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ABREVIATURAS EMPLEADAS EN ESTE TRABAJO. 

AAT ................ a6paurtaío am,inottiansbmasa

AMP, ADP y ATP ...... adeno6tn mono, di y tA. 6oe6ato

A- 3PG J PGA ....... dcido 3- 6o66og.Yícftico

AOA ................ dci.do oxaeoacUíico u oxafoace-tato

CF1 ................ baetoA de aeop.eam.iento

DAB ................ de:am.ino beneid.ina

DABS ............... áeido p- diazo beneen sut46n.ico

DBMIB .............. dibA,omo tíomo quinona

DCMU ............... dictono benif dimeti urea

DCIP ............... d.ictono benoe . indoe benot

DHAP............... dih,idAox.iacetona bo66ato

DNA ................ ác.ido de soxikAubonuct6i.co

1, 3 - DPG ............ dcido 1, 3- di6os6oct Rico

EDTA ............... dcido etieen dí.am.ino tetAaeftieo

EM - NADP ............ enz.cma mdtica dependiente de NADP

EM - NAD ............. enz.ima m& Uca dependiente de NAD

FDP ................ bhuctuo6a 1, 6- di4o66ato

F - 6- P .............. 6A,uctuo6a 6- 6o66ato

FMN ................ 6tavtn mononueee6tido

FSI ................ boto6.istema I

FSII ............... bo.to'si"X te -ma IT

G - 3P ............... ge,ieena2dehZdo 3- 6o66ato

G - 6P ............... glucosa 6- 6o66ato

KCN ................ cian" o de po-tasío
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NAD .............. nicotinam,ida aden.in dinucte6tido

NADH ............. nicotinam.ida adentn dinuttaido , su bonma teducida

NADP ............. n,icotinamida aden,in di.nucte6tido bos4ato

NADPH ............ nico-tinam.ida aden,in dinuc2.e6tido 6os6ato, zu bonma neducida

MV ............... meUt v.iofi5geno

Pi ............... hos6ato . ínongdn,ico

PEP .............. boeboenotpituvato 6 dcido 6o5Aoenof-piArlv.ieo

PCK ..............{ oA+vcnov;a.iNuvato canboxí.qu, inasa

PQ ............... ptais.to q u tno na

PQH .............. peastohiAoquinona

R5P ................ ibo sa 5- jos6ato

RuDP ............. n ibu2oha 1, 5- di6os W- o

RNA m ............ dcido ni.bonuctUco me" ajeno

RNA ti ............ dcido nLbonuc f-ico de ttans6en.encí.a

RNA n ............ dcido n,íbonuc Wco n.Cbohomat

SuDP .............. 6edoheptufosa 1, 7- di oh6ato. 
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INTRODUCCION

La Potos í.ntuís es el pnoce,6o medí,a te el cual . las -- 

planta¿ supcA íous elabonan matexía ongání.ca a pahtvc de CO2 abnos5éA íco, pa
na . lo cual neces.í tan: agua, alono~ tos y eneAg.ía solar, pnoduaíendo carbo

h, ídnatos y oxígeno. C.íehto tLpo de baet~, algas y plant" supeA.íones, - 

eaptunan . la eneng.í.a díAeetamente de . las nadíacíones so.lam a -tAavIA de . las

pígmentos que cont¿enen . los clonoplastos y pnoducen c~ cuentemente el ma- 

tehí.al aeímentícío; m.íentx que . los anímales obtienen zu eneAg.í,a a ~- 

del aPímento vegetal, pon lo que la Fotos.íntes.í6 ez e sencíal paha manteneA

toda,6 . las 6onmas de v.ída en la tíehAa. 

dos papos: 

U ben6meno de 2a Fotos.í.ntes.ívs puede sen. dCv.Ldído en - 

I) Reaccíones dependíente s de la luz F.íg. ( IA), las - 

cualeis . ínvoluenan . la 50-t6lí,.ú del agua con evolucíbn de oxígeno, tA~ on- 

te de eleetAoneá, teduccíón de NADP y . la s.íntu íes de ATP; . lodos . tos pnoee-- 

sos antex,¿ones se .11evan a cabo en las membranas de tos tílaco.ídU con . la - 

pantíeípací6n en seA íe de . tos 6otosdstemas I y II. 

I I) R eaccio neh os cunas Fig. ( IB) ta.6 cuates se inician

con . la 6. íJací6n de CO2 y tehm,ínan con . la consecuente neduccí6n a ca&boh.ídna

tos en valuíos pasas del Cíalo de Calv,ín- Benson F.íg. ( 18). St" neaccíones- 

se llevan a cabo en el estnoma o mat>uíz del clonoplas.to. 
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Duxante la Fotos,íntu-ús se , Leae.ízan neaccí.ones de 6wí- 

do- neduccí.6n, med.íante . las cuales, euatno eeectAones pnocedentes de 6ot6.?í- 

s. ís dee agua, son . tAansseA ídos a un molécuea de CO2 a txavéa de acatteado- 

nes espec,íb.ícos de eeectAones, con la eonzeeuente s. í.ntesí¿ de eanbohídnatos

y evoluc.L6n de oxígeno. El potene í.ae de 6x ído- xeduee í.6n FO' de la paneja - 

agua/ oxígeno ea de + 0. 8 V usando como xe6exencía el pan H/ H+ cuyo vaeox u

de + 0. 4 V. Fn el caso del pax CO2/ cuAbohí.dxatoa e,s de - 0. 4 V, lo cual da co

mo ness ultado un d.íb eAenc í.0 de po-tenci.a e de + 1. 2 V pon eeectA6n tAam 6 eAído . 

Fn eonsecuenc,í.a, pon cada euatAo electxones dee agua, t.anageAí.dos al CO2 , 

he absonven apxoxímadamente 110 Kcal/ mol de eneng.í,a solwL. 

Con las . ínve st ígac í.ones nec.íentes sobre la estAucxuna

y metabo.Pízmo del apaxato botosíntét co en plantas supeAíone6, se han pod.í- 

do díbexencí.an the.S gnupos pn.íne í.palu c

1 ) Las plantas C- 3 , t amadas ast porque et pAbieA -- 

pnoducto detectado al .ínconpoxax CO2 e,6 una molécula de . txu átomos de can - 
bono, el ác,ído- 3- 1oa6oglíeéfL íeo, que aetda como pn.únex metabol to dee C.í-- 

clo de Caev.ín- Benson. F.íg. 1b . 

Sí11mult.Ineamente a la vía anzen.íon, ocuxne un pnoceso-- 

oxídatívo dee otAo pxdmetL pnoducto de la Fotoetintea.Ce, el dc.ído jos6oglí.e6- 

líco que se degnada a CO en e2 pxocuo eonoe.í.do como Foto- nespiXac.í6n ( 1 ) 

F,íg . (2) . Estas eaxac teAí1,t cíeas C~ 3 la pxes entan e ntAe otAas, la mayox.í.a de

las plantas agn.íeolas como Sníjol, tuígo, wvcoz, esp-ínaea, . tabaeo, j.ítomate. 

2) Fl segundo gxupo, hon las plantas C- 4 que dan como
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pA meh pnodueto, un cfc.ído dícarboxUíco de 4 átomoe de carbono F, íg. ( 3) - 

el ácído oxatoacetíeo; dependíendo de la espeeíe, paea . ínmed.cíatamente a - 

áeído málíeo o aepántíeo. La vía metab6£ íea de este pnoeeso se conoce co- 

mo VIA DE LOS ACIDOS DICARBOXILICOS C- 4 6 VIA DE HATCH -SLACK KORTSCHAK - 

2) . En este ytu.po u donde se encuentAan plantas agn íeolas eon alta capa

ci.dad p-toductíva, en nelac.í6n con las pla~ C- 3. Ejemplos de p£anta s - 

C- 4 son: Maíz, soigo, caña de azcícar, etc.. Pok est" nazone,6 ne sueta . ín- 

teAcesante, conocer £ oe mecanísmoe pox med.ío de £ os cuales e¿ ta6 plantas lo

gnan mayon e6.ícíencía en pnoductív.ídad. 

3) El tercer grupo, laz PLANTAS CAM, dan como pní-- 

mer p ioducto, mo ecu.2ae de cuatro carbonos como en la vía anter.íon, con - 

la peeuliwt.ídad de que et CO2 lo 6íjan en la noche e . ínconponan earboh,í-- 
dnatoe durante el día. Esta vía metab6.e íea, sue detectada pan pn, ímera vez

en las plantae de la gamíP-ía Ctaeeu.Laeeae y de aqua se tom6 e2 nombre de

La v.í.a. F.íg. ( 4). En este gn.upo se eneuentnan . tae plant" que crecen en zo- 

na¿ deséAtíe" ( 4). 

En las plantae C- 3, el Cíelo de Calv.ín 6 Cíelo de Re

duecí6n de laz Pentos"- Foe6ato, se . ínící,a con la 6. íjac.í.6n de CO2 atmos 6é
n íeo pot la accí6n enz.ímát-íca de la RuDP- caxbo~ a ( neacc íonu de eanbo

xí ac.í6n), que " a como 6uetnato CO2 y n, íbuXoea- l, 5- d.í6oelato, coneum.íen- 

do e2 ATP y NADPH2 , pana 6onmar ác.ído- 3- soasoglíckíco ( A- 3PG). ( 5). La - 

conveu í6n de este ác ído a tn íoea- 6oe 6ato, la cataPí.za la enzíma ácído- 3- 

6oe6oglíceroquínasa ( neaccí6n de neduecí6n). La Ja6e de neduccí6n se nta- 

1 íza en dos pan tes : La 6ae e de 6o s 6ox¿lací6n y la 6ase de conveU í6n como

6e o bd e xva en la 6.iguíente pág.cna. ( 5) . 
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Reacc.<íone,s de eanboxí£acC6n

H2I-
0- P

OH\ H2Í -
v - P
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Poeteríonmente la RuDP y el CO son negenerados, medían
te una seA.íe de neaeeíone s de l.íjaeí6n en donde - ínteAvíenen azácanee de 5, 6, 

y 7 eanbones ( 6). Por úlfiímo se s-í.ntetízan las pnoductoe 6. ínale6: eanbohí-- 

dratos, ácídos gna6os, amínoácídos, gnabas y dc.ídos carbox,ílícos. 

Es necesan.ío notaA que gX metaboU,6mo C- 4 tiene reac-- 

eíones ad cíonales a las del Cíelo de Calv.ín- Benson paha la s.ínte,6ís de los

áccídos dícanboxU ícoa. El CO2 ea 6íjado al 6osboenolpvcuvato ( PEP) pot la

PEP= earboxílasa en el c toplasma de las eélula.b del meso6ílo, produciendo - 

ma lato 6 as pah tato como metabol itoa eaxab.l"; poa.ten í.onmente estos ácído s , - 

eon txan6portados a los clor.oplastos de la va. ína vascular, donde son deecan

box í.lados; el CO2 líberado, ent ta al C.íclo de Calv.ín- Benson, en eamb.ío el

pítuvato que es el otno producto de la descarboxí.lací6n, ee regneeado a . las

células del meso6íZo, paLa ent cA nuevamente a la v.í.a. C- 4. En el capítulo 4

la l.ígura 30, eaquematíza todas estaa neacefones mus detalladamente. 

De la .í.n6onmací6n anteríon se puede dedueve que el me- 

ta.bol í smo C- 4, neeesíta de la pant cipaci6n del eítopla bma y de la membrana

plasmát.íea de la célula del mebobdlo, además de la membrana pla.bmát ca y -- 

del eloroplasto de la célula de la vaína vascular. Par lo tanto el conocí. -- 

miento del .tvcansporte de an.íonu C- 4 de uta vía, ayudará a comprenden los

mecan.ísmos par los cuales las planta.6 C- 4 pxuentan una alta pxoductív.ídad

agrícola. 

La pnezente monognal.ía teví,6a los útabajos de , ínvutí.- 

gací6n, nelacíonados eon el transporte de an.íonu en el metabol í.6mo C- 4 de

la Fo-tos.ínte<sís y al m.ísmo tiempo una díscus.í6n sobne los meeaní smos postu- 

lados. 
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Esquema del metabolismo fotosintético C4
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G E N E R A L I D A D E S

APARATO FOTOSINTÉTICO

El apanato botoe.íntétí.co es la pwLte de la célula que

eontí.ene las componentes necesaxíos paha l evaA a cabo todo e. e pnoeeso de

lo. Fotos.í.;itesd s; dude la absorcí6n de los cuantos lum.ínosos pot los ptg-- 

mentos conten,ídos en los eeoroplastos, hasta la s.íntes-ís b. ínal de caAboh.í- 

dAatos. 

El eloropeasto es el onganeeo de la célula, que eon-- 

Uene las macAomolecuCas enz.ímátícas, eoenz.ímas, etc., neeesax¿as paAa la

Fotos.íntes.ís. F.íg. ( 5). Ee númeho de cConoplrstos pon cUula, en las plan- 

tas supeAíoAes, varía de 1 a 100 , depend.íendo de las earactexUt.ícas paA- 

tícueaxe,¿ de cAeeím.íento de la planta ( 7) F,íg. ( 6). Los constituyentes de - 

los e.eonoplastos los podemos resumíx en: Membrana y Estnoma. 

I) MEMBRANA

IA) Doble membnana; cuya 6uneí6n es la de ,, eAvít como

battena de petcmeabíl ídad entre el eí toplasma y el " tnoma. Está l onmada - 

por . eíp.ídos y pnoteínas. 

18) S.ístema muetílam~; 6onmado pan las granos e - 

ínteh,C.amelas y ea el sítío de captuna de eneAg.í.a solar, tnansponte de elec

tnones, neduccí6n de NADP, s.íntesí3 de ATP y almacén de magnes. ío. 
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f

X op

Fíg. ( 5) CLOROPLASTO MOSTRANDO PLASTOGLOBULIS ( P) EN EL ESTROMA

S). Fozognab. al mi.ckoócopío ejectn6n¿co pot 6íjací6n

química ( 52). 
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II) E S T R OMA

En el cstAoma se llevan a cabo 2ah teaccíonu

2A) C.ícCo de Calv.ín- Benson

Y se encuentAa.n en él: 

2B) G)cano3 de a,?m.íd6n

2C) PIxu togl6bul í. 

2D) Acído s nuc2e,íco s

2E) PíAeno.ídes

2F) Retículo peh í 6kíco
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VT

ve

Fig. ( 6) MicAo6otogna6ía etectA6níca que mu_—tAa i,,axíos clonoplas,,-os -- 

en la,6 cUulaó de £ a vaína va.8culax ( ESC) cUulaó del meso6ilo

MC); tejído va,6cuIaA ( VT); upacío,6 ae&eos ( AS) c£ opiop£a4to,6~ 

C); l" 6lechu 6eñala loz p£," dodesmoz. ( 194) 
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CAPITULO 1

I) MEMBRANA

Se sabe que pana que oeunra el . lampante de . íones y

metabol toa en £ a eMula 6 en . los organeeoa, es neeesaxío la pnesencí.a de

un membnana b.íol6g.íea; pot ello, paxa entenden el ttansponte de an,íones- 

díearboxílícos en la Fotos-ínte,6ís C- 4, que es el objeto de estud.ío de e6 - 

ta revís.í6n, se realíz6 £a• s.íguíente s.íntuís 6obre membwnas. 

Las membn.anas b.íol6g.íeas han sído cons.íderadas como- 

asocíaeíones de l í.p.ídos y proteína6 en bonma eolo,ídal, eapacu de Ptupon- 

deA a díbeAenles condíc íoneó metab6licas y dee med.ío amb.íenxe. SegCin el

modelo h.ípo-tetíco más aceptado, la membtana está bonmada por .tAes bases - 

adyaeentu : dos bas ea acuosas s epaxad" por un l c: píd.íea. ( 8) F,íg . ( 7) . 

En la 6" e . e íp í.d íca utLfn . íncorporadas £ as proteínas

como lípoprote.í.nw 6 proteolípidos, responsable de la espeeíb-íeídad bun- 

eíonal de la membrana. Ex..ís.te además una bane adíc í.ona- eo" tí tutida par - 

loa caxbohídxatoe, . cos cuates paxecen es.taA exelus.ívamente díxígídos ha— 

cía 2a lace acuob a ex tema ( 9) . Lay pro -t~ u tán . ínmesu a s en una doble

capa líp.ídica, en la cual, algunos lípídoa presentan cíextu blu,ídez, dán- 

le a la membrana un eaxaeteA d.ínámico, aún cuando coa detalles moleeula u

son todavía vagas ( 10) . Loa lípidos exd sten en su gran mayoría con una o- 

n,íentací6n nonoral a la superb.ícíe acuosa, con la cabeza poeax wtíentada - 

hací.a el exten.íor o . ínten,íor de la membrana en boneta de b.íeapa. Como las

cadenas de áeí.dos grasos son líqu,ídos a la tempenatuna 6¡¿ íol6gtea, ae o- 

níg.cnan , teg.íones de hídnocaxbuxo líquído en el corazón de . la base líp.í.dc:- 
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ca ( 11 ); en . ead cuales pueden dídolveue molecueas apo.eanes. Es bactí.b.ee- 

en base a datos recc:entu con monocapas y . eíposoma6, que 2a 6ase lípídi•ea

no sea una soeucí6n , ídeae, sino que esté bonmada pon , Leg•íoneá en . ead que

se segregan díbeAented e.eaded de etpídos y pnoteínab ( 12). Esto puede de- 

bme a las • ínteAaccíones pola&es entre díberentes . eí.p.ídos y pnoteí.nah, - 

peAo además, a•egunad ceased de .Pí.pídos pueden estar eonstítuídos pon. Cade

nad de ácídos gradas que hon lí.qu,ídoh a 2a temperatuAa J¿sío.e69•íca. Asti - 

puede pendande que en 2a membnanad exísten negíones de beu.ídez va íab.ee y

s6•eo aquellas que hon . eíquí•das, serían capaces de solu.bí ízan mo.eéeuead - 

de complejos apolanes. 

La pres encí.a de las pro•teínad tamb.íen puede cAeaA re- 

g.íones . e,¿ niítAobes en las eualu los . eí.pídos no exídten con una compos.íeí6n

nepresentatc:va del pnomedío de los . eípídos que eontíene la membrana. Exís- 

ten aegunad evídencí.as que sug.íenen que los . eíp,ídos aeídíeos se eneuentnan

concentudos en la pcAíben la de las proteínas ( 13) . De cuaequíeA manera, - 

estudíos reeíented con d.íberentes membnanad, sug.íeAen que las proteínas o

agregados de pnote.ínas de cíentoh •? ípídoh, son eapacu de m•ígnaA en el pla

no de la membrana, como se observa en la F,íg. 7 ( m.ígnací.6n eíd) ( 14) y de

notan' sobrLe un eje normal a la supeAj,ící,e acuosa exteAna ( 15). Además los

eí.p•ídoh son capaces de notan sobre un eje equí.vatente y de moverse en el - 

plano de la membrana ( 16). Es poh•íble que en este cado, los .eípídos m.ígren

como una s6la molécula 6 quízad como agregados de van,íad molecuead. En el

cado de las pnote.ínad 6 de los kí.p.ídos, el contacto de ' una base acuosa -- 

con la otAa ( movímíento tnand) paAeee por el momento ser menos bavoneeído- 

eínét camente. S.ín embaAgo no ex í sten datos su4 íce:ente,6 como pana toman u- 

na poh•íci6n al respecto ( 8) . 
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FASE ACUOSA EXTERNA

FASE ACUOSA INTERNA

HIDROCARBURO

LIQUIDO

Diagrama hipotético de una membrana biológica, P, 

proteínos, GP, glicoproteínas; GL, glicolípidos . Los fosfo- 

lípidos no han sido representados. PO, representa . Proteí- 

na organizadora y Co. Carbohidrato organizador. 

FACULTAD DE QUIMICA U N A M

Q.F.B. LETICIA CORTES RIOS

TESIS PROFESIONAL 1977 FIG 7
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1A) Doble membrana

En . laz Jotogxa6.í,as de m,ícAoóeop.ío electA6n.Lco Fíg.- 

8), ae muuttan .los elorop.lastos de . la,6 pla~ supeAí~, eon un do- 

ble membmna: . la exte ena y . la ínterna. La membrana tntetna , 6egán pxue- 

bah ( 17) , aet(1a como bcvYAena de penmabil ídad entAe el ct;top ,uma y el ei, 

troma para . los metabol toa del Cíelo de Calvín- Benzon . Se sugíeAe que~ 

la membrana . LnteAna desempeña un papel -ímpontante en . la 6onmaeí6n de nue

vah . lamelas, aunque en e6tudios de auto- xadí ogwJía no se obseAva mov. - 

m,íento de maAca de . la doble membrana a . la .lamela íntenna cuando se Su6m.í

natran preewmoxes de membrLana, tx tc:ados ( 18) . Patk y Sane ( 19 ) han su- 

g" ído que exízte un proceso complejo de bíos.íntea.í,s en . la membrana de.l- 

p.2ad.tí.dío. En reeíenteh expexmentos hechos con alg" y p.lantu aupení.o

rea, MackendeA y Leech ( 20) 6ug.íeren que se ebeetda, un praceso de multí- 

pa,soa en el ensamble de . la. membrana. 

1B) Sdatema mutttametaA. 

Bl sí6tema multílamelaA es un complejo de membxanas

donde be . 11evan a cabo . lae reaceíones dependíentu de la luz y por lo -- 

tanto, donde se eneuentna: . la clono6íla, . loh tranapontadorea de electAo- 

ne,s, el Jaetor de acoplamíento, etc.. & 6te sí6tema mulíLlame.P.aA estd dís

tníbuído en c" í todo el . c: ntcAíor del cloroplasto y está 6ormado pot un

conjunto de vesículas ap.lanadaa . 11amadas tílaco.ídea y por membwnaa no- 

ve.6culada6 conoc i.daa como - íntexIamel n . 
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Fíg. ( S) Clonopta.¿to de maíz que mueb;tha la membnana íntenna ( M1) 

y £ a membnana extexna ( ME); ( PR) u ei teUcuto peAí6lAíco, 

cont,ZnGa con la membnana ínteAna. ( 172 ) 
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Lo.s tílaeo.ídes F,íg. ( 9) en cí.ehtas reg.íones se agxu- 

pan en pLlaz, dando . lugar a dos . 11amados " granos" que ,, on . las Aeg.íones- 

mas v-is.íbles, ya que en ellos se eneue~ . la eloxo6.11a. F,íg. ( 10) . 

Los " granos" Fig. ( 11) se encuentran . ínteAeoneetados

espaeí.almente pon . la . íntenlamelas, y .Los componentes pana el proceso 6oto- 

s.íntétíco se encuentran 6ormando parte tanto de la membrana del tílaca.íde

como de . las membranas . ínter.lamelares. 

En . la Fotos í.ntes-ts el llujo de electAonu en . los elo

rap.Pastos, da . lugar a . la 6anmaeí6n de oxígeno y NADPH ( reaccí6n de H.íu) 

a este evento está acoplada . la 6ormací6n de ATP. Estas procesos 3e loealí

zan en e£ 6ístwa mu.l#Clame.lan de . los clonopÍ otos ( 21) F¿ g. ( 12) . Los -- 

pAodueto3 de . las neacaíones lum.ínosas ( NADPH y ATP) son usados en el Ciclo

de Calv.ín- Benson, loeaUzado en el estroma del elaraplasto. 

La neaccí6n de Híll y la loto bossoxUaeí6n se han es

tudíado en el sí.6tema multílamelan ads.lado, Ubxe de estAoma, conocido co

nocído como s.í stema multílamelcvr de eloroplasto3 rotos de clase II 6 tipo

C ( 22); usando donadores y aceptone s akUjíc.í.ales y gxacías a ello se des

cubr.íenon . las neaccíones batos.íntU¿cas y no 3e tuvo que esp~ a . la ob- 

tencí6n de - los clorap,lastos . íntaetos con la, doble membrana ( eloroplastos

de clase I). Esto es explicable poxque a£ aísIaA .los eloroplastos de cla- 

se II, 3e pierde .la beAredoxína y pos.íb.lemente el eobactoA natuAal de . la

loto jos soxílací6n. La evo,lueí6n de oxígeno en la Fotos.í.ntesí,6, bue descu- 

b,íeAta pox Híll. en 1937 ( 23) al usaA Serh í cíanuno como aceptox arti.s.íci.al. 
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ca de en$,Ucam,íento- congelamíento ( 53) . 
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Clorofila a ( Chi a ) 

NOTA: 
O

En clorofila b ( Chl b) tiene el grupo H- C en vez del metilo

encerrado en un circulo. 

Estructura de la clorofila a y b

FACULTAD DE QUIMICA U N A M

Q. F.B. LETICIA CORTES RIOS

TESIS PROFESIONAL 1977 FIG 10
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Fig. ( 11) TiPaco.cdm api,Yadoh ( T) 6o Lmando 2o.6 gnanoe

G); ( L) tametas. ( 153). 
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PROTUBERANCIA

MEMBRANA

Fíg. ( 12) Modelo de clonoplazto a eeeala; dcfinctio dee gka.na ( 0. 5 mícx") 

195) 
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Fn el ttansponte de electAones patticc:pan dos boto- 

nteacciones en 6e íe en bonma coopet- atíva. Fl botos.i,6tema I ( FSI) y el

6oto6.C6tema II ( FSII) . Cada 6oto,6 i tema cont.iene. 6ws pnoptos ptgmento6 - 

co6echadones de luz los cuales absanben los botones (, X9) y los tAan¿6íe- 

nen a la ttampa 6 centAo de neaccc:6n. Fn el centno de Aeaccí,6n dee. FSII, 

el evento ínCcial botoqu,ún.ico, geneta un ox.ídante bueAte ( Z+) y un Aeduc

toA débíl ( Q7); m. ientna6 que el FSI genera un ox.í.dante débíl IP +) y un - 

n.educton buente ( X ). Ft oxídante buente ( Z+) puede extraeA electAorie6 - 

del agua, m. ientA" que el oxidante débíl ( P+) dona etectAones a NADP+ 

24a). Las dos botos.ítema6 se unen pon la íntexaccc:6n de ( Q) can ( P+) y

la eneng-ía líbne que 6e obsetva en este pnoce-so e,6 utílízada pana la stn

tesis de ATP. 

Con e£ . ímpacto de la teon.í.a qu.ímtosm6tica de M.ítchel

25) y con la mejan compnens. i6n sobre la e6tnuctuna de la membrana del tí. 

lacoíde, 6e pino mayor atencí6n a la localízací6n de las pantes buncíona- 

les del s tema de Mujo electA6nlco. La , telací6n estAuctuna- buncí6n ne- 

v.ísada pan Patk y Sane ( 26) y las relaciones sobre la topognab.ía de la -- 

membrana han logrado un mayors conocímíento del thansponte de eleettonez - 

en la Fotos.ínte síz. Al Respecto Witt y colabonadones ( 27) pnop" íexon que

las doh botosíztemas ehtán atha.vesando de dentAo hacía abueAa de la mem-- 

bnana pnoducc:éndose una carga posítí.va dentAo y una carga negativa buena. 

Ha -" ha ( 28) modí.6. ic6 la sugexenc la del Dn. Rachet, dict;endo que la membra

na . involucrada en el Mujo electA6níco, es análoga a la membrana . í.nteAna- 

de la m.ítocondxía, peto tnvent.Lda. Esta breve nev.is.i6n es sobre lab mem-- 

bnanas del 6í¿tema multílamelaA bundamentalmente de las plantas C- 3; poste
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A.íoAmente se dí.,seutíAd el pnes erste e,6tatu s de . ídent.í6.ícacC6n de los aea- 

nneadoAu de electAones end6genoe en loe sitíos donadoA y aceptoA de loe

doe botoe-vtem" y . las ev.ídenc" de . la CocaEízacc:6n en el .Gado de la -- 

membnana ¿ nvolucAada, " í como 2a metodología " ada paha obtenen este -- 

enloque. 

Aeepton de eCeetAoneh endogenos en 6otoe. íetema I. 

