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1. INTRODUCCION

La fotosintesis es un proceso bioguimico por el cual las
plantas transforman la energia radiante del sol en energia -
gquimica para realizar sus procesos metabOlicos. Este proceso
es vital para la existencia de casi todos los seres vivos al
proporcionarles la energia necesaria para realizar sus activi
dades vitéles: también es el factor que junto con la respira-
cién mantiene en equilibrio las concentraciones de €Oy y O -
en la atmésfera. E1 CO2 que se origina por el-proceso o res-
piracién animal y vegetal es utilizado en la fotosintesis, v
a su vez, el O; necesario para resgpirar tiene su origen en el
proceso fotosintético; radica en todo esto la gran importan--

cia que tiene la fotositesis para todos los seres vivientes.

No obstante gue el proceso es conocido desde hace dos --
siglos, no ha sido sino hasta las fGltimas décadas gue se han
logrado importantes avances; sin embargo, alin guedan muchos -
aspectos gque no han sido totalmente comprendidos dentro del -
proceso fotosintético. Recientemente las investigacicnes han
establecido que existen tres mecanismos de fijacidn de COx -~
atmosférico: El primero denominado "ruta é~3" es aguel en el

cual el CO, entra directamente al ciclo de Calvin-Benson y =--

los primeros compuestos estables gue aparecen son de tres car



honos (acido fosfoglicérico, fosfogliceraldehideo, dihidroxia
cetona), ademas las plantas que presentan este mecanismo -~ -~
efectuan el proceso de fotorrespiracidn el cual hace disminu

ir la eficiencia fotosintética.

El segundo mecanismo, es agquel en el gque el CO, es fija-
do primeramente por un dcido de tres carbonos (fosfoenol-pirid
vieo) el cual dara lugar a un dcido de cuatro carbonos (oxala
cetato) gue sufre transformaciones dando lugar a otros acidos
de cuatro carbonos (malato y aspartato); estos posteriormente
se descarboxilan en favor del ciclo de Calvin-Benson. Como --
los primeros compuestos gque aparecen en la- fijacidén atmosféri
ca del CO, son de cuatro’ carbonos, a este tipo de plantas se

le denomind de “ruta C-4".

En el desierto una gran parte de las plantas mantienen -
cerrados sus estomas durante el dia para evitar excesiva trans
piracidn, en detrimente del intercambioc de CC, mnecesario para
el proceso fotosintético. Aqul dicho gas es absorvido y fija-
do durante la noche por medio del dacido fosfoenol-pirivico -=-
(PEP), para formar el oxalacetato y de ésta manera se almace-
na hasta periodos luminosos del dia; posteriormente se trans-—
forma en malato o aspartato, los cuales son descarboxilados -

en favor del ciclo de Calvin-Benson. Como este mecanismo fué



detectado primeramente en las plantars de la familia Crasula-
ceae se le denominé "Metabolismo Acido de las Crasuliceas"” -
(CAM) . Las plantas con "ruta C-4" y CAM aparentemente noc pre-

sentan fotorrespiraciodn.

Existen cultivos con ruta C~3 ¥y C-4; si pudieran selec-
cicnarse '"evitanto" los procesos aparentemente indtiles, como
la fotorrespiracidn, o si pudieran escogerse "incluyendo" las
caracterigticasg de las plantas C-4 gque favorecen la eficien—-
cia fotosintética, la productividad de las cosechas podria au
mentarse considerablemente. En un mundo gque estd amenazado —-
por la escasez de alimentos y aun por el hdmbre, el cultivo -
de las plantas con mayor eficiencia- fotosintética constitui--

ria una enorme ventaja (Allamong, 1979).

El presente trabajo tiene por objeto presentar un panora
ma general del conocimiento de la fotosintesis por sus tres -
viag de fijacidn de carbono, asi como de algunas de las impli

caciones fisioldgicas y ecoldgicas en plantas C-3, C-4 y CAM,



2. EL PROCESO FOTOSINTETICO

La fotosintesis, es el proceso de sintesis de carbohidra
toa a partir del bidxido de carbono y agua utilizando la enexr
gia radiante de la luz captada por la clorofila en las célu--
las vegetales (Villee, 1968). En las plantas superiores la —-
clorofila se encuentra en los cloroplastos de la célula, por

lo tanto es en éstos donde se realiza el proceso fotosintéti-

CO.

