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en las plantas para mejorar la

La fotosintesis es un proceso fascinante: gracias a él, las plantas
absorben el di6xido de carbono de una atmésfera enriquecida en
oxigeno. En este articulo se explica coémo las plantas aseguran la
intrincada captura del CO, y se hace énfasis en algunos aspectos
fotosintéticos que el humano ha tratado de imitar o modificar
para mejorar el rendimiento de los cultivos de interés alimentario

o comercial.
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a fotosintesis oxigénica es un mecanismo bioquimico que usa agua, diéxido

de carbono del aire (CO,) y luz para formar carbohidratos y liberar oxigeno

(O,) a la atmésfera. Este mecanismo es vital para el planeta porque com-

pleta el ciclo global de intercambio gaseoso que ocurre entre los seres vivos.
Es decir, mientras ciertos organismos (como nosotros los humanos) consumen O,
y liberan CO, a la atmésfera, los organismos fotosintéticos (como plantas, algas y
cianobacterias) realizan bdsicamente el proceso complementario en el que consu-
men CO, y liberan O, a la atmésfera.

Entre los organismos fotosintéticos, algunos son més eficientes que otros; esto
depende de la velocidad a la que las moléculas de CO, son capturadas y trans-
formadas en los carbohidratos necesarios para desarrollar su biomasa. En este
contexto, las plantas han logrado adaptaciones evolutivas sorprendentes para
asegurar y optimizar el flujo del CO, hacia la sintesis de sus propios carbohidra-
tos. A lo largo de este articulo, se explicardn algunas de estas adaptaciones y se
describiran varios intentos fascinantes que ha hecho el hombre para mejorar el
proceso fotosintético de plantas de interés alimentario, con miras a incrementar
sus rendimientos agricolas.
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@® Conversién de energia luminosa a
energia quimica

La fotosintesis en las plantas ocurre dentro de los
organelos llamados cloroplastos, que se encuentran en
las células de los tejidos verdes. El proceso inicia cuan-
do la clorofila contenida en dichos cloroplastos absor-
be la energia luminosa.

Tal como sucede en una fuente de jardin, en la que
el agua se impulsa hacia arriba para facilitar la caida
libre de las gotas de agua con mucho m4s fuerza de la
que tendrfan si el agua se impulsara a menor altura, asf
los electrones de la clorofila, cuando son excitados por
la luz, alcanzan niveles superiores de energia y facili-
tan la liberaciéon del exceso de energia para dar inicio
a una serie de reacciones quimicas que culminan con
la sintesis de moléculas de adenosin tri fosfato (ATP) y
nicotinamida dinucleétido fosfato (NADPH). Es decir, la
energfa luminosa se transforma en energfa quimica. Es-
ta fase de la fotosintesis se conoce como fase luminosa
o dependiente de la luz.

Concretamente, las moléculas de ATP y NADPH trans-
fieren energia hacia otras moléculas para asegurar la
continuacién de diferentes eventos bio-

completa, ciclo de Calvin-Benson-Bassham en honor
a los investigadores Melvin Calvin, Andrew Benson y
James Bassham, quienes lo elucidaron a mediados de
la década de 1900; también se le conoce como ruta
de reduccién de las pentosas fosfato.

Como se describe en la Figura 1, el ciclo de Calvin
comienza con la fase de carboxilacién, en la cual la
enzima ribulosa 1, 5-bifosfato carboxilasa/oxigenasa,
abreviada como RubisCO, reacciona con el CO, para
combinarlo con una molécula de ribulosa 1, 5-bifosfa-
to (RuBP). En la siguiente fase, llamada reductiva, las
dos moléculas de fosfoglicerato que se producen en la
carboxilacién utilizan ATP y NADPH para formar triosa
fosfato. Por dltimo, en la fase regenerativa, mediante
una serie de nueve reacciones en las que intervienen
diferentes enzimas se regenera una molécula de RuBP;
con esto se completa el ciclo.

Cuando la enzima RubisCO reacciona con O, (re-
accién de oxigenacién) en lugar de CO,, comienza el
proceso bioquimico conocido como fotorrespiracion,
en el cual se genera 2-fosfoglicolato. Este compuesto no
ingresa al ciclo de Calvin y resulta necesario reciclarlo

quimicos. En otras palabras, las moléculas
de ATP y NADPH funcionan como medi-
da de cambio al interior de las células,
pues por cada evento de transferencia se
lleva a cabo una reaccién quimica, como
en un intercambio de monedas para hacer
una transaccién comercial.