El Foto.6c tema 1 geneAa un potente nedueton que pue

de sex usado en otAoe e. temas nedox ant.íg.íeí.ale,6; entAe .los pAímeAos -- 

eomponentes aAtí6íc.íalu teducídos estén: el 6~ cí.anuno ( 29) y p- benzo- 

quinona. La Aeduceí6n del elonop.Casto pot la luz noja, peAmíW el d" cu

bnLmí.ento de la evo.Cueí.6n de oxígeno 6otoe.ínté íeamente en 6í,6temas lí~- 

bnee de cé,Cueae, mucho antes de que buena conoeído el aceptoA natunaC de

la ,teaccí6n de Hí£l. PoetehíoAmente se encontA anon otAoe aeeptones ant.í

b.Laíale,s que buenon nedueídoe, como antxaquc:nonas, Co.lotanteJ como DCIP, 

Sales de tetXazo.e ío, nolo de metílo y sales de d.ípdn íCo. Loe de potencc:a

le -6 nedox md6 poe.ítí.voe pueden sen nedueídos pon FSII. In v.ívo el aeep-- 

toA d'e FSI en elonoplzustoe ee la beAAedoxína ( 31 ). Se acepta que la Ae-- 

dueci.6n del NADP+ pot la jvt edox ína es la Aeaeeí6n de Hill g¿s íoC6gtca- 

y que el aeeptoA tenm,ínaC de la cadena tAanepontadoAa de electAones es - 

el NADP+. Esta neaccí6n eh cataC.ízada poA . la beAAedoxína- NADP- Aeductasa- 

y la enz.íma ha e. ído cA,útal.ízada poA Shín y co.labonadones ( 32) y aM u- 

nída a . la Camela de loe e.Conopla5toe, peno se extAae bacílmente de Utos

pon envejeeím.íento o bnaecí.onam.í.ento. 
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La 6enAedox ína Jorma un complejo 1: 1 eon . la 6mLe- 

doxína- NADP- neductaba ( 33, 34, 35) y be eneuentAa debílmente unída a 2a - 

membnana ( 36). En el sd tema multílamelaA be eneuentAa un beAAedoxína- 

so.lub.le y be babe que no actda como acepton px mcvLí.o. Reeíentemente be - 

ha . ídenUj ícado la JeAn.edox c: na unída a . la membnana como el acepton pn.í- 

man.ío, obaeAvando . los camb.íob de abhonc íón a 430 nm y pot ticn.íca,6 de-- 

PRS( 37). En el- 6¿ stem multilamelaA be han a,¿61ado d.í6enente6 componentes

ebthtuetUAal.eb tales como PRS ( bubtancía teducída pon be" edoxína) de Yo- 

cum y San Píetno ( 38), ORS ( bubtaneíab que nedueen al oxígeno) de Honey

eutt y KAogmann ( 39) , S.letal de Regítz ( 40) , el cual .íntenaccL6n6 du— 

pub eon la JenAedox ína unída a . la membnana. Selman ( 41) nepon t6 que DA

BS . ính.íbe . la boto- neduecí6n depend íe.nte de . la. I medox ína, peno no . la - 

de metílv.ío.l6geno. Otto componente. debcxíto paha la 6uncí6n de. PSI eh - 

un nequen,ímíento de .Pí.p.ído teponta.do pon Brand ( 42) . 

Loea.l ízaeíón del sítí.o acepton de PSI en . la membna

Lob aceptoneb de eleetAoneb lípol líeob ( quínonab) 

as.í como . lob po2aAes ( 6etvu:cíanuno 6 NADP) bon nedueídob 6acílmente pat

cP-o,ptopla,sto,s de clase II. Pbto bug.íeAe que . lab aceptones de PSI bon ne- 

dueídob en el exteníon (. lado de La mat>uz) pon. el s í stema multi tamelaA- 

de . lob Globo p -la s toh , en un amb.íente altamente h.ídno b. íUco a xededon del

sítío aceptor. de FSI. T,íene 6 ent í.do 6t.6- ío26gíco que . la neduceíón del - 

NADP oeunna en el exter,íon de . la membrana o sea , pon el .Lado de . la ma- 

t4í.z 6 ebtnoma, ya que ahí 6e eneuenthan . las enz.cmas del Cíelo de Cal-- 

v.en.- Benson que consumen NADPH y ATP Jonmados en . la . luz. El utudío con
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antícueLpos bue wtíl paAa deteAmínaA el lado de la membn.ana d volucnada. U- 

bv,íamente un ant,ícuehpo ( Ac) contAa un componente de la membnana, puede te

aceí.onat con su antigeno ( Ag) solamente 6.í el componente es acces.íble al - 

Ac ; pot ejemplo s.í Ute, está locaUzado en la supeAj ície de la membtana- 

ves-íeuP-ada. No es 16g.íeo que un Ac h.ídto6ílíeo y de gxan tamaño, pueda ne- 

accionaA eon eomponente6 embebídos en la membnana, así como tampoco es 16- 

g.íco que éste pueda penetA.at en la membrzana. La n.eaee í6n de un Ac eontna - 

su componente de la membnana, nos díM cuales son los componentes de supeA

b.íeíe en la vesícula membtanosa que neaceíonan eon el Ac espec.í,b. íeo y cual

es su loea2.ízaeí6n en la membnana. Menke ( 43) y Benzbonn ( 44) pAepatanon - 

un Ac contka £ a be P edox,ína- NADP- Aeduetasa y obse vaAon , ính,íb.ící6n de la

actí.v.ídad enz.ímáííca en la enz.íma puAa, a6í como . ính,íb.ící6n .índínecta al - 

que se eneuentna un.ído al sdstema mul í£ameeat ( 45 y 46). 

Ensayos de aglutínaeí.6n . índíAeeta ( PAueba de Coombs) 6

aglutí.naeí6n m,íxta ( pnueba de Uhlenbtuck) mos~ on datos posítívos. Estos

nesultado6 le peAmitíeAon a BehzboAn postulaA que la beAAedoxí . a- NADP- Ae-- 

dueta,sa está locae izada en la supeAj ícíe de la membrana, peA.o de alguna ma

neAa embeb.ída en una ctesta 6 depne6.í6n ( 46) . El Ac neaecíon6 con el Ag, - 

eon s6lo uno de . tos dos 6.ítíos de Aeaeeí6n y no se extiende en la hendídu- 

Aa. paga Aeaecc:onaA con el segundo antígeno ( Ag) . Después de Aemovec el bac

ta,t de aeoplam.íento pon EDTA, el Ac eontxa la n.eductasa, dí6 aglut.ínaeí.6n- 

46), Esto . índica que la hendíduta pata la teductasa está panicíPmente bon

mada pan. el baetoA de acoplamiento. Como se ha mencionado, la bentedoxína.- 

NADP- neductasa boneta un complejo estequíomUAíeo con la benA.edox ína ( 47) y

como la Aeducta6a está un.ída a la membrana, el complejo hace que la benAe- 
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doxína se un a la membrana. Esto 6ue obscAvado dveeetamente pon H.íedemann

Van -Wyk y Kannangara ( 48) pon un Ac contAa la beAAedox c:na y pnecípí t6 al - 

elonoplasto. Esto demue6# a que ambaz, la neductaza y la JeAAedox na, es-- 

tán unídas en la supex6 íc e extenna de la membnana.. 

Reeíentemente se descr íb.í6 un Ac contAa P700 ( 49) . El - 

Ac neaeeíon6 eon P700 ponque la 6cto- oxídací6n de aseonbato utímulada pon

p£ asloecíaan.ína, 6ue . cnh,íbdda pot el Ac de P700 y además se aglutín6, pot lo

tanto, Ándíea que el complejo pno-telco P700 e,6M aeces.íble en la supeAj.ícíe

extenna de la membrana. 

Koeníng ( 50) pnepan6 dos anticueApoh cont a 6naceíones

decloroplasxos de cease 11, uno de ellos . ính,íb.í6 la aetív.ídad de FSI, m.íen

ticas que el o.tno lo h.ízo después de nompeA la membrana; los datos 6ug.íeiv

que un Ac actúa en el exten íor del FSI, míentAas que ee otAo en el .ínteh í

on. Más . tarde & uicntaís y P.ícaud ( 51), pnepax" on ant,¿cueApos eontxa FSI y

FSI1, obtenídos pan bnaccíonam.íento de la membrana del clonoplasto con Tí- 

tA6n X- 100 . Ellos demo,~ on que los antícuelcpos contAa FSI neaccíonaban

con pTecípí tací6n en un sdstema . íntacto del si6tema lamelar, m. íenticas que

el Ac contAa FSII lo hace en pequeño gnado. ( 51). Con los datos eneontsca-- 

dos, coneluyenon que el FSI es pon tanto aeces.íble en la supex6 ícLe exteA- 

na del -tUaco.íde y s" datos los usaron como prueba que apoya al modelo

b,ínatí.o de kintzen, D,ílley y Crane ( 52), pana . la lamela del. clonopla,6to. 

El modelo b.ínah í.o de la estxuetura membnanal del tela

co.íde, v.í sua iza a las pa tic" de FSI arnegladas en la m.ctad supen íon- 
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del tílaco.íde y eneíma de la pwtUcula de FSII que se encuentra en el .ín- 

texíon ( 52). Este modelo utá de acuexdo con la íntexpxetaeíón de los da- 

tos obtenidos en m.ícAoscop.í,a electA6níca pon la tecntca de eongelamiento- 

bnaetuna, en la cual 6e obsexvan dos tipos de paxt.íc" en la membrana - 

det tílacoíde, una pequeña ( FSI) hacia el extexion del t laco.íde y la o-- 

tta grande ( FSII) ( 53) mínando hacía el loculu6 del tílaeo.íde. 

Los datos de modílícaeíón qu,í,m,íca del Dr. Dílley ( 55 ) 

apoyan el modelo b.ínw ío uzando p- diazobencen- sul16níco ( DABS). Este com- 

pue6to no puede penetAaA en la membrana, ya que es muy 6oluble en agua y

pan lo tanto, manea grupo6 neact ívos loeaeízado6 en el extexían de ella - 

56). Después de maneamos, Ixacciona,ton la membrana del cloxoplasto en - 

paxt.ículaz de FSI y FSI1, enconthandó la mayoría de la manca en FSI, lo - 

quo. sugíeAe que FSI está en el exteAíon de la membrana del Utaeoíde. Re

eíentemente local zanon uno de los puntos de maxcaje de DABS entre los -- 

eomponente3 buncíonaleb de FSI, porque se puede detectan aetív.ídad de FSI

con metíl v.íol6geno en ceonopla sto6 mancados con DABS 32 pexo no con NADP

Fig. ( 13). 

Las expeAi.eneía,6 con aeeptoxes hidnobtticos, ant c:cuex

po6 y modí6 cací6n químiza, dejan etano que FSI e6torientado hacía la - 

6upeA6ícíe exten íon de la membrana del tíl.acoíde, mitrando hacía la matxíz

6 estxoma del etoxoplasto . Mi is es pec í.b. ícamente el 6. í,íío aceptar de FSI, - 

ínctuyendo benAedoxi,na, lvtAedoxína- NADP- reducta sa y un componenete es_-- 

tnuctunat desconocido que es xeduci.do pan la 6mtedox,ína ( FRS, ORS, y S - le

tal), e6tdn expueato6 y accesibles al med.ío ambiente h, ídxo l.íf-íco . 
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Donadon de electtiones en Fotohd s.tema I. 

Duy6e" desahnoll6 el concepto de doh neaccíone,6 en 6e

n Ce dependíen te.s de 2a , luz ( 57) , en base a o bh eAvacioneh en las cual" el

cí toc, romo F, ez neducído pon la luz de long.í tud de onda cora ta abeonv,ído -- 

pot FSII y oxídado pot la .longítud de onda Ianga , absotvído pon FSI.( 58, 59

Al avanzan . la . ínve stígaeí6n sobne . la po6.ící6n te.latíva del e í tocAomo á a

la p.l" tocí.anína, Haehnel ( 60) eon . los expen.ímentoh de pulso6 de . luz, ne-- 

pon-ta que el c í tocnomo 5 po6. íblemente no e.s-tl .local-ízado en el blujo de e- 

lectAones pníneípal que va de p.las.toqu,ínona a P700, en eon.s.tAate a 2a pla,6

tocían,í.na ( 61), la cual don má,6 del 90% de . los ekeetAone,6 at FSI. Estos - 

ú,Etímo6 datos están en contnadíecí6n eon los de í3íggh ( 62) y Lanku- SonneA- 

63) que m¿ díeAon eamb.ío6 de absonecón de eí tocAomo 1 eon luz contínua, e

2.1o6 cenc.luyeton que el eítocAomo b duempeña un papel bune.íona.l en el 61u

jo de. eleeticone s cíclíeo y no eíeldeo. 

Reeíentemente he han . íntAodueído . ínhíb.ídonu pana . la - 

r astocían.ína, como las h.ístona6 y la po.ei,lís.ína ( 64), KCN ( 65) y baj" -- 

eoneentAaeíonu de Hg'-' ( 66). Se ha ob6envado que la polilí.sdna ( 67) y lo6

íone,6 ' Hg++ ( 68) , . ính,íben e£ 6lujo de elect onu entAe el c ítocnomo 1 y FSI

pan eonh.ígu.íente e6.to6 datos ínndícan que la pl" tocían,ína 6uncíona despuU

del cí tocnomo 6 . Fíg. ( 13) . Se puede concicwc que, de acuerdo con las ev í

deneías exí6tentes, 6e Javoraeee a la pl" toc.ían.ína como el donadora de elee

thones . ínmedíato pana FSI. 

Flujo de e.leetnones cicf-íco alnededon de FSI. 

La 6oto6o6joAílaeí6n cí.cl ca bue descub.íehta po,,i Armon

al agnegara menadíona 6 FMN ( 69) a eloraoplahtoh aíslados. Má6 tande he v.í6
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que el 6lujo de eleettonu eícEí.eo, . í.neluye sólo Fc1 y no e6 . ínhíb.Ldo pon

el DCMU , ya que ute compuuto ínhíbe FSII ( 70). El cdtocxomo b563 ha 4í

do . ímplícado como paAti c: pante en el llujo de eleetAones eícl-í.eo ( 71) . So

hme y Cnameh ( 72) nepontaton datos díAeetos pata postulax un s tio de aeo

plamí.ento en 2a oxídac í.6n del cí tochomo b563. D.íbeAentu expex mentos apo

yan . las esquemab que . ínaluyen al ci íoctomo 6 en el 6lujo de electAonu - 

cíclico ( 73). Expendmentob posteAí.ote,5 donde aalaton en clonapla,6to6, un

complejo cítwLomo 64563 ( 74), apoyan la6 ev.ídencí.as anteAíoneb. Los da- 

tob de ính ib.íeí6n de . la ox,ídae í.6n de cí toc xomo b563 pon DBMIB, . índican -- 

que plastoquínona Mtd . ínvo.luctada útá .ínvo.luckada ( 75) en el s- tema cí

clíco . F,íg . ( 13) . 

LoeaZíízac,Wn del sítío donadora de FSI en . la membrana. 

Wí tt ( 76) y Sehelephake ( 77) apottvron lab px mvtas e

v.ídencí.a¿ que . índ.ícan . la as m~ de .la membrana del clotop.lasto de aeueh

do can 2a h.íp6tuíz qu.ím.ío6m6t,¿ca. Ellos eneontxaton que el eentAo de neae

eí6n de ambas 4atosiztemab 1 y II , produce una sepaxaci6n de cargas a tta

vb de . la membrana después de , la ílumínací.6n, con . la 4oramac ,6n de carga - 

po6.íiva en el ín teAím. Cada 6oto,6 í tema genera med.ío campo eléctx íea ( 77 ) 

Esta índ.íca que el sitío donadan y aceptor de eleettone s del FSI podiría - 

e6-tatL . localizado en dí6etente6 . lados de la membrana, con el 6. ííía donadoh

en el .íntehíon 6 hacía el ínteh.í.ora de £ a membrana. La aá methía de FSI - 

Jue ~ queeida pon los expex mentos de Hau.aka ( 78) con antícuenpob con-- 

tta p.labtoeí.an.ína, que es el donadora de eleettone6 - ínmed.í.ato pata FSI. El

Ac upecí.b. íco contxa plaátocí.anína no ens capaz de , Leaccíonax con . la molé

cola en . lob clonoplastob . íntaetob, pon ejemplo no . ínhíbe .la neaccí6n de - 

H.LI,I 6 el 6- tema donadan de FSI y -tampoco ocuAxe ag.lt~ cí6n, en cambio
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sonieando Ios ceonopeastos en pAeseneia dee Ac, . ínhíbe y aglutina. F2 Ac-- 

contxa c toehomo 6 , tampoco Aeaeeíona con el s.ís.tema ZameeaA de los eeo -- 

noplastos . íntaetos, peAo lo hace cuando los clonopeas.tos estdn SonicadoS. 

49) . Estos datos índícan que . tanto la peastocianí.na, como el cGtoctomo 4 - 

no 6on aeeesíblu desde el exteA.íoA y pos.íblemente están eoealí.zados en- -- 

ee . í.ntet íoh dee ceonopeas.to ( 49). 

La sugeA.encía de que el síti.o donador de FSI está - - 

loeat ízado en el. .intexím de la membkana, e6t4 apoyada pon los expeA.ímen-- 

tos neeíentes con donadonez de eeeetAone,6 paha FSI hídnolíUcos compaAa--- 

dos con los lípo6ílícos. Ha" a ( 78) encontA6 que no son colacton.es dee - 

6lujo de eeeetAoneh eí.clíeo £ os suljodeA.ívados de PMS y p.íoeia , ína. Am---- 

bos tíenen el m.Lsmo potencial Ledox peno d.íjeAente lípojící.dad y poeaxí--- 

dad. PosteA,íonmente encontA6 lo mízmo, cuando se usanon su jodeAívados de - 

FMN y DCIP ( 79). Stos nesuetados índícan que el 6ítío acepton de FSI no - 

es.tá acces.íble a compuestos h.ídnol.íf-ícos polaAes. 

La conceus.í6n en la loealízací6n de pl" toeían.ina en - 

el '.inteAíon de la membnana no atá totalmente de acuetdo con los expelr í- - 

mentos con polílí,6ína. Se ha vísto que este compuesto . inhíbe las Aeaeeíone6

de FSI ( 80) y espeeílícamente . cínhCbe entre cí,tocAomo g y P700 ( 81) F.íg. 

13); ponque la polilís.ína neaceíona con . Pa p astocían.cna solubíl ízada, se

ín6.ieAe que la pol í,t.ís.ína . ínhíbe el Ilu jo de electxones bloqueando a nívee

de p " toeianina ( 81 ) . Fn expeh ¿mentos Aee, í.entes ea polí í 6 ína . ính.íbe a -- 

ceono~ tos son.ícados s.cín. plas,tocí.anína ( 82) y a bajas concentAaccíones, es

tímula 2a actí.vídad de FSI en estos ceonop " tos ( 82). Esto puede explícax

se, asum.íendo que po.e-Le-is.ina bloquea caxgas negatívas en un molécula díle- 
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Aente a plas-tocíanína. La ính,íb.íc í.6n de FSI pon pol íca,¿ones u pnevenída- 

poA Sales, t íps.ína, . luz 6 aeeíte de lecítína, suaí íendo que . la ính,íb.Lcí- 

6n depende de gtupos eaAgados negatívamente en . la 3upeA6icíe de la membra- 

na d íbeAente a . la pla,6 tocían í.na mí,6ma ( 83) . La neutAal ízací6n de las can-- 

ga6 negatí.vas en el exteh íoA de la membrana pot bloqueo eon caAbod.ímíída -- 

man g.Pícc:na- metíl- és.teA, protege a FSI de . la . ính,íb.íeí6n poA polilís.ína -- 

84). Camb.íos eonjarmacíonales tamb.íén pueden sex . ímpl cados, . íneluyendo u

na abentuna en . la pattíeí6n. Fxí6te poA . tanto . la pos.Lb.íUdad de que - la po

lílí,6. ína ính,iba . la 6uneí6n de . la p.la szocíanína . índucfendo camb.íos conborma

eíonales en el exxeni.ar de la membrana del tílaeo.íde. 

Aceptot de e£ ectfcones de otosútema II. 

El aeeptot pA.ímanío de FSII " el " apagadoA" de . la. - 

6luote6eenei.a de FSII .11amado ( Q) pat Duysens ( 57), U cual está conecta- 

do con un gran almacén de " apagadone6" secundaAíos de . la Ilu.orel cenei.a -- 

llamado ( A). Los dos" apagadores" de la glu.otesencía pueden sec separados - 

6íá íeamente pan el .ính,íbídm DCMU. Se ha encontado que el almacén gtande- 

A) . u .ídéntíco en sus ptop.íedades a la plastoquínona ya que su coneen-- 

tAací6n en . la membrana es cerca de 10 a 20 mayor que , la concentAací6n de

2 ) ( 85) 6 aftededoA de 5 mo.leculas pon cada txanspotte electA6níeo ( 76 ) 

El almacén grande ( A), actúa como un maneapmo en el Ilujo de eleetAones , 

entAe . las das ) Yeacc. íones de . luz ( 76) . Resultados , Lecíentes . índ.ícan que va- 

Pu:os 6otos,i,6temas II pueden AeducíJi la mvma molécula de plastoquínona ( 76

La naturaleza qufmíea de ( Q-), no esté sub íe í.entemente claAa. Sti.ehl y

W tt (76) 6ug.íeAen que ( Q) es un almacén pequeño de plastoquínona, el -- 

cual e6 Aedueído a sem.íqu.ínona ( 86), separado J s.íeamente del almacén -- 
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gnande ( A). Expen.ímentos de ESR esectuados par Kohl ( 87) concluyenon que-- 

plas-toquínana cnomanoxíl6n, es el acepton pní wLío. Por otto lado expen,í-- 

mentos de Bohme y Cnamen ( 72) sug.íehen que c, ítoctomo b559 ( en la borama de- 

bajo potencíal) es -tá local.ízado antes del almacén pnínclpul de plas.toqu.íno

na, ponque la oxídací6n pot FSI es . ínhibída pon el antagonísta de plasto-- 

quinona ( DBMIB) ( 72) . El c í tocnomo b559 actúa como un " apagadon" secundaAío

de la Ilu~ cenc.ía en pnesencía de DCMU ( 88) y e,6tá presente en su borama

neducída ( 89). El eompuuto C550 deseub,íehto pot eamb.íos de absoncí.6n a - 

550 nm , pon Kna« y Annon ( 90) , está nelacíonada con el aceptor pndman ío - 

de FS11, aunque ahoraa se sabe que no está en la cadena pn, íncí.pal y e,6txuc- 

tunalmente es beta caAateno ( 91) . 

El po.tenc.íal redox del sítio aeeptora de FSII, ha s. ído- 

raevaeuado pan. CnameA y ButIet ( 92), con valones de - 35mV y - 270 mV. Pon o- 

tAo lado Amesz ( 93) enconth6 un va2ox de potencíae redox medío de - 150mV , 

pana el " apagadora" de bluonescencía de FS11 F.íg. ( 13). 

Loeal.ízaeí6n en la membnana del 6ítio aceptora dé FSII. 

Koen,íng ( 50) praepan6 ant.,íeuenpos de FSII y encontA6 . ín. 

híbíeí6n de la actív,ídad de FSII. Estos datos . índíean que e2 s. ítío acepton

de FSII utd hacía el lado de la matiuz. Radunz, Sehm.ídt y Menke ( 50) en— 

eontt.anon que los antícuerapos contna clonob.íea a, así como el Ac de p2a,6to

qu.ínona, neaceíonan eon FSII y plaztoqu.ínona uspeetívamente ( 94); aunque - 

se logr6 .ính.íb.ící6n del 15% en la lotoboslox.ílaeí6n. E6tos datos paAecen - 

índícan que el sítío acepto)L de FS11 y plas.toqu,ínona en pahtículax, eá.tá - 

local ízado hacía el exten íor yes aceeslble pancíalmente al e,~ ma. Schle

íphake ( 95) obtuvo sepa-tacíones de eanga a fitavU de la membn.ana, al ilum.í
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nan ambos 6oto3¿6temas y propuso que los sdtíos de FSI y FSII, están £ oca

lízados en dí6enentez £ uganes de £ a membraana con el s.ítí.o acepton en el

exteníora de ella. 

Re.ínwald ( 96) demostn6 que el bombeo de ptotoncs en - 

los tílaco.ídes es neatízado pon £ a p£astoqu.ínona de £ a cadena tnansponta- 

dona de elect onu . Durante £ a neduccí6n de £ as p£astoqu,ínonas pan FSII,- 

os notones son tomados dee exteníora del tí,laco.íde, tnans6onmándose £ a

p£as.toquínona ( PQ) en p£astoh.ídnoquínona ( HQ) que atraay.íesa £ a membrana y

es oxídada pan FSI, líbenando un pnot6n a£ . ínten.íora del tílaco.íde. 

La dependencía en pH del po.tenc.íal nedox del " apaga .- 

dor" de la 6£ uonescencí.a, , tequ.íexe cap-tací6n de praot6n, posíb£emente del- 

exteAíora ( 92) . Cenca del apagadon de 6£ uonescencía se ha encontAado al c,¿ 

tochomo b559 ( 88), que no 6onma pante pn.íncípa.l de . la cadena tnanspontado

raa de electAonu . 

Donadora de eeectAones de FSII. 

Fl donadon de e£ ectAone6 en £ a Fotos.í.ntesí de £ ne - 

plantas veAdes, u e£ agua. Esta a6dhmacíón £ a deduj eAon de £ as oscí lac ío

nes en £ a e6.ícc:encía de £ a evo£ ucí6n de oxígeno dupub de £ a Uum.ínacc:6n

de las clonop£aetos con pu£ eos contos de luz y se encontn6 que se nequíe- 

nen 4 cuantos pana £ a evo£ ucí6n del oxígeno . Cuatro centros de captura - 

P682 bon tnans6onmados del estado So a£ S3; al s" mínísth.an 3 pulsos de- 

ílumínacc:ón y despuU del cuanto, se .líbeAa oxígeno y raegnesa al estado - 

ceAo ( So) . Chenía.e ha nesum.ído el aspecto b.íoquímíco y b.ío6.£s.íco de FSII, 

y £ a evo£ ucí6n del oxígeno ( 97) y encuentraa que el manganesa está . ínvo£ u- 
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cAado en ea sotoox,ídaei6n dee agua. 

PaAa entender, melon el 6ítío donadora de FSII, menciona

raemos bnevemente que los , ínhí.b.ídonea e.6pecClíeos paha este botosd tema ta-. 

le,s como aP.tas concentnaeíonee de cí.ano carbonílo de Jenil h,ídnazona ( 98), 

h, idnox í eam.Ln.a ( 99) ; ~ eoncentnaeionea de amoniaco 6 met i eam.ína ( 100) ; 

tnatamíento eon tra.ís ( 101); calentamiento 6uave, tnatamiento eon KCN ( 102) 

y el uo de agentes eaotra6p.icos con penceonato, ,( 103) actúan alectando la

donáei6n de eeectxones dee agua, . índícando que el agua ee e2 donadora uní - 

veAhal de FSII. 

Loealizac í6n en la membraana dee sítio donadora de FSII. 

El u6o de donadotu e s peeíl íeo s l í.pob.íe íeo s paAa FSII

en el si6tema lam~ de los eeonopl" toh, índíea que este bo.tos.í stema es- 

tá embeb,ído en el ánea £ í.polílíca de la membnana, sín emboAgo ez acce s. íble

en ci.enta negí6n a ea 6upejície dee estnoma. En pwitícu.2aA el sítio dona - 

don es la zona más aeees.íble. Eeto se dedujo de los expexmentos pon modi- 

b.icaci6n quífflíca ( 104) , con ant.ícuenpoe ( 105) y con d igesU6n enz.cmática - 

106). Usando DABS 32 ( 104) se nevee6 que FS11 u maneado en la luz y no en

la oscwuidad. Esto índíca un cí.ento camb.ío con4onmacionae dee FSII, ya que

se expone hacía la matr í.z en la luz, peAo no b.cn ella; puesto que usando - 

DPC como donadon axt-í.b. icí.al, buncíona la cadena de FSII, lo3 datoh . índícan

que el agua " tá .ineapacítada paha donaA eeeetAonee a FSII y como DASS u - 

un neact vo no penetAante, ese 6ug.íeAe que el sítio donadora dee agua, utá- 

localizado eeAeano a la supeA6ícíe externa dee tíeaeo.í.de y que Suncionae-- 

mente se expone con la luz solar. 

Evidencía s aobne 2a " ím~ de la membrana. 

Loa expeAímentoz con antícueApob eontna eomponentu de
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la membtana del elotoplas.to, como . las mod.íb.ícaeí.ones quZmíc", han peAmm¿it

do detetmínaA . los componentes acee s-íblu a ambos , lados de . la membtana. El

pt,ímex antíeuenpo eontxa un componente del clotopla,6to que ha sído a tudla

do en detalle, ea el antíícueApo co~ el AactoA de acop.lamíento CF1, pre- 

parado y pwtíl.íeado pot Me Caxty y RaekeA ( 107); ellos estud,íaxon su elec- 

to en . la, capaeídad de bo.to6oe6oxílací6n de - las lam" de cloroptaotos . ín- 

taeto,s. Su,& tesu.Ptadoa han . índ,ícado que este Ac eontxa CF1. . ínhíbe la 6or- 

mací6n de ATP, peAo no . la bomba de pto.tone3. Esta conel" í.6n 6e obtuvo en - 

base a . las obseAvaeíones de clotop.lwtoó l i.bnes de CF1 ( lavadoz con EDTA) , 

en donde ze muatna captací6n de ptotones, m.íent as que . lo,6 elotop ,Mtos - 

ính.Lb.ídoá pot Ac conxA.a CFI, . índícan que el CF1 aunado a eu 4uneí6n en - 

la 6onmací6n de ATP, tíene un papel estxuetural 6 un papel en la eon8eAva- 

cí6n de . la enetg.í.a ( 107). PosteA.í.otmente se observ6 que un Ac de conejo -- 

contta CF1,. ính,íbe . la bomba de pto-tones, ea decíA. ace.leAa el e6.lu.jo de pto- 

tonu. Es íntenezante notuA que la polílís.ína . ính,íbe .la bo" aeíón de ATP . 

