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TEMA 13

FOTOSÍNTESIS

1. Concepto y fases

2. El cloroplasto y los pigmentos fotosintéticos

3. Fase luminosa de la fotosíntesis

4. Asimilación de carbono: ciclo de Calvin

5. Asimilación de nitrógeno
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1. Concepto y fases

La fotosíntesis es un proceso clave para la vida en la Tierra, desde el momento en que resulta ser el proceso biológico encargado de generar las formas de carbono reducido, alimento de los organismos heterótrofos. Básicamente consiste en la conversión de la energía solar en energía química de enlace (macromoléculas combustibles como carbohidratos, proteínas, lípidos, etc.) gracias a los pigmentos fotosintéticos. La reacción global de la fotosíntesis puede esquematizarse como:
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La fotosíntesis se divide formalmente en dos fases: luminosa y oscura.

1. En las reacciones de la fase luminosa se aprovecha la energía solar para generar poder reductor (NADPH) y energía metabólica (ATP). 

2. En las reacciones de la fase oscura (que no dependen directamente de la luz pero que utilizan los productos de las reacciones luminosas) se utilizan el NADPH y el ATP generados previamente, para la asimilación de los bioelementos primordiales (C, N, H, O) que se convertirán en materia orgánica.

La energía solar queda por tanto almacenada transitoriamente en moléculas complejas de materia orgánica (biomasa) que, junto al oxígeno liberado, sirven de alimento para los demás seres vivos que habitan el planeta (Figura 1).
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2. El cloroplasto y los pigmentos fotosintéticos

Organismos que realizan fotosíntesis y configuración del cloroplasto 


La fotosíntesis la realizan tanto organismos eucariotas (plantas superiores y algas) como procariotas (cianobacterias y bacterias fotosintéticas). En plantas superiores y algas verdes el proceso fotosintético ocurre en un orgánulo llamado cloroplasto, especialmente adaptado a la fotoconversión de la energía. Los cloroplatos (Figura 2), al igual que las mitocondrias, tienen dos membranas diferentes. La membrana externa permeable a pequeñas moléculas e iones y la membrana interna, que rodea al estroma y contiene las enzimas solubles y unas estructuras membranosas con forma de sacos aplanados, llamadas tilacoides, que se forman a partir de invaginaciones de la membrana interna. Una pila de estos sacos constituye la grana. Las diferentes grana están conectadas por regiones membranosas denominadas lamelas, a veces la propia membrana de los tilacoides se denomina lamela. 

El cloroplasto tiene tres compartimentos separados: el espacio intermembrana, el estroma y el espacio tilacoidal.
 En procariotas fotosintéticos, que no poseen cloroplastos diferenciados, la membrana plasmática forma unas invaginaciones corpusculares (cromatóforos), por lo que se supone que su citoplasma es la parte correspondiente al estroma del cloroplasto. Los cromatóforos contienen los pigmentos fotosintéticos y serían los encargados de realizar la fase luminosa.
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Pigmentos fotosintéticos

Entre los pigmentos que absorben la luz y la transfieren  a los denominados centros de reacción distinguimos dos clases principales:

· Los pigmentos primarios. 

Clorofilas

· Los pigmentos secundarios:

Carotenoides: 
Carotenos

  

Xantofilas

Biliproteinas: 
Ficocianina









 

Ficoeritrina

Las clorofilas (Figura 3) son los pigmentos más importantes que absorben luz. Son pigmentos verdes con un sistema de cuatro heterociclos de cinco vértices que rodean a un átomo de Mg, coordinado por los cuatro nitrógenos internos de los heterociclos. El grupo carboxílico del cuarto heterociclo está esterificado por una laga cadena lateral del isoprenoide fitol. Los distintos sustituyentes de estos anillos dan lugar a los diferentes tipos de clorofilas. Las plantas superiores y algas cloroficeas contienen clorofila a y b, las cianobacterias solo clorofila a, otras algas contienen además de la clorofila a, clorofila c y d.  Las bacterias tienen clorofilas especiales denominadas bacterioclorofila.. 
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Los pigmentos accesorios o secundarios (Figura 3) extienden el rango de luz absorbida a otras zonas del espectro electromagnético, como puede observarse en el espectro de absorción de los pigmentos fotosíntéticos. Los principales carotenos (-caroteno, -caroteno) y xantofilas (luteína y zeaxantina), así como la fucoxantina (un carotenoide abundante en algas pardas), tienen sistemas de dobles enlaces conjugados responsables de la alta capacidad de absorción de luz por estas moléculas. Los carotenoides, además de su papel como moléculas colectoras de luz, tienen un importante papel como antioxidantes al evitar mediante interacciones electrónicas la asociación de las moléculas de clorofila excitadas con el oxígeno, lo que puede provocar la producción de formas muy reactivas de oxígeno. De igual modo las ficocianobilinas (azul) y ficoeritrobilinas (roja), unas moléculas tetrapirrólicas lineales, son capaces de absorber luz en zonas del espectro donde no absorben las clorofilas. Estos pigmentos son abundantes en algas rojas y cianobacterias.