La mayorfa de las moléculas de aTp y
NADPH formadas durante la fase lumino-
sa suministran la energfa necesaria para
incorporar al CO, en la segunda fase de
la fotosintesis, la cual se conoce como
fase oscura, porque ocurre independien-
temente del estimulo luminoso; es decir,
cuando ya se han formado ATP y NADPH.

3 - Fosfoglicerato

2 - Fosfoglicolato

Fotorrespiracion
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@ El ciclo de Calvin foshato
La fase oscura de la fotosintesis es la
etapa de sintesis de carbohidratos y se I Ciclo de Calvin y fotorrespiracién. Mecanismos alternos que suceden depen-

conoce con distintos nombres: el més fa-

moso es ciclo de Calvin, o de forma mas
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diendo de la molécula gaseosa que reacciona con la enzima RubisCO y el sustrato RuBP.
La fotorrespiracién es un proceso parasitario porque usa el sustrato generado en el ciclo
de Calvin.



a través de mds de diez reacciones enzimaticas distribui-
das a lo largo de diferentes particulas subcelulares, lo
cual representa un gasto excesivo de energia. Por ello,
contrario al proceso de fotosintesis, la prevalencia de la
fotorrespiracién no favorece la formacién de biomasa y
derrocha la energifa quimica acumulada durante la fo-
tosintesis. Como se describird mas adelante, las plantas
han desarrollado mecanismos para evitar la oxigenacién.

® RubisCO controla la entrada al ciclo de

Calvin

El proceso fotosintético completo estd altamente
regulado; sin embargo, la entrada al ciclo de Calvin es
el punto limitante de la fijacién fotosintética.

De hecho, la captura de CO, por las plantas podria
considerarse como un evento fortuito debido a que, co-
mo se mencioné anteriormente, la enzima responsa-
ble de catalizar esta reaccién tiene la capacidad tanto
de carboxilar como de oxigenar al sustrato RuBP. Esta
bifuncionalidad hace que la enzima RubisCO (véase la
Figura 2) opere de forma ineficiente, ya que aunque
la enzima reacciona mas ficilmente con el CO, que con
el O,, la velocidad de oxigenacién es mayor debido
a que en el aire la concentracion del O, es superior
(21%) a la del CO, (0.035%). Es asi que la carboxi-
lacién mediada por RubisCO es tan lenta que, aun en
condiciones saturantes de sustrato, reaccionan sélo de
dos a tres moléculas de CO, y RuBP por segundo, por
sitio catalitico de RubisCO. En comparacién, otras en-

Sitios
cataliticos
libres

para
reaccionar

I Enzima RubisCO. En las plantas esta compuesta por ocho
subunidades grandes (mostradas en color morado) y ocho subunidades
pequefias (mostradas en color naranja). Los sitios cataliticos se encuen-
tran en las subunidades grandes.

Adaptaciones fotosintéticas en las plantas

zimas poseen velocidades de reaccién que oscilan entre
10000 y 1000000 de moléculas de sustrato por segundo
(Peterhansel y Offermann, 2012). Estas caracteristicas
de la enzima RubisCO hacen que en las condiciones
atmosféricas actuales, la funcién carboxilasa opere a un
nivel muy por debajo de su mdximo potencial.

Para compensar estas deficiencias, las plantas han
desarrollado varias estrategias. Una de ellas, y que es
comin para todas las plantas, consiste en usar alrede-
dor de 50% del nitrégeno de sus hojas tan sélo para
llevar a cabo la sintesis de RubisCO, con el resultado
de que esta proteina sea la més abundante de los tejidos
vegetales e inclusive se le considere la proteina m4s
abundante en la Tierra.

Ademis de la superproduccién de RubisCO, algu-
nas plantas mejoraron su capacidad para discriminar
entre CO, y O, modificando la estructura del sitio
catalitico de su enzima RubisCO, con la finalidad de
favorecer la velocidad de carboxilacién. La capacidad
intrinseca de RubisCO para distinguir entre los dos
sustratos se mide con el factor de especificidad Q, el
cual se define como el cociente entre las velocidades
de carboxilacién y de oxigenacién cuando las concen-
traciones de CO, y O, son iguales. En consecuencia,
los organismos fotosintéticos pueden incrementar la
fijacién de carbono al aumentar la concentracién de
CO, en el entorno de RubisCO, o bien, al modificar
sus sitios cataliticos para aumentar el factor de especi-
ficidad (Parry y cols., 2003).