Los cloroplastos son organelos que se encuentran en el -
citoplasma de la célula. En cada cloroplasto existen muchos -
cuerpos menores llamados granos o tilacoides, dentro de los -
cuales estd la clorofila, cada grano esta formado por varias
capas de moléculas dispuestas en pila. Varios granos forman -
una laminilla, la cual esta compuesta por capas alternas de -
proteina y pigmentos, asi como variedades especiales de lipi
dos. Estoé lipidos parecen estar adsorbidos entre las capas y
sirven de estabilizadores para las laminillas; también se ha
encontrado en las laminillas la presencia de unidades estruc-
turales miltiples que han sido denominadas cuantosomas y que
guizd sean unidades fotosintéticas funcionales. La sustancia
que se encuentra dentro de los cloroplastos, entre los granos,

se llama estroma; la cual contiene las enzimas de las reaccio



nes del ciclo de Calvin-Benson (Vill-<e, 1968).

lanﬁnlua

Tilacoicla

envo lTu ra del
clove P\ aslo

Representacidn del corte trangversal de un cloroplasto
mostrando su estructura tridimensional (Hall, 1979).

2.1. Mecanismo de la fotosintesis

La fotosintesis consiste en un proceso de dos fases, 1la

luminosa y la oscura.

2.1.1l.Fase luminosa

Durante la fase luminosa se produce ATP y NADPH 4 Y. -

Esto tiene lugar simultdneamcnte en la membrana de los tila--

coides, como lo muestra la siguiente figura:



CF1= Factor de acoplamiento T CF0= Factor de acoplamiento 0
I= Fotosistema I 1I= Fotosistema II PQ= Plastoguinona
F= Citocromo F Fd- Ferredoxinha FAD= Flavin-adenin nu— -
cléico

PC= Plastocianina

El fotosistema I es activado por una radiacidén con longi
tud de onda de 683 namdémetros, y el fotosistema II con una --
longitud de onda de 673 namémetros. Primeramente en el foto--
sistema II se disocia el agua en dos protones (H'), dos eléc—
trones (e™) y oxigeno. Los electrones se transfieren a través
de una cadena de tranaporte de electrones gue consta de plas-
toguinona, citocromos, plastocianina, el fotosistema I, ferre
doxina y flavin-adenin dinucledtido, hasta que, con la ayuda
de un protdén reducen el NADP' a NADPH en la superficie exter-

no de la membrana del tilacoide. Se observa una acumulacién =



de cargas positivas en la zona interna de la membrana del ti-
lacoide las cuales proceden de dos fuentes: Primero, los pro-
tones liberados por la disociacidn del agua y cargas positi--
vas gue parecen ser translocadas desde el ekterior a través -
de la membrana durante el transporte de electrones. Segundo,
el flujo de protones hacia el exterior a través de los facto-
res de acoplamiento (CF, y'CFl) permite la sintesis de ATP a
partir de ADP + Pi (Miller, 1979). Ya formados los productos
de esta fase, el ATP y NADPH + HY, pasan a las reaccicones de
la fase cscura en la cual intervienen para la fijacion y re—-

duccidn de COj.

2.1.2 Fase oscura

Se efectua en el estroma, se puede considerar que ocurre

en cuatro etapas distintas. Scgin Ray, 19064 v Allamong, 979,

19 Etapa de carboxilacidn
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22 Etapa de reduccién

El PGA formado es esencialmente un acido organico y no -
estd a el nivel energético de un azlcar; para ser convertido
en azicar de tres carbonos el fosfogliceraldehido, es usado -
el poder reductor del NADPH, y la energia del ATP. La reac- -
cién se lleva a cabo en dos pasos, primero fosforiléndo, aria-~

diendo un P del ATP y en seguida reduciéndose con NADPH,.

Hi‘" C— 0“@
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|
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“ et e
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| - : =0
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iuwdh}dn Testale (DBASY
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32 Etapa de regeneracién
Para continuar la fijacidn de moléculas el RuDP se rege~-

nera por medio de una compleja serie de reacciones gue invo--

lucran azicares fosfatados de 3, 4, 5,

6 y 7 carboneCs.

3 B
CRIP L) i :
\
6N® g
% :
LY e e o o e ¥
LRoP |'1:_§&;\.. L —— L eqa
F (¥ _E. l ' 1
r' L ;
” 1o PoaL ' 1 F'NJM! LB‘&“,
, e L‘t} - e - ' ) (‘ “)
’ ~
: X CNRY D P NAL \ I\‘ ©
'. od ‘b ol e |
[ 2. 0Map : § Nodon "ug‘at.
: 7 RDP — 2WP (3] . (e
. s (se 2P ] l
E zw - 1_ Rf (e ! 1 Qvem Q'a;&te
: (5 (s%) ?_E:' 9 : ied
1
: 0 (<) ; ®
/ 2se Nasor) e < X 1Glvessa Ly
: UQ ] 4". ETW.
\‘\ l : Sinless & '\’“\-J"
.'---—--—-——---——--—-""--_-‘-':.n:sp i tcha‘“
]
[ ]

Clave que identifica a los azlcares:
EP: azlGcar de 4 carbones,
carbonos, fructosa difosfato;

tosa fosfato: RP: aziicar de 5 carbonos.