108); . tamb.íén a6ecta la temoeí6n de ptotoneá, txanspotte de K+ y eamb,ío -, 

de volumen a ~ coneentAacíonel ; U to . índ íea. que un d í6tore í6n en el - 

bactor de acoplam.íento . local.ízado en . la supexJ ícíe, aumenta . la peAmeab.í l í. - 

dad de . la membrana ( 108) . Lo m.il mo ha z ído obh eAvado . ính,íb.íendo eon fiA.íp.8 í- 

na el 6d tema de aeoplam.íento sobu .la membrana, potque . la t í.psína no s6 - 

lo . ính,íbe . la 6otmací6n de ATP, a. cíno que aumenta el abatí.míento del gradíen

te de pH ( 109). 

OtAo papel utAuetuAal paAa el CF1 es el que 6eñala - 

Berzbotn ( 46). Como ya se . índíc6, él aj.íAma que . la 6medoxína- NADP- teduc- 

taza y .la Imedox ína, e s. ttcn . loeal ízadas en un eAuta 6 eA.íba sobre . la su

peAlícíe de . la membrana del tílaco.íde ( 56) y pantdeu.laAmente 4mmada pot - 

la pnom.ínencía de CF1 za,Píendo de .la membrana. Recientemente . las Antí.cueA,- 
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pos contAa . las 6ubun.ídade6 de CF1 cIahílícanon la j.ína at uctuAa del bac- 

tot de acop.lam,íento CF1 y condujehon al a,í61amc:ento y can.acteAízací6n de

cínco subunidades políplptícas ( 49). La localí.zací6n del 4acton de acopla

m.íewto 6oMe el .lado de . la matAíz, ha s.ído bien e stabtec,i.do pont Howell y

Maudxíanahde ( 110) . Las pnom.ínenc ías sobrte el .lado de .la mat A z de 2a mem

brtana, 6on deb,ídas al CFI como sucede en , la RuDP- catbox.ílasa prtepartada - 

port Kannangana y co.labotadonta ( 111 ) en donde se ag.luti.narton £ amel" de - 

clo><opla3Zos a 61ados. 

Al m.ícttos cop.Lo e.lectAóníco se o bs enva que . la d íamíno

bencídc:na ( DAB) bohma ur, pnec ípítado . ínso.lub.le del . lado del s.ú6 tema mulU

lame.lart a2 oxídaue, . lo que . índíca que el sítío donadoa de FS1 está acce- 

s.íb.le del .lado de . la .lamela. De . lo antetíot se concluye que exl6.te as.íme- 

x t,& de .la membrtana del tílaco.í.de. Esto ha s.ído n e6ortzado con . los expehí- 

mentos de H.índ y Jagendortb ( 114) sobte -la captací6n de pnotones del .lado

exteruon de . la membrtana duxante P -a . ílumínací.6n y con . la jonmací6n de un - 

gnadíente de pH a txavU de ella. 

La . tabla I rtesume . los >tesultados díecutc:dos en seccí.o

nes prtev.ías. De atuendo a uta tabla ze deduce que el SITIO ACEPTOR de

FSI, está en un medio hídrto6Uí.co hacía .la 4aae acuosa del .lado de . la ma- 

tAíz, en camb.ío el SITIO DONADOR de FSI, no está acces.íble, ya que ha ev.í

dencías concluyentes de que se .localíza embebido en el íntehíort. Cuando - 

no hay apcX.amíento, el s.ítío del ACEPTOR de FSII ( Q) no está accesible al

exteAion. Los antí.cuexpoz contxa algunos componentes de FSII . índícan cla- 

namente una cíetta acce s. íb.t l ídad de FSII. Pon oteo , lado,. los antícueApos - 

contna pla,atoqu,ínona, así como . la eaptací.6n de protones hacía el exteAim
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y la Aeduccí6n pon el FSII sug.íeAen que el SITIO ACEPTOR de FSII, está eu- 

bíeA.to pm capas de lí.p.ído s y prco.te.í.na6 , peno otíen Lado hacía el exteAíon

La mayoxía de las tesultados sobn.e la .locae.ízacc:6n dee SITIO DONADOR de - 

FSII ( maAeaje con DABS, neaccíones con antíeuexpos, . ínaetívacc:6n con tiLíp- 
6. ína, etc.,) . índícan que la botMis.íis dee agua está expuesta en c í.ehta 4oA

ma a la supeA6ícíe de la membrana. En paxtículaA el marcaje con DABS en . la

luz, . índica que el 6íá.o de Sot6lí6 s dee agua está expue,5to a un camb.ío - 

con6onmaclonal, ya que en la oscwLídad no se abecta. 

Witt, Junge y a,6oeíados ( 76) pnoponen que los dos 4o.to

sí,s,temas y la cadena de tAanspo)rte eeectc6n.íco, están en z.íg- zag a tAavU- 

de la membnana con el sítí.o donadon de amboe botos- tem" otíendados hacía

el .ínte>tíoA. 

Lcus cxutas y dephe6.íones en . la 6upeA6icíe de la mem-- 

bnana, pueden exponeA . tempaAaemente áítí.os de la la6e lí.p.ídíca como se en- 

euentAa en loó utud.ío,6 de Ac eontAa letxedox.ína- NADP- neduetaza y alguno6- 
galactol íp ído6 , g lucolltp ído s y luteína, puu to que los an tí.cueApo 6 no pno - 

dueen aglu tínaci6n d Aeeta. 

a posíb.le que la altenacc:6n en el exteAíon de la mem- 

bnana, ya ,, ea pon an cuv pos, modí6ícaeíones qu,ím.í.ea s 6 díg.estí.one3 enz.í- 

enz.í mdtí.cas , conduzca a un nea eg.lo con6onmac c:onal de la membnana y a - 

una . ính.íb.íeí6n en el .ínte>tí.on de ella. 

En . la F.íg. 14, se mue6tAa el e-6quema del 6lujo electA6

n,íco , donde ae de6.ínen acwviceadone6 del 6eujo de elect ones en zig- zag a



DCMU NADP

211 - 4- 

fd

lado de lo matriz reduc

tasa

X

Q PS I

membrona
via oxid

Ps II

PQ
P

700

p68 cit f PC

Mn
red

interior
Q

H2O 202+ 2H* 2H* 

CCP DBMIB KCN

Flujo electrónico del agua a NADP en zig- zag a travéz

de la membrana. Se observan los puntos de inhibicioí. de

algunos inhibidores del flujo electrónico. 

FACULTAD DE QUIMICA rU N A M

Q. F. B. 1 LETICIA CORTES RIOS

TESIS PROFESIONAL 1977 FIG 14



45 - 

TABLA I. EVIDENCIAS SOBRE LA ASIMETRIA DEL FLUJO ELECTRONICO EN LA MEMBRANA. 

LOCALIZACION HACIA AFUERA

U ORIENTADA HACIA EL EXTE

RIOR. 

FOTOSISTEMA II

POR EL LADO DEL ACEPTOR

Bomba y captac..í.6n de pnotonee
vía pla.atoqudnona.. 

Foto" educe onea pon FSII

Ac contra plaaxoqu.ínona y Ac

contra ce.ohojila

Ac co~ ¿ ubpan t .cine de

ceanopla.a.to

Fonmací6n de campo

En6oque al. C.ct b559

Nueva vexzí6n del modelo bina

xio . 

Se mahca con DABS

Ac co~ luteana

Ac contha pan q

laa de FSII

Se ddgícAe con tx p
6 ína. 

LOCALIZACION HACIA DENTRO

U ORIENTADA HACIA EL INTE

RIOR. 

El enboque de aceptonea
HIDROFiLICOS. 

POR EL LADO DEL DONADOR. 

Fo) nacc:6n de campo

Acoplam.íento de la enehg.ía a 6otoRe

ducciones . . 

Pnot6n de la bot6lííó del agua lí- 

bena.do en el .ínteAíon. 
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LOCALIZACION HACIA AFUERA

U ORIENTADA HACIA EL EXTE

RIOR. 

FOTOSISTEMA I

POR EL LADO, DEL ACEPTOR

Aceptoxe,5 h,ídnobíl ícoe

Ac contAa la xeducta sa

Ac conxna jeAAedox,ína

Ac co~ S letal

Ac co~ bupaxUc" del ceonopla6to

Manca} e con DABS32

Fonmací.6n de campo

Modelo b.í.nax i,o

Inh,íbíc 6n de plastocc:an,ína

pox po.Zíei.dd.na

TABLA I EVIDENCIAS SOBRE LA

ASIMETRIA DEL FLUJO

ELECTRONICO EN LA

MEMBRANA, 

LOCALIZACION HACIA DENTRO

U ORIENTADA HACIA EL INTE

RIOR, 

POR EL LADO DEL DONADOR

Ac contAat plaa.tocíanína

Ac contitxa c.c tocAomo

Ox, ídac.í.bn quím¿ca lenta

de cdtocAomo 6 pox
beAx¿c.canuxo. 

Oxídac.í6n de DAB, pa.ecc: 

píta el pnoducto. 

No se matca con DABS

Foxmací6n de campo

Pxotonea líbe&adoz en eí

ínten,í.ox a tna.vU de

plaó toqu.ínona. 

Ensoque de dona.doxea lipo

bílíc.oa pexo no h í-- 

dno 6tPfcod . 
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tAava de -la membnana. Doe pnotonee se líbvLan dentAo y doe pxotonee son - 

tomadoe del extex íwt pot la plas.toqu,ínona ( 115) . Un eonjunto de p£,Mtoqu,í- 

nonaz conecta con doe botoe.ístemae a ; tAavb de . la membwna, como - lo ha eu- 

gen,ído Reínwa2d y co.labonadonee ( 96). Los equ.ívalentes de neduceí6n son -- 

tAaupontadoe vía p.lastoquínona y £ oe pn.otone,s paean de£ exten,íot hacía el

ínteh íot. 

Fl 6. tema de Ilujo eleetn.6nico en z. íg- zag a ttAavb - 

de la membnana, 6aci íta .la d íseue.í6n sobte el númeho de sít íoe de co" eA

vací6n de eneng.ía en £ a 6oto6os6oxílaeí6n eícPí.ea y no cíceíea. 

Fn . la 6oxoxxeduccí6n pon FSII, existe un sítío de con

eehvací6n de eneAgía en la 6otRí6Z6 dee agua, que contríbuye a . la jonma- 

eí6n de ATP. Se ha encontxado que . la jotonnedueeí.6n de aeeptonee wLtíl.í-- 

cialee de FSII con jen,ílendc:am.ína oxídada 6 benzoqu.ínona oxídada ( 116) ee

tdn acoplados con la jonmací6n de ATP. ato jue rrdá ev.ídente cuando se u - 

e6 DBMIB ( 117) 6 KCN como ính.íb.ídm del Ilujo eeectx6n,íco entAe FSI y FSII

De acuerdo con . la teoAíA qu cmíoem6t¿ca y el esquema - 

de z.íg- zag a txavb de - ea membnana, el e.ctío de líbeAaeí6n de pn.otones en

el .í,ntehíon, pot . la neaccí6n de jotRízds del agua, puede seA tesponeab.le

del acop.lammí.ento en . la 6ozo" edueci6n pon FSII . Junge ( 115) . lo apoya eon - 

2a obeeXvacíbn de eíbeAací6n de pnoxon.es en el .í.nteníon, dunante , la joto- 

nteducc í6n pon. FSII . 
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2A) CICLO DE CALVIN -BENSON

La vía metabRíca pon . la cual el CO2 es b.íjado y neducído
a canbohídxato6 en todaz 2ab plantaz 6upelr íones, 6e conoce como Cielo de

R.ab Pentosab- Fo66ato 6 Ciclo de Ca.lv.cn- Bemon. E6te Ciclo u el paoee6o

metab6l co de lab neacc.íones o6euna6 de .la Fotozíntuí.¿ que tiene lugaA - 

en el ebtnoma de elonopta6to - Lo6 estud ío6 de Melv.ín Calvin y colabokado

nes 0 21) eon tAazadon2.s nad íoactívo6, penm.c tí6 6eguíx el ptocuo que 6e

deóatulla en . lab cWJ-ab vegetal.ez v.íva6 duna.nte .la 6. íjací.6n de CO2 y de. 
t~ nax . d xectamente . los compuebtos que 6e Jonman. EneontmAon que el - 

pk men compuuto que ze vuelve tadíoact ívo es el &cído 3- bos6og1í.c& íco - 

A- 3PG) y que el g tupo caAbox í,lo 6e S o)rma pot a.d íeí6n de CO2 a un molé- 
cula " aceptonn" , . la níbu,lo4a- 1, 5- díloz6ato ( RuDP) mediante .la aceí6n de

una eanbowcX.aba ( RuDP- eanboxílasa), dando un intehmed.caAí.o de zeíó canbo- 

nes que no 6e 6epana de la enzima y se descompone en do6 mo.léeulae de [ feí. 

do 3- 6o65og.lic&íco ( A- 3PG). E6te " o 6e tnan6boAma pot neduccc:6n en - 

g.líeeaaldehtdo- 3- 6o66ato ( G - 3P). La neaceí6n e6 muy endeng6níea y paAa

cambca& el equ.iliáu:o a 6avon de , la 6onmaeí6n de a.ldeh£do, 6e nequ.Lene de

un óu6m.íníztAo de eneng.ca en 6oAma de ATP y NADPH + H+ ( equivalente de ne

duceí6n). La neduccí6n del A- 3PG 6e nealíza en vaxí.o6 pazo6 y hequ,íene de

la .íntenveneí6n de do6, enzímaz: La 6o6loglíceAato quc.nasa F.íg. ( 16b) que

ptoduee la tira.n66enenc a de un n.esto jo66ato del ATP al gnu.po ean.box,ílo - 

del A- 3PG y la &,66othíoza- deshídxogena6a que eatulíza la h, íác6. í,& de

uno de .1o6 6o66ato6 de dc ído (, 3- dí6oz boglícétr íeo ( 1, 3 - DPG) al n.eaec íonan

con el gn.upo - SH de . la apoenz.cma eópect6.íca F.íg ( 16c) . EL NADPH, . le tnan

6.íene 6u hidx6geno al complejo acíl-S- enz.íma pnote.cna, . lo que . 11eva al - 
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desdoblam.íento teductívo dee complejo en G - 3P y 6u SH- apoenzdma Aeactí.va

da F.íg . ( 16c) ( 122). Ha¿ta aqui. . eo,6 paso,6 de la vt£a metab6lica zon comu- 

nes, en adelante 2a mayokía de las neaccíone,6 dee. Cíelo, negenexan RuDP - 

F.cg. 15). La pftmeha etapa eoui,6te en que apnoxímadamente el 96 % de - 

lin mo.eéc" de G - 3P estd sujeto a un eno.eízaed6n pvca SoAman la co" u

pondíente h.ídnox íacetona F.íg. ( 15) . Una molécula de G - 3P y otxa de " o

xdacetona ( DHA) , 6e unen en condensac.í6n aldbeí.ca pon la, aceí.6n de un a.i- 

do.eaaa, patLa 6onmax un azúcat de aeíz tftomoa de eaxbono que u la 6Auc- 

tuo,6a 1, 6- d.íJoz6ato ( F- 1, 6DP), la, cual poA aeeí.6n de un 6oz6atma p.íexde

6u gAupo 6oz1ato- 1 y ze txanasonma en JAuctua.oaa- 6- Joz6ato ( 123). E,6te - 

eompueato es ~ nado en ~ e como pxoducto 6ínae del Cíclo e íntexvíe- 

ne en otxoa eam.ínoz metaból ícoa de la eé2u ea, como 6t tuí8 de aaeaxo,6a. 

Haata aquí el CO2 es txanabonmado en azúcax de 6ei4 títomoa de caxbono. En

la etapa de negenexae í.6n de la xíbueo,6a- 1, 5 d -íP, íntexv.íenen la. F - 6P y el

G - 3P como maten ía pfi íma _ ( 123) . La Aeaceí6n entke amboa compue6to,6 eata.e í, 

zada pot la tnan,6eeto£,ua, ox¿g.ína un compueato de euatAo caxbono,6, . ea e- 

níttoaa- 4- loz6ato ( E - 4P) y un de 5 , la. xíeu.2oaa- 5- 6o,66ato ( X - 5P). La - 

E - 4P Aeaccíona eon la DHAP en un eonden,6ací6n a.edRíca pata bonman , 6edo

heptueo,6a- 1, 7- d.íbo,66ato ( SDP) que 6ulte un des6oa6oxílaeí6n pot .ea 6oa6a- 

ta,6a eonnedpondíente y da oA.cgen a la 6edoheptueo,6a- 7- 6oó6ato ( S- 7P.)( 121 

Loa dei ptímeAoa títomoa de eaxbono de .ea S - 7P zon e.ací.náí.do,6 como kagnen

toa moleeueaxes y de,6puéz de 6u uní6n con la eoenz.cma zon tnan66enídoa a

un mol& ulas de G - 3P pata obtenex X - 5P y R - 5P. La X - 5P pasa a Ru -5P pon

la. boabocetoza- epdm~ a. El sigu,íente pa,6o de laa Aeacc.íones e6 la convex

6. í6n de la X - 5P a Ru - 5P poA la 6o,66oeetopentoza epímexa,6a. La Ru5P en p2e

6encía de ATP be bo,6boxíla, dando RuDP, cataeízada poA . ea 6oz6opentoquína

aa. Con 2a obtencí6n de RuDP 6e cíehxa el C.ícPo de Calv.í,n ( 121) y la molé
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cula queda li,sta paha reaceíonah nuevamente con el CO2. 

Estequ.íometh,Ea dee C.íceo de Caev.ín- Be" on

6 moléculas de RuDP y 6 moléculas de CO2 m" 8 de ATP; 

12 de NADPH y 12 protones, producen 6 mol1c" de RuDP, 18 de ADP, 18 de

P,í, 12 de NADP'- y hexosa. ( 121). 

REGULACION DP LA VIA DE LAS PENTOSAS- FOSFATO O CICLO

DE CALVIN -BENSON. 

Como ya se d.íjo, las reaeeíones oscuha,& se loealízan - 

en el estAoma dee eloropeasto en donde se utí.P c"za ATP y NADPH paha reducíA

el CO2; m.íentA que las compuestos redox de las reaeeíones lum.ínosa6 se - 

eneuentAan en la membrana dee tí aeo.íde de maneha que sus componentes e6-- 

truetuxaee, pueden actuar como una bomba eleetAogéníca de protonez, gene— 

rando una dí6eheneía de potencíal a través de la membrana dee tílaeo-íde, - 

gundamentalmente por un gradíente de pH alcal í.n.ízando ajueha y aeíd.íb.ícan- 
do dentho dee tílaeoíde. 

Lo,& estudios con ceoroplastos de cease II ( 6. ín envol- 

tuca externa), . índícan que la captación de H+ en la luz es de 600 nmoles - 

H+ por mg -
1

de ceorobdla eneontAdndose un pH de 5, lo que . índíea uqe el e6

paeí.o ínt&at laeo.íde se actdíb.íea ( 125); con un volumen . ínttat laeo.ídal de

3. 3 míchol ttos par mg -
1 (

126). En camb.ío al ílum.ínah los ceoroplastos . ín

tacto,& eas.í no oeurhe . íntetcamb,ío de protones a travU de la doble membra- 

na. Heldt ( 125) ob-serva un . ínehtemento de pH de 7 a 8 en el utAoma cuando - 

se paha de oscurídad a luz, lo que índíca un alcalí.ruzaci.6n dee utroma,- 
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que la planta " a paXa ea negulaeí6n de . la Fotosíntesis. S,í .los pnotones- 

son captados en el compant miento - ínttat,í,eaco.ídal, se obseAva que la eeec

tAoneutnalidad u mantenída pot movdm.íento de eontnaíones. Hay ev.ídencías

de que 600 nmo.lea de H+ pot mg de eeono6.íea de obt.íenen dee eapaeío . íntna

tílaeo.ídae, peAo . la mítad de equ,ívalentes en nanomoles (nmoles) se despla- 

za al e6tnoma como contAaí6n y la doble membxana o envo.exuxa del ceonopla

ato es . ímpenmeable a . los eatíone6 dívalentes y el volumen dee estnoma u

apnox ímadamente de 23 m.ícnol tAo6 pot mg de eeono6,íea ( 125) , entonee,s el

ínteAcamb.ío pnot6n- magnes,ío aumenta el contenído de 14g++ hasta 13 nmo2es- 

en el estnoma, ya que el ptaotán al moveue hacía el -ínteAíox dee tílaeoí- 

de , el magnes. ío de mueve hacía a6ueAa. La evolucí6n de oxígeno y .ea ne-- 
duceí6n dee NADP pnop.ícían un amb,íente neducído pox 2a 6onmaca:6n de NADP
H , que tíene .ín6euencía 6obne . la aetív.ídad enz.ímát ca dee C.íclo de Cae- 

v.ín; asta6 mod,í6.ícacíonu ocunnen pot e£ camb.ío de concentxaeí6n dee. ATP

y son contxo.ladas pon la 60to6os6otUací6n. 

La pnes encía de . ínte tmed c; an íos hos 6oXí ados es otno - 

6aeton que . íntexv.íene en la negulacíón de 2a actív.ídad enz.ímáxíea dee cí- 

elo y que eleva la seeeetív,ídad del tnan6ponte en el cloxopeasto a tnavU

de la membnana , ínteAna al cítopeasma, pot ejemplo la tn,íosa 6os6ato, . la

G - 3P y . la DHAP ( 126) se mueven hacía el c.ítopt" ma en , íntexcamb.ío con -- 

6os6ato . ínoxgdn co ( P.í) 6 eon dcído 3- 6os4og.Pí.coaco ( A- 3PG) med.íante un

tAanslocadon de 6o66atos locaeízado en la membnana . íntenna del clonoplaz- 
to. Estas pxop.íedaades de . íntexeambío de 2a membnana . íntenna, negu.lan . la

cant-ídad de JosJato . ec: bne , en compuestos Jos 6oníeados en el cloxoplasto- 

125) , ya que . la hexosa hos pato y 2a RuDP no atXav.íuan la membnana . ín-- 

teAna del alonop£asto, pot esta nazán, el alm,íd6n d. íntet.ízado en ee elo- 

xoplasto, debe sen convehtído en tníosa- 6o66ato paxa zenv.íx como guente - 
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de carbono. El A- 3PG, la DHAP y el G - 3P hon los pníncípalu compuestos { pos

soAílado3 que suplen las neees. ídades eneAgétícas de la céluea. 

Hay doh enz.í.mas de paxtíeueaA ínteAés en el C.íceo d2

Calvín, las cuales son extAemadamente se" íblu a los eambíos de pH y a

las Zones magnes.ío: La RuDP- earboxílasa y la Inuctuosa d¿Jos6atasa ( FDP" a

LGP,eey y rUak' ken ( 127) han usado s-ístemas de elonopl" tos tecon6tktLídos y - 

obtíenen una alta aetív.ídad de la RuDP- caAboxílasa usando 15 mM de ceoxuro

de magnesío a pH = 7. 9. Reducíendo lo -6 n.íveles de magnes.ío y bajando el - 

pH, la enz.íma suf-,xe un guehte . ính,íb.íe í.6n. 

Investigaciones e4ectuadas pon oleAden ( 128) establecen

que el pH 6pt.ímo para la: líjaeí.6n de CO2 . ín v.ívo, debe 3eA de. 8. 1 y que el

procesa es completamente . ính,íb.ído a pH = 7. 3 . La l.íjaeí.6n de CO2 en elono

plastos . íntaetos se puede Aeaeízar con sustratos que suplen el ATP y NADPH

en el esticoma después de la ílum.ínací6n haeíendo vahí.aA la l.íjací6n de CO2
a una actív.ídad mdx íma. 

Pon lo .tanto se concluye que la RuDP- carbox.í,easa y la

FDP -asa son enzimas reguladoras y marcapasos de las neaccíones o3cuxa6 y

la doble membrana dee ceoroplasto actúa no s6lo como baxxeAa pata los - ín-- 

teAmedíatíos dee Cíelo de Calvin, s.íno tamb,íén pana mantener el medío am-- 

b,íente . í6n,íco, en el cual la maquínax& botos.íntétíca puede opeAcA e4ícíen- 

temente. 

REGULACION DE LA RIBULOSA DIFOSFATO CARROXILASA

Los estudios metabóe icor con hojas . intactas ( 129) . Lnd.í

can que ín v.ívo la RuDP- caxboxd.P_asa es actí.va en luz e . ínaetí.va en o3c" í~ 

dad, peAo es díJícíl exp.eícuA 3u neguPaeí6n pon la eaxene,ía de s" tnatos . - 
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Se ha med.ído la cantídad de RuDP en clonopl" tos . íntactos en eamb.íoz de luz

o6eun,ídad; Cuando los clonoplastos eatán en la oscuA ídad los níveees de

RuDP son s mílanes a los de hojas adaptadas a la osc" ídad y las cantídades

nemanentes son 6ígnílícatívas, ( 16to es un med.ída de la actcív.ídad de la can

boxíeasa, pon lo tanto la cantídad nemanente de RuDP puede me," e en elono

plas.tos - lúsados en p)Lesene.ía de magnesío y pH apnop.íado y la enz.íma puede - 

ten neactívada. La pnoducc.í6n de RuDP es . ính íb,ída en pne6encía de luz y pon

lo tanto las n-íveles de RuDP total son eeAo, lo que . índíca que la RuDP e¿ - 

accu í ble a la canbox ílma y nta es aetíva en la luz. Stoken y (,)a ken ( 130

detenm.ínanon que el DL- gZ íeeAaedeUdo es . ínhíb.ídon dee. C.íclo de Calvín, s -ín

embaAgo en la oscwc.ídad no t íene electo sobne las níveles de RuDP. 

Se ha obsetcvado que la enz.íma, después de l s.ís, pnesen

ta alta. ab.ín ídad ( baja Km) pon e2 CO2 y pon . 2a ROP ( 131 ) . La Km dee CO2 ee
de 13 a 18 m.ícAomoles y la Km de la ROP es de 10 a 30 m.íctcomolee a pH = 7. 8

peto después de un tíempo, dísm,ínuye la al ín,ídad pon el suátAato. La Km dee

CO2 es de 540 a 670 míenomoles y la Km de la RuDP- eanboxíf-asa ee de 110 mí- 
cnomoles , dependíendo de las eondící.ones de . íneubaccíón. Estos valonez de - 

Km 6on muy paneeídoa a los de enz,ím" pux íl.íeadas ( 132) pon lo que se píensa

que la enzdma podná 6une. í.onatc a los n,íveies de CO2 atmosleAíeo ( 10 m.ícltomo- 

les de CO2 a 250C ) . Fn las tablas 2 y 3 , se muesttcan las panámethos eíné- 

zíeos y los valones de Km dee. CO2 y RuDP en ulaeí6n a la máxíma veeoeídad

nePatíva, nes pectívamente ( 131) . 

Como se obs ehva en las . tablas s ígu.íentes ( 2 y 3) exa -- 

ten .ttces bonma6 eínétcíeas de la RuDP- ecucboxílasa, sólo la_ de mas alta ab.í- 

n.ídad ha s.ído ídent áícada después de la lís.ís del ceonoplasto. 
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TABLA 2 PARAMETROS CINÉTICOS DE LA RUDP- CARBOXILASA OBTENIDOS CON

DIFERENTES PREPARACIONES DE CLOROPLASTOS DE ESPINACA. 