Siguiendo esta légica, varios grupos de investiga-
cién han intentado modificar el factor de especifici-
dad de cultivos de interés agronémico en el estudio de
RubisCO de especies con valores © mas elevados. Los
estudios se basan en cambiar aminodcidos del centro
catalitico de RubisCO mediante experimentos de mu-
tagénesis dirigida, con la finalidad de favorecer el re-
conocimiento del CO,. Las investigaciones contindan
debido a la complejidad de la enzima y al gran ndme-
ro de aminodcidos implicados en el sitio catalitico.

@ RubisCO puede ser activada para
fomentar la carboxilacién
Aumentar la cantidad de RubisCO y modificar el
factor de especificidad para favorecer la carboxilacién
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sobre la oxigenacién no son las tnicas estrategias que
las plantas han desarrollado a través de la evolucién
para optimizar la fotosintesis. Se calcula que la con-
centracién de los sitios cataliticos de RubisCO en
cloroplastos es de 0.004 mol/l, mientras que la concen-
tracién de CO, intracelular es de 0.000011 mol/l; es
decir, que la enzima estd presente en concentracio-
nes de hasta mil veces mds que su sustrato. Esta es
una condicién anormal para una enzima, pues el éxito
como catalizadores biolégicos reside en que muy pocas
moléculas de la enzima pueden acelerar miles de reac-
ciones quimicas por segundo.

Estos datos sefialan que aunque la concentracién de
RubisCO en los tejidos verdes es muy abundante, no
todas las moléculas de RubisCO que hay en una planta
estan funcionando. La activacién o el funcionamiento
de RubisCO requieren especificamente una reaccién
previa entre una molécula de CO, y un aminoécido
especifico, ubicado en cada una de las ocho subuni-
dades (véase la Figura 2). Dicha reaccién se clasifica
en el lenguaje quimico como reaccién de carbamila-
cién, pero sélo ocurre cuando los sitios cataliticos de
RubisCO estén libres; aunque en general, esto no su-
cede debido a que muchas moléculas del otro sustrato,
la molécula de RuBP u otros azicares, se encuentran
unidos fuertemente a los sitios cataliticos e impiden la
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carbamilacién, prerrequisito indispensable para incor-
porar la molécula de CO, al ciclo de Calvin.

Las plantas desarrollaron un mecanismo que evita
estas uniones a través de la intervencién de una pro-
tefna llamada RubisCO-activasa, la cual mitiga en
gran medida las deficiencias de RubisCO, pues opera
como una chaperona molecular que induce un cambio
tridimensional en RubisCO para separar los azicares
que inhiben el funcionamiento de sus sitios cataliti-
cos. Como su nombre lo indica, una chaperona mo-
lecular funciona como una molécula que acompafia
a otras moléculas para que éstas se asocien apropia-
damente. En este caso, las moléculas son el CO,, la
enzima RubisCO y el RuBP. Como consecuencia,
la chaperona molecular RubisCO-activasa asegura el
flujo de CO, hacia el ciclo de Calvin.

Todas las plantas estudiadas hasta ahora contienen
RubisCO-activasa, y su funcionamiento requiere la
unién de dos subunidades independientes que necesi-
tan usar moléculas de ATP para autoasociarse. Se sabe
que varias subunidades de RubisCO-activasa se agru-
pan y forman una estructura de anillo que rodea a la
enzima RubisCO con la finalidad de inducir el cambio
de conformacién tridimensional que requiere para ac-
tivar sus sitios cataliticos. En la Figura 3 se ilustra el
mecanismo de accién de RubisCO-activasa.

Por la importancia de la conversién de una enzima
RubisCO inactiva a una RubisCO activa, se ha sefia-
lado a la proteina RubisCO-activasa como el blanco
potencial de modificaciones genéticas que buscan ase-
gurar la activacién de RubisCO con la finalidad de me-
jorar la eficiencia del proceso fotosintético.