SDP: azucar de 7 carbonos,
car de 7 carbonos, sedoheptulosa fosfato:

carbonos, xilulosgsa fozfato,

eritrosa fosfato;

FP: azGcar de 6 carbonos,

sedoheptulosa difosfato;

FDP: aztucar de 6

frug

ribosa fosfato; = -

SP: azu-

XP: azucar de 5 —-
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42 Etapa de sintesis de productos finales

En esta etapa son formados los productos finales de la
fotosintesis, azlcares y carbohidratos, comprendiendo ademds
a las grasas, aminodcidos y acidos organicos. Estos parecen
ser formados bajo diferentes condiciones de luz y concentra-

ciones de CO, y O3 (Ray, 1964).

2.1.3,EBcuacién deneral

Ya habiéndose analizado el proceso, podemos establecer

su reaccidén general:

6C0, + 6Hy0 y CgHy,0¢ + 6021
(glucosa)

Formados los compuestos carbonados, estos son utilizados
posteriormente por la propia planta y organismos heterétrofos
para obtener la energia requerida en su_metabolismo. las plan
tas cuyo mecanismo de la fase oscura en el cual el CO, entra
directo al ciclo de Calvin-Benson, tal como se describid éntg
riocrmente, y los primeros compuestos estables son de tres car
bonos se les denomind plantas "ruta C-3" a diferencia de las
"ruta C-4" y CAM en lasg cuales el primer compuesto estable es

de cuatro carbonos; en segulida se explican sus mecanismos.
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2.1.4.Plantas "ruta C-4"

Las plantas como el maiz, cafa de azlcar y pastos tropi-
cales, presentan dos tipos de células fotosintéticas, las del
mesdfilo vy las de la vaina del haz vascular, cuyos cloroplas-
tos de manera caracteristica difieren en tamafio y/o estructu~

ra como se ilustra en la siguiente figura:

Corte transversal de la hoja de-una planta "ruta C-4"

(Allamong, 1979).

En 1966, dos fisioldgicos australianos M.D. Hatch y C.R.
Slack, descubrieron este proceso que se dencmina "ruta C-4".
A diferencia del proceso desc;ito anteriormente llamado "ruta
C-3", el producto primario de-la fijacidén del CO, es un acido
organico de cuatro carbonos (acido oxalacético) en vez del —-
PGA de tres carbonos. Este cicleo (C-4) estd acoplado directa-
mente al ciclo de Calvin-Benson. En el mecanismo de fijacidn
C-4, el bidxido de carbono se fija durante las horas luz por
adicidén al PEP (acido fosfoenol-piriGvico), catalizado por la

enzima PEP carboxilasa. El producto de esta reaccidn es ¢l -
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dcido oxalacético; este Acido de cuatro carbonos es capaz de
generar otros acidos de cuatro carbonos como el mdlico y as-
pértico: cualguiera de estos dos acidos, dependiendo de la es
pecie de planta, migra a la vaina del haz donde es descarboxi
lado para dar finalmente CO, y un compuesto de tres carbonos
gue origina la regeneracién del PEP. El CO, liberado interna-
mente, eg fijado por la accidn de la carboxilasa del RuDP, —-

siguiendo el ciclo de Calvin- Benson hasta formar los produc-

tos finales de la fotosintesis

En seguida se presenta un esqguema general del proceso:

7
, CELULAS DEL nu\gorn.o

e

<q

TEINO YASCULAR

Representacidén esquemdtica del modo de fijacidén del CO,

en plantas con "ruta C-4" (Hatch, 1972).
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La enzima PEP carboxilasa, parece estar asociada parti-
cularmente con las células del mesOfilo que contienen cloro-
~plastos-y las enzimas del ciclo de Calvin-Benson se encuen—-—
tran principalmente en las células de la vaina del haz vascu

lar {Allamong, 1979).

2.1.5 Plantas "CAM"

Paga evitar una pérdida excesiva de agua, las plantas --
gue se encuentran bajo condiciones de ¢lima caluroso y seco -
han desarrocllado diversas adaptaciones. Estas plantas absor--
ben CO2 durante la noche, ya gue cierran sus estomas durante
las horas calurosas del dia, evitando asi la pérdida de agua

por evaporacién. El CO5 que se almacena en la planta, puede ~

utilizarse durante el dia en la fotosintesis.