ALTA AFINIDAD INTERMEDIO BAJA AFINIDAD

tfa. Km ktta km

Km ( HCO3 ) 
pH = 7. 8 0. 5- 0. 8 2. 5- 3. 0 20- 25 mM

Km ( CO2) 13- 22 michoM 67- 81 micAoM 540- 670 mícxoM

Vetoaídad

máxima

tetat:va 1. 0 3. 5- 4. 0 0. 8- 0. 9

Km ( RuDP) 10- 30 mícAoM 30 mc:cAoM 30. 11 mícxoM
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FORMA DF CARBOXILASA VELOCIDAD

mzcAomot mg - 1 CCaA hA- 1

Ctoupt'_ae.toa intactos

bo.tos intet-izan u 20

Uta a6inddad

bajo Km

canbox.í,2,ua en odcuxí.dad 24

Km . ínteAmedLo

caAbo~ a en obcuA.Cdad 27

Baja ajinidad

a2to Km

caAboxí£.." a en obcutídad 1

TABLA 3 ACTIVIDAD DE VARIAS FORMAS CINÉTICAS DE LA RUDP- CARBOXILASA

CO2 900 m& Aomolea ) USANDO LAS MISMAS PREPARACIONES DE CLORO

PLASTOS, ( 131) 
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La aetiv.ídad de la earboxí asa depende de £ a eoneentAa

eíón de íon" magnesío ( 133), a 10 mM se obtíene un 80 de actí.vacc:6n. Sín

embargo sí se lí6a el elanopla,6to en so.lueíánez s.ín . íones magne sío, . la en- 

z. íma e, actíva 3610 en un 30o cuando se m. íde eon RuDP a pH = 7. 8. S.í a£ gún

oPto . íntehmed aAío bosboAdlado como el ATP, FDP 6 6-¢ osIogluconato está - 

pnuente, la enz.íma se inh,íbe completamente en . las plastíd.íos llsados ( 134

Fl pH tamb,íén . tíene ,ínb.luenc ía en . la actívídad y £ a alta ab.ínídad de . la

caAboxíla,sa. Las s ígu.íentes obselwaeíone,6 sug.íeAen que £ a , luz puede acti— 

var la líjacíán do CO2 , ya que . la luz causa que el pH del v~ ma se ele- 

ve a 8 y £ a eoneentAací6n de íones magnesio sea de 10 mM apnox.ímadamente y

en utas condicíones la e.nzima se activa. Fn la oseuAídnd . los c£onopla,stos

tíenen un pH de 7. 0 en e£ esP.oma y bajaá, coneent aeíones de magne,6 ío de

tat manexa que . la RuDP- earboxílasa se encuentAa . ínactíva. 

Buchanan y Sc{wlunann ( 135) pnoponen que . la enz.íma eA - 

actívada pwi . la 6nuctuosa- 6- bos6ato e . ínaetc:vada pon FDP, pot £ o que . los

íntenmed í.ah í.os bos bo títados, pueden 6 eA . íncluidos en . la Aegulaci6n de Pa

RuDP- caAbox,í,lasa. Chu y Bassham ( 136) mumtxan que ea eaxbox lasa e, actí.- 

vada pot NADPH y 6- 4o36og.luconato. 

La alta ajíní.dad de . la RuDP- eaAbox,ílasa, , tamb.íén es de

pendíente de . la aj.ínidad de éita poi el oxígeno ( 137), esta aet ivídad de

ox.íg enasa pnoduee hos loglícolato y ácído bos bog.e ícóe co ( 138) . U jo,64og í

co.lato se h dAo-eíza a glíco.lato y u tAanspontado hacía 4ueha del clono--- 

p.lahto, paha sehv.ír como sustAato en la Foto- nesp.íxaeíón que 6e lleva a

cabo en el peroxísoma F.íg. ( 2). 

La compaxací6n de . la aetív.ídad de . la carboxílasa con

la ox,ígenasa en 6uncí6n del pH y de . los nivel" atmosbérícos de CO2 y oxí.- 
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geno, dan ev.ídencí.a6 de que la dísm.ínueíón de los s" tnatos en la Foxo,6ín- 

y . la Fo.toAAe s pdh acíón, poUí.an s eA con tno ladae pm e s toe baetou s . El pH

6ptímo paha la RuDP- eanboxi,Lasa de alta a6íncídad, els de 8. 2 a 8. 3, mien--- 

tAab que la oxígenasa es de 8. 6 a 8. 8. " tos dato,,< Juehon obten,ídoe en so- 

Lueíones . íd& tíeas de pn.epaAaeíone,6 de clonopLastos paAa eompaAaA . Las velo

cí.dade, . 

REGULACION DE LAS ENZIMAS: FRUCTUOSA DIFOSFATASA y

SEDOHEPTULOSA DIFOSFATASA. 

Loe eetudíos de la vía bo.toe.ínté íca en Chlonella, . ín- 

d.ícan que .las acxív.ídadee de 2a IAuctuosa dí6oejaza6a ( FDPa sa) y sedohep-- 

tuLoea díjoejatasa ( SDPa sa), son mayoAee en . la luz que en la oscuxí.dad - 

129) . Los Zones magnu ío y FDP tí.enen . ín4lueneía en el pH ópt,úno de . la - 

FDPasa ( 140). En pAesenc.ía de bajaA eantídades de íoneis magnes, ío ( 0. 25mM)- 

y FDP ( 0. 15 mM), . la enz.íma exh.íbe un pH 6ptímo de 8. 8 ( 141). Recíentemente

Ba.íeA y Latzko ( 142) moStAanon que, en pAeeeneía de un Auelrte agente Aedue

ton como el d.í tíotAeí to.L ( DTT) , se m.íde un coíi s ídeAab.le alta actív,ídad de

la FDPasa con cant,ídada lísíológ.ícas de Mg++ y FDP a valous de pH meno-- 

Aes de 8, . la pAesencía de DTT, pAonícía que . Los . íone-s magn" ío y FDP eam-- 

b.íen el pH 6pt ímo de . la enz.íma, lo que estd de aeueAdo eon . la aczívac.í6n

de FDPaea en . la ílumínaeíón y su de,6actívac.í6n en , la oecwLí.dad, ya que e.L

pH y . la eoneentxaeí6n de . íonee magne s. ío, vw ían en . la .luz y en 2a oscuA,í--- 

dad. 

Buchanan, SehuAman y Katbete ( 13 5) mum tAan que en . Loe

clonop.la6-toe puA.íj.ícados la FDPasa m aetívada pot la beAAedoxína Aeducída

en ptueneía de baetonee pno.teícos. E6tos ínvestí.gadoAu ee.tab.Leeen que la
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aetí.vací6n es e6t<ctamente dependíente de .Los . íones mngnes.ío. Con FDP - 

0. 5 mM), Mg - ATP ( 0. 5 mM) 6 Mg - ADP ( 1. 6 mM) la enz.íma se ính.íbe en un 50% 

peno el gnado en el coal uta enz,íma es actíva en la luz (, ín v.ívo ), en oz

cuAídad u ota.as cond,ícíone6 ji6íol6g.ícas, no es conoc.í.do. 

La enz.íma SDP" a zamb.íén es depnedí.ente de¡ pH y de - 

los . íones magnes ío y puede sex aetívada eon DTT con 20 mM de Mg++ ( 143) 6

r.edueída eon lerredox.í.na en pmeneía de un aeton pnote íco que tamb.íén - 

aetíva a . la FDPasa ( 144) , peAo en la SDP" a se obs eAva un mayon actc:vac,í

ón con la belvicedoxína nedueída ( Mg 5 mM pH = 7. 8 ). 

2B) GRANOS DF ALMIDON. 

Los granos de alm.ídón se pmentan con jonma eL.ípsoí- 

dal, se acumulan en . las . ínten lamelas del cLonoplasto y m. íden 1. 5 mílímí~~ 

eras apux.ímadamente F.íg. ( 17) . Se observan gen~ ente en . Los elonopla6

tos de . la vaína vascu.lan, aunque tamb.íén aparecen nes.íduos después de va - 

r las honas de expos íci6n en luz, en . Los cLonopLastos del meso4ílo. ( 145) . 

2C) PLASTOGLOBULI. 

Lasplas.tog.l6buPí son g.l6buLo6 o6m.íob.ílícoz que se en

cuentean en e2 es.tnoma del clonopLasto, van,ían en número y -tamaño y 6u - 

6uneí6n no es aún elaka, pero en general se eons.íderakl como granos almace

nadone6 de . 11p.ídos ( 14 6) F.íg . ( 17 y 18) . El ndmeh.o y tamaFLo aumenta con

a .tiempo, ya que se ha eneontxado una gran eanzídad de plastoglóbulí en

Los elonop.lastos degenerados. Después de . La líjací6n con osmío, el pl" to

g.Lóbul í. apaneee al mícAoseopío electA6níeo como un euenpo oscura, dei" o, 
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sín est ucxuna ínteAna d¿ stíngu,íbee y que pn.eeenta al-ta6 caktitídadet6 de lí- 

p.ídos, qu.ínonas, p£" toqu,ínon", alga- toeoá noe- quí.nona. y vita-m.ína. K1, ae- 

obeeAvwuse su ebpectAo de absoncíón con exttcactos de Ueh de petA61eo( 147). 

Loe pea.stoglóbue.c: caAecen de un membnana Ufflítante y juncí.onalmente pnesen

tan nes eAvoA íos de . e í.pídos £ ameeanes , acumulados en la o s sun ídad, F.íge . ( 17

y 18). 

2D) ACIDOS NUCLEICOS

ACIDO DESOXIRRIBONUCLEICO. 

Loe aeonopeastos contí.enen 0. 5% en peso seco de dc.ído- 

desox~ bonuaeeíco ( DNA) . Calculas de dens.ídad de á.eotae.í6.n, . índícan díbe

Aencí£t,s entte el DNA de e.eonoplat6tos y DNA m,í toeondA.íae de . ea m.í sma e~ 

148). El DNA de cloAopl" to pAe,6enta doMe hUíce y Aelac.í.ón de 1 en su - 

compos.ící.ón de bas es A/ T = GIC . 

La expnesí.6n genetíea en el ceonopl" to se nealíza pot

ea actív.ídad de un RNA- políffle tasa dependíente de DNA. S.ín embargo, la -- 

tAan,ScA.cpcí6n dee DNA de aeonopl" tos en Cheam.ídomonas, es sens.íble a ea - 

ính,íb.íc,í6n seeectí.va de tí.nbom.íaína y la polímenasa dee clonopla sto de - 

plantas supehíotes no es . ính.íb.ída poA este antíb.íótíeo ( 148). El peso mole

leeuUA dee. DNA del c.eonopl" to es de 4 a 11 x
107

y se obseAvan 20 eopíaz

de un 6610 t ípo. ( 149) , además el aeonoplat6to eonUene toda .ea maqu.ínatua- 

paha la e.xptuí6n y AepUcaaíón dee genoma y aetí.v.ídad de DNA pol meAcsa,- 

que es Aequízíto paAa £ a dupk í cac.íón dee. gene ( 150) . Tanto esta enz.í.ma co- 

mo el DNA se unen buentemente al clonoplaszo yes pos.íble aíslaA e.e RNA -- 

me" aje7o Aadíoactivo. La fjonmac.í6n de este pnoducto, es depend.íente de -- 

los eua xo duoxvtAíbonucle6tídos t í. josjatados que estén pr" entes como
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t

Fíg. ( 17) MIcno6otogna6ía electA6níca de c.eonop.P,utos de

la va, í.na vaá cu£an, en donde se mue stAan los gAa

nob de a,em. ídbn ( ST); doble membwna ( E); ghanas

asmíab.ílicob ( 0) ; utAoma ( S); es.tAoma lame aA

SL); tetículo pení6Cxíco ( PM) y penox,úsom"( PE) 

145). 
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00

S

F.íg. ( 18) bl¿ chogotogna6íz e2ectMn.íca de un c£ onopl" to

dee meeolílo de matiz. Abnev.íac-í.onees: plastogkb

bulí. ( 0); doble membnana ( E); gna.no ( G); utto

ma ( S); e,6ticoma lam~ ( SL); , Letículo peAíle- 

tíco ( PM). ( 145) 

0
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sustratos y es . ính.íb.ída par DNAasa y aetínom.ícína D. La banda de loa pro- 

ducto6 marcados que se obt.íenen en loa grad.íentes de cloruro de cesto, hí

bnídíza con DNA de cloropla6to en un 45%, peno no lo hace con DNA nuclear

7%). Esto . índíca que la po.l-ímenasa del cloroplasto es díhíg-ída pon. el - 

templado de DNA d2,2 cloroplasto. 

ACIDO RIBONUCLEICO

Fn . lass micXo6otogra6.ías electA6n,íea6 se observan tuba

somas en loa clonoplastos F. íg. ( 19) y cuando se aíslan, son . íguales a lob

níbosom" mítoeondn,ía u y baeteAíanos en cuanto a eoejteíentes de sedí-- 

mentaeí6n ( 70S). Los políturíbosomas se encuentran un,ídos a la lamela del- 

claLoplas-to. Bl RNA , L. íbosomal ( nRNA) se h bxídíza con el DNA del cloropla

to y DNA nuclear ( 148) . 11.¿ entras que los tc íbosoma6 cí topMm.ícos dan un. - 

rRNA que s6lo h.íbxídíza con el DNA nuclear, peno no con el DNA de cloro-- 

plasto, pon, lo que este DNA puede codíjícar solamente un pequeno númeho - 

de xíbosomais altamente espee í6 íeos en el cloroplasto. 

U nRNA d.íb.íehe del c.í topeásm.íco en 6u eompos.íeí6n, ya

que el rRNA del eloroplasto t.Lene un eoej.ícíente de sedímentac 6n de 23S - 

y es láb.íl durante e£ aíslam.íento t15 ) . Fn Chlamídomonas n eínhaAd.í el - 

rRNA del elonopla,6to es de 16S y de 23S y se eodíj.íca uno d~ de otro. 

Fn los xíbosomas de elonoplastos hay un 44% de RNA y el Ftesto es de prote

ína. Lytll.eton ( 152) aí,616 xíbosomas de cloroplasto de espínaca y encon-- 

tr6 15 bandas de proteínas eon eleetAo6o,,Luí,6 en gel de políacte íiam,ída. 

Las proteínas túbosomales del cloroplasto juehon muy díbeAentes de lats -- 

pnoteínas Aíbosomales del eítoplasma. 

El áeído tc íbonucle íco de trans 6erencía. ( tRNA) ha sido

aislado de cloroplastos y tamb.íén parece sen dústínto del tRNA del cí
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toplasma. Se ha enconthado N- 6onmí2, metc:oní£- tRNA en clonopl" tos de haba - 

y txlígo y el tRNA muestna h, íbA ídízaeí6n díl enenc.í.a2 con DNA de clonopla sto . 

El elonopla,6to parece teneA su pnop.ío DNA, DNA- polímeha6a, RNA- polimexaba, 

tíbosomas, tRNA y enzdmas que actc:van a las am.ínodcídos. 

2E) PIRENOIDES. 

Los piuceno.ídes sólo se han eneontnado en algas. Hold6- 

wo, tth ( 154) . tos a .616 de Enemosphaeza víAí.d ís y encontn.6 que están compues

tos de dos ptoteínas d 6eaentes, puco aún no están b.íen caxaeten ízadas . Los

pviceno.ídes de AnthoeeAota u se obsehvan como partes espeeía£ízadas del es

tnoma ( 155) F,íg. ( 20). Su estnuctuna y buncíón son desconocídas y hasta la

ñ echa no se han repon todo en plantas s upen ío)res . 

2F) RETICULO PERIFÉRICO. 

El hettculo peh í 4 t íco ( RP) consí,6te en un sistema de

túbulos anastomosados y ves.ícula.6 cont.íguus que son una pholongací6n de la

membrana íntehna ( 156) Fío. ( 21). 

Laetsch ( 151) obsexv6 que el tet.ículo petu:bdtíco 66lo- 

apateee con detexm.ínados mftodos de j.íjae.íón, es deeíht, que se obsetcvan en

la 4.íjací6n con glut" aldeh,tdo y/ 6 tettc6x ído de osm.ío en cuaxto sn ío y que

es destnuído 6 eons. ídetcablemente altercado con peAmanganato, lo que zugíene

que la eompos-íeí6n del net.íeulo pexí4 tc co es dí6enente de la membhtana del

tílaco.íde y de la doble membrana del clonoplasto, ya que esta alt ma netíe

ne su . íntegxídad con esta 6.íjací6n. F.2 net.íeulo peAíj6kíco se phesenta en

la mayokí.a de las plantas C- 4 y con mayors de,8a" ollo en los clonoplastos - 
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dee meso« lo Fíg. 21 . S.ín embango, se ha eneon#nado netíeueo peAíll

n,íco en peantaz C- 3 como el ttígo, en eond c: c í.ones sub6pt maA ( 158) y en -- 

c.eon op2a s.toa dee m" o 6íeo de ?)actylí,6 g.eomeAaxa ( 159) y Typha ea tí6o ía -- 

160); estos tilt mos autones postulan un conheeací6n de ea pnesencía de - 

netí.culo pe, í6éhíco con Pa l m.ítací.6n de ea Foto -nupí ac,í6n. Tayeon y co- 

eabonadone,s ( 161) eneuentAan teticu£o pen.íjjéAíco en eeonop.eastos de { jníjo.e

de soya en donde la planta u taba sujeta. a muy baja,6 tempehatux" , conclu- 

yendo que el netí.eueo pen íjOdco se pnesenta en 2a6 plantas C- 3 que se en- 

euentAan en eondíeionu dnástíca.e de tempehatuna. 

V

F.íg. ( 19) M. ícnoíoxognab.ía de un clwieplaszo en donde se obsehvan . eos níbo- 

somas ( R) en el attoma ( S). ( 167). 
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0

Píg. ( 20) M.CcAojoxogna6 a. ekee;tftdníca de un c£ ohopla.exo

de llage Tata ( alga veAde) en donde ae obeexva

un contonno o s cuho que el el pítenoíde ( P,¿A ) 

C8772 X 20 000 ( 155). 
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PR

ti

Fíg. ( 21) ReUcu,Po pelu:lCkíco ( PR) en el clonopia.szo de

un cU-ula de la vaí.na vasculah ( 162 ) 
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CAPITULO 2

F O T O R R E S P I R A C I 0 N

La Foto- Aeapíxaeíón e6 un pnoeeso que se dejíne como

la oxídací6n de los íntenmed.Laxíos de La lotoa.ínt" d.s, con . la pnoduec 6n - 

de CO2, que ea eatímulada pon Za luz. Este pnoceso oewtee pi neípalmente- 

en plantas supexiones donde el CO, ea b.íjado a tAavU del metabol 6mo C- 3

de' la Fotoa.íntesí ( en el C.íclo de Calv.ín) . Ba s sham ( 163) eneontn6 que u- 

no de .Los px mvios pnoductos de la Fotosíntea.í6 ea el 6oslog2.ícolato, ade

m¿í,,« del áeído 3- 6oalog ícMíeo ( A- 3PG). Al año sígu.íente Zelíteh ( 145) de

tectb .la owídacíón náp,ída del joslogL,ícolato a glioxílato poA . la g.líoxíla

to- ox.ídatsa, a la vez que hubo un aumento en 2a Foto- nvApí taeí6n y en sus

expen.ímentoa posten,íoAes eon hoj" de tabaco , u66 at6a- h.ídnox ípvíd.£n- me

ta,6u.L6onato como . ính,íb,ídoA del metabolísmo del g.l íeolato, el cual ae acu- 

mula y Uto pnoduee un aumento neto en la Fotoa.íntuís. DUAante lá b.íosí.n

te,sí del gL.íeoLato Fíg. ( 22) , . la RuDP se eanboxíla en el clonoplasto - 

pont la aecíón de La RuDP- caAbox.ílasa, dando como pnoductos: A- 3PG y glíco

lato. El glíco.lato paza al penoxí oma contí.guo al clonoplasto Fíg. ( 23) y

se oxída pon la g,Pieolato- oxídasa a g-líox,ílato y peA6xído de h, ídA6geno - 

F.íg. ( 24), el glí.oxílato se am,ína pon 2a tna" am.ínasa del peAox , oma a - 

g-1 íeína , la cual pasa a La m,ítocondkía F,ígs . ( 23 y 24) en donde ae tnan6- 

goAma en aeAína y CO2 poA . laden.ína- hídnoximetíl- tAan66eAa,6a Fíg. ( 24), el

CO2 líbenado en la Aeaccíón antetíoA, e6 el tesponsab£ e de la maywL pante

del CO2 pnoducído en la Foto- neap.ínae.íón ( 165). La aeA,ína se tAauponta- 

a1 peAoxí6oma y bonma glícenato, que e6 6oa6ondlado paha . íntenvendA en el

C.íclo de Calv,ín, cvMndose eon ello, e1 Cíelo de . la Foto- nespíAacíón. 
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MITOCONDRIA

F.cg. ( 23) U¿cAoSotogxa6ía electx6níca de la. aeccí.6n de un

hoja que muezt&a el peAoxísoma adyacente a 2a mí

tocondt a. y a . toa c.touptaatoa. 045). 
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Pata med A ta Foto- nespitac 6n ee utilizan campanas ce

locadas y se m.íde la eoncentAac íán de CO2 l.íberado, que genexalmeLte es de

40 a 50 ppCO2 en el punto de eompensaccíón, e6 decís el punzo en el cual el

pnoeeso de la Respí&ac íón y Foxoe.íntesdvs de la planta , se equ l íbxan mu— 

tuamente, el CO2 expulsado en la nezpíxaeíón eis el neee6an.ío paca que la - 

planta botoe. íntetice. con tal .íntens.ídad que exhale 02 SuAíeíente para tes- 
pítax. Fn . las plantas con metabol smo C- 4 no se detecta punto de compensa- 

eí6n y el metabol smo del g.Píeolato está .ính íb.ído, lo que produce una du-- 

pl íeaeí6n neta de la loxoe.í.nte6.ís, pox la d,ísm.í.nueíón de la eoneentrací6n- 

de oxígeno atmosjOt íeo de 21% a 2% , que . cínerementa hasta en un 45% la cap

taeí6n de CO2 ( 164) . 

BJonhman ( 166) poetul6 que la {poto- respducací.6n actúa -- 

como un mecandsmo de pnoteccí6n eontAa la go.todesÚLueeíón en peA íádos de

sequía y alta .íntene.ídad de luz. S.ín embargo la mayon.ía de loe . ínvest ígado

nes, p.íensan que la 6oto- resp.íhaeí6n es un proceso metab6lí.co de despendí- 

cío paxa la Fot=oe. ínte6-ís, ya que s ín Foto -nespíAae í6n, aumenta la produe-- 

cí6n de carboUdnatoe en las plantas C- 3. 
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CARACTERISTICAS MORFO LOGICAS DE LAS CÉLULAS DEL

MESOFILO y DE LA VAINA VASCULAR EN PLANTAS C- 4. 

La,s plantas C- 4 pnuentan un anatomía peeu2.íar en suá

hojas, donde se obscAca, en el maíz, £ a pneseneía de un vaína de tef•ído - 

vaseulan nodeada pot un capa conc& Ltkíca de . langas cRulah eon paredes xf

9.ída,6 - en el exíehí.on nodeada por uno 6 mah an-íllos de las eéeu£" del me

so6ílo Fígs. 25a y 25e ( 146). Las céluUs de £ a vaína eontí.enen elonopeas- 

tos s.ín granos ( agnanales) con nesíduos de aem.íd6n Fíq. ( 27b) y . las eélula

las del m" olí o contíenen numerosos c£oropl" tos con grana nonmae y paned

ma,s delgadaF,íg. 18 pag 63 . Sín embargo se ha encontAado en otA" peantas- 

tropícale,s, grana vatíable en lúá elonoplastos de la vaína. Las células de

la vaína que no pne,sentan d motjísmo estxuetural en los cloroplas•tos, lo - 

pnuentan en el número y tamaño de las mítocondx&,6, así como, más c Lelstzus

comparativamente eon . las cAe,6tas de . las m. ítoeondhías dee memjílo y numeno

sos m. íeroeuerpoz. Otta caraetetí tíea ut uetural de las plant" C- 4 es • ea

preseneí.a de reticulo peAí6& L co Fígs. 21a y 21 b ( pags. 68 y 69, que se - 

observa—. como pno2ongac.í.ón de . la membnana . ínterna dee ceorop.las.to en e - 

tíoplaatos y mejor duwLa Lolla.do , generalmente , en el tejído meisol íl íeo. 

La arquGteetuna de . ea,6 hojas de 1,u alanta,6 C- 4 , pvt- 

míte .la d,íbus.í6n 9" eosa de laz células del mesolílo hacía . ea pared de . las

células de • la vaína vascu2an. El accUo de CO2 estd paA í.almente ímpedído
pot ,la pnesencc:a de una capa de subv í.na en . la paned de es.ta,6 cél". Tam

bíen se obseAvan en . las hojas de . las peantas C- 4 células panenqudmatosas - 

grandes, con paredes gnuesaz y clonop•laátos de gran tamaño. 
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Toda6 . laz c" acteAt6tíca6 ante¿ cítada6, con¿t tuyen la a

natom£a tipo Kranz de n.í ta pan Habettand, mencionada pon Laet6ch ( 167) Fig. 

25a, c y van.í.o6 ínvest gadone6 . Pa han " ado como cxUen.ío paha neconoceA . la

pne6enc í.a dee metabolízmo C- 4. ( 168 ) 

Lab canaetexUtíza6 de la anatomía Kranz 6e pueden ne6u-- 

m.íA de .la 6íguíente maneAa: 

I).- Ex í.6xencía de un cGlíndAo 66l do del .tejído va6eulah

2).- Gnan tamaño de la.6 cCl L&,& de la va,í,na con patede6 - 

gnue6a6, sin e6pacio6 mfteo6 entte 2a6 cUula.6. 

3).- Hoja6 Sonmada6 pon gnano6 de a.lmi.dón que eout tuyen

la mítad dee volumen de £ a hoja y rxopone íonan una á

rea 6upet6íc ae pequeña. 

4) CUu" de tejído me6o6 lo en contacto con eélula.6 - 

de upae í.o6 aCteo6. 

5) .- Velocí.dad de -tAampcAací6n muy baja ( cazi cerco) 

La ející.encía de un 6.ústema evo.lucíonado en . la 6Íjací.6n - 

de CO2 en la peh tbeA a de e6to6 cí líndno6, ha dado como ne6uttado una rápi- 

da acumulac.í.6n de maten la beca y baja p6hd ída. de agua en plante C- 4. ( 169 ) 

A laz célu.ln de la vaína va6cu.laA de la6 hoja6, 6e le6 - 

ha .Llamado " endodehmo" 6 cU-ula.6 aemaeenadona6 de a.lmid6n . E6te tej.ído tíe

ne cahacteA.í6Zíc" paneelda6 al endodenmo de . la naíz de a?-guno6 . tallo6. 
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26

iar vp

A
go

Fía. 25 ( A). , Míeao6otoana4.ía eleetA6níca de hojas

aecc t:onada,s de un Planta C- 4 ( Panícum max.ímun X 163) . 

anatomía típo OLanz) . 

Fíg. 25 ( S) b4. ícxolotoaxa4.ía, electA6níca de hojah

seccionadaz de un planta C- 3 ( Pan.ícum b.ísulcatum). 
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CÉLULAS DE -GUARDA CÉLULAS EPIDERMY CAS

ri WPLASTO

CÉLULAS DE LA VAINA VASCULAR CELULAS DEL MESOFILO

F.Lg. 25 ( C) . Seceí6n . tAan6vex6ak de un hoja de maíz donde ae muestAan

20a cQ.onopl" toa del xejído m" olílí.co y de la vadna vab- 

cu,Can.. Planta C- 4 . Anatomía típo Kxanz
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Fn £ a/ plantas C- 3 ae ob3enva un panéngu.íma en empali~ 

zada con cUulas pxísmáfíew agtupadas en J.í " apnetadas y un panénguíma- 

e,sponjobo de eé.eu.eavs xedondeadas con " pacíos . ínteneeeu " es y c2onop.2a8-- 

toe cl&6 íeo s en un s.í s. tema membnanoáo d ígeAencíado en gtana e . íwtehgnana. - 

F.íg. 25 ( B) pag. 78 . Fista,6 cavaaatenUtíeas vatían segdn el égímen Udní.eo

dunante el pnoce so de díJehenc íac íón y segdn la cantídad de luz bajo la -- 

euae se desavcol a . Pa planta.' ( 4). 



79 - 

CAPA DE CÉLULAS DEL MESOFILO

t

Fíg. ( 26) Cante . tAa" veual de la hoja de una monoeotí.- 

ted6nea C- 4 ( Tnaehypogon ptumoAuh) ( 4). 

N

f 

t

Fíg. ( 26) Cante . tAa" veual de la hoja de una monoeotí.- 

ted6nea C- 4 ( Tnaehypogon ptumoAuh) ( 4). 
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OISTRIBUCION VE ORGANELOS y SU RELACION CELULAR EN

PLANTAS C- 4. 

Un come tlran6veual de una hoja de Tkachypogon plumozuó

monoeot ledonea C- 4, utd neptuentada en la Fíg. ( 26) ( 4). En ella ze ob6eA

van m[ Pz de una capa dee tejido muolít¿co. Esto ee ímpontante paha la dí6" í

6n de gazes 6 tAauponte de metabolítoz. Laz cllu&u de la vaína v" culaA za

máe gnande6 que .eaz cIlulae del me6olí o; hay altededon de cí.neo céeueae del

muo6í o pot un de la vaína, va6cueaA. E6ta6 Ci. etc:ma6 ttenen un contonno negu

lax y Jonman un andllo completamente eenna.do al tededon del tejído vabeulaA

una v.íeta global de las cUueaz del mezolí o y de la vain, utfn .il" tna- 

da,6 en la Fíg. ( 27 a) en donde ze obseAvan e6pac,í.o6 de a xe en lae cIlueaz

del mezo ' ílo y en la Fíg. ( 27 b ) un clonopl" to de . lae cél" de la vac:na

va.6culaA de ptanta,6 C- 4. 