Los pigmentos fotosintéticos se agrupan en unos sistemas funcionales denominados fotosistemas. Cada fotosistema consiste en unas 200 moléculas de clorofila y unas 50 moléculas de carotenoides. De todas estas moléculas  solo unas pocas, mayoritariamente clorofilas, asociadas con el centro de reacción son capaces de transducir la energía luminosa en energía química, el resto de pigmentos, también mayoritariamente clorofilas, actúan como captadores de la luz y se denominan moléculas antena. 

La luz es absorbida por las moléculas antena y se va transfiriendo entre las moléculas antena hasta que alcanzan el centro de reacción. Esta transferencia se realiza con una altísima eficacia.

En plantas superiores y algas hay dos tipos de fotosistemas (Figura 4), cada uno con su centro de reacción y su grupo de moléculas antena: el PS-I, cuya molécula activa del centro de reacción, un dímero de clorofila a especializada, tiene un máximo de absorción a 700 nm (P700) y el PS-II, cuya molécula activa del centro de reacción, probablemente una molécula de clorofila a especializada, tiene un máximo a 680nm (P680).

3. Fase luminosa de la fotosíntesis

En la fase luminosa tienen lugar tres procesos básicos como consecuencia de la absorción de luz: la fotolisis del agua, el transporte de electrones y la fotofosforilación.


Absorción de luz


Una molécula dada solo puede absorber radiaciones de ciertas longitudes de onda. Una molécula que ha absorbido un fotón está en un estado excitado, generalmente inestable. La molécula electrónicamente excitada puede disipar su energía de diversos modos como emisión de calor y fluorescencia, o bien puede transferir un electrón a un aceptor de electrones, oxidándose. Este proceso tiene lugar porque el electrón está menos fuertemente ligado a la molécula excitada que a la molécula en su estado basal. El acto primario de la fotosíntesis por el que una molécula de chl especializada cede sus electrones al centro de reacción tiene lugar de esta forma.

Para ello, la clorofila puede pasar a un estado excitado, con un electrón en un nivel energético superior al absorber la energía solar, y posteriormente puede ceder ese electrón a otra molécula, que se reducirá. La molécula de clorofila oxidada queda entonces en condiciones de aceptar un electrón de un donador natural como el agua, para volver a su estado inicial. 

Los dos hechos fundamentales que tienen lugar en la fase luminosa de la fotosíntesis son los siguientes:

· Rotura de la molécula de agua, que genera oxígeno como subproducto:

H2O ( 2 H( + 2 e( + ½ O2

· Generación de un flujo de electrones desde la clorofila hasta una molécula aceptora final (NADP() con la mediación de una serie de transportadores electrónicos, algunos de naturaleza proteica, formándose además energía metabólica, ATP, por transducción de parte de la energía redox en energía química de enlace.

La fase luminosa de la fotosíntesis puede esquematizarse como sigue (Figura 4):
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Cadena de transporte electrónico

La cadena de transporte electrónico comienza cuando las moléculas de clorofila del fotosistema P680 (PSII) ceden los electrones procedentes de la lisis del agua a un primer aceptor denominado Quencher (contra potencial negativo), a partir de él se produce una "caída" de los electrones de uno a otro transportador, a favor de gradiente de potencial, liberando parte de esta energía redox en forma de energía química (ATP) y terminando la cascada en el fotosistema P700 (PSI).  Desde este fotosistema, las moléculas de clorofila pueden ceder electrones a un aceptor desconocido (X) , mediante un proceso en contra de potencial que requiere energía solar, y de éste, ya a favor de potencial, se ceden a un aceptor final oxidado, NADP+, para producir enzimáticamente NADPH.  Los otros transportadores que también intervienen en el proceso son la plastoquinona, los citocromos y la plastocianina en la primera caída (hasta el PSI), y la ferredoxina (una sulfoferroproteína transportadora de electrones) como última aceptora desde X (Figura 5). Además, parece existir un flujo cíclico de electrones desde el aceptor X a la plastoquinona a través del citocromo b6  generando energía, lo que explicaría el rendimiento de 0,33 ATP adicionales en la producción fotosintética de energía. La mayoría de los transportadores electrónicos antes citados se encuentran inmersos en la membrana tilacoidal.
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Los componentes implicados en el transporte de los electrones desde el agua hasta el NADP+ se organizan en tres complejos ligados a la membrana tilacoidal. El PSII, el complejo citocromo b6f y el PSI. Los electrones se transfieren entre estos complejos gracias a transportadores móviles de los electrones. La Plastoquinona (Q), enlaza el PSII con el complejo b6f, la plastocianina (PC) transporta los electrones del citocromo b6f al PSI (Figura 4).