Los cientificos han encontrado gue las plantas donde los
estomas se abren durante la noche pueden acumular bidoxido de
carbono por periodos de tiempo que varian entre unas cuantas
horas hasta el lapso de oscuridad completo. La cantidad de --
energia gue se requiere para llevar a cabo ésto es mayor que
la suministrada por la fotofosforilacidn. Esta energia, en -—-
forma de ATP, proviene de la respiracidén celular. Las mismas
plantas acumulan el biéxido de carbono adicionandolo a una mo

lécula receptora existente, formando un acido organico. S¢--

pin s¢ ilustra en la siwuicente reaccién.
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RH + C02 » RCOCH
Molécula Biéxido de Acido carboxilico
organica carbono

Bajo la accidn de la luz, ésta reaccidn puede invertirse
(aungque los estomas esten cerrados en ese momento) dicho pro-—

ceso puede representarse.-de la siquiente forma:

luz
RCOOH ———.» RH + cO —3% carbohidratos

2 fotosintesis

Entonces se forman los carbohidratos ya gque se dispone -
dé un suministro de carbono en la forma de Acido Organico., =-
Aungue la energia respiratoria se utiliza para transformar el
CO, en un acido carboxilico, el carbohidrato formado a la iuz
repregenta un aumento en energia mayor gque la cantidad corres
pondiente que se utilizd para formar y retener el Acido carbo

xilico.

La molécula receptora de CO, en el ciclo de CAM se ha --
identificado como un producto intermedio del proceso de respi
racidén celular y se llama acido fosfoenol-pirivico © PEP. La
enzima gue cataliza la fijacidén del bidxido de carbono es una
carboxilasa; por lo tanto, se conoce mas adecuadamente como

PEP carboxilasa. Esta reaccién se puede presentar como sigue:



PEP (3C)

CO,

Bidxido .de

carbono

COOH

gy

C=0

CH»>

CO0H

Acido oxXa-

+ ®

15

Fosfato

lacético (4C)

Generalmente el Acido oxalacético se convierte en otros

acidos organicos como el dcido malico o el Acido aspartico -

gue se almacenan dentro de la vacuola celular (Allamong, 1979).

En seguida se presenta un esquema general del proceso:

N OcHe o1
CHO
PEP
e {revate ic\o
Ll s
L I Calvin
decido 2 deido v
milico & wmilico tesscw
aspivrtico
CHO = Carbohidrato
PEP = Acido fosfoenol-piruvico
AQA = Acido oxalacético
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2.1.6.Fotorrespiracidn

Algunas plantas producen una gran cantidad de CO, bajo =
condiciones de iluminacidn, éste tipo de plantas llevan a ca-
bo un procesc dencminado fotorrespiracidén gque involucra a un
organelo especial llamado peroxisoma; el cual contiene un sis
tema enzimatico de oxidasas glicdlicas gue pueden oxidar el -
acido glicdlico hasta CO,. Es probable que el acido glicodlico
gue se genera en la fotosintesis se origine de la desccmposi-
¢idn del difosfato de ribulosa o de los productos intermedios

de dos carbonos en el ciclo reductor del fosfato de pentosa -

(Ray, 1975).

En seguida se presenta un esquema general del proceso de

fotorrespiracidn:

BIBLIOTECA
GRADUADOS
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CO: Mvnostdvico
e T ed ey, — — — E“;{

AL, ALV ey Gy wren, SRS iiem oy —— —

ﬂmiﬁuu‘.

Sacavess

oTvn iJ evmeliavies 1

'//// Gﬁuhh

?tru:is owmd

WAL L0/ o

Representacién esquemidtica del proceso de fotorrespira—--—
cién (Lecpold, 1975).

Si esencialmente el procesoc de fotorrespiracidn no produ

ce compuestos gue puedan aprovecharse en la fotosintesis, en-

tonces las plantas donde este proceso sea limitado seran mds

productivas. Las plantas C-4 parecen producir acido glicélico

a menor velocidad gue las plantas C-3. BEsta disminucidn en la

produccién de &cido glicdlico explica parcialmente la casi --

ausencia de fotorrespiracién en las plantas C-4 y la conse- -
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cuente conservacidén de productos fotosintéticos. Por otra par
te, la fotorrespiracidn aumenta considerablemente a temperatu
ras elevadas, y a 30°C algunas de las plantas liberan hasta -
ocho veces la cantidad de CO, que la gue desprenden por éste

proceso a 20°C. En plantas con altas velocidades de fotorres-
piracidn, generalmente plantas C-3, se cobserva una considera-

ble disminucidn de los productos fotosintéticos (Allamong, --—

1979).

3. FACTORES QUE INFLUYEN EN LA VELOCIDAD DE FOTOSINTESIS

Es claro que en las condiciones naturales, la intensidad
de fotosintesis en las plantas presentan variaciones conside-

rables. El proceso puede ser limitado por unc o mas factores.

3.1. Factores externos que intervienen en el fendémeno:

3.1.1. Luz

La luz es la idnica fuente de energia en la fotosintesis:
con pocas excepciones, toda la vida del planeta es debida al
hecho de gue las plantas verdes son capaces de almacenar la =
energia del sol, La intensidad de la luz gque llega a la tie-—-
rra disminuye por las particulas (nubes, niebla, polve) vy el

vapor de agua de la atmbsfera.