En & Fíg. ( 28) ze ob6ehva la ptuencca de plaemodeómoe

p) que eon 6ílamento6 que ponen en contacto las pnotop£" toz de doe cUu- 

lae eont.cguae. Lob p.?aemode6moz lie encuentAan empacado6 y miden a£Aededon. 

de 325 R a 650 1 . La capa 6ubex.ízada parece . ínhíbíA. el pazo de eolonantea

a la vaina vaeeulaA, pego no ze zabe sí síxve como cutícula tn1exíon 6 como

bann.ena de agua.. Su elite Juera el caso, el plazmodemo podní,a zeA s6.lo una

huta de t,ucn,6ponte entAe la<s doz capaz de cUu1a6. Tamb.íén ez , íntenesante - 

conoceA 6í esta capa suben,ízada ez una barrena paAa . la dí Ju¿í6n de gaze6, 

pue6 no 6e encuentha en dícotíled6neaz C- 4. 
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mc es

1

G

F.cg. ( 27a) Vízta global de la -5 cU-ulu del meeob.ílo ( MC) 

y de £ a vaína vascular ( SS) en una seccí6n - 

tAan.6veA,sal de la hoja de caña de azúcan. 

F.cg. ( 27b) C.boroplaeto de la vaína vaecular de caña de

azúcar. Lae . Came1as se extc:enden a ViavU del

et tJc oma ( 171) . 
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F g. ( 28) Aspecto de 2a vaína v" cu& uk y cUu1" de£ mesolílo nad¿al de

una hoja de Paepatum pepene , en donde ee muutAa un plaamo- 

dehmo ( P). atm.i.d6n ( a); , Let cueo pehi6ftico ( xp); vaina vaecu

lat; ( VV); meso6ilo ( M) ( 4). 
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En la F.íg. ( 29) se obsenvan elonop.lastos de £ a va.ína- 

vasculan. ( 29a) y del muojí£o ( 29b) de caña de azúcar, Utos ~ os son - 

mas numerosas, pego los de la vaína son de mayors , tamaño pan . lo que el vo- 

lumen . total es igual. ( 171 ) 

Se eneuentAa un máyon númexo de mí:rAocuenpo4 y de -mí- 

toeondxías en las células de la vaína. Ambos onganeeos estén . ínvo.lucAados

en . la Foto -nesp Aací.6n, la que se localiza lís.ícamente en las eélula,8 de

la vaína vascular de las plantas C- 4. Esto exp.l í.ca . la díb.ícuZtad de detee

tar Foto -nesp-ítac (ln en . laa plantas C- 4, ponque la mayon.í.a del CO2 - 1 í.beha
do en la vaína vascular pot Foto -nespirací6n, u neas.í.mílado en las célu- 

laz del me,6o6í o. ( 4) . 
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F.íg. ( 29a) Clonoplas.to de la va,ína vaeeulaA despiú de

7 honas de luz. Obséhvense los gnandea aeúmutos

de alm,ídón en el esticoma X 7 800 . 

FLg. ( 29b) Clcnoplb.to.¿ del meeo6ílo dupuU de 7 hot" 

de luz. Obeénnveze el gnan n6meAo de tí aeo.í.dez

en cada grano y m.7ndmas eantídades de alm.íd6n

almacenado X 16 000 ( 171). 
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CARACTERISTICAS FUNCIONALES DF LOS CLOROPLASTOS DE LAS

PLANTAS C- 4. 

En 1965 Koat6chak, HaA t y Bunn ( 172) nepoh tahon que la

caña -de azúeatr no- pcodflrí.a A- 3PC, como ~ pnodwcto de la fot.0 íntUíz, 4í - 

no que se bonmaba malato y abpa tato ( áeídos dícoAbox.íl í.cos de euatAo canbo

nes) en pnesencía de tuz. En . los s.íguíentu dos años • los aust alíanos, Hatch

y Slack, txabajando en el •labonaton ío de . ínvebt.ígaeí6n de un ne6.cneACa azu- 

eaneAa, nepoxtaAcn . Los mdv mos nebuZtados cuando maAca con 14CO2 en hoj" de - 

caña de azúeaA en luz, y obtuv.íenon como pxúmeAos ptoduetos maneados, malato

y abpahtato. S" ob6en.vacLone6 han s.ído atendídab eon eon6ídexab.le detalle y

esta nueva vía es eátud.íada en 2a actualidad con mucha atencí6n. 

Además de la caña de azúean otnab plantas como el songo, 

maíz y algunas mono y d íeotíled6ne", phodueen los mismos pnoduetos metab6•l í

cos y son conoeídos pan 6u alta eapacídad pnodueti.va. A este típo de plan— 

tas 6e . lea denom.ína plantas con metabolismo C- 4 6 simplemente plantas C- 4. - 

Aetuulmente •se de4íne . la vía C- 4 como una secuencí.a de neacaíones en . lab eua

les, el CO2 es tnanelen.cído del canboxíl 4 de . los ácidos de cuatro caabones a
lob subtnatos . ínícíales de • lab neaecíones del Cíelo de Calv.ín ( 174). A díbe- 

nencí.a, de este Cíelo, en donde la cwLboxílací6n y neduccí6n del ca&bono es - 

nestxí.ng.Ldo al clonoplabto , 2a vía C- 4 . c.neluye la openaeí.6n de neaceí.ones - 

en el cí;toplasma, mítoeondxía y clonopiabto, ab.í como el tnan6potte de meta - 

bol tos . íntehmed.íaAíos, entre •lob díatí.ntos eompaxt míento6 . íntAaeelulaneb. - 

En las plantas C- 4, la caAboxílaet.6n 6e . ín ící.a eon . la en

tnada del CO2 atmosjeV.co a tAavU de la abentuna de lo6 e6toma6 a • las eélu- 
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1" del tej.ído muo4.íUco, y xeaceíona eon el Josjoeno£p.íA.uvato ( PEP) pxodu- 

c endose dc í.do oxa£ oacUíco ( ACA). La enzíma que cata.P íza esta mLeaccí6n U

la PEP- eaAbox.í Pesa que tíene una alta a6.ín ídad pox el CO2 y baja alín.ídad - 

pon el oxcgeno; u decíh que no hay competen is entA.e el oxígeno y e2 CO2

pox uta enzíma ( 6ase de carboxílací6n). El de.cdo oxaeoaeétíc.o ( AOA) es napo

damente t)tana1mamcdo en-malíco- pon -ta -NADP- nulato deahídnogenaea F.íg. ( 30b) - 

en algunaz espeeíez en "~ co F.Lg. ( 30e) y ( 30d); postexíoanente e2 malato- 

6

alato- 

6 el aapaA.tato es tAampoAtado deecí,top2azma de laz eé2ulaz det meaobí.eo a

Ca6 de la va.ína. v" cu& A. ( 176 ) 

PROPIEDADES GENERALES DE LA ENZIMA FOSFOENOLPIRUVATO- CAR

BOXILASA. 

Antu de contc:nuaA descttíb.Lendo la vía C- 4 reví,6acemos- 

aPgunas canactexUtícas de 2a enzíma que , íntehv.íene en la Joe de deseaAboxí

lac,¿(5n de l" reaccíones oseuA.as de la FotosíntesíA C- 4. La PEP- canbox aza, 

pxuenta hen; ¿bílídad al AOA eon un 50% de . ính,íb.íeí6n a 25 mM, m.íentA" que - 

el aspaAtato y el píAuvato, O o tí.enen poco electo sobxe eUa. Tamb.íen e2- 

A- 3PG 2a . ính,íbe y la G - 6P; F - 6P y R5P 2a actívan. Se ha comptobado que ea u- 

na p)toteína alost&.íca , porque pxeaenta un cunva 6ígmo.ída1 en su eínétí.ca. 

En At íp2ex spong.íosa; A. ha stata y Sedum pueithum, pxehenta un 80% 6 90% -- 

de , ính,íb.íeí6n en ptesencía de 5 6 10 mM de compuestos b.csullítí.cos. S.ín em-- 

bango su actív.ídad no cA alectada pox ~ eonee~ cíones de oxígeno, peno

mue.6tAa , ínUb,íci6n con 100 6 200 mM de NaCQ. Estos resultados se han encon-- 

tA.ado en el mesob.íko, ya que en o.tras paxíes de la planta 2a enzíma ea,6. í no- 

se abecta pox hos an.íon" ( 176) . 
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Lae plantas C- 3 y C- 4 pne sentan dí4enencíae en Icrs pno- 

p.íedades cc:nU,¿cas de £ a PEP- canboxíeasa, pan ejemplo en C- 4 la Km del PEP- 

es de 0. 59 y en C- 3 de 0. 1 mM, la Km en m,ícnomo£ es mtn- 1 mg - 1 c£on de PEP + 

Mg es de 0. 5 en C- 4 y de 0. 097 en C- 3. Tamb.íén en el metabol,¿zmo CAM y otnoe

ongan¿smoe autótAo áoe, se pntu entan vaeones dístíntos en lo.a panámetnos an- 

teh íónee . En genena£ la enz.%maú t ¿EZz- d—eAívdd- ócTe- aáeninñucleft Wáe mas- — 

e6íaíentemente que otnos nucee6tídoe y nequíene de un í6n metdeíco dívalen- 

te (Mg++) pana su actí.v.ídad ( 177) . 

DIVISION DE LAS PLANTAS C- 4 DE ACUERDO A SUS CARACTERIS

TICAS BIOQUIMICAS. 

En £ a baee de eanboxifac 6n todas . Qat p& ntae C- 4 tte-- 

van a cabo el míAmo meean.í smo b.íoquí.m,íco en las céeu£ae dee me solílo, peno - 

en la Base de deecaxboxí.£acíón, se han eneontnado hasta la 6eeha, tnes meca

nusmoe metab6£ íeos díst.íntos, de aquí se pnop" o ( 175 y 178) que lae upe-- 

aíea C- 4 se podía ceas-íj.ícan en úee gnupoe dístíntos de aeue&do eon Qoe ní

vel" elevados de una enz.íma eepeeí6 ca. Estos eon Qoe e.ígu,¿entes: 

TIPO ENZIMA ESPECIFICA OTRAS ENZIMAS QUE INTERVIENEN

I Enz.íma mdUca depend.íente Malato deshídno9ena6a y todaz l" enz.í-- 

de NADP ( EM - NADP) mas del Cíelo de Caev.ín. 

II Fossoeno£- p Auvato canbo- Pí uvato- bo-sJatoquc:naea; AMP- quínasa y

xí.quínaea ( PCK) todae Cas enz.í.mae dee. Cíelo de Calv.ín. 

III Enzima mdUca. dependiente Todae Zu enz.ímae del Ciceo de Calvin. 

de NAD ( EM - NAD). 
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En el ghupo 1 ( tipo 1) . la enzíma que . íntenv.íene como des- 

canbox,ílcusa, es . la enzíma m& Uca depend.íente de NADP ( EM - NADP) Fíg. 30b pag.- 

89 y ee eneuentAa localizada en , los clon.op.labtos de la va.ína vaseulan de . la - 

p.lantab C- 4 ( 179) . Esta enzíma catal íza £ a s.ígu.íente teaecíón. 

MALATO-- 4- NADP---4,--NAV—PH +- PTRUVATO + CC2 — — — 

Una pante del p.ínuvato teght," a a hos elotoplastos del me- 

solílo donde se ttcanslonma en PEP, pot la aeeíán de . la píxuvato- 6os6odíquína- 

ea, el testo del r>úl vato se queda en . la va.ína vabculan y el otxo pxoducxo -- 

que es el CO2, entAa al Cíelo de Ca£ v.ín ( 179) . 

En el segundo gtupo de espeeíes C- 4, las plantah ptesen-- 

tan baja o nula actív.ídad de . la enzima mdlíca dependíente de NADP. En " tais,- 

el AOA es tt ns6onmado en aspahtato en el elonoplasto del me,6ojílo y poste--- 

nLíounente ac" Leado a . lab células de 2a va.ína vascular, donde es ttcan sam,ínado, 

pana tegenenan AOA F,íg. ( 30e) ( pag. 89). El AOA htesuPtante es descanboxílado - 

pox la PPP- canbox,íquínasa, pana dan como ptoductob PEP y CO2 . El CO2 entra - 
en el Cíelo de Calvín en . lob clotoplabtos de 2a vaína, míentAab que el PEP e,6

traná6otmado en alanína en el cítopInma pon la aean.ína- amínottcanslenaisa. Pae

xeAí.onmentte este metabol to tegtesa al meeoldlo donde es eonventído a PEP pon

ot>i.a alanína am.ínotAan.66 aaa de . las células del meso6.ílo, patsando, dude .luego

pot p Auvato. F,íg. 30c ( pag, 89). ( 175). 

La elevada actc:vidad de . la EM - NADP está asocíada con . la e- 

levada aetív,ídad de NADP -malato deshídnogena a, míenttuu que aquellas espec e,s

Ustínguídas pon bu alta actív.ídad, de eualquíena de . las otxas dos eanbox,íla-- 

kas, eont.íenen , ínvatíab.lemente alta aetív.ídad de aspantato am.ínotnanebe&" a y - 

na am n0tAans6e~. 
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El gnupo 6 típo III de . Lacs p.lanta6 C- 4 ( AtAíplex spon- 

g.ío6a), eont.íenen bajos n.ívele6 de EM - NADP y PCK. En ezte gnupo 6e pnopone

que el a6pantato e6 tnanzpottado a . la vaína vascuLah. y tAan6amínado a AOA - 

el cual u teducído a malato y deáeaxboxílado poA un enz,íma espeeí6.íca de

pend.Lente de NAD, loeaPízada en la mítocondtía ( 178) F.íg. ( 30d) pag. 89. El

COq Atuu£tante e6 l.íjado poA la RunP- canboxíl" a, paha entAan al Cíclo de

Ca.Lv.cn, el otAo pxodueto e6 eL píAuvato que es tna" am,ínado a a,Lan,ína. En- 

uta6 Gond íc í.ones Aegnesa a . las células del mesol.í l.o donde e6 nuevamente - 

txan6amínado y los6oxdlado a PEP. ( 176). En este gAupo . la enzdma málíca de

pendíente de NAD, jt tí`.0 cun la mayon.í.a de 2a6 í,6oenz.ímas de la aspahtato-- 

amínotAan66eAa6a y NAD - malato desh.Ldnogenasa, után .loealízada6 en . la mdto

condx.ía de £," célula6 de la va.ína y se pnopone ( 176) ? a . sígu.íente vía pa - 

Aa . la descaxboxílacc:6n de . los ácídos C- 4. 

ASPARTATO—,. AOA- 4.MALATO CO + PIRUVATO
2

PaAa la mftíma aetív.ídad de descaxbox ílaeí6n, utas pat

tícuZ" Aequíeten .la, pnesencía de aspaxtato, alda- eetog.lutaxato y dos6ato,- 

as.í, como malato y en ausenc.ía de utos compuesto6, £ a actív.ídad 6e Aeduce a

0. 3 y 0. 8 m.ícxomoles m.ín- 1 mg - 1 Clm . La veloc í.dad paha la ducanboxíla-- 

cí6n de las áe, ídos C- 4 es mucho más gnande que . la acUv.ídad tapíAatoxZa en

e,sta6 paxtículas ( 179). 

Se 6ug.íeAe la stguiente secuenc ía de Aeacci,onee paha . la

descanboxílací6n del a8pa4tato en . la mitocondx¿a. 

1) ASPARTATO + ALFA- CETOGLUTARATO a6p amcnotAanó exa6a AOA + 

GLUTAMATO
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2) AOA + NADH ea ogen" a m& caca MALATO + NAD+ 

3) MALATO + NAD+ énzíma má,P. c" c..a CO + PIRUVATO + NADH
2

En la Tabla IV he nezumen algunas canactetí6tíca,6 dís- 
tíntíva,s entAe £,u plantas C- 3 y C- 4 ( 12). 



CARACTERISTICAS

Enzima iní.cíal en la

6íjací6n de CO2. 

omta. Kxanz
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PLANTAS C- 4 PLANTAS C- 3

PEP- ca)cboxl -" a RuDP- caAboxitaaa

Pned este Ausente

Concentxací6n de CG -2- 10 ppm 30- 150 ppm

Luz botah

Temp eAa tuAa. 6ptima

SatuAac í.6n 40 k if-of-ux

30- 350C 15 a 200C

Veeoc ídad bozosintftica 48- 80 15- 35

Foto" upíAací6n Muy baja Activa

Radio 13CI12C - 9 a - 18 - 23 a - 36

ELA IV ALGUNAS CARACTERISTICAS DISTINTIVAS DE PLANTAS C- 4

y C- 3. ( 12) 



93 - 

CAPITULO 3

TRANSPORTE DE ANIONES C- 4

1 CONCEPTO SOBRE TRANSPORTE DE IONES. 

II COMPARTAMENTALIZACION Y RADIOTRAZADORES CINETICOS. 

I11 TRANSPORTE INTERCELULAR EN LA FOTOSINTESIS C- 4. 

IV BALANCE DE CARGA Y GRUPOS AMINO DURANTE EL TRANSPORTE

INTRACELULAR C- 4. 

V TRANSPORTE INTRACELULAR EN LA FOTOSINTESIS C- 4. 

VI TRANSPORTE DE METABOLITOS EN RELACION A LA ACTIVIDAD

FOTOQUIMICA DE LOS CLOROPLASTOS. 

VII MECANISMO DEL TRANSPORTE DE ANIONES EN LOS CLOROPLASTOS

Pnu AlFTABULISMO C- 4. 

CIAS EXPERIMENTALES DEL TRANSPORTE DE ANIONES EN

S C- 3. 
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TRANSPORTE DE ANIONES EN LA FOTOSINTESIS C- 4

T CONCEPTO SOBRE TRANSPORTE DE IONES. 

Revisatemos bn.evemente el concepto de txa.nsponte de - 

tonea, que . í.nvo.luuLa: Una reaecí6n de . ínteAcamb.Lo que muestra selectividad

y que ea dependíente del metaboW.mo pana . la cual se ha ptopue,6to el sí~ -- 

guíente modelo: 

K3

MR - R' + M n

K4

donde R y R' representan dijerenteA utados qu, í.m. í. cos del acaAAeador de - la

membrana; M ee el i6n; MR es el complejo í6n- aewtAeadon y K, , K2 , K3 y

K4 , son conatantea de velocidad. Este modelo es andIogo al de la cí. nétíca

enz. cmdtíca del tipo MtchaeP. í s - Menten; pana obtencA la velocidad, 6e utíli- 

za . la 66rmula: 
V ( a 1

Km + Gs I

donde V = velocidad máx c: ma y ( s) ea . la concentxac í.ón del í6n juera de la - 

membrana y Km ea . la constante de Micha", por . lo que se asume que K4 es- 

K 

R + M MR
ex 4

K2

K3

MR - R' + M n

K4

donde R y R' representan dijerenteA utados qu, í. m. í. cos del acaAAeador de - la

membrana; M ee el i6n; MR es el complejo í6n- aewtAeadon y K, , K2 , K3 y

K4 , son conatantea de velocidad. Este modelo es andIogo al de la cí. nétíca

enz. cmdtíca del tipo MtchaeP. í s - Menten; pana obtencA la velocidad, 6e utíli- 

za . la 66rmula: 
V ( a 1

Km + Gs I

donde V = velocidad máx c: ma y ( s) ea . la concentxac í. ón del í6n juera de la - 

membrana y Km ea . la constante de Micha", por . lo que se asume que K4 es- 
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ín,sígní6ícante, ya que el ttanspoxte de . íones , ptovoca una neaccí.6n teveh- 

zibte. 

PaAa ptobat la vaeídez de esta lúp6te<s s se detehm.ín6 - 

la captací6n dee . í6n a díbetentes concentAacíones extetnas, obzeAvándose u- 

na curva lúpetbdlí.ca, como la de . ea. gAdlica 1. ( Epzte.ín y Hagen) ( 183) 

Veeocídad de

captací.6n dee

c6n

meq g- 1 ht -1

Concentiací6n exteAna dee . í6n mm. 

Gtdj íca 1 : Veloc c: dad de captací6n dee , í6n vs. concentniccídn ex. 

Teoticamente tos sitios teceptotes dee acav%eadot ( 6 - 

enz.íma), son 6atuAados con el í6n ( 6 6us~ o) al .íncnementaue la concen- 

ttací.6n externa del m.í6mo. Máó aún se obtiene una . Línea tecta en la gtáb.í- 

ca de Líneweavet- Bu k, que gtaj.íca eas dobles ínvem" de la veeocí.dad det. 

z" t>tato, obteniéndose ea . ínvMa de .ea V max en el . íntencepto, como ze ob



s exva en la gnáj,íea 2. 

1

v

9G - 

Captaci6n del . í6n
Kt

5 [ Rb}J

5 MM

1 mm

0 MM

Gná6íca 2 Gnásíaa de LíneweaveA-& u k en donde se mues- 

tAa . ính,íb.íeíón compet tíva, (s) e~ ponde a las concentnaeíon" exteAnas - 

de un . í6n ; el 1 , 5 y 0 se nelíenen a la,6 concentAaeíones de un . í6n com- 

pítíendo pon su s" tAato. Los vatones son h, ípotétícoe. En £ a , ínhíb,ící6n no- 

eompetítíva , las líneas caen en el punto de . ínteueeeí6n medío, , índíeando

que hay más de un sít o neaetívo. 

Según 2a teon.í.a de Pa cínétCca enz.ímát-íca, cuando un -- 

íón como el Rb+, comp.ítt e e pec í íeamente pon un s. í tío dee acw eadon de K+, 

se obtíenen Píneas nectas con . íntvLcepeí6n en e2 mí mo punto, del cuae 6

eaecuea 1 / V max ( Gitd. ica 2) . Lae . iones clue no compiten pon este s-ímío es- 
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peeíb.íeo, pot ejemplo L.í+ en la eap-tacc:6n de Rb", puede ínhcbíx la eaptac,í. 

6n de Rb+ , peAo no . ínteteeptan en el mízmo punto, dando un .ínhíb.íeí6n no

competí tíva. En expeh ímento s poeteíoxes 6e enconthanon evddeneías so bne a.í

tíoe especíb.ícos paha la captaeí6n de aníones, pantíeu.lahmente en eA,cth.ocí

toe, bacteh..íaa y en o.thos sítc:os de capta.cí6n paxa 6ustancía,6 oxgán.íc" co

mo pon ejemplo: Azúcaxes y amínodcídoa, cuyoa posibles aeanneadoxez mueA-- 

tAan upecí.b.ícídad pox eon6onmaeí6n moleculan y utexe¿áom" mo. Se puede

con~ que las es.tud.Los cínéticos son un ahma dtíl paha el eatudío de -- 

los aeahAeadoxes en la,6 membxanah

El modelo ox.íg.ínal de un acahh.eadox, bue coneeb.ído oxí

g.Lnalmente en un bonma simple, lo.e Ae6uetados expen ímentales de Epsteín - 

183b) en la cuAva de captaeí6n de . íone6, mos~ on má6 de un zeAíe de h, í

péAbolaa xee tangulane6 como se o b s eAva en la gxáb.íea 3 pag . 100. En e.Ela - 

se muestxan las velocídades de captaeíón eon . ínblex.íonee maetíple6 ( lín.eÁu

contí.nuaz) . Esta¿ Obs exvacíones le pehmitíeAon a Epe.teín poe.tu.laA un meca- 

nismo dual de captaci.6n, aegdn la concentxaeí6n exxexna del i6n usada , a- 

bajo de 0. 5 mM el sítio de ; tAamponte e6.tcf loeaedzado en el plasmalema, -- 

m.íentAa,s que a aeta.6 concenthacíone6, 6e eneuenth.a en el tonopecu-to ( 184) . 

LaUu . (184) . índíea que doe aeahAeadone6 están . impl ící tob y podn ían eataA- 

opexando en a en,íe. Ní<sa en ( 18 5) concluye que laa . ínblex.íones maet iplea en - 

la cuAva de cap-tac.í.6n de . íones en aen,íe o en paxalelo, puede & eA eonsdsten

te con un modelo de un acaUeadon z mple multí6á6.íco en cada membnana del- 

malema y . tonopluto. 

En v.íata de laa . íntenpnetacc:one6 eonthadíetohíLu de -- 

loa datos e.í Uícos babados en ea h íp6tuí,6 del acwLAeadox , no es pozíble- 

LoneA haaxa el momento un modelo eonneeto. 



V et ocidad

de captac.í6n

det i6n K` 
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GRAFICA 3

meq g- 1 hn- 1

ConcentAac(.6n exteAna mM. [ Rb* J

G)rd6íca 3 . - Repxeaenxací6n de la íaoteAma de aóaoxci6n con mG.Ctí. u .cn- 

6lexíonea ( línea contínua) . La línea dízconícnua mue.¿tAa una

pahábo.ea, pon lo que todaa laz ízotenm" mue t an una cuxva

adhoneíón , aegan la eeuací.6n de Fneundlíeh. 
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Recc:entemente han sutg.ído conceptos s.ígn.ílícat¿vos,-- 

que han ayudado a actaxaA esto como: 

a).~ La - teox a de selectí.vídad de íonu dezeAmínada pot la 6ueAza - 

del campo eléctlr íco y la h.ídxatací6n del . í6n. ( 186, 187) . 

b).- La - teoX& de la eoopeAatív.ídad po,6ítíva y negativa, tomando co

mo modelo la eín1,tíea enz.ím4tica. ( 188) . 

II COMPARTAMFNTALIZACION Y RADIOTRAZADORFS CINFTICOS

FN PLANTAS C- 4. 

La cinética de expeliimentos con Aadío-t4azadohes, ha -- 

ptopoteíonado ev.ídencí.a6 pata la opeAaeídn de la vía C- 4. ( 189). Hateh y

Slaek ( 140), proveen un ahora expVamental . índUperusable, pata el entendí-- 

m.íento de . loe ptocesos que la componen. Cuando 6e equí íbta la vía C- 4

con aíh.e no" a.l y 14CO2, se encuentta que loe ácídos dícaAbox,ílícos de 4

caxbones : Oxaloacetato, manato y aápahtato, apahecen como productos ín ic c: a

la y como dntehmedíahíos p -X max¿os de la vía C- 4. Loe ácídos C- 4 maAeados

mue,, n una euAva de.. íneorpotaeí6n cóncava hacía abajo, la cual es posí-- 

ble exthapolwi£.a a un 100% con 14C, , íncotpotado a tiempo cexo. F.íg. ( 31a) . 

Pot ot&Q lado la3 cuAva,6 pata el A- 3PG y sub ptoudctos, muestran una cueva

de , íneoApotaeí6n convexa hacía a" íba, que es pos.íble extxaxapolaA a cero, - 

con el valot de 14C . íncotpotado a tiempo ceAo. La lncotpotac.í6n de la ta-- 

díoaetc:vldad en el áeído 3- 4os6oglíeéhíco ( A- 3PG) y sub pAoduetos, mue6--- 

t a.n una base logro¿ -Um ca, m.íentA" que el mateaje de los ífcídos C- 4 u l í

neal. Se han obseAvado cínU-ícas sím¿IaAes en expeAímentos con pulsos coA- 
tos. ( F.íg. 31b). 

Cuando se matean los áeídos C- 4 y el A- 3PG en un átomo
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F¿ qs. 31a - 31d. An" ís de nadiot Lazadones cinU-í.cos en e£ mexabo , 5mo

C- 4 de Z, mayh . Hatch 1971. 
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de carbono especíl.íeo, se observa que et caxboxíto del C- 4, de tos cí ídos

C- 4, mantíene un aatív.ídad eapeeí4íca con3tante, en un peAíodo de t.Lempo

menon que et caxboxílo C- 1 del A- 3PG . F, íg. ( 31c) pag. 102 . Fn expehí.men- 

toa de pulsos eontoa eon . los áaídos C- 4, se píerde nap.ídamente ta manca - 

en el carbono 4, eompaxada eon el eanbono 1 del A- 3PG, el cual mue, tha u- 

na 6a3 e togax tm.íca . ín í.cíal pnonunaíada ( F.íg . 31d pag. 102) . Las F,ígs . -- 

31 c y 31 d, mue,~ n que ex í ste un almacén t.íbne de . íntetrmedíwLíos manea-- 

doa, con cínétícae de maxcaje típ.ícas , pana , íntermedíatíos maxcados en - 

et eaxbono 4 de tos ácídoz C- 4 y C- 1 del A- 3PG; de utos nesuttados se de

duce ta 6 ígu.íente secuencía metab6 í.ca de 2a vía C- 4. 