En nuestro grupo de laboratorio se demostré que el
rendimiento en grano de cultivos de mafz va mejoran-
do proporcionalmente al incremento de la cantidad de
RubisCO-activasa debido, principalmente, a que se fo-
menta la actividad fotosintética de las plantas (Morales
y cols., 1999). A rafz de ello, nos propusimos sobreex-
presar RubisCO-activasa en plantas de maiz usando el
sistema de biobalistica en callos embriogénicos de maiz,
los cuales son cimulos de células totipotenciales que
permiten la regeneracién in vitro de plantas completas
de mafz. Los resultados son favorables y demuestran que
un incremento en la cantidad neta de RubisCO-activasa
favorece el crecimiento de la planta (datos por publicar).



l Adaptaciones fotosintéticas en las plantas

Figura 3. Modelo propuesto para la activaciéon in vivo de RubisCO. Las isoformas de Rubis-
CO-activasa se asocian para formar una estructura que rodea a RubisCO ocasionando un cambio
conformacional que permite la liberacién y funcionalidad de sus sitios cataliticos.

Recientemente (Wataru y cols., 2012) se demos-
tré con plantas transgénicas de arroz sobreexpresantes
de RubisCO-activasa, que el aumento de la cantidad de
esta protefna también brinda a la planta una capacidad
de adaptacién més rdpida en condiciones cambiantes de
luz y temperatura, tal como las que ocurren normal-
mente en los cultivos sembrados fuera de un inver-
nadero. Estos experimentos contribuyen a describir
el papel potenciador de RubisCO-activasa durante la
fotosintesis en condiciones meteorolégicas natural-
mente cambiantes, y abren una ventana de posibilida-
des para mejorar la adaptacién de cultivos de interés
comercial y alimentario a condiciones ambientales
desfavorables.

Mecanismos concentradores de CO,

A lo largo de la evolucién, algunas plantas han
desarrollado mecanismos concentradores de CO, en la
periferia de RubisCO, lo cual favorece en forma signi-
ficativa la carboxilacién. Este es el caso de las llamadas
plantas tipo C, que, en comparacién con las plantas
C,, muestran mejores rendimientos debido a que es
mayor su eficiencia fotosintética.

Entre los cultivos de importancia econémica en-
contramos plantas tipo C, como maiz, sorgo y cafia de
azicar, y entre los de tipo C, encontramos arroz, trigo,
soya, papa y cebada. El ndmero de la clasificacion C,
y C, se refiere al nimero de carbonos que tiene la pri-
mera molécula estable que se forma al incorporarse el
CO, en la planta. En el caso de la via fotosintética C,,
dicha molécula es el 4cido 3 fosfoglicérico, tal como se
describi6 en la Figura 1, y podrfa considerarse como la
via canénica donde el CO, es capturado por RubisCO
para conducirlo directamente al ciclo de Calvin. En
cambio, para las plantas C,, el primer producto de
la carboxilacién es el dcido oxaloacético (de cuatro
carbonos), que rapidamente es convertido a otro com-
puesto llamado malato. En este caso, la enzima PEP
carboxilasa captura inicialmente el CO,, el cual se
difunde rdpidamente hacia la periferia de RubisCO,
evitando con ello la competencia del O, y, por lo tan-
to, la oxigenacién.

Algunas plantas tipo C, han modificado la anato-
mia de sus tejidos fotosintéticos para optimizar las reac-
ciones de captura y fijacién del CO,. Primero, ocurre la
captura del CO, dentro de células especializadas llama-
das mesofilicas, para que éste se difunda a los espacios
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intercelulares de la hoja y desde ahi se concentre de
7 a 15 veces (100-200 um) en otra capa de células co-
nocidas como células del haz vascular, donde se lleva a
cabo el ciclo de Calvin. Esta especializacién de capas
celulares se conoce como anatomfa de Kranz, pero su
desarrollo no es requisito indispensable para que exista
la variante C,; existen plantas que efectdan la via foto-
sintética C, usando diferentes compartimentos celula-
res de una sola célula (Edwards y cols., 2004).

De acuerdo con varios estudios de filogenética en
los que mediante diagramas de drboles se representan
relaciones evolutivas basadas en el parecido de secuen-
cias genéticas, hasta el afio 2011 se han encontrado al
menos 66 surgimientos de la via fotosintética C, (Sage
y cols., 2011). Estos eventos de evolucién independien-
tes, y que convergen en un mismo mecanismo, no son
exactamente iguales, pero todos consisten fundamen-
talmente en reorganizar eficientemente la anatomia o
el metabolismo de las hojas para crear un mecanismo
concentrador de CO, atmosférico que contrarreste los
efectos negativos provocados por la oxigenacién.

