera la
temperatura (1).

La regulacion del desarrollo vegetal por la luz implica cambios en la expresion
génica de las células u 6rganos fotosensibles. En la tuberizacion de la papa y en la
floracion del tabaco, la percepcién del fotoperiodo ocurre en las hojas mientras que
la respuesta tiene lugar en los estolones (tuberizacion) o en los meristemas apicales
(floracién). La comunicacion entre ks hojas y los érganos de respuesta se debe
principalmente a hormonas.

En la tuberizacion, las condiciones inductoras alteran los niveles de giberelinas en
las hojas y los estolones. En la floracion, el fotoperiodo desencadenante provoca
cambios en la expresién de genes relacionados con la biosintesis de hormonas,
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aumentando los niveles de giberelinas activas en las hojas y en el meristema apical
que estimulan la produccion del tallo floral (2).

El fitocromo es el principal receptor en la fotoperiodicidad, pero en algunas plantas
de dias largos también la luz azul puede promover la floracion (1).

FOTOPERIODOD O 8 16 24 0 8 16 24
{HORAS) I == - ’
2]) MOCHE oia NOCHE
al ey b
_ DIA NOCHE DiA MOCHE
cl ek b I
R R+AL
> ,rf—;
- -
TUBERIZACION ' y - S

(PATATA) P

FLORACION
(TABACO)

CONDICIONES CONDICIONES
MO INDUCTORAS IMDUCTORAS

FIGURA 2.5 Floracion y tuberizacion debida a los cambios en el fotoperiodo (2).

En ciertas variedades de papa la tuberizacién depende del fotoperiodo, en dias
largos las plantas no tuberizan y en dias cortos desarrollan tubérculos. En algunas
variedades de tabaco la floracion sigue un comportamiento similar. Si en
fotoperiodos inductores de dias cortos, se interrumpe la noche con un pulso de luz
blanca o roja las dantas no tuberizan ni florecen, pero se puede anular el efecto
inhibidor mediante otro pulso de luz roja lejana (2).
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Capitulo

Luz azul

Hay dos grupos de respuestas a las sefiales luminosas: las debidas a los fitocromos
(vistas en el caitulo anterior) y las respuestas a la luz azul. El espectro de accion de
la luz azul tiene una estructura fina que se divide en “tres dedos” en la region de
400 a 500 nm. Esto no se observa en los espectros de los fotorreceptores de la
fotosintesis ni en los fitocromos (1).

1,40 -
= ° FIGURA 31
; 1.20F Espectro de accion
s para el fototropismo
g 100k estimulado por la luz
£ azul en coleodptilos
g 080l de avena (1).
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§ 060
<)
Q 0.40|-
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=
g 0.20
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e [0} B | I [ | | g I | i p 1 8\

300 320 340 360 380 400 420 440 460 480 500
longitud de onda nm

Las plantas responden a la luz azul de varias maneras: fototropismo, inhibicion del
alargamiento del hipocétilo, estimulacion de la sintesis de clorofilas y carotenoides,
activacion de la expresion de algunos genes, movimiento de los estomas.

Crecimiento asimeétrico e inclinacion

El fototropismo es un ejemplo de como las plantas alteran su diagrama de
crecimiento es respuesta a la direccion de la radiacion incidente.

La inclinacion hacia la luz es una respuesta de fotomorfogénsis particularmente
apreciable en las plantulas desarrolladas en la oscuridad, ya sean mono o
dicotiledoneas. También se observa cuando la plantula es expuesta a dos fuentes
luminicas de distinta intensidad.
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La inclinacion fototropica ocurre solamente en los 6rganos en crecimiento. Los
coleodptilos y vastagos que ya han detenido su desarrollo no se inclinan cuando son
expuestos a una luz unilateral. La percepcion de la iluminacion desigual por el
coleoptilo etiolado causa la acumulacion de concentraciones dstintas de auxina en
los lados iluminado y en sombra, provocando un crecimiento desigual y la
inclinacion del mismo (5).

Inhibicion del alargamiento del tallo

Una baja densidad del flujo de luz azul aplicado sobre un fondo de luz amarilla
intensa puede inhibir la velocidad de alargamiento del hipocétilo hasta en un
50%. Otra diferencia entre las respuestas a la luz azul del hipocétilo respecto a
las observadas frente a los fitocromos, es la velocidad. Mientras que los
cambios debido a fitocromos ocurren en 15 a 90 minutos, segun la especie, las
respuestas a la luz azul puedeser medidas dentro de los 15 segundos (1).

FIGURA 3.3 Espectro de
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Estimulacion de la apertura de los estomas

La respuesta de los estomas a la luz azul es rapida y reversible, estando localizada
solo en las células oclusivas. Los estomas tienen el principal rol regulador en el
intercambio gaseoso de las hojas. Se abren cuando el flujo de fotones incidentes
aumenta y se cierra cuando decrece. Debido a que los estomas son muy sensibles a

24



las concentraciones ambientales de CO, es dificil separar las respuestas al mismo de
las debidas a la luz en la hoja intacta, pero no trabajando con la epidermis
desprendida.

L

FIGURA 3.4 Estomas cerrados (izquierda) y abiertos (derecha) (5).