CO2 externo ---- C- 4 de 6aído3 C- 4 ---------- 7- almacen de . íntexmed¿atíos - 

de CO2 ------ C- 1 de A- 3PG----------------------------- ---> pnoduato3. 

La medída dvicecta del almacén de . toa - íntermedíaxíos - 

de CO2 pon an" ís de nad.íot-tazadone,6 c i.nétc:co3 ( F. ígs . 31c y 31 d) , mues- 

titan que existen eant.ídadeó mucho mayohLe/ que las observadas pan s mple - 

dí6us.í6n de CO2 del a,úce y que sólo se producen en . la .luz ( Hatch, 1971) - 

141 ). 

La anteAíoA secuencía de neaceí.ones . í.mpt.íca que . la -- 

vía C- 4 e,6 una seAíe de keacr íones de eanboxílaeíón y se de6.íne el pnoce- 

so en t&uní.nos cínU-ícos. Las ev.ídenc,ía,6 dúcectas con nadíotAazadones de

la líjacíón del CO2 en el Cíalo de Calvin, son e scasaa ( 142, 143). Las ob

sehvaaíone3 anteAíonu son apoyadas pon tos datas de b.íjaeíón de CO2 a -- 
través del tíempo, pana dílexente/ esPecíes C- 4, moethando que . las c" va3

pana . los tícído3 d.ícaxboxíl tco3 C- 4 y A- 3PG, más . los pnoduatos, extAapotan

aptoxdmadamente a 100% y 0% kupeatívamente como se gnag.íca en . la Fíg. 31a
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Se ha 6u9eAído que más de£ 15% del c" b6n l.íjado pot

D.íg.i twt,& sangu,ínal íes, es . íneorponado díxeetamente en el C.íclo de Calv.ín. 

144, 14 5) , pesco este docto hace 6aZta demostcaxlo pon anís eínéxíeos . - 

S.ín embargo a 10 000 ppm de CO2 , se han obtenído ev.ídeneím de eanboxíla

Wn díAeeta de la RuDP en Penní.6etum purpúxeum ( 146). Se han hecho pocas

obsvLvaeíones de la .íneoAponacíón de 14CO2 díviceetamente at A- 3PG en las - 
pbant" C- 3 pot anáYus.0 de tazadones radíoacUvos, en las euale,6 los á- 

eídos C- 4, eompnenden un de las vaAíables, p,?Ao ex,íste muy baja paopor-- 

eí6n de los producios . í.n.ícía2.es y mu" tAan una rel pue,6ta cí.nUí.c.a muy dí- 

bexente de la duce , Eta en la F.íg. 31 pag. 102 ( 147). 

Los camb.íos del .tamaño del almacén de . ínteAmed.í.aAíos- 

dunanxe el susm.íní,6t o de CO2 y de las tcansíeíonú luz- oscuAídad, tambí- 

2n conj¿ man la s ecuencía metaból íca . ílu tAada antee.íormente. En las ho— 

jas de Zea mays ( planta C- 4) , las áeídos dícanbox.ílíeos , pries en tan una - 

6a6e logaxL m.íca antes que los almacenen de A- 3PG y RuDP respondan a la

t cansbercncía a CO2 puna, segu,ído por la Fotos.í.ntesds en el estado de equ,í

íbh ío ( 148) . Estos expeAímentos . ímpl íean una buente . íntenna sustancíal - 

de CO2 paxa el C.íclo de Calv.ín y muestAan la Aelacíón pnecwtsoA- producto, 
entree el " pahtato y PEP. Cuando las hojas son manten.ídas en CO2 líbne de- 
atxe, no se obseAvan camb.íos 6usta.ncíale6 en los almacenes de A- 3PG y -- 

RuDP, comparados con las de las plantas C- 3 ( 148). S.ín embaago en estos . 

expeA. ímentos no puede díAtíngu,írse la fluente de CO2 b. íjada, s.í v.íene del- 
C.íu de Calv.ín 6 del almacén de los ácídos C- 4. 

Desde el punto de víáta b,íoqu,ímíco y 6¿ s. íol6glco, la

vlz: C- 4 de las áeídos díea7box,ílícos, es más completa que la vía de nedue

cí6n de las pentosas 6os5ato 6 C,íclo de Calv.ín. 
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Una de las canactexatícas dee txa.nspwY te en la vía
C- 4, es el íntencambío de . íntexmed.cwtíos Sotas.Cntét.ícos enúte céZueas a- 

dyacentes y dentAo de la eéeula. Las ev.ídencías sobte el ttLansponte, se-- 

nañ examínadas en nelacíán a las datos d.ísponíbees en el contexto de -- 

p,.oees os de tAans pohte s. ím íZa tes en otxos tej.ídos . 

Pata destn A la vía C- 4 eon estudíos de nadíotAa.zado
nes, se nequíene , ínsonmaeíón aeeAca de las enz.ímas que - ínteAv.íenen en la

d.í,stAíbucíán de las component" de las neaceíones entAe y dentAo de las- 

céluea.s del me6o6ílo y de la va.ína vasculan. 

El punto medulan del pnoblema téeníco es dí,stínguúc- 

entAe las enz.í,mas u ohganeeos den.ívados de las dos típos de células Soto
s, íntét.Lcas , la vaína y el me,5o6íIo. Una de las Aoluetones a este pnoble

ma , - íneeuye el Snaceíonanúento pan dens.ídad, en medíos no acuosos de ex

tnaetoz de hojas ( 181) . Pana el maíz en patr ículatL, éste método piopoAc

cíona una 5epaxací6n completa de las ceonoplastos dee me,so6 lo y de la - 

va,ína vaseutan y da . ínso" aeí.6n sobAe las enz,ímas asoeíadas en cada típo

de ceoAopla,6to, así como su ohígen celulan. Bjonkman y Gauhl ( 182) en--- 

euentAan que las eéeueas del mesolí£o son neeatí.vamente Snág,ílu y las - 
de la va,ína muy nu,ístentes a la nuptuna. Ellos obtuv.íeton un buen gnado

de sepoAacc:fin pan molí.enda dísenene.íal del tej.ído de la hoja. 

Un ptocedímíento más vexsátíl sobu la 6epaAací6n de
celueas, se obt.Lene usando eelulasa y pectí.nasa paha degnadan la paned - 

ceeulan del tej.ído mesogilíco, obten,íendose los pnotopeastos de estas cé

lulas ( 199), posten.Lo" ente con tíempos más langos de . íncubac.íán, se ob- 

tuv.íe2on los paotoplastos de las células de la va.ína. 
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III TRANSPORTE INTERCELULAR EN LA FOTOSINTESIS C- 4. 

Et eomptejo Kranz contiene . los eomponenete6 esth.uetura

les esenciales de . la vía C- 4 . Habehland ( 200) espeeuk6 sobne . la posíb.ítí- 

dad de una d iv.is.i6n de . labor entice . las células de . la vaina y del me6olílo- 

en el complejo Kranz. Pobtenionmente Rhoades y Carvalho ( 201), detectaron - 

el bdtio de síntuí,6 de almidón en . la vaina vaseulat de . las plantas C- 4. - 

Aetualmente con . los exper.imentob bobee compahtamentaPízac 6n . intencelulan- 

de - la v.í.a C- 4, 6e encuentxa que . las enz,ímas de . la síntes s de . lob ácídob - 

C- 4, están en . las céltdas del muolílo y . las enz.í,mas de desearboxíla.ción y

del Cielo de Calvin, en . las células de . la vaina vascular. La con6íAmaai6n- 

c aEclati.va más íyLtene6ante de 2a sepaw,cí6n 6,Uíca de . lab dos carboxila-- 

bas hue encontrada cuando 6e usó CO2 radioactivo a tnavU del estoma y bi- 
carbonato radioactivo a ttavU del s,íztema vascular de espeeíu C- 4 ( bongo

y Amarantus). Se eneontx6 que a . los 3 seg. el CO2 nadioaetivo , es 4. ijado- 

en . lob ácído6 C- 4 del muoJilo, mientras que el A- 3PG y compuestos 6os6onc: 

lados se obtuvieron como ptí,ncipales productos, cuando 6e suplí6 b.iearbona

to mancado pon 3 seg a la vaina vascular ( 202) . La d.iví Sí6n de . labor vdsu

atizada pan Habenland ( 200), parece sen que . invo.luc" coopenatí.vtdad a --- 

eualquien nivel celular.. 

Para el estudio del tAansponte C- 4, es ú,íí.l tomax en - 

cuenta dos parámetros: El 6lujo metab6.lico ( JM ) entice . las eéluias del me

sojilo a £ a vaina vascular y el coebtcíente de dibus.i6n ( D) de . los metabo- 

Utos . invo.luc cado6. 

El tnansponte . intereelular de . los ácí.dos C- 4 6 metabo- 

lítos C- 3, puede set a travU de das vías, . las cuales tequíeAen Ilujos m. L- 

n.ímos de . los compuestos que . los constituyen, a tnavb de . la ínteAJ" e en-- 



tne las cU(ila-s del mesobdlo y de la va.ína vasculax pata ebectuax .ea Foto- 

sittes.ís. Paxa calculax .ea velocí.dad del tAansparte en el áxea de supexU- 

cíe en . las células del mesob.ílo, se utíUza .la s.ígu.íente ecuací6n: 

P

JM= --------- 
2 n e

un,ídades = mícAomo.les s-
1

cm -
2 , 

donde JM = blujo mtin,ímo; P = Fotos.í.nte-- 

síá neta; n = nadío y 1 - Ion g.ítud de las céeulas dee. mesob,íeo. S.í U blu

jo se ebectda a txavés dee plasmodemso, entonces JM puede seA con iegído- 

pon un bacton alba, co" e,6pond,íente al áxea de £ a . íntexbase, ocupado pon - 

el plasmodesmo. Fn . la, tabla V se muutxan los b.lujos JM co" eg.ídos al u -- 

sax alba = 3 X 10- 2 ( 203) . Las estí.mací.ones de alba, en matiz son eompaxa

bles con . las de . la vaína vascula- de to ígo con alba = a 2. 8 X 10- 2 ( 204).- 

U

204).- 

U almacén de . los dcídos C- 4 en 2a Fotostinte6í,6, puede seh estimada con -- 

pne,s. ící6n , hac.íendo expeAímentos con tnazadones nadioaetívos ( 191) y es- 

tos se han encont&ado acumulados en U citoplasma de . las células del meso- 

bdlo ( 205). FX b.lujo puede seri, estímado de . los gnad.íentes de coneentAaeí6n

ne.sultando . la s.íguíente eeuaeí.6n: ( 206). 

dcn de J m el blujo, D es el coeb. íeíente de d. íbui6. í6n de compuestos de peso

moleculan y etdtga sdm. ílaAes a . los dcídoh C- 4 y metabol tos C- 3 ( con un va- 

lon de 8 X 10-
6

s-
1

em -
2 ) (

207); C m y C b , son . las coneevttAaeíones de

kos ¿ feídos C- 4 en el mesob. íto y la vac: na vasculax ne spectc. vamente; n m y

D( C m - C b) 

JC= 
m----- 

m ( I n
b-- h

dcn de J m el blujo, D es el coeb. íeíente de d. íbui6. í6n de compuestos de peso

moleculan y etdtga sdm. ílaAes a . los dcídoh C- 4 y metabol tos C- 3 ( con un va- 

lon de 8 X 10-
6

s-
1

em -
2 ) (

207); C m y C b , son . las coneevttAaeíones de

kos ¿ feídos C- 4 en el mesob. íto y la vac: na vasculax ne spectc. vamente; n m y
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t b , son el tadío ptomedio de la capa de clotoplastos en la6 cIlulas del

me<so6ílo y la va.ína v" cular kelatívo a la 6. íbta del vaso eentscal. Las va

lote,s JC en la tabla V, son mucho mayotes que los valoAes de JM meneíona
dos eon antc í.onídad, pesco so£amente 2 6 3 veces mayoAe s que los valon.es- 

ealeulados de JMP en plasmúdesmos que co ntíenen el 3% del áAea de la .ín

telcsas e eelulaA. 

El gtadíente de eoneentscaeí6n teque ído para manteneA

el 5lujo de los áeídos C- 4, necesatio5 paha ebeetuah la Foto3.íntes.ís6, pue

de seA calculado tealucegtando la eeuacc:6n 2 y sust, tuyendo JMP pox JC
En la tab£a V se mue6.t7tan los datos del gtadíente de concentrací6n Aeque

n,ído en los ácidos C- 4 en el muo6 lo de Z. mays y de AmaAantus, es de - 

25 y 50 % te6pecítvamente del AequeAído, pon lo que 6e deduce que una pto

poteí6n s,ígn.í6 ícatíva del almacen de los & ídos C- 4 tes.íde en las caulas

de la vaína vaseular duAante la Fotos.í.n te6d s C- 4. Los datos de autonnadío

gAab.í.a pana A. spong.íosa , muestsca b" tante CM ( coneentraeí6n máxíma)-- 

en lau eélulas de la vac:na vasculaA, dupuU de 2 seg de exposící6n al
14

CO2 , obteníendo el 90 de la maAca de los ácídoe C- 4 . ( 208). 

Ttee puntos - ímpontante s son manten.ídos en Aelaeí6n a- 

las Ilujos mZnímos de los ácídos C- 4 de . las cUula6 del mesol.ílo a las el

lula6 de la va.ína vaseulaA dutante la Foto6.íntes.v C- 4. 

1) Los blujos pueden seA man;tenídos pot s-ímple dílus.í6n, como lo dedujo - 

Osmond ( 208). El eoející.ente de d¿6us. í6n apaAente paAa los ácídos C- 4, es

tí.mados ptev.íamente ( 2 a 16 X 10- 6 s-
1

cm -
1 ), 

6on cercanos a los valoAn

puh lícados . 
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2) Lob 6£ ujob ev.ídentemente kequíeten de concentnac íoneh menotes que eob - 

gradíenteb de poteneíae cteadob; sílob dcídob C- 4 ebtuv.íeitan conAínados

a las eée" dee meso6ílo. 

3) Lob 6lujob . ínvoeuc an mov.ímíentob pnc:neípaemente a tnavU dee peahmodeb- 

mo y no a tAavU de la .ínteA6ase de toda 2a célula. Lto e6td apoyado -- 

pot el hecho de que lob Ilujob potencí.aeeb JC , bon ale ededor de 100 veceb- 

mayotes , que los Ilujob ebtímadob, , Lequelrídos paha eseetuat . ea Eotob.í.nte-- 

b.ús, asumc:endo que ex ste mov,ím.íento bobAe 2a supeAj.ície eeeu2.an total ( Jm). 

A. ed" y ottas díeotíeed6nea6 no tienen 2ameeab de - 

bubetcína . ídentígícable en la paned ee£ueat, entre 1" células dee mebo6í,eo

y de ea vain vabeuean, de tae manena que la paAed eetu.ean de ea membtana- 

p " m,ítíca, puede haeec aegun.a eontxíbuctón a£ 6lujo total del metabol to.- 

Utta canaetenat,¿ca de ebtab plantas, u 2a sepatací6n gtande que exí,6te - 

entne los eeotopeastob del mebo6ílo y 2o,6 de ea vaúaa vabcuean ( 173) y co- 

mo eonseeuencía, los metabol tob tend4-& n que moven6e a un gtan díztan

cía. La gnan teb.íl6tencía de díbus íón . ímpuesta pot .ea 2ongítud de la vía de

d.íbu6.í6n, puede bele compensada por la tuísteneía de £ a paned eeeuean de - 

eais eéeueas memjí o- va.ína y pot mayot coneentnac í.6n de gtadíentes de meta

bol í tas ( Tabla v ) . 

Un an". í s símí&ut dee Ilujo de metabol tos C- 3, pto- 

puesto pana operan entre eéeueas de la va.ína al mesob.íf-o, e3 dí6.ícíl de de

mobtnan , ya que eJtudíob con , Ladíotrazadores , nob dan ev.ídeneíaz ddnee-- 

ta,s pana estáme ee tamaño dee almacén, que es muy grande. Sín embargo en- 

e6tab eb peeíe.a hay ttav,6 ponte de aean.ína ( Tipo PCK, tipo EM - NAD) , lob da-- 
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TABLA III. Ptop.íedade s del .tAanspon,te . íntencelu.Lan de toa ácídos C- 4 y -- 

Co 2 durante la 6 o.toa.íntes.íl . C- 4. 

PARAMETROS SIMBOLOS DE LAS Z. macs A. edulí3

ECUACIONES Y UNI

DARES. 

Fotoslntes.í,s

neta pon vol. 

de hoja. P MiChomol/ S/ cm- 3 0. 185 0. 180

Supenjícíe de

las cée las de

la va,ína v" culan 2 nl

cm2/ cm3
125 220

Flujo de ácí.doa

C- 4 nequetído en

la sup. total. JM m.ícicomo£/ S/

cm2
1. 48 X 10- 3 0. 82X10- 3

Flujo de áeí.dos

nequeAído en la

vía plasmodesmo i m,íctomol/ S/

cm2
0. 049 0. 027

Med.ída del alma- 

cén de ácídos C- 4

ínvolucnados en la

Fo.tosínte s. í..s . m,ích omol/ 

cm3
1. 85 1. 82

Concentxacíbn máx,í

ma de ácídos C- 4 en

el mesé6íPo Cm m,íCh.omal/

Cm3
38 60

Radío de la capa

del c2.ohoplasto de

las células del me

566UO km cm 0. 006 0. 008



PARAMETROS

Radío de 2a capa

del c2ouplaeto

de las células de

la va¿na va&culwL

Flujo de ácc:do.d

109- 

SIMBOLOS DE LAS
ECUACIONES y

UNIDADES. 

k ( cm) 

C- 4 ca.L'culadoa

según 2a ecuacién 2 1 m,íchomol/

cm2
Gnad.i.ente de ácí- 

doas C- 4

Concentxací,6n de

CO2 + HCO3

Flu,jo de netonno

de CO2 + HCO3. 
segdn Ec. 2

Cm - Cb micAomotlem3

mic)Lomot/

cm3
mtcAomotl3 / cm3

Z maya

0. 0045

0. 178

12. 5

0. 6

0. 0035

A. edul,íis

0. 0025

0. 052

31. 3

2. 0

0. 0022
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tos cuantí.tat, vos y c. ínétc:coe de ala , ína marcada, 5e mueven paralelarnente

a . Loe áaídos C- 4 en C- 1, C- 2 y C- 3 ( 209) . Estos datos eug.íeAen que el al

macén de a.lanína en la Fotoetintes.í s y de . los ácídos C- 4, son comparables - 

en tamaño , y . Los gnad.íentes de coneentAaci6n y Dlujoe de estos . íntehmed.ía

kíos, podx£an . seA comparables. 

Las modelos propuestos Aequíenen que . Los D.lujos de . Los

áaídos C- 4 y metabo. ,¿bs C- 3 , Sean íguales , peAo de dútecc 6n opuesta. - 

La dí6iu.í6n de metabo.Ldtos en díreecíonee opuestas, no pnesenta díD.ículta- 

dee, peno alguna íntekwe,¿% Pnthe -la diDue.íón y el Dlujo de agua en este - 

s. tema, podt.ía ataA .ínvo.luchada. El D.lujo de ácídoe C- 4 e5 opuesto al de

los metabo.lítoe C- 3, o 6ea. del tej.ído vaseulan a, laz cUulas del mesojílo. 

IV BALANCE DE CARGAS y GRUPOS AMINO DURANTE EL TRANS- 

PORTE INTERCELULAR C- 4. 

El tAa" pon te . ínteneelulan de . loe metabo.Pí tos C- 4 y

C- 3 propuestos paha openar en la vía C- 4 F.íg. 30 pag. 89. es eons.í stente- 

con un balance de carga de gtupos am.íno. S.ín embango exam.ínando . Los uque

mats de . la Fotostintesís C- 4 en . la F,íg. 30, se muestAa que . Los ptoeeSoe más

simples de . ínteteamb.ío de metaboPítos C- 4 y C- 3 . í.nteAcelu.laA, son pos.í--- 

b.le,s en . las espeaí.ee PCK, el oxaloacetato Dotmado en . las célulus del meso

Dello, puede sek tAansbeAído dí)Aectamente a las c¿¿ulas de la vaína vascu- 

laA y deseanboxílados pot la vía de . la PEP- carboxíquínaea, s.íendo tegne,6a

do el PEP a . las células del meso Dd lo . Pon otno . lado en . las e,6 pecíe s EM - 

NAD, el malato s.í.ntetí.zado en . las cMulas del mezolílo, debexan seA dí-- 

tectamente de,6canbox.ítados pon 2a enzíma málíca. dependíente de NAD, en - 



Zas céeu2as de £ a vaína vascuEac , el pínuvato que kesulta de " ta neac-- 

cí6n, es negresada a 2az cUulas dee meso6ílo. Ambas alteAnatív" reemp.Ea

zan a los 3- ítemas de 6lu10 aspahtato- a£ anína y pon U tanto , Leemp£ azax£an

la necesidad de usac un secuencía compleja de ikiteAconveu íones de am.íno

dcídos - cetoácídos F,íg . 32 pag . 114 y F.íg . 30 pag . 89 . 

Lai aPtehnativas anteAiores Son . inopeAabtes pon tah - 

síguíente3 razones; existen 6ue, tu ev.ídencías pon estudíos hechos con -- 

ttazadores tad íoact-ívos en células y hojas . intactas, " í como con e6tud.í- 

os enzdmdtí.cos, de que ex,ísten .los amínodeídoz como . íntelrmediauíos de £ a

Fotosíntes-ís. y . los estudíos con Aad¿otAazadore,6 . índícan que el almacén - 

de leído oxaloncet.ico ( AOA) en dijetentes van.íedades de espec. íes C- 4, Aa- 

namente es mayar del 5% y Inecuentemente menor que . los almacenes de mala- 

to y aspactato . Bajo estas c Acunstancí.as , el o xaloacetato ( AOA) podría - 

seh . inadecuado paca proveeh el grad.íente de concentAocíón pana ebecturuL - 

ve- ocídades aprop.í.ada6 de llu10 hacía . las células de la vaina vascular .- 

Pana . las especíes EM - NAD, s. í el malato detívado de -las células del mesobt

lo buena descanbox,¿ ado poA la enz.í.ma NAD- mUí.ca, entoncea un s-ístema al- 

ternatí.vo pana 2a oxídací6n de NADH a NAD+ , debvtia ser AequeAído pana - 

la neduccí6n de otro compuesto díbenente a la neduccí6n del oxaloacetato

a malato F.íg. 30 . La na;unaleza de tal sistema operando en m.ítocondt la a

velocídades med.íbles con la Fotos.íntes.í s, no es aparente. Pon estás Aazo-- 

nes las Inte,6 s y transpante de aspartato, provee una explícací6n mdS ra

c íonal a los datos. Cuando el as pwitato es thtans be k ído a . Es células de 2a

vaina vaseulan, la alan.ína es producida y ,. egresada al mesobdlo, en vez - 

de pdtcuvato, ésto mantendr,í,a el balance de grupos amíno . íntAaeeEulac, " í

como el aeoplam.íento pana las neaceíones de txansamínaeí.6n dentro de la - 

cUulas F.íg. ( 32 ) 
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Fig. ( 3). Catalización de la aminotransferasa trans- 

formación en especies EM -NAD y PCK. 
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TABLA V. Velocí.dad mínima de£ t.anspohte de metabolítos en clonop.l" tos - 

ínzaatos del mes66.i.lo y motoeondhia de . la vaina de plantas C- 4. 

Velocidades de neaeei.6n dad" en mícAomo.les mín
1

mg. -
1

Clara. 

ORGANELOS y

PROCESOS Z. Mays A. spongíosa

CLOROPLASTOS DEL MESOEILO

Re.lací.6n

In6.P.ujo de píAuvato/ 
E6lujo de PEP ........................ 1. 5 3. 8

In6lujo de AOA ....................... 2. 5 3. 0

Eálujo de malato ..................... 3. 1 1. 2

E61ujo de A- 3PG...................... 1. 6 4. 5

E61ujo de DHAP ....................... - - 4. 4

MITOCONDRIA DE LA VAINA VASCULAR

In6lujo de ácidos C- 4 ............. 0. 03 5. 8
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Loa esquemas ptuentes en la vía C- 4 Fíg. 30, neee- 

6 tan gtandes 6ujoa í teneelulaLm de las áetidos dícaAboxílí.eos, mono-- 

canboxílicos y ottos metabolítos tales como A- 3PG y DHAP. Flujos compana

bles de metabolítos de las clotoplastos y m. í tocondxía en las espeeíes . tc; 

po EM - NAD, Zambíén son tequeh í.dos dunante la openací6n to -tal de la vía - 

C- 4 , la que ptec í,sa la exíA tencía de un balance de cangas entre los eom

pwLt m-í.en.ts ínteteelulanes y las cUulas . V,í suaQ.izando de un manCAa --- 

simples.í.mple ex cste un apaa.en te desbalance de eangas negatí vas a úcavU del es

pac o, . ínteAcelulan. entAe . las cUulas de£ meso6.Cl.o y la va.ína vascular -- 

con los blujos acoplados a los am.ínoáeídos C- 4 y a los dcídos C- 3 y

tamb.íén de A- 3PG y PHAP en d ftecciones opuestas. S.ín embango en --. 

t&unínos de cahgas negatívas, en metabolítos solamente hay un balance en

tAe cUulas, s.í es consídetada la secuene ía metab6liea completa. As.í pa - 

ha la vía de los dcídos C - 4/ C- 3, el balance es mantenído cuando se toma - 

en cuenta que un de las caAgas del gtupo canbox.Glo en los ácidos C - 4,, 6e

deAíva ín.ícíalmente del CO2 en el mesolílo y b.ínalmente apanece como CO2
en las eétulas de la va.ína vasculan. Pon otAo lado el balance de caxgas- 

negatc:vas, es sat 6eeho s. í la vía de A- 3PG/ DHAP es eonsídeAada en tékm.í

nos de su metabolí6mo completo pon la vía de . las pentosas- 6os6ato. Pot o

tAo lado , enlatíza, emos que un análís,ís en el balance de eangas comple- 

to de estos glujos, podx a nequen.úc la eonsídenaeí6n de ptotones u o.tAos

mov.ím,íentos de conthalones , así como componentes de las teaccc:ones de - 

6osbo,tílací.6n y píAídín nuele6tLdos, medíados pot teaccíones de 6xído- te

duccí.6n. 
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V TRANSPORTE INTRACELULAR EN LA FOTOSINTESIS C- 4

Dentro de ambas células, . la del mesob.ílo y , la de la

va,ína vascu.lan, exfste un pnocuo complejo que - ínvo.lucra el mov-ímíento - 

de metabol tos entAe el cí toplasma, el clonoplasto y . la m. í tocondx¿a, y - 

que son esenciales en el Slujo de carbono, en la Fotos-íntes-í s C- 4 F.íg. 30

como . 6e ha dicho antexíonmente pags . 87, 98 y 90, . las neaccíones en 2as - 

células del mesolílo para .la 6onmací.6n de , los ác i.dos C- 4 ba,6ícamente 6on

s.í.m.í lares en todas . las es pec í" C- 4 e . ínvo.lucnan sístemas de tAans pon te- 

s-í.m.í,lcAes. S.ín embargo en . las células de la va,ína vascular hay d.LJeren- 

cías sust ncía£es en el sítío de descaAboxí.lací6n de . los ácíclos C- 4 y - 

mecan.Lsmo, nequíxíendo de díberentes pcocesos de Ptansponte en las díje- 

nentes es pecíe s C- 4. 

El tAansponte de piwvato en . los clonoplastos del me

sol lo y su conveuí6n a PEP, depende de . la botojo3bon.ílací6n en experí- 

mentos neaf-ízados en Z. mays; A. 6pong. íosa y D. 6anguína.l ís ( 176) . Las

velocídades máx ímas de captací6n de CO2 encontxadas en . los metabol tos, - 
Uueron compatab.les al 62ujo neto de carbono dunante la Fotos.ínt" í,6 ebec

tuada en hojas de utas plantas ( Tabla VI ) . Hubeh y Edtw ds ( 210) mos

t anon que . los c.lonopl" tos del me,6oáí£o, tíenen una alta ajínídad para - 

pí uvato ( Km 0. 1 OM), comparable con . la Km de , la p xuvato P.í d íqu,ínasa , 

ín v.ítho ( 181). El náp.ído # Aansponte del píAuvato, es otta caracten.ístc:- 

ca díst, tíva de . los cP_onop.lasxos del muo6 lo de . las plantm C- 4, 6ín - 

embargo en clonoplas.tos de espínaca C- 3, el txansponte del píAuvato se- 

neaP.íza a velocc:dades más . lentas ( 211) . 