La mayoría de los electrones siguen un flujo no-cíclico por lo que pasan a una proteína soluble que contiene una agrupación sulfoférrica (2Fe-2S) y se localiza en el estroma, la ferredoxina. La Ferredoxina reducida es capaz de reducir al NADP+, convirtiéndolo en NADPH gracias a la enzima Fd-NADP+ reductasa.

Algunos electrones siguen un flujo cíclico y retornan desde el PSI via el citocromo-f hasta la plastoquinona, produciendo una molécula de ATP adicional.


Fotofosforilación

Asociada a la membrana tilacoidal también se encuentra la ATP sintasa que gracias al gradiente de protones resultante del proceso fotosintético permite fosforilar el ADP y así sintetizar ATP. En condiciones saturantes de luz los cloroplastos generan gradientes de pH, de unas 3.5 unidades, a través de su membrana tilacoidal. Esto tiene dos causas principales:

. La fotolisis del agua, que tiene lugar en el espacio tilacoidal, implica la generación de 4H+ por cada molécula de O2 liberada. Esos protones pueden considerarse que vienen del estroma, donde se consumen para la síntesis de NADPH.

. El transporte de electrones por el complejo b6f va acompañado de una translocación de H+ (unos 8 por cada molécula de O2 desprendida) desde el estroma hasta el espacio tilacoidal.

Todo esto lleva a una alta concentración de H+ en el espacio tilacoidal (aproxidamente 12 H+ se translocan por cada molécula de O2 producida). Esta fuerza protón motriz es aprovechada por la ATP sintetasa translocadora de protones para la síntesis de ATP (Figura 4). Esta enzima transporta protones a favor de gradiente desde el espacio tilacoidal hacia el estroma, acoplando este proceso exergónico a la síntesis de ATP, aproximadamente una molécula de ATP por cada 3 protones transportados en el transporte no cíclico de electrones, lo que implica unos 4 ATP por molécula de 02 desprendida. El flujo cíclico es más productivo ya que rinde 2/3 de ATP por fotón.

4. Asimilación de carbono: ciclo de Calvin 

Durante la fase oscura el poder reductor (NADPH o Fdrd) y la energía química (ATP) generadas en la etapa anterior se utilizan para la síntesis de material celular a partir de moléculas inorgánicas sencillas y estables, como dióxido de carbono, nitrato, dinitrógeno, sulfato y fosfato. Es una fase de biosíntesis que conlleva el gasto de energía y poder reductor y que no ocurre únicamente en oscuridad, como se malinterpreta en ocasiones.

El CO2 se reduce hasta carbohidratos mediante un proceso que puede simplificarse como sigue:


La mayoría de las plantas almacenan la energía solar como carbono semirreducido: azúcares, almidón y celulosa. La reacción de la formación de una molécula de glucosa a partir de CO2 es la siguiente:

6 CO2 + 12 NADPH + 12 H( + 18 ATP + 12 H2O  ( C6H12O6 + 12 NADP( + 18 ADP + 18 Pi
La ruta bioquímica que conduce a esta síntesis se denomina ciclo de Calvin y puede esquematizarse como se indica en la Figura 6. En ella se muestra cómo a partir de CO2 y un esqueleto de 5 átomos de carbono (ribulosa) se generan intermediarios de 3 átomos de carbono (3-fosfoglicerato, de ahí que también se denomine el ciclo como de las plantas C3) que permiten la síntesis de glucosa, la cual puede pasar a la glucolisis o bien almacenarse como reserva energética. En dicho proceso, la asimilación de 6 unidades de CO2 para formar el esqueleto de la glucosa (C6H12O6) requiere un total de 18 ATP y 12 NADPH.

Se trata de un ciclo en el que intervienen 14 intermediarios y 13 enzimas. La primera de ellas, la ribulosa bisfosfato carboxilasa que cataliza la incorporación del CO2 al esqueleto de ribulosa, produciendo dos unidades de 3-fosfoglicerato, se puede considerar como la enzima más importante para la vida en el planeta, ya que casi toda la vida depende, en última instancia de su acción. La RuBP carboxilasa constituye el 15 % de la proteína del cloroplasto y es la proteína más abundante en el planeta. Además se trata de un paso irreversible y un importante punto regulatorio de la ruta.