La respuesta a la luz es la expresion de dos sistemas fotorreceptores distintos en las
células oclusivas, uno dependiente de la fotosintesis y otro impulsado
especificamente por la luz azul. Los protoplastos cé células oclusivas se inflan en
respuesta a la luz azul indicando que es percibida dentro de los mismos. Esto
también demuesta que las células oclusivas funcionan como valvulas de turgencia.
La captacion de iones y la acumulacion de solutos organicos en estas células causan
un descenso del potencial osmoético (aumento de la presién osmdtica) y un
aumento de la turgencia, que se traduce mecanicamente en un aumento de la
apertura de los estomas (1).

Activacion de la bomba de protones

mas
alcalino
FIGURA 3.5 Acidificacion
estimulada por la luz azul en
el medio de suspension de
protoplastos de células
oclusivas (1).
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Cuando los protoplastos de células oclusivas de los estomas se mantienen bajo una
densidad de flujo saturante de luz roja y uego son irradiadas con un bajo flujo de
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fotones de luz azul, el pH del medio de suspension se acidifica debido a la
extrusion de los H* por activacion de la bomba de protones en la membrana
citoplasmatica (fig. 3.3).

En contraste a la tipica respuesta fotosintética que se activa y cesa muy rapido, las
respuestas a los pulsos de luz azul contintan a la maxima velocidad durante varios
minutos. Esto de debe a que la forma inactiva del fotorreceptor es convertida en
activa por la luz azuly se revierte lentamente en ausencia de ésta. Los pulsos de la
misma duracion pero con un flujo de fotones creciente producen respuestas mas
largas hasta que se alcanza la saturacion.

La respuesta a la luz azul en los estomas depende de la dosis total de luz y no del
flujo de fotones o del tiempo de exposicion usado. La estrecha interrelacion entre
el nimero de fotones de la luz azul incidente, el bombeo de protones en la
membrana citoplasmatica de las células oclusivas y la apertura de los estomas,
indica que la respuesta a la luz azul funciona como el componente de la
fotorrespuesta del estoma que siente cuénta luz alcanza la superficie de la hoja. El
efecto de la luz roja de fondo sobre la apertura de los estomas estimulada por la luz
azul, muestra una interaccion entre la respuesta especifica a la luz azul y la
fotosintesis en las células oclusivas, deido a la acumulacion de carotenoides (1).

Regulacion de las relaciones osmaoticas

Los iones potasio, malato y clururo aumentan en las células oclusivas cuando los
estomas se abren y disminuyen cuando se cierran. La concentracion de potasio
puede aumentar unas ocho veces en el estado abierto, dependiendo de la especie de
la planta y las condiciones ambientales, asi como la proporcion de malato o cloruro.
Como el potasio, el cloruro es introducido a las células oclusivas durante la apertura
del estoma y sacado durante el cierre. EI malato es sintetizado en el citosol de las
células oclusivas y su concentracion disminuye durante el cierre de los estomas.
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FIGURA 3.6 cambios a lo largo del dia en la apertura estomatica y el contenido de
potasio y sacarosa de las células oclusivas en hojas intactas (1).

26



El flujo de potasio y cloruro depende de los mecanismos de trasporte secundarios
impulsados por labomba de protones. La extrusion de protones hace mas negativa
la diferencia de potencial eléctrico a través de la membrana citoplasmaética de las
células oclusivas, alcanzandose una hiperpolarizacion dependiente de la luz y un
gradiente de pH de casi 0,5 a 1 unidad, que proveen una fuerza impulsora para la
captacion de potasio. El cloruro es captado viael simporte cloruro — protén.

El contenido de potasio en las células oclusivas aumenta junto con la abertura de
los estomas al amanecer pero decrece durante la tarde bajo condiciones en las
cuales las aperturas continuan aumentando. El contenido de sacarosa en las células
oclusivas aumenta ligeramente en la mafiana, pero luego por el eflujo de potasio
pasa a ser dominante, masal cerrarse los estomas al final del dia ha disminuido (1)

Fotorreceptores

Los receptores de la luz azul y UV-A son flavoproteinas: criptocromos y
fototropinas. Los criptocromos estan constituidos de un cromdéforo FAD (flavin
adenin dinucleotido) y una apoproteina, y estan implicados en la fotomorfogénesis
y la fotoperiodicidad, observandose una fotoestabilidad distinta en los
criptocromos CRY1 y CRY2. EIl espectro de absorcion del CRY1 esta
caracterizado por maximos cerca de 370 y 450 nm y una empinada caida por sobre
los 500 nm (9)

Las fototropinas son los fotorreceptor implicados en el fototropismo en respuesta
a la luz azul y la inhibicién del crecimiento del hipocétilo en la des-etiolacion. Son
flavoproteinas con FMN (flavin mononucleétido) como cromoforo y estan
implicadas en el movimiento de los cloroplastos hacia la luz azul (ver pag. 8). La
apertura de los estomas es otra respuesta debida a las fototropinas (10) que fue
anteriormente atribuida al carotenoide xantofilico zeaxantina (11).
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FIGURA. biagrama de las rutas metabdlicas y regulatorias de la célula vegetal

controladas por la luz (en negro, las favorecidas y en gris, las inhibidas (12).
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