Experimentos de laboratorio han demostrado que, siendo -
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favorables las demas condiciones, la intensidad de fotosinte~
sis aumenta con la intensidad de luz. Es probable que para el
crecimiento normal de la mayoria de las plantas, la madxima —-
intensidad de luz del sol en condiciones naturales, compensa
las partes que no reciben toda la luz sclar (Miller, 1967).
El punto de compensacién de luz es agquella intensidad bajo la
cual la tasa de fijacién de COs (fotosintesis) es igual a la

de su produccidn (respiracidn).

En 1la siguiente figura se muestran las curvas de respues
ta general a la intensidad de luz, de plantas con alta y baja

capacidad fotosintética (Hartt, 1965).

BFELJOTECA

m\CD,_, dnt/hr e’

Intensidad de luz en bujias-pie X103
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3.1.2, Aqua

La cantidad de agua que necesita la fotosintesis es pe--
.queﬁa comparada con todo el volumen de agua que c<¢ircula en la
planta por transpiracion. En realidad es menor del 1% de toda
el agua absorbida. Cuando a una planta se le priva de agua, -
la fotosintesis se reduce. Algunos de los efectos de la se-~ -
guia son secundarics, pues los estomas se cierran cuando la -
planta no tiene agua y por lo tanto no hay absorcidn de COj.
Un efecto mas especifico de la sequia sobre la fotosintesis -
se debe a la deshidratacion del protoplasma, lo cual fué de—-
mostrado por H. Walter, gque trabajé con la planta acuitica --

Anacharis canadensisg (Miller, 1967).

3.1.3. Bioxido de carbong

Las materias primas de la fotosintesis son el bidxido de
carbono y el agua. En condiciones naturgles, frecuentemente -
el bibéxido de carbono puede ser el factor limitante en la ac-
'tividad fotosintética. La atmdésfera normalmente contiene 0.03
a 0.04% de este gas, porcentaje gue se mantiene bastante esta

bhble (Miller, 1967).

Todas las plantas hasta ahora estudiadas han dado un me-
jor rendimiento cuando la concentracidn de CO, se incrementa

por encima del nivel gue se encuentra presente en la atmésfe-



21

ra (Gaffron. 1974).

El "Punto de compensacion del co, (concentracidn del -

CO, ambiental en el cual la tasa de fotosintesis iguala a la
tas; de respiracién) para muchas plantas se encuentra en un
rango de 0.005 a 0.01% de CO, en las temperaturas Sptimas pa
ra la fotosintesis (Ray., 1975), E1 CO; que las plantas ex- -
traen de la aﬁmésfera es reemplazado por varias fuentes: res
piracién de plantas y animales, gquema de combustibles, fdosi-
les, etc. El agua de mar contiene de 30 a 40 veces mas co, -
gue la atmdésfera. Si se cuentan los carbonatos y bicarbonatos,

el agua de maxr contiene el 5% de bhidxido de carbono, o sea., -

125 veces mas de lo que existe en la atmésfera (Miller, 1967).

3.1.4. Temperatura

La fotosintesis puede ser efectuada en un amplio rango -
de temperaturas, habiéndose detectado en experimentos, desde
~35°C en ciertas coniferas, hasta los 75°C en la algas de las
fuentes termales. No es posible establecer una temperatura —-
Optima para la fotosintesis. Experimentos hechos con plantas
de 25, 30, 35 y 40°C indican gue la intensidad inicial de 1a
fotosintesis aumenta con la temperatura; pero al final de 30
minutcos del experimento, solo las plantas de 25°C mantienen =~

la intensidad original de fotosintesis (Miller, 1967).
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El hecho de gue las plantas no puedan aprovechar el au-
mento de la tasa de fotosintesis al incrementarse la tempera
tura bajo saturacidédn de luz, se debe probablemente a gue al
rebasar la temperatura el nivel optimo (25 a 30°C) la tasa -
declina con mucha rapidez. El punto de compensacidon del CO3
aumenta con xapidez a medida que la temperatura se eleva por
encima del 6ptimo (Ray, 1975). Por otra parte aumentos de --

temperatura, favorecen la fotorrespiracién en detrimento de

la fotosintesis.

3.1.5. Oxigeno

Este gas influye en forma indirecta sobre la fotosinte-
sis, debido a gue interviene en el procesco de fotorrespira—-—
cidn, y sus reacciones se aceleran a alta intensidad de luz

v bajas concentraciones de CO> (Ray, 1975).

3.2. Otros factores

La diferencia de ciertos elementos escenciales como el -
magnesio, hierro y f£ésforo, reducen la gectividad fotosintéti-
ca, debido a que la deficiencia de minerales disminuve la pro
duccidn de clorofila. Por otra parte algunos elementos son ——
indispensables en los procesos enzimaticos y su carencia e€s -
perjudicial para la fotosintesis. Los factores internos tam--

bién influyen en la actividad fotosintética, entre ellos el -
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grado de hidratacion del protoplasma y la estructura de la ho

ja (Miller, 1967).