Algunas especies de plantas como la caña de azúcar, el maíz y la mayor parte de las malas hierbas, poseen un ciclo metabólico que permite concentrar el CO2 en sus células fotosintéticas. Estas especies realizan el denominado ciclo de las plantas C4 (Figura 8)  de tal forma que fijan el CO2 a través de intermediarios de 4 átomos de carbono (oxalacetato o malato) utilizando como esqueleto base el fosfoenolpiruvato, este proceso lo realizan en las células mesófilas (en contacto con el aire), posteriormente y ya en las células de la vaina del haz, el malato se descarboxila, produciendo piruvato y CO2  que se incorpora al ciclo de Calvin.

6.Asimilación de nitrógeno

El nitrato y el nitrógeno atmosférico se pueden reducir hasta amoníaco (Figura 7), el cual se incorpora a esqueletos carbonados para dar lugar a los aminoácidos glutamina (gln) y glutámico (glu), a partir de los cuales se distribuye el nitrógeno para la síntesis de otros aminoácidos y biomoléculas nitrogenadas.  El metabolismo de nitrógeno es ciertamente crucial para el reino vegetal, siendo el elemento limitante en la síntesis de proteínas.  La cantidad y la calidad de las proteínas almacenadas por un vegetal son decisivas para determinar su utilidad como alimento.

La asimilación reductiva de nitrato hasta amonio es un proceso que requiere el concurso de ocho electrones y la mediación secuencias de dos enzimas, la nitrato reductasa (NR) y la nitrito reductasa (NiR):


los donadores electrónicos dependen de la naturaleza de las células fotosintéticas que asimilen el nitrógeno, así en eucariotas la NR requiere NADH y la NiR ferredoxina reducida, mientras que en cianobacterias, ambas utilizan Fdrd como donador de electrones.

El amonio formado se incorpora a esqueletos carbonados (-oxoglutarato) debido principalmente a la acción de dos enzimas, la glutamina sintetasa (GS) y glutamato sintasa (GOGAT) que forman el denominado Ciclo GS/GOGAT. La primera de ellas cataliza la síntesis de glutamina, a partir de amonio y glutamato, en un proceso que requiere ATP, la segunda enzima (GOGAT), utiliza la glutamina y el -oxoglutarato para producir dos unidades de glutamato, una de las cuales continua el ciclo, en esta última etapa se requieren dos electrones que son aportados por la ferredoxina reducida.

La fijación del nitrógeno atmosférico (N2) es un proceso que sólo lo realizan algunas bacterias y las cianobacterias (o algas verde azuladas) gracias a una enzima, la nitrogenasa, capaz de reducir el N2  hasta amoniaco, en un proceso que requiere un total de 16 ATP y 8 electrones (Figura 7):

N2 + 8 H( +16 ATP + 8 e(  ( 2 NH3 + H2 + 16 ADP + 16 Pi
el amonio generado en el proceso se incorpora posteriormente por el ciclo GS/GOGAT o mediante otros procesos (glutamato deshidrogenasa) como grupo -amino del glutamato.



La nitrogenasa es una enzima que posee dos actividades, una reductora que (gracias a la presencia del cofactor Fe) recoge los electrones de la ferredoxina reducida, y otra nitrogenasa que (gracias al cofactor Mo-Fe) reduce el dinitrógeno. Este proceso no se consigue con un rendimiento del 100 %, porque parte de los electrones son canalizados por la nitrogenasa hasta el agua para producir H2, en un proceso que también consume ATP, esto hace que se necesiten  8 e( en lugar de 6 y 18 ATP en lugar de 12, para poder reducir el N2 hasta 2 NH3. Un problema que presenta la nitrogenasa  es que se inactiva rápidamente por la presencia de O2, por esta razón la enzima debe ser protegida. Las bacterias del género Rhizobium viven en simbiosis con células de los nódulos de las raíces de las leguminosas (judía, trébol, alfalfa), la protección  la consiguen sintetizando (simbióticamente) una proteína la leghemoglobina, con una altísima afinidad por oxigeno y que hace bajas lo niveles hasta límites en los cuales no daña a la nitrogenasa. Por su parte las cianobacterias (siempre que no exista otra fuente de nitrógeno alternativa) fijan el N2 tras asociarse en cadenas y formar unas células especializadas no fotosintéticas, heterocistos, que contienen a la nitrogenasa y la aíslan del O2.











































Figura 7.





Reducción de nitrato y nitrogeno atmosférico.
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Figura 5.





Transportadores de electrones en fotosíntesis.





Figura 4.





Esquema de los procesos de la fase luminosa.
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Figura 3.





Pigmentos fotosintéticos.
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Figura 2.





Estructura del cloroplasto.
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Figura 6.





Esquema del ciclo de Calvin.
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Figura 1.





Subprocesos de la fotosíntesis.
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