El metabot ísmo del p Au.va-to, pon el si -sterna píAuvato

to Pi díquinasa en clonoplastos íntactos del mesobdlo, tambi6n kequíeAe
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eaptaeí6n de ontobosbato. Es eoneeb.Lble que pudíeAa exíst-íA un ínteAeambío

ontobo,s lato /boeboeno£ píxUvíco, mediado pan un tkan,61oeadon de bas6atos co- 

mo sucede en los ceonoplastos de la6 espeele6 C- 3 ( 188), aunque actualmevn- 

te el meeaní/ mo de la captaeí.6n dee pínuvato, es un pnoblema . íntenesante - 

y está Mn 6ín Aesolveh. 

El , íntencambío en la eaptací6n de áe.í.do oxaloacWco - 

AOA) y exeAe,6í6n de malato en los clotoplahtos del mesogdlo, . ímplícan la

exí,6tencca de un tnanAloeadwi s.ímíla>t al de dícaAboxílatos en lo6 e. lonop a 

tos de. espinaea ( 188). La vesoctdad m.ín.íma de eaptací6n de AOA y el eblujo

de malato, son compaitables a Ka velocídad neta de la Fot06.íntesí,6 en las ho

ja,s de estas plantas ( Tabla VI ) ( 186) . Los e.lonoplastos de estas e6pe- 

eíes, tamb.íen tíenen un capaeí.dad s" tancíal pvra el transponte de A- 3PG , 

que es dependíente de la evolucíón del oxígeno y que va acompañada de la - 

6otmací.6n y ebeujo de la DHAP ( Tabla VII ) . Po6. íb.lemente esta traniloca- 

eí6n, . ímp.líca que la vía del A- 3PG y la DHAP Sean s.ím.ílates a la tnansloea
eí.6n de jos4ato como sticede en . las plantM C- 3, esto . ímplíea un Aecambío - 

de P.í- A- 3PG y P.í- DHAP. 

En las e specíes típo EM - NADP de plantas C- 4 , la des-- 

can.boxí,laeíón del malato, tíene lugaA en . los elonoplastos de la vaína. S. ín

emban.go un mezcla de plastldío6 pnepaAado6 a p~ de hojas ínmadutm de

maíz, bueAon eapace,6 de as-ím¿laA CO2 pot el C.íclo de Calv.ín. Del esquema - 

de la F.íg. 30, uno puede pnedecíA que los elotopiastos de la va.ína en este

típo de especc:es, puede seA capaz de tnaupoxtan. malato e . íntencambíanlos- 

poA pdAuvato, s.ín embargo el sí stema de tnansponte de malato de estos -- 

cloxopla,stos, puede seA s mílat al tnamlocadoA de dícatboxílatos en las - 

elotoplasto6 del mesobdlo ( C- 4) y de upínaea ( C- 3) ( 212) . A se-mejanza de - 

l06 eloAopl" tos del meso6ílo, el mov-ímtento de pínuvato a lo6 clonopl"-- 
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tob de . ea va,ína v" cuban, díb.Cenen dee sístema de . ínteAcamb.ío lento paha

eatob compueatob, en ceonopea3tob de upcnaea. E£ ellajo eompbementan í.o - 

de malato e . ínseujo de p.íhuvato de los ctonoplabtob dee meso6í£o; y el - 

ín6lujo de malato y e6£ ujo de píxuvato de lob eeon.opea stob de 2a vaína

vascu£ an en £" plantas C- 4, puede seh que nepnt6ente un s tema an.íeo - 

de thansponte que no puede sen . ígualado al mov,ím.íento de metabolítob de- 

pbanta,6 C- 3. ( 189). 

Fn las plantas C- 4 Upo Bf- NAD , , ba, d íltt í.bucí6n de

enz.ímas, índica un 6ecuencí.a deb metabolízmo más complejo, que . í.nvobu-- 

oAa a £ a mí tocondh ía como U sít í.o pn cncípal de deseanbox íeac 6n F,íg. 30

pag. 89 . La mítoeondnía de e,6tas p.banta6 descanboxíea a • bob ác.ídob C- 4, 

a vePocí.dades mayones al b.bujo de eanbono dunante la Foto3íntesí's C- 4

Tabla VI ) . La descanbox lac,¿6n . ín v.ítho, nequíene ba adící6n .6 muetá

nea de " pcAtato, aesa- ceto glutanato, malato y ontobobsato ( 176), que - 

ínvoeuena el consumo neto de cvpahtato y la pnoduecí6n de pucuvato. Como

be mue s,tAa en ba F.íg. 30, be , Lequ.íeAe una vía de a« a- eeto geutanato/ geu

tamato , paha las neaccí.ones de amínothanbb~ a lte6ponsablu de la ut.í- 

1 zac.í6n dee ah pwttato y la bonmací6n de alan ína. Fn m.ítocondn.ía s a.í s ba - 

das, al agnegan malato, be nequíeAe e,6tableeeh el C.íclo NAD+ - NADH , con

la enzí.ma m¿Uíea dee NAD y la. NAD - malato duh,ídnogena,6a. Fe ontobobbato- 

puede seiL nequeni.do en un sí,.tema de aeanneadan paha malato, s mítaA a - 

lob que ope+ea n en othaz mítocondn ía/ ( 213) , pueáto que n ínguna de ea3 - 

enzíma,6 . ínvo.bu.e>Ladas en la deiscanbox laeí6n, nequíe>Le ontobobbato. A?teA

nat-í.vamente malato y ontoSobtato, pueden bacíe ta: ¿ el thamYJonte de a,6-- 

pahtato y alba- ceto- glutanato, hac,¿a dentho de la m.ítocondt&, como be - 

ha de scx to en otAo s sí, tema s ( 214) . Fn la,6 pea.nta,6 C- 4, Izt,& aa; c:v.ídadeb
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ORGANELOS y PROCESOS

C. P.on.oplutoó dee meeo6í o

In6lujo de píxuvato/ el u.jo de PEP

In6lujo de AOA

E6lujo de malato

In6£ujo de A- 3PG

E6lujo de DHAP

MI.tocor;wLía. de Pu vaína vascu.2ah

In6lujo de tic.ído s C- 4

VELOCIDAD DE REACCION

Z. maye A. apong.íosa

m.ínomoleó m.íñ 1 mg - 1 Cion

1. 5 3. 8

2. 5 3. 0

3. 1 1. 2

1. 6 4. 5

4' 4

0. 03 5. 8

TABLA V'. VELOCIDAD DEL TRANSPORTE DE METABOLITOS EN CLOROPLASTOS DEL ME- 

MESOFILO y MITOCONDRIA DE LA VAINA VASCULAR DE PLANTAS C- 4. 

189). 
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de deácanboxíeaci6n son diez veces mayones a las que se ebectdan en pnoee- 

S oa o x ídatívas en la h e, p írací6n ( 215) . 

Expeh ímentoa xeaC zados in vivo eon las peantaS C- 4 T.í

po EM - NADP y EM- NAD , deben sex . íntenpnetados paha maatJcar la gnan impon

Lancia de la movilidad de los dcídos C- 4 entre eompaxt míentos . ínttaeeluea

nes . Pon ejemplo en songo b.íco2.an y Atx.ípeex spong.íosa, lo S ácidos C- 4 - 

marcadoS pon el metabolizmo dee succinato 14C en la oscuxí.dad ( almacén m.í- 

tocondh i.a,e de succínato 6 almacenes mí tocondn í.aees y cítopeásm.ícoa ) , Son- 

conve tídoa nap.ídamente a pnoductoa 6otoS. íntéuícos en ea luz ( 215) . Eatoa- 

evetitoS , ínvolucAan a los sí,stemas de descaAbox.ílacíón de los áaídos C- 4 de

la m.ítaeondtía y eeonapeastos mai6 que al Ciclo de . eoa ící.dos txí.ca tbox í P. í -- 

coa . En las plantas C- 3 , los mÚ moa expex¿mento s de luz, a o scuxídad, mu- 

eatnan poca trans1enencía de manea de los áe í.doa C- 4, dexívados de succína. 

to a pnoductos botoa.íntetícoa. 

Loa estud.íoS de di,6txíbueí.6n de enz.ímas, han Jae,2ado - 

en la .eoeae.ízac,íón de 2a PEP- cuAbox,íqu.ínaSa, " reacciones de deseanboxí- 

laci6n de . ears plantas C- 4 típo PCK, no se eneuentnan en n,íngún ongane2o de

eaa céeueas de . ea va.ína vaaeueah. ( Tabla VII ) . La deseaxbox,íeací6n proba

b.eemente tiene lugar en el cítop.eaama de estas céeueas y . ea 6.íjací6n dee - 

CO2 pan . loa ceonap.eastoa de . ea vaína vaaeuean ae ptuume que Sea . análogo - 
ae de . las plantas C- 3 , Sin embargo en las plantas C- 4 tipo PCK, se conoce

paneíalmente este meeanísmo y en este momento existen pxob.eemas sustancía- 

ees que deben Sen tcsuePtos, tales como . ea / uente de ATP pana ea PEP - carbo

xíquínasa y el meean¿ smo de . ea lo," ací6n de. p Auvato a pahtilr. de PEP. 



TABLA VII. ACTIVIDAD y LUCALIZACIUN DE LAS ENZIMAS DE LA VIA

C- 4 CN LOS SUBGRUPOS. 

Unídad de ac.tívídad = 1 mícAomo2/ min. 

Abuv.LatuAa6 : 

ENZIMAS

PEP- canbox it" a

Piva.vato, Pidi- 

qu. ína,s a

Adenitato quina, a. 

PiAo 6 o6 6ata6 a. 

3 - PGA a ttioza

P- enz.. 

O-tAa.6 enz.cma6

PCK

M = mesój.ílo

CV = célu£ais de 2a va,í.na v" c~ 

C.ít. = C.c toplazma

C.eon = Clouplais.to

M.íto = M.itocondxúa

ACTIVIDAD LUCALIZACIUN ACTIVIDAD EN
Típo ce.2u.ean c- 3
dentAo de 2a
céWa. 

15. 40 M cíto 0. 4 - 1. 5

3. 10 M eeono 0

17. 45 mayon en M eloho 0. 5 - 1. 0

en M. 

20. 60 mayo)L en M eeono 2 - 4

en M. 

hdmílaA a C- 3 ambos eeono -- 

6. c ílaA a C- 3 C. V. eeono -- 
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VI TRANSPORTE DE METABOLITOS EN RELACION A LA

ACTIVIDAD FOTOQUIMICA DE LOS CLOROPLASTOS. 

A pantíA de las pndmenas concepciones 6obnv los pnoee- 

sos coopenatLvos entre las eéeueas de la vaina v" cueat y dee mesolílo en~ 

la Fotosíntu ís C- 4, se ha neconocído el tnavusponte . ínttncelulat del mala- 

to en las upee íes tipo EM - NADP , donde eonttíbuyen el CO2 y el potencial - 
de teduccc:6n de las céeulas de la vaina vasculan ( 216) . La posíb,Cl ídad de

que el NADPH 6onmado en esta vía eonttíbuya d,íteetamente a los nequenímí-- 

entos del Ciclo de neduccí6n dee eanbono, ha sido eonnelacíonado eon las - 

canactelwstícas utnu~ ales de los cl.onopl" tos de la vaina en esas ezpe

cíes . EC dímm6 smo de los clonoplastos ( 180) y la pnesencía de tílaco.í-- 

des no aptuados en los ceonoplastos, son de4ící.ente6 en actividad de FSII

naz6n pon la cual se haya hecho un nevís í6n de las gonmas de tnansponte- 

de eeectxones en las neace.íones lum.ínosas ( en ceonoplstos de mutantes de

tabaco C- 3), peva tnvestígací.ones más necí.entes • sobne las pnop.íedades foto

qu, m.íeas de las elonoplastos a•íslados de las plantas C- 4, han. conjíAmado - 

las dej.ícíencías de FSII en las eéeueas de la vaina vascuean, pantícuean- 

mente en las espeeíes EM- , NADP ( 218) . Sin embango las plantaz de este tipo

muestnan un desannoleo nomnae del gnana en ambos típos eelueaus ( 175) . En

expexmentos con puUos conto.5 ( 219) se ha obsenvado que la EM - NADP puede

eontAíbuíA eon NADPH2 paha l.a nedueci_6n dee eanbono en ceonoplastos de las
cée" de la vaina de6 ícientes en FSII. La actividad paha FSI es nonmal - 

paha todas las e6peeíes. 

Una mejor. eompnens. í6n en el dela Aol.Co de la negueacíón

de este complejo sistema de coopenat,¿v.ídad en la Fotos.íntesís, es muy . impon

tante pana los " tudc:os sobre el metabolismo C- 4. 
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MECANISMO DEL TRANSPORTE DE ANIONES EN LOS CLOROPLASTOS

CON METABOLISMO C- 4. 

Las reacciones que opeha.n en el medo6ílo , don comuna a

todaz las peantas C- 4. El papel bás.íco de laz cUulas del mezo6ílo, u la a- 

zdmílaci.bn del CO2 en loz ácc:doa C- 4 , pana e eA tAan s pon tadoe a las cUulad

de la vaína. El CO2 es asím Pado en el c topecema pot la vía de la PEP- can-- 

box.ílaza y el PEP e6 txanspontado a las cUulas de la vaína, donde ee titau- 

bonma en pdnuvato, el cunl es !! n arúbn capaz de atta.vezar la membrana ínteA- 

na del eeoropin_ sto med.íante un tnanzlocadon de boebatoz. 

La ruta de ut-íUzaeibn del AOA , vaxta eegdn el grupo b

típo de upecíe C- 4. En el tipo EM - NADP , el AOA eó neducí.do a malato por - 

la vta de la NADP -malato duhídicogenasa y el malato ze mueve a las células - 

de la vaína en donde ze descanba-<,¿Ia ptoducíendo pítuvato, que ez regresado

como en el cazo antexíoz a la cUuUz del mezo6.í2o, como se obseAva" en .el- 

e,6quema de la Píg 30 En oxicos grupoz el aspaxtato remplaza al malato y u - 

te ácido ze mueve a las eéeu.eaz de la vaína en donde ea deseanboxíea.do . La

alan.ína que ez un" compuesto C- 3" , tetonna al mezob.íl.o, cuando el aspan tato

ea ttanzben.ído a lz cO-Waz de la vaína, de tal maneha que el balance de los

grupoz am.íno ze mantí.ene. De utas ev.ídenc " podemos eoneluuA que el ácido

3- 6oz6ogl; c& j-íco bonmado en laz célulad de la vaína, puede regnesar a laz eé

lulas del meeob.ílo, pon reducc 6n de la d.íhídnox,íacetona bozbato. 

La buncd bn báz.íca botoz.ínt, Uca de las céeulae de la vaí

na, es la ducanboxílaeibn de loe ácidoz C- 4 y la xeaz.cmílacíbn dee CO2 bon
mado en el C.íclo de reduecíbn de las pentozas- bozlato , Todas ezzae neaccionez
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ocw ¿Aen en -dí6cAenteb compaxtímíentos, como se mencionó en la dezcAípcí6n

de los típos de es peeíes C- 4. 

Dupuée de la ievíz í6n de datos 6obne el eztu , ío de la6

canbox,¿easab, se concluye que la PEP- carbox &¿ a, act6a zolamente en el me- 

666.íeo y la RuDP- canboxd,Raba y o~ enzimas del Ciclo de Calv.ín, en las - 

eéeulab de la vaina va.6eu&l L, ya que en los clonoplab.tos del mebobílo, 6e - 

nealízan las neaceíonu dependiente.¿ de luz; en cambio las neaccíone6 que - 

6e ebeetúan en la oscuxidad, no se leevan a cabo en estas célal,vs, ponque - 

eaneeen de la RuDP- eanboxílaba y o.tA" enz.ímab del Ciclo de Ca¿v,ín, que s.í

exí,s.ten en la vaina vabeulan.. 

U.tJra de las eonclu,6íonu dmpontantu de e6.ta nevd6.í6n - 

e6 eP hecho de que las ácí.do6 C- 4 6e mueven hacia las eéeulab de la vaina - 

con d¿6enente6 mecan.íbmos de de6canboxílací6n , , los cual.ez dan laó b" e6 - 

para la agnupaeí6n de las plantab C- 4 en t.e,6 gnupoz díztcntívos. 

Pana el pnímer grupo, ( EM - NADP) el malato dehívado de

las célu.laz del muol lo, u dedcanboxdlado en las eéeu.lab de la va.í,na. Am

bab células contienen actividad de eb.ta enzíma, peto u más acentuada en - 

la vaína. Loz otcoz dob tipos carecen de alta actividad de ebta enzima, pe

no prebentan elevada actividad de otha enzima que u la abpaxíato y alaní- 

na am.ínothanbbenaba, que 6e dísttíbuyen igualmente en los dos típoz. En laó

espeeíu del 2o. gnupo, la ducarboxí.lací6n de los ácído6 C- 4 ocunn.e me— 

díante la .íntenveneí6n de la PEP- canboxíqu,ína,ea( ttípo PCK). En ambab eélu-- 

lad la actividad y local-ízaeí6n de la enzima ea adecuada pana los pnoeebob

de ducanbox,í lacc:6n mo6tAado6 en la F.íg. ( 30) del capítulo antmion. 
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VIII EVIDENCIAS EXPERIMENTALES DEL TRANSP(IRTE DE

ANIONES EN PLANTAS C- 3. 

Pana . tenen mejon - ídea sobte eL . tAa" patte de an,íones - 

en las cUula3 de la va,ína vaseu aA que mueve íntelimedían.í.oe del C.íclo de- 

Calv.ín hacía las células dee me,6o6ílo, FLev.ísaAemos bnevemente los utud.Los

egeetuados en eeonopl" tos de plantas C- 3, ya que podemos conelu,íA que . Las

clort.op&, Stos de la vaína, openan semejante a_ .Los C- 3. Los estu.díos de pels- 

meabilidad de la doble membnana en elorsop2a6tos a,í62ados pon métodos acuo- 

sos y no acuosois, . índ.ícan que eív tos aríone5 como el A- 3PG, la DHAP y al- 

gunos deídos dícanboxf_l cos, tA" pasan la doble membrcana ( 220). 

Heedt y Sauer ( 221) paha loealczan la batnena de pen-- 

meabilí.dad de la doble membrsana, aí slanon y míd.íeAon la petimeabílidad de - 

muehos compuestos y eneontrsacon que penetAaban . todos los compuestos de ba- 

jo peso molecular como nueleitídos, de ívados de bos6a.to, áeídos d.ícanboxc: 

lí.eos, sacaxosa. E6tos m.í smos autores dedujeron de sus expetúmentos que H-- 

cíetztos an,íonea como el A- 3PG y e£ malato, son captados pors el eeonoplasto

que los concentAa en contra de un gnadíenle. E¿ta pxop.íedad se píVsde cuan

do los elasopLaátos son rotos osm6tícamente ( Tabla VIII), . índ.ícando que - 

la eaptaeí.6n es ebectuada pon la membrsaana . í.ntetsna, ya que como se d.íjo an- 

tes, la membrana externa es permeable a estos metabol tos. Pwt lo unto la

captaeí6n de A- 3PG y de malato del espacío . íntermembAanal a través de la - 

membkana . c: ntenna hacía el utroma, es medíado pos un tkansportado,&. 

TABLA VIII CAPTACION DE ANIONES EN CLOROPLASTOS DE ESPINACA. 

Clonoplastos intactos Clasopeastos notos

ácido bos 6og.Pc: c6Aico 13. 7 1. 5

malato 13. 0 0. 5



125 - 

De la tabla antenfon podemas eoncluiA que el A- 3PG y el

malato, se eneuentAan dentico del elonoplaeto y atxavíesan la membnana ínteA

na. 

TRANSPORTE ESPECIFICO DE ANIONES, 

El # aneponte a tAavée de la membnana íntehna ee le ,lea

mana en lo e.iguíente " tAauponte en el elonoplcuto " . Se han ptopueeto

t,te,s mecaní,amoe de t a.nsponte eapecí6íco paxa loe ani,onu: 

a).- TAanelocadon de 6oe6aloe

b).- Tnavu,locadon de dícoAbox.í,e icoe

c).- TAanelocadon de ATP. 

En la F.íg. ( 33a) ee muutxa el tkansponte de eompuebzas

cadíoact,¿vob. Se obeeAva que el t aneponte de A- 3PG y P.í eb muy Aápído en

eamblo el de hexoeae- boabato ee lento. 

La medida del lnteAcamb.Lo de metabol toe, ee una heA.a- 

m.ienta dtiepaaa d.cluacdaA la upeei.6,. eídad del t ansponle. a tAavéa de la me

membAana . c.nteAna . Pon esta nczón loe ceonopta,6toe eon incubadoe a 4o C du- 

nante 2 min , can loe mexa.bot itoe nadioactc:voe 32Piy 14C- A- 3PG y lavadoe . 
Loe expeh ímentos de la tabla IX mueátxan que en loe clo

noplaetoe oewtAe la líbexacíón de loe eompueeto3 nad¿oactc:vo.6 en pnehenaia

de otAos ani,onea. y pon lo tanta podemas áon~ que ex¿,, te un acwtAea-- 
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don e.6peci6.ico , al cual ee . le .11am6 " ttanó.locadot de 6o66atoe " que 6a - 

cíe ta. el .intetcamb.io de Pí . A- 3PG y DHAP a . tnavU de . la membAana . intehna

An.. one6 ad c: íonadoe Subtanciae A.ad í.oact í.va6 l benadaz

0. 5 mM nmo.leó mg -
1

clon 20 eeg 40C

32P 14C- A- 3PG
Foe6ato . cnoA.gánac.o 47. 0 11. 1

d íhidux,i:acetona ¢ oe6ato 57. 3 13. 1

glic~ ehído 6oe6ato 48. 1 8. 9

60e60e101pcA.uvato 71. 2 0. 4

ATP 3. 0 0. 8

malato 0. 2 0. 6

buccí.nato 0. 8 0. 9

acetato 1. 0 0. 6

TABLA IX LIBERACION DE FOSFATO INORGANICO DE CLOROPLASTOS AL ADICIONAR

VARIOS ANIONES. 

Lod datoe ante , te6 eon ínteAeóante6 ya que be ha en- 

conthado que el A- 3PG y .la. DHAP eon . loe ~ exoe p&oductoe de . la Fotoe. c.n.-- 

tuí4 en elonopt" toe a.c6.ladoe y eon expo~,& hacía el exte ioA. del elo- 

A.oplaeto. Pox lo tanto ín vivo, el 6oe6a o del cítoplaóma m tAanepottado

al .i,ntek.í.ox del clonoplaeto en . inteAcamb.io con A- 3PG y DHAP genehado en

la Foto,6Lnte,6. c6. 
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E6 pexti.nente haceA notax,* que e2 . tAan,¿Iocadon de 6o6ja- 

to6 Uene un juncí6n ímpontante en la expontací6n de ptoduexoa de la Fo

to6.í.ntu ,6 , del cloAopla6to al cdtopeabma. 

TRANSLOCADOR DE ACIDOS DICARBOXILICOS. 

EC - tAamponte de lo6 áec:do6 díeaicbo~ o6, 6e mue6

txa en 2a Fíg . (31b) . En la zíguíente tabla 6 e mue6tnan lo6 dato6 o btenído6

pox ínteAcambío de malato nadíoacti.vo con dí6enente,6 aníone,6, ob6eAvándo6e

la lí.bena.cc:6n de malato C14 en pneáenaía de lo6 díjenentu aníone6 en el

medío de íncubae.í.6n ( 222). 

ANIONES ADICIONADOS

malato

a 6 paA.tato

oxat oaceta to

píhuvato

3- joz6ogticeAato, 

6o66ato . cnoAgdnlco

díhídnoxiac.etona 5o66ato

MALATO 14C LIBERADO

10- 9 mole6 mg -
1

CIOA

40. 3

40. 8

26. 7

0. 6

0. 2

0. 6

1. 1

TABLA X Tnaneponte de " o6 dícoAbo~ ob. 
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Captací6n en et espacío í,npe7meable de sacatoea

hos 6ato . inongdnic.o

Acido 3- 6osiog.2. ic0tico

6,. uctuoea 6- 6oa6ato
g.2ucoóa 6- 6oe6ato
6nucxuoza 1, 6 diAo.66ato

6- 6o36og.buconato

Fíg. 33a Tnanspojcte de metabol toe maneados nadíoactívamente en el

upacío .í.mpeAmeabke . eaeanosa en c¿oup.C" tos de espínaca. 

212) 

loc

7_ 

50

25

sec 10 20 30

a.e pantato

gtutamato

maQato

succCnato

acetato

citAato

Fíg. 33b Ttanspon te de ácc:dos cahbox í.2. c: co,5 mancadoh wdíoac tí,vamente

en el upacío . cmpehmeab.be de 6acaAo.8a de clonopla.6tos de es
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De loa datoe anten.íon.es se puede cone.2udn que hay un

aca,vAeadon e,epec. líeo que Sac l.¿ta e2 ín;teAcambío de ác í.doe dicanboxtlícab

a tnavéa de la membnana . íntenna del cloxoplae.to. Al acaAAeadan . le l amanon

223) " tAanó.loeadon, de dícanboxtlícos" y paneee den upecílico paha mala

to, " pah..tato y AOA. El .tAan62acadon de dí anboxíe os puede undn el metabo

e ídmo de . loó dcí.dob d íeanbox í.e ícos del e,6tAoma, al c toao.l y v,íceve ua, U- 

to e5 ímpontante en 2a -tnau6enencía de equ.ívalente,6 heductouz de un eom-- 

íennto a otxo. Pot e1empto el .ínteteamb.ío de malato con oxaloaceta.to S

con aspantato ( 224). . 

TRANSLOCADOR DE ATP

StAotmann y Held.t ( 201) enconticanon . íntencamb.ío de ade- 

n£n Y,ecce.éótídos en eCunopeaexos, La espeeís.íeída_d de erste , tAavusponte pan

m£cledtcífob 6e muebtAa en . la tabla zX1. 

Nuc.le6tí.do,s Actí.v,ídad de t auloeae.íbn ( 200C) 

m,ícnomo.l e,s mg -
1

Clon 19n. 

ATP 2. 04

ADP 0. 24

AMP 0. 07

CTP 0. 03

TABLA 1X1 TRANSPORTE DE ATP. 
Máb detaae.2ez ven nes

222). ° 



130- 

C U N C L U S I O N E S

La pne sente nevi6í6n b.íblíognáj.íca de,6ckíbe -las ev.í.den- 

cí.as neeatí.vais a£ thansponte de aníones que aticav.íesan la membnana de . los - 

dos t ípos de elonop.lastos del mes o jd eo y de . la vaína vas culan , con . lo que - 

en . la vía metaab6.Pí.ca C- 4 , ze concluye que . los s.ígu,íentes an¿ ones: el mala - 

to, el aspaxttato, el pítuvato, el ácí.do josjogeí.c& Líco y d.íh.Ldnoxí.a.cetona - 

bosbató, atAav.íe,san la membnana de . los elonop£,mtes duteante . la Fotos.ínte,6 s - 

C - 4, medíante ti+ansloeadonu espeeí6ícos. El tccído 3- 1os6og.PíclAíeo y . la d.í

h, ídnoxíaeetona josjato, . lo hacen medíante un tAa" locadon especíjíco de jos

jatos y el malato , el aspantato ( dcldos d ícaxboxíucos) y el p tuvato . lo ha

een pot medío de un . tAans.locadon de díc" boxílatos. 

Los an.íonm: malato y aspahtato, son . tos pntineAos pno-- 

duetos estables que . íntenv,íenen en . las neaccíones oscunas de . la Fotos-í.nte-- 

s. ís C- 4 y se: tAanspontan medíante los titans.loeadones de dícaxboxílatos de - 

los c.lonop.lastos del tejtdo mesoj.í,l íco de . la planta al cítoplasma y -d2 este

al clonoplasto, eítoplasma 6 m. ítocondtu:a de .las células de . la vaína vascu-- 

lan , 6egCn . los t.ípos 1, II y III eo" upondíentes a . la enzíma espeeíj.íea - 

en que . 6e han dív.ídído . las plantas C- 4. 

La tAa" loeací6n de . los an.íones en . las plantas C- 4 se

jundamenta 6obne - los estudíos de tnansponte de metabo.lítos en . las plantas - 

C- 3, aunque exísten díjeAeneías como ya se estab.leeíehon en . los capítulos - 

co" upondíentes de esta nev.ís.í6n. 
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Fe estudto del meean,í&mo de la Fotos-í.ntes.ú5 C- 4 ,, ená

en el 6cituno, de gtan . ímponttanc ía, ya que las plantas eon mayon pnodueti

vtdad de cacbohídnatos como maíz, zohgo y caña de azdeac, llevan a cabo - 

esta vía metab6lí.ca y es posíble pensac en la postbíl ídad de que cono--- 

c.íendo en su totalídad este mecan,¿Amo, se pudcíehan txa s4o~ L las plan- 

tas C- 3 paua aumen ac su ptoductívtdad en benejícío de la aefinentaeí,6n m

mund.cíaC y coadyuvando a la 6olucí.6n de uno de las ptoblemas m<U gnandes a

a los que se enbhen ta ií la human,í.dad en el butuAo . 