4, DIFERENCIAS ANATOMICAS Y FISIOLOGICAS ENTRE PLANTAS C-3 y
E c-4

Se ha cbservado gue en plantas C-3 los cloroplastos pare
cen estay dispersos en la estructura interna de la hojq. En -
las plantas €=-4 los cloroplastos estan localizados en los te-
jidos gue rodean a los haces vasculares; estos haces gontie-—
nen el tejido vascular (xilema y floema) y el tejido de sopor
te de la'hoja. La capa de células gue rodea el tejido vascu--
lar tiene paredes muy gruesas y contiene muchos cloroplastos;
a estas células se les conoce como células de la vaina. Las -
plantas C-3 no poseen esta vaina grande yrbien desarrollada,
ni contienen el gran nimero de cloroplastos en lag células -~
comparables con las de las plantas C-4. La otra aArea con abun
dantes cloroplastos en las plantas C-4, es la de las células
internas de la hoja que rodean inmediatamente a las células -
de la vaina en la regién de la hoja gue comunmente se llama -

meso6filo.
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Corte transversal de hojas de plantas: a) "ruta C-3" vy
b} "ruta C-4", mostrando sus diferencias estructurales

y anatémicas (Allamong, 1979).

Existen muchas razones para explicar la mayor velocidad
de la fotosintesis y la mayor productividad de las plantas -
C-4. Al comparar las plantas C=3 y C-4, los cientificos ob--
servaron que las segundas eran mas productivas gque las prime
ras al aumentar la temperatura y la iluminacidn; como muchas
plantas C-4 son tropicales esto pedria ser una adaptacidn. -
Como se ha mencionado, las plantas €-3 reducen su produccion
de carbohidratos durante las horas en que la luz solar es =--
muy brillante. Las plantas C-4 también necesitan evitar la -
pérdida excesiva de agua y cierran sus estomas durante estas
horas luz! sin embargo, continuan realizando la fotosintesis
cuando las plantas C-3 se detienen por carecer de bidxido de

carbono. La respuesta parece radicar en el nivel de CO2 nece
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sario para realizar la fotosintesis. La enzima ribulosa difos
fato carquilasa tiene una afinidad muy baja por el CO2; poxr
lo tanto, el ciclo C-3 solo se realiza en forma efectiva cuan
éo los estomas estdn totalmente abiertos y hay una gran abun-
dancia de CO5;. lLa enzima PEP carboxilasa, tiene una alta afi-
nidad por el CO,., por lo tanto puede continuar fijando Cco, aun

después de que el nivel de este gas ha disminuido a concentra

ciones muy bajas donde la enzima C-3 no funcionaria.

#

Otro factor que influye sobre la eficiencia fotosintéti-
ca de las plantas C-4, es gque los cloroplastos que contienen
las enzimas del ciclo de Calvin-Benson estdn localizadas en -~
las células de la vaina, que rodean inmediatamente al tejido
vascular. Esta distribucidn permite gue los productos fotosin
téticos se difundan de inmediato al tejido gue conduce los -~
alimentos al tejido vascular, el floema. En las plantas C-3 -
los cloroplastos estadn dispersos en toda la estructura inter-
na de la hoja y todos ellos contienen enzimas para el ciclo -
Calvin-Benson, por lo tanto, los productos fotosintéticos de-
ben transportarse a través de distancias relativamente largas

antes de llegar. al floema (Allamong, 1979).

Puesto que las plantas C-4 son muy productivas y en vis-

ta de gue una alta concentracidon de oxigeno podria disminuir
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su productividad, inmediatamente se piensa gue deben presen-
tar adaptaciones gque limiten la cantidad de oxigeno. Algunos
investigadores han cbservado que los cloroplastos de las cé-
lulas de 1la vaina contienen escasos, si acaso algunos grana;
seguin investigaciones hechas hacen suponer gue esta falta de
grana también induciria la ausencia de fotosistemas y en es-
pecial el desprendimiento de oxigeno asociado con el fotosis
téma II. Asi pues, en las plantas C-4 la cantidad limitada de
oxigeno que liberan lo0s cloroplastos de las células de la ——
vaina tendria un efecto benéfico al inhibir la fotorrespira-
cién. Otros cientificos han encontrado una razdén adicional -
gue explica la alta eficiencia en las plantas C-4 aun cuando
existan altas concentraciones de oxigeno: La RuDP carboxila-
sa es inhibida por el oxigeno, mientras gquc la PEP carboxila
sa no. Asil pues, la absorcidén de CO2 es mas eficiente en las

plantas C~4 porque en el procesc utilizan PEP carboxilasa --

(Allameng, 1979).