Diferentes estudios antropolégicos con fésiles sefia-
lan que las primeras plantas C, surgieron probablemen-
te durante la época geoldgica conocida como Mioceno
(de 10 millones a 33 millones de afios), en la que se
propone que hubo cambios mis frecuentes de las esta-
ciones del afio, aumenté la aridez, incrementé la ocu-
rrencia de incendios y disminuyé la concentracién del
CO, ambiental, desde mds de 400 mmol/mol de aire,
hasta alcanzar los valores actuales de 390 mmol/mol
de aire. Estos cambios ambientales detonaron cambios
fisiolégicos en las plantas que derivaron en la aparicién
de sistemas concentradores de CO, que contendie-
ron con las nuevas condiciones meteorolégicas. Esta
teorfa sefiala que las plantas tipo C, se originaron en
un ambiente donde no era necesario competir por el
CO,, mientras que las plantas tipo C, evolucionaron
durante un periodo geolégico en el que fue necesario
concentrar el CO, al interior de sus hojas para dis-
minuir la competencia entre el CO, y el O, por alcan-
zar el sitio catalitico de la enzima RubisCO (Sage y
cols., 2012).

La estrategia de fotosintesis de los cultivos C, po-
drfa considerarse como un éxito evolutivo si se com-

paran los altos rendimientos de los cultivos C, con los
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cultivos de los C,. Por ello, desde que se describié el
mecanismo C,, se han hecho intentos por transferir
sus ventajas a los cultivos C,, primero a través de
hibridaciones convencionales entre plantas y mds re-
cientemente por técnicas transgénicas que han per-
mitido identificar genes especificos regulatorios de
la via fotosintética C, (Langdale, 2011). Hoy existe
un proyecto internacional que tiene como objetivo
principal instalar la via fotosintética C, en arroz para
aumentar su rendimiento en grano. Se espera que el
prototipo de arroz C, se obtenga para el afio 2015,
y para 2031 se pronostica la completa optimizacién y
prueba de este fenotipo en el campo (Von Caemmerer

y cols., 2012).

@ Conclusiones

En resumen, la fotosintesis puede describirse como
un mecanismo impulsado por la luz, que culmina con la
incorporacién de CO, atmosférico dentro de una ruta
bioquimica de sintesis de carbohidratos. Este proceso
tan importante presenta varias limitaciones en cuanto a
la eficiencia de fijacién de CO,, debido principalmente
a las limitaciones cataliticas de la enzima RubisCO.

En retrospectiva, pareceria que la evolucién de
RubisCO ha sucedido en un sentido erréneo, puesto
que las plantas han tenido que desarrollar mecanis-
mos que consumen energia pero que Son Necesarios
para disminuir las deficiencias de una enzima que
en principio es sumamente compleja. Sin embargo,
existen estudios tedricos que sugieren que la evolucién
temprana de RubisCO ocurrié en un tiempo cuando
no habia oxigeno en la atmdsfera. Los resultados de
diversas investigaciones filogenéticas en las que se
comparan enzimas RubisCO de diferentes organismos
fotosintéticos, demuestran que RubisCO estuvo presen-
te hace aproximadamente 3 500 millones de afios. M4s
tarde, después de mds de 1500 millones de afios, apa-
rece el O, como consecuencia de la fotosintesis, y
probablemente debido a la complejidad de la enzima
RubisCO resulté dificil cambiar el centro catalitico
para eliminar la actividad la oxigenasa (Hans-Walter,
2005). Adn asi, las plantas han desarrollado adapta-
ciones en su metabolismo y anatomia para hacer una

mejor fotosintesis.



Los estudios rigurosos de estos mecanismos, a lo lar-
go de muchos afios de investigacién, han revelado que
los fundamentos en que se basan pueden aplicarse con
éxito a las nuevas tecnologias para mejorar la fotosin-
tesis y, como consecuencia, mejorar el rendimiento de
cultivos de interés comercial.
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Glosario

Enzima: molécula de protefna que acelera una reaccién.
Estd compuesta por una combinacién tnica de ami-
nodcidos que producen una estructura tridimensional
especifica. Las moléculas que reaccionan con las enzi-
mas se llaman sustratos. La porcién de la enzima que se
une al sustrato es su sitio catalitico.

pmol/mol: es una expresién que se usa para definir cantidad
de sustancia. En este caso, significa que hay una millo-
nésima parte de un mol de CO, por cada mol de aire. A
su vez, un mol es la unidad que se usa para cuantificar
las moléculas o 4tomos. Asi como la palabra docena sig-
nifica 12, mol significa 6.023 x 10%.
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