132- 

1) To2beA t, N. L. 

Cu4Aent Topica in CeUuUk Regu2ati6n ppa. 21- 50

Academic Preeea New YvLk. 

2).- Laet6h, w. M. 

Sc.i. Pnogn. Cx6ond 57: 323- 49 ( 2969). 

3).- John6on, H. S.; Hatch, M. DJ968

Phytochem 7: 375- 80

4).- Medina Ennea.to; Bi6ano Tatiana; M.C2ena De2gado.076

InteAcíencia Vo2. L No. 2

5).- Buchanan, B. B and Schu man 2963

J. B.co2 Chem 248: 4956- 4964

6) .- B" l sham, J. A. ; KíAk, M. Jeuen, R. G 2968

BíochdmB.iophya acta 153: 211- 28

M.- BaA6ham, J. A; Ben6on, A. A; Lone2, D. Kay 2954
J Am Chem Soc. 76. t760_ 70

8).- G.í ~, Cah.2oa PeAb.e lu de 2a Bloquímd ea en México 1974, 343- 

9).- 

974, 343- 

9).- Sec ut,J. P; JacUon, R. L.; Manche,6i, V. T. 2972

Bioehem&; ophyb Rea Commun 49: 964

10).- Spatz, L; StAi ttlna teA, P. 2972

Pnoc. Nat Acad Sci. 68: 1042

11).- I.to, A; Sato, R. J., 2968

Biot Chem 243: 5922

12.- Rudy, B; Gí~, C., 2972

Mochem, Sí.ophye Acta 288: 231



133- 

13).- Konnben.g, R. D.; McConnet, H. M, t971 BiochemestAy 10: 1111- 

14).- GotteAe, G. S., B.Locheme.6tAy 6: 2147 ( t967). 

15).- FAye, L. D.; Fd.cdt:n, M. J., 1970, J. Cett Sc.: e 7: 319- 

16).- 

319- 

16).- McConneU, H. M; Gabbney, B. QuoA.t, 1970 Rev. Biophya 3: 91- 

17).- 

91- 

17).- HeLdt, H. W. SaueA; Raptey, L. 1971 Repn iwt 6& om i i nd I nte

na ionak CongAem on Photosynthe.6.ú, S.tAeea. 

18).- Heidt, H. W.; SaueA, F. 1970 Biochem B.Lophy3 Acta 234: 83- 97

19).- Pa& k, R. B.; Sane, P. V., 1971 Ann Re. PLa.nt. Phy.6iot 22: 395- 
430. 

20).- Mackenden, R. 0.; Leech, R. M. ReryLint 6) tom Ilnd. Intuma

tí.onat Congneas on Photosynthesis, StAua, 1971

21).- Tnebst, A., 1974 Ann. Rev. Ptant. Phyeiot 25. 423- 58

22).- Ha- t,D. 0., 1972 NatuAe 235: 125- 26

23).- Hitt,R. 1937 NatuAe 139: 881- 82

24).- AAnon, D. I. Whatley. F. R.,, Allen, M. B. 1955 B.íchím ¡S o- 

phy3, Ac ta 16: 607- 8

25).- Dittey, R. A.; Peteu, G. A.; Shan, E. R., 1972 J. MembAane Bio

8: 163- 80

26).- PaAk., R. B.; Sane, P. V. Ann. Rev. P.Lant Phy.6ioZ, 1971 22: 395

27).- Witt, H. T, RumbeAg, B. Junge W., 1968 VeA Ae6. 147: 262- 306



734- 

28).- Hain ka, G. A., Z972 Angew Chem 84: 123= 24

29).- H.cU, R. 1937 NatuAe 139: 881- 82

30).- TAebst, A. Pdstox us, E. Z. NatuA6onch 20b: 143- 47

31)• - Amnon, D. I. 1965 Science 149- 1460= 70

32).- Sh.in, M.; Tagawa, K. ; AAnon, D. I. 1963B.iochem Z. 338: 84- 96

33).- Awton, M. Jagendot6, A. T. 1956 AAch Biochem B.iophys 65: 475- 90

34).- KetateA. Ú. L. ; San P,ietAo A. Sto.?zembaeh, F. E. 1962 AAch Biochem Bio

phys 98: 235- 44

35).- Fourt, P. G. Mayhew, S. G.; Massey, V. 1969 J Biot Chem 244: 964- 70

36).- H.iedeman, Van Wyk, D.; Kannangar-La, C. G. 1971 Z. ' atVt4ouch, 26b., 43- 50

37).- H.iyama T.; Ke, B. 1971 PAoc Nat Acad Scí. USA 68: 1010- 13

38).- yoeum, C. F. San PietAo; A. 1972 AAch Biochem B.iophys 152- 57

39).- Honeycutt, R. C . KAogmann, D. W. 1970 Bíoeh.im B. iophys Acta 197: 267= 75

40).- Reg.itz, G.; Benzbonn, R; TAebst, A. 1970Ptanta 91: 8- 17

41).- SeOman, B. R. Gia.quinta, R. T. Dittey, R. A. In paess

42).- Mand, J.; KAogmann, D. W.; CAane, F. 1971 Pta.nt Phys. ioe 47: 135- 38

43).- Menke, W. 1972 AAbeit-6gehmeinsch, Fouch Landes NRW 171-: 1- 25

44).- Betzbmn, R. J. 1972 Phys. iot Chen 353: 693- 



135- 

45).- Ke¿steA, D. L., San P.tetAo, A. ; StoIzenbach, F. E. 1962 Ñich Bíoehem 8

phye 98: 235- 44

46).- Benszbonn, R. J. 1968 Z. NatuAioneh 23b: 1096- 1104

47).- Fou,6.t, P. G; Mayhew, S. G. Maeeey 1069 J Biot Chem 244: 294- 70

48).- H.íedemann- Van Wyn; Kanna.ngana, C. G. 1971 Z. NatuA6ou eh 26b: 46= 50

49).- RackeA, E.; Haut,ha, G. A. Líen , S BeAzbonn, R. J. Nelson N. veA Re6. 179) 

872: 1091- 1113

50).- Koen.íng, F.; Menke, W. Cnaubnen, H. Sehid, G. H.; Radunz, A. 1972 Z. Nat

tm6o.t6ch 27b: 1225- 38

51).- Bniantaí.s, J. M.; P.Lcaud, M. 1972 FEBS LETT 20: 100- 4

52).- Anntzen, C. J.; DíUey, R. A. ; Cnane, F. L. 1969 J Ce2,e Bíol 43: 16- 31

53).- Muhlethakete, K. 1971 Int Rev Cyzo2 31- 19

54).- BAanton, D., Pank, R. B. 1967 J UltA" tAuct Ree 19: 283- 303

55).- DZUey, R. A. 1970 Arch B.Lochem B.íophys 137: 270- 83

56).- M antaiz, J. M. 1969 Phye. íot Veg 7: 135= 80

571.-- Duysens, L. N. M. 1969 Pnogn Biophye Not Biot 14: 1- 104

c58).- MuUen, A. ; W.ítt, H. T. 1961 Natute. 189: 944- 45

59).- Levine, J. Reímann, B. E. 1969 Ann Rev P.eant Phyz o2 20: 289- 304

60).- Haehne2, W. 1973 Bíoch.ím B.Lophye Acta 305: 618= 31

61) .- Haehnet, W. 1974 Abe.tA Int Cong Biochem Stockhotm 217= 



136- 

62) .- B,ígg.ín,6, J. 1963 B.íochemes-tny 12: 1165- 70

63).- Latkum, A. W. D; BonneA, W. D. 1972 B,íoch,ím B.íophyd Acta 256: 385- 95

64).- Brand, J. ; San PietAo, A. Mayne, B. C. 1972 Aneh Biochem B.íophy6

152: 426- 28

65) .- Ou. í txakul, R. Izaun, S. B.íoch.im B.íophyh Acta. 305: 105- 18

66).- K.ím,ínuna, M. Katoh, S. B.íochím B.íophye Acta 325: 167- 74

67).- Brand, J., San P%ettc, A. Mayne, B. C. 1972 Arch Biochem Biophys

152: 426- 28

68).- K,ímí.muna. M. Katoh, S. 1973 B.íochim B.íophys Acta 325: 167- 74

69).- Annon, D. I. Whatley, F. R. AUen, M. B. 1955 B.íochim B_lophya Acta

16: 607- 8

70).- Avnon, M; Neumann, J 1968 Ann Rev Hant Physiot 19: 137- 66

71).- Bambengen, E. S. Rottenbeng, H. Anon, M. 1973 Eur. J. B.íoehem 34- 

557- 63

72).- Bohme, H; CnameA, W. A, 1971 FEBS LETT 15: 349- 51

73).- Ahnon, D. I 1972 S.tAuetune and Function o6 Oxidation Reduction En- 

zymeh ed A. A(zeeon, A. Ehnenbehg 237- 56 Oxbohd, New yonk. Pen. 

74).- NeP son, N.; Neumann, J. ; 1972 J Bio.f Chem 247: 1817- 24

75).- Bohme, H; Chamen, W, A. 1972 B.íoehdm Biophyb Acta 283: 302- 15

76).- Witt. H. T. 1971 Quart Rev B.íophys 4: 365= 77

77).- Schiephake, W; Junge, W.; Wdtt, H. T. 1968 Z. Naunbouch 23b: 1571- 78



137- 

78).- Hau,6ka, G. A, Mc Canty, R. E. Benzbonn, R. J.; RackeA.. 1971 J. Biot

Chem 246: 3524- 31

79).- Ha" ka, G. A. Tnebs.t, A.; D& awet, W. 1973: Bioch,im Bíophyh Acta

305: 632- 41

80) .- Bna.nd, J. Bassyn skí., T.; Vxane, F. L.; Knogmann, D. W. 1972 J. Bíol

Chem 247: 2814- 19

81).- & rand, J. ; 

San PietAo, A. Mayne, B. C. 1972 Anch Biochem B.íophye 152: 426- 28

82),- Bnccn, J. ; San P.íetAo, A, 1973 B.Lochdm B.íophyh Acta 325: 255- 65

83).- BeAg • S. C.ípollo, D. AnautiLong, B. , Knogmann, D. W. 1973 B,íoch.ím

B.íophys arta 305: 372- 83

84).- BeAg, S; Doge S. Knogmann, J. W. D. íUey, R. A. 
ef io9

85).- Amesz, J. 1973 B.íochím B.íophy-s Acta 301: 35- 51

86).- Stiehb, H. H; Witt, H. T. 1969 Z. NatuA6ansch 24b: 1588- 98

87).- Koht, Dott, Wood. P. M. 1969 Ptant Phy,6iot 44: 1439- 45

88).- CnameA, W. A.; Bohme, H. 1972 Bíochím B.cíophy4 Acta. 256: 358- 69

89).- Ke, S. , VeAnon, J. P. ; Chaney, T. H. 1912 B.íoch.ím &¿ ophy,6 Acta

256: 345- 51

90).- Kna66, D. B.; Annon, D. I. 1969 Ptoc Nat Acad Sc. i. USA 63: 963- 69

91).- Okayama, S.; ButeeA, W. L. 1972 P& nt Physiot 49: 769- 74

92).- GcameA, W. A; ButleA, W. L. 1969 B.íochdm B.íophys Acta 172: 503= 10

93).- Amuz, J.; Van den Bas, P. D.útU, M. P. 1970 B.íochim B.íophyb Acta. 

197: 324- 27



139- 

94).- Radúnz, A.; Beh zbonn, R. 1970, Z. NatuASo" ch 25b: 412- 19

95).- Schtiephahe, W.; Jung e., W. W U, H. T. 1968 Z. NatuA6ou ch 23b: 

1571- 78

96).- Reínwaed, E.; St,¿ehl, H. H.; Rumbexg, S. 1968 Z. Nát" jo" ch 23b

r6.16-. 17

97).- Chen.íae, G. M. 1970 Ann Rev Plant Phy6iof 21: 467=98

98).- RengeA, G. 1970 Z. NatuAjouch 25b: 966- 71

99) .- Bennoun, P. JoL¿o.t, A. 1969 B.íoch.ím B.íophyh Acta. 189: 85~ 94

100) .- Iz~, S.; Heath, R. L.; H.índ, G. 1969 Bíoch.ím Bíophy,6 Acta. 180:. 
388- 98

101) .- yam" h.í ta, T.; ButeeA, W. L. 1968 Ptant Phd s yot 43: 1978- 86

101) .- Katoh, S.; San P.íetxo, A. 1967 Anch Bíochem B.íophyb 122: 144- 52

103).- Matkin, R. Buuden, A. J., 1971 Pnoc Nat Acad Scc: USA 68: 16- 19

104).- Giaquinta, R. T.; Dittey, R. A., AndeA6on, B. J. 1973 Biochem Biophg
Res Comunn 52: 1410- 17

105).- Staun, B. Z; Gov.índjee 1972 FEBS LETT 25: 143- 46

106).- Seeman , B. R.,; Banní6.teA, T. T. 1971 Boeh.ím Biophyb Acta 253: 428-6

107).- Mc Canty, R. E.; RaekeA, E. 1966 Bíookhaven Synm B,íol 19: 202- 24

108).- D.c tey, R. A., 1968 BioehemestAy 7: 338= 46

109).- Setman, B. C.; Banni,6teA, T. T.; D.íUey R. A. 1973 Biochim Biophys

Acta. 292: 566- 81
1

110) .- HoweQ,2, S. H. MoudA anaki,b E. N. 1967 PAoc Nat Aca1 Scí USA 58: 126



139- 

111).- Kannangana C. G.; Van Wy K. D; Menke W. 1970 Z. NatuA6& tch 25b: 

613- 18

112).- Schumway, L. K. Park, R. B. 1969 Exp Cell Res 56: 29- 32

113).- Neuman, J. 1973 FEBS LETT 36: 61- 64

114).- H.ind, G. Jagendot6 A. T. 1965 J. Bío£ Chem 240: 3195- 3201

115).- Junge, w., Rumbexg, B. SchAodeA, H. 1970 E". J. Biochem 14: 575- 81

116).- Saha, S.; Ou.í thakut, R. Izawa Good. , N. E. 1971 J Biot Chem 246: 

3204- 9

117).- TAebst, A.; RedmeA, S. 1973 B.íoch,ím B. íophys Acta 305: 129- 39

118).- Schwantz, M; 1971 Ann. Rev Ptant Phyzio.2 22: 469- 84

119) .- RumbeAg, B. SchondeA 1972 N~ wí,6,sen hcal6y-ten 254: 36

120).- Cfanton 1973 Ann Rev Ptant Physio2 24: 253- 86

121).- Catvin, M. J.; Bazzham A. 1962 " The Photozyntha s C)Lbon Compou.ndd' 

Benjam.cn New Monk. 

122).- Armon, D. I. 1967 Ph66io.0 Rev 47: 317

123).- Gibbs, M. 1967 Ann Rev Biochem 36: 757

124).- Hatch, M. D. Stack, C. R., 1966 Biochem J 101: 103

125).- Heldt, H. W; weAden, K.; Mílovancev, M; GelleA, G. 1973 B. íoch,ím

Bíophys ACta 314: 224- 241



140- 

127).- Ldiey, R. Me C , WatkeA, D. A. 195 Plant Physiot 55: 1087- 92

128).- WeAden, K. He.Pdt, H, W. ; Mítovancey, M. 1975 Bíoehdm Bíophys Acta

396: 276- 292

129).~ Pedeu en, T. A.; K¿tk, M. ; Bassham, J. A. 1966 Plant PWíol 19: 

219- 231

130) .- Stokes, D. M.; wa keA, D. A. 1972 Biochem J 128: 1147- 57

131).-. BahA, J. T.; Jensen, R. G. 1974 Plant Phy.6iot 53: 39- 44

132) .- PauUen J. M.; Lane, M. D. 1966 BioehemestAy 5: 2350- 57

133).- Jensen, R. G. q 1971 Bíochdm Bíophys Acta 234: 360- 70

134) .- Jensen, R. G.; BahA, J. T. 1974 PAoeeeddng Th.úcd Intennat onat Con- 
gness on Photosynthesis, Revohot, IwLaet Vol II pp 1411- 20

EtzevieA Pub& 6h, Co; AwteAdam. 

135).- Buchanan, B. B.; Schunmann, P. 1973 J Biot Chem 248: 4956- 64

136) .- Chu, D. K.; Ba.6zham 1974 Plant Phyziot 54: 556- 59

137).- Balm, J. T.; Jensen 1974b Arch Biochem Bi,ophya 164: 408- 13

138).- Ognen, W. L.; Bowez, G. 1971 NatuAe 230: 159- 60

139).- BadgeA, M. R.; AndAewd, T. J.; Osmond, C. B. 1974 PAoeeeding ThiAd

InteAnatí.ona2 CongAess on Photosynthesis Vol. II pp 1421- 29

140).- Ptei,6.6, J. M. ; Biggs, L; GAeenbeAg, E. 1967 J Siot Chem 242: 2292- 

2294. 

42: 2292- 

2294. 

141).- GaAníeA, R. V.; Latzko, E. 1911 In PAoecedc:ng Ií íntehnatlonal - 

CongAuz on Pho.tozynthesds ReseaAeh Vol III pp 1839- 45



141- 

142).- 

141- 

142).- BaíeA, D. ; Latzko, 1975 B,íochdm B.íophyz Acta. 396: 141- 48

143) .- Andmon, L. E. 1974 B,íoehem B.íophyz Rea Commun 59: 907- 13

144).- Schwrmann, P; Buchanan 1975 B.íochdm B.íophyz Acta 376: 189- 92

145).- Zet teh, Iz,raet Pho-tozynthesiz and PhotoAeapi4ation and Plan PAo- 

duetí.v.cty Academic PAezz 1977 New York and London

146).- BahA, R.; A« tzen, C. J. 1969 Plant Phyz.ío.2 44: 591

147).- L.íchtentha2eA, H. K. ; SpAey, B. 1966; Z. NatuAboUch 21b: 690

148).- TemA.í, K. K. 1971 Ann Rev Plant Phyz. í.ot 22: 141- 73

149).- Wong, F.: Witdman, S. G. 1972 Bíochdm B.íophyz Acta 295: 5

150),- SpeneeA, D.; Wh t6eed, P. R. 1967 Bíoehem Bíophyz Rea Commun 28: 538

151).- Ingle, J. 1968 Plant Phyz. ío2 43: 1448

152 . - L yttleton, J. W. 1968 B.íoch.ím B.íophyz Acta 154: 145

153) .- DyeA, T. A.; Leech, R. M. 1968 Biochem J. 106: 689

154).- Hotdzwonth, R. H. 1971 J Celt B.ío.2 51: 199

155),- Menke, W 1966 B.íoehemistAy ob Chtonoptazt Goodwin, T. W. 1966 New

YoAk and London

156).- Rozado- ALbeúco, J. We.íeA, T ; Skoekcng, C. R. 1968 Plant Phyzto.t 43

1325

157).- Laet6eh, W. M. 1971 In Photozynthaiz and Phoxoneap Aa ion ( M. D. 
Hatch; C. B. Uzmond; R. D. StayxeA) pp 323 Willey New Yonk



142- 

158).- Biza.F' putha, T.; Downtown, W. J. S. ; TAeguna, E. B. 1969 Can J Bet

47: 15

159).- H.(. Y,?, caAd, J. H.; west, S. H. 1971 Ptanta 99: 352

160).- GAaeen, V. E.; Hitticved, I. H. Bnown, R. H.; we6t S. H. 1972 Ptanta

107: 189

161) .- TaytoA, A. O.; CAaig, A. S. 1971 Ptant Phy6iot 47: 719

162).- Cho.ttet, R. 1972 Ph. D. Thais Undveuity oA IMnoi.6 Reb. : 

Ahntzen, Chatte6, J. Bn, cxaiz Jean Maxie. BioeneAget c,., o 

Photo6ynthezis Godvindjee, Academic PAe6z in. Ce t Siotogy

1975 pp 51- 113

163).- Bo-uham, J. A. ; Catvin, M. 1957 The Path o Canbon in Photo6yn

thuiz Engtewood pp 104

164).- LoA meA, G. H.; Andh.ew6, T. J.; Totbele t; N. E. 1973 Bioeheme,6tAy

12: 18- 23

165).- To.ebext, N. E. 1971 Ann Rev PY-ant Ph y6ioZ 22: 45

166).- Bjwtkman, 0.; Boo,%dman, N. K. AndeAson, J. M.; Thonne, S. W.; Good- 

ehitd, D. J. ; Pyot ta6, N. A 1972 CaAnegie Inst VeaAk. Book

71: 115

167).- Let6eh, W. M.; PAdce, I. 1969 Amex J Bot 56: 77

168) .- CAooh.6ton, R.; Mo66, D. 1970 Ptant Physiot 56: 564- 67

169).- Btaek., C. C. ; Gotd6tein; L. D. ; Ray, T. B.; KutteA, D. P.; Mayne

B. C. pp 113- 139 CO2 Metaboti4m and Ptant PAoductiv.cty
1976 UniveZ6.ety PaAh PAe-66. 

170).- Ptack, C. C. 1973 Ann Rev PQant Phy6iot 24: 253- 86



143- 

171) .- Laet6ch, W. M. 1969 Pnogheí66 in Photo6ynthe6i6 Rueaneh Vol, I

pp 36- 46

172).- Kon t6chak, H. P. ; Hah tt, C. F; BuAA, G. 0. ( 1965 ) 

Plant Phyziot

173)'.- Downtown, W. J. S. 1971 Ch.LoupUt6 and Mdxochondxia o6 bundle

6heat ceU-6 in netatfon to C- 4 Photozynthe t6 In. M. D. Hatch

C, 0. 06mond and R. O. StatyeA Photo6 yntheziz and PhotohespZ

hation pp 5419- 425 Wiley Inteucienee , New Vo& k. 

174) .- Hatch, M. D.; Satck C. R. 1970 Pnognu6 in Phytoehemi6.tAy pp 35- 

106 Wiley InteAbcdence London. 

175).- Gutimez. M. R. ; Kanai, S. C. ; HubeA, S. B.; Ku; EduaAd6 G. F. 

1974b Z. P6tanzenphysiot 72: 305 - 319

176).- Kagawa, T; Hatch 1974a Biochem Biophy6 Ru Commun 59: 1326- 1332

177).- Hatch, M. D.; Kagawa, D. T. ; ftacg 1975 Aub J. Plant Phy6iot

2: 111- 128

178).- Hatch, M. D.; Kagawa, D. T. 1975 Anchives ob Biocheme,6tAy and

Biophy4iu 161: 687- 696

179).- Hatch, M. D. The C- 4 Photo.6 ynthu" Meehan , m and Function pp - 

59 - 81 CO2 mtaboU4m and Plant Pnoductiv.í ty BuAxiz, 
and Black, C. C. Univelc6.fty academic. pae.66. 

180).- Hodge, A. J.; Mc Lean, J. D.; Mekcen, F. V. ( 1955) Biophy.í,6

Biochem Cyto2 1: 605

181¡.- Stack, C. R; Hatch. M. D. Goodchitd D. J. 1969 Biochem J 114: 489- 498

181).- BjoAhman , 0; Gauh2, F. Planta 88: 197- 203 1969. 



144- 

183a).- Eps-tein, E. Hag een, C. E. PIant Physíot 27: 457- 474 ( 1952). 

1836).- Epsteín, E. Natune 212: 1324- 27 1963- 

184).- Latin, G. G., Honda, S. I. HongladoAom J. exp Roz 17: 460- 472, 1966

185).- N.vsaen, M. Anonofi5 Fed. Ptcoe. 25: 736; 1966. 

186).- Diamond, J. M y ( Wil qht E. M. Ann Rev Phy6iol 31: 581- 646 1966. 

187).- Ea emman, J. M. " Tkan6pott and Metabo., 66m, Academic Pne66, New

Vottk pp. 163- 179 1961. 

t' 88).- Kashland, D. E. Jtt. The EnzymmVol. I Academie Ptteó6 New Vo& k, 1970

189).- Kotti chak, H. P. Hait, C. E. BuhA, G. O. Plant Physiol 40: 209- 213

1965. 

190).- Hatch, M. D. Stack, C. R. Biochem J. 107: 103- 111 ( 1966). 

191).- Hatch, M. D. Biochem J. 125: 425- 432 , 1971a. 

192).- Johnson, H. S. Hatch, M. D. , Biochem J. 119: 273- 280 ( 1970). 

193).- Ga2miche J. M. Plant Physiol 51: 512- 519 , 1973

194) . - Hatch, M. D., CO2 Metabolizm and Plant P&oduct v.tty R. H. & tAA" 

and C. C. Black. Univex6 ty Pante, Paesz Bmttimotee. 

195) . - Edwands, J. E. , Black C. C. Photosynthesis and PhototapíJrati.on

53-- 168 ) New yokk, Wiley Inte&6cienee, 1971. 

196).- Coombs, J. Baldtcy C. W. Bucke, C. Planta. 11: 95- 107. 

197).- O6mond, C. B. Ttcoughton, J. H. Goodchitd D. J. . 7.. P6tanzenphy6 íol

61: 218- 273 ( 1969). 



145- 

198).- Fatineau J. In Photosynthehi.6 and Photmezpitaci.6n pp. 202- 210

New yotck Waey- Intetuse í,enee. 1971. 

199) . - Goodwin B. ioeheme.5tny o4 Chtotcoptast Vof I Academic Pnesh, 1966

New Votek and London. 

200) . - Habetiand, G; Phys io og.icat Ptant Anatomy , 1884. 

201) . - Rhoadu y CanvahIo, To" ey Botan Club 71: 335- 346, 1944. 

202).- Fat neau . Vet rLeb. 173 pp. 202- 210 de- miv6mo Ubtco. 

203).- TyAee, M. T.; J. Theoet B.iol 26: 181- 241. 1970. 

204) . - Ku, S. B.; Gutí.e Aez M. Fdwandk G. F. P.2anta 119: 267- 278

205).- Betty, J. A.; Downton, W. J. S. Ttcegunna. F. B. Can J. Botany

777- 786 ( 1970). 

206).- P,í tman . Austxal an , J. B.Co.2 Sc i. 18: 10- 24 1965

207).- Weabt R. C. Handbook o4 Chemestny and Phyzies 49 th ed. Cke- 

veCand: Chem.ieat Rabbets, Company , 1963. 

208).- 06mond, C. S. AuhthaUan J. Biol Scí. 24: 159- 163 ( 1971a). 

209).- Chen, T. M. ; Mown. R. H.; Mack C. C. Pfant Phyh. iot 47: 199- 203. 

203 ( 1971). 

210).- HubeA; S. C. ; Fdwatdh . G. F. Ptant Phys.iot 55: 835- 844

211).~ Heb", U. KAause, G. H. VeA tel. 175 ppg. 218- 225 . 

212) . - Heedt , Pteoe, RA. Intehn. Congne,5, 5 on Photosynthuis Reheaneh

1975. 



146- 

213).- 

146- 

213).- ChapeU, J. B. HaahoAA, K. N. BioehemistAy o Mitoehondtia New

VoAk, Academic PAess, 1967. 

2141.- Pa,Pmeh J. M. HaP.Y, P. O. PAeogAe6s in Biophysics and MolecutaA

Biotogy Vot. 24 pp. 125- 116 New VoAh Pengamen

PAtus, 1972. 

215).- Chapman, E, A,; Osmond, C. B. PLant Physiot 53: 893- 898, 1974. 

216).- KaAp.if-ov, V. Z. PAoe. Modes Inst. Vegetabfe Res. 11: 1- 34, 1969

217).- Homan, P. H.; Schmid, G. H. Ptant PhysioZ 42: 2619- 32 , 1967

218).- Ku, S. 8; Gutí.mez, M. Kana i., R. Edwands , Z. PAtanzenphysiot

72: 320- 337 ( 1974b). 

219).- Osmond, C. B.; AUaway, W. G.; Peanx Physiot- 1: 503- 511 1972

20).- HebeA, U.; HaUí.eA, U.( V.; Hudson, 1967 Z. NatuAjouch, 22b

1200. 

221).- Heedt, H. W. SaueA, F. gíoc Llm Biophys Acta 234- 83 , 1971- 

222),- He dt, H. W.; Raptey L. FEBS LETT 7: 139 , 1970. 



IMPRESO Y HECHO EN MEXICO

Printed and made in México

Talleres de Editorial Quetzalcóatl. S. A. 
Medicina No. : 37 -local 1 y 2
Uni. Copileo Universidad

México 20. D. F. 
Til.. 4h 151- 80 43- 18- 16


	Portada
	Índice
	Introducción
	Capítulo 1. Membrana
	Capítulo 2. Fotorrespiración
	Capítulo 3. Transporte de Aniones C-4
	Conclusiones
	Bibliografía