4.1. Eficiencia energética de los ciclos

La eficiencia de las plantas depende de la efectividad -
con que se fije la energia. A continuacidn se hace el balance

enexgético entre "C-3" y "C-4°",
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c-4
5 ATP'S x 11.0 Kcal = 55.0 Kcal
2 NADPH'S X 56.2 Kcal = 112.4 Kcal
167.4 Kecal

C-3
3 ATP'S x 11.0 Kcal = 33.0 Kcal
2 NADPH'S X 56.2 Kcal = 112.4 Kcal

4
145.4 Kcal

En resumen, C-4 necesita 2 ATP'S mas, por lo tanto es me
nos eficiente en cuanto a gasto de enexgia se refiere, sin —-

embargo en la fijacidén de carbono, C-4 es mas eficiente.

El ciclo "CAM" es caracteristico de la pi‘a y otras plan
tas tropicales, es tan similar al C-4 que los investigadores
piensan gue solo es un cambio evolutivo. Basicamente consiste
en la fijacién de carbono en la noche y en el dia ocurre el -
reciclado; esto es, durante la noche se produce acido mdlico
y en el dia ese Adcido malico es utilizado para sintetizar - -~

azdicares y carbohidratos.

A continuacidén se presenta un resumen de las caracteris-
ticas y requerimientos fisioldégicos para las plantas que tie-

nen I"tha IIC_3 ll‘ IIC_4 (1] y “C.AM n .
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Caracteristicas y requerimientos fisioldgicos para las -

plantas que tienen rxuta "C-~3", "C-4" y "CAM", (Black,i971).
Caracteristica C-4 c-3 CAM
l.-~ Enzimas PEP alto Rik alto anbos
Rib bajo
2.~ Temperatura °C 30 -~ 40 15 - 25 dia 35°C
ncche 5-10
3.—~ Saturacion de luz sol com-— 1/3 - 1/4 1/3 sol
pleto sol
4,~ Inhibicidn por no 6 muy si alta si
el O, pequefia
5.~ Fotorrespiracidn no si si
6.~ Fotosintesis 40 - 80 10 - 35 5 - 10
mg CO5/dm?/hr
7.- Uso eficiente del 300 450 -~ 950 50 - 55
agua grs.de agua/
grs.de materia se
ca producida
8.- Compensacidén de CO, baja menor alta (30- - - -
de 10 ppm. 100 ppm.)
9.- Tasa Ts/Tp mias efi-- menbs efi - - =
ciente ciente
PEP = Fosfoenci-plirtvico carhoxilasa

Rib Ribulosa difosfato carboxilasa
Ts/Tp = Transpiracidn/Fotosintesis



5. SELECTIVIDAD DE LOS HERBIVCRCS POR I1LAS PLANTAS C-3 v C-4.

Se han realizado trabajos de investigacidn relacionados
con la alimentacidn preferente de herbivoros sobre las plan-—
taquue poseen el modo de fijacidén de carbono C-3 y aguellas
gue poseen el C-4, asi como las implicaciones ecoldgicas so-

bre el manejo de estas plantas cuando esten ascciadas. Estas

exXperiencias son descritas a continuacidn.

Se ha establecido de manera general gue las vlantas C-4
gque forman el Acido oxalacético son una alimentacidn muy po-
bre comparadas con aquellas que efectuan el ¢iclo C-3, y es-
ta diferencia se refleja en una tendencia de los herbivoros
a evitar alimentarse con especies C-4. Se realizaron varios
trabajos para comprobar esto, entre algunos de ellos estan -
los efectuados por Hansen y Ueckert (1970), los cuales midie-
ron dietas de saltamontes en Colorado: las especies dominan-

tes en la comunidad erap Bouteloua gracilis (una especie C-4)

v Calamovilfa longifolia {una especie C-3), las cuales apor-

taron 42 y 18% de biomasa respectivamente. Calamovilfa longi-

folia fué ingerida en mayor propeorcidn y Bouteloua gracilis -

fué muy poco preferida por los saltamcones. Flinders y Hansen
{1972) estudiaron dietas de conejos cola blanca y conejos co-

la negra en las pradexas de zacates cortos en Colorado: aun--

29
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que las especies C=4 estaban entre las plantas dominantes en
las dreas estudiadas, un examen de los datos muestra gque am-
bas especies de conejos ingirieron plantas C-4 en menor pro-—

porcidn gue las gue estuvieron presentes en el campo.

Otros estudios realizados sobre la supervivencia y repro
duccidén de herbivoros (insectos), muestran que las ninfas de
éstos alimentados con especies C-~4 murieron. Smith y Northcott
(1951) aplicaron diferentes niveles de nitrdgeno a plantas de

trigo y posteriormente alimentaron a saltamones Melanoplus —-

mexicanus con estas plantas y observaron su supervivencia y -

fecundidad, sus resultados son presentados en el siguiente ——

cuadro.

Supervivencia y reproduccién de Melanoplus mexicanug ali

rnentados con trigo (Tritricum aestivum) con diferentes nive~-

les de nitrdgeno (Smith y Northcott, 1951).

Peso de N seco Supervivencia por
H
(%) adulto % uevosllg-
6.16 ' 48 57 .6
4.29 29 34.7

3.33 0 ——
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Las especies C-4 como regla general tienen m3s bajo con-
tenido de nitrdgenc gue las especies C-3. Con respecto a las
impresiones emergidas, Caswell (1973) menciona que en gene--—
ral, pero no universalmente, existe una tendencia de los hex-
bivoros (insectos) a evitar especies C-4 y que estas son re--—
cursos de alimentacidn inferior en términos de supervivencia
v reproduccidén. Un caso de excepcidn fué estudiado en Texas,
en donde un zacate C-4 fué preferido como alimento por una es

pecie de saltamontes.

5.1. Mecanismos posibles gue pueden explicar el rechazo de las

egpecies C-4.

Un nimero de diferencias posibles entre especies C-3 y -
C-4 pueden ser importantes influencias para explicar la prefe
rencia de especies C-3 por los herbivoros y porqué éstos tien

den a evitar alimentarse con especies C-4.

Plantas con el modo de fijacion C-4 tienden a carecer de
fotorrespiracidén, tienen bajos puntos de compensacidn de CO,,
baia actividad arhidride carbdnica, altas temperaturas Opti--
mas, mas alta intensidad de saturacidn de luz y mas alta efi-
ciencia neta de fotosintesis {(Black 1971, Welkie y Caldwell -
1970, Hatch y Slack 1970, Hatch, Osmond y Slatyexr., 1271), —

ninguno de estos factores parece tener relacién cbvia en cuan
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to a la seleccidon de alimentacidén, y a la supervivencia y fe-

cundidad de los herbivoros estudiados.

El modo de fijacidén C-4 produce acido malico y aspartice
asi como productos oxalacéticos, es probable que esto pudiera
ser un factor significante, pero esto aun ne se ha investiga-

do completamente.

Moss y Rassmusen (1969} expusieron hojas de maiz (una esg
pecie C-4) y remolacha azucarera (una-especie C-3) a 14%05. -
Encontraron gue el 14002 estaba concentrado inicialmente y ca
si‘por completo en las gélﬁlas de la vaina de las especies --
C-4, mientras gque en las plantas C-3 éste (14C02) estéba to—-—-
talmente distribuido a través de las hojas de las especies =--
C-3, después midiexon el valor de la translocacidén y encontra
ron gque fué cinco veces mayor en especies C-4 gque en especies

c-3 -»

Hofstra y Nelson (1969) estudiaron la translocacidn del
140 en producfos fotosintéticos scbre tres especies de plan--—
tas C-4 y seis egpecies C-3. Lag especies C~4 transportaron -
mis del 70% de el 4 ,C asimilado dentro de seis horas de asimi
lacién, mientras gue las especies C-3 tuvieron un rango de 45
a 50%. Estos modelos de acumulacién y translocacion de produc

tos fotosintéticos se aparejaron con la distribucién anatémi-
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ca de cloroplastos vy la estructura de la epidermis en espe-—--—
cies C-4, y parecen indicar la posibilidad de gue estas espe
cies puedan proporcionar menos alimento Gtil para herbivoros
gue las especies C-3. Minson (1971) efectud estudios sobre -
pastos y encontrd gue los pastos tropicales (C-4) contienen

gran cantidad de hemicelulosa, celulosa y ligninas compara-—-—
das con los pastos templados {C-3) vy llegd a la conclusidn -
de gque ésto era el responsable de la baja digestibilidad de

las especies C-4,

Otros estudios combinados han demoséradc gue las especies
C-4 requieren mas tiempo de licuado para molerse gue las espe
cies C-3 v que esto se debe a la rigidez de las células de la
vaina la cual puede influir en la digestibilidad (Tolbexrt et

al, 1969).,

Las diferencias anteriores entre las especies C-3 y C-4
implican las posibilidades de la cantidad de alimento util pa
ra los herbivoros. Harper (1969) sugiere gue podria presentarx
se el caso de gue debido a las variaciones en gustosidad del
pasto los animales podrian "morir de hambre en medio de la --
aPundancia". En una esgcala mAs amplia, las diferencias entre
las especies C-3 y C-4, ambas como recursos de alimentacidén -

para herbivoros y como ¢competidoras sugieren un gran numero de
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problemas interesantes de gran importancia ecoldgica y de ma-

nejo de pastizales.

6. IMPLICACIONES ECOLOGICAS Y DE MANEJO DE PASTIZALES

En base a lo descrito anteriocrmente podemos establecer -
al
gue exXisten dos grupos de plantas de los cuales pueden dexri--—
varse varias consecuencias e implicaciones ecoldgicas, las —-

cuales son importantes conocer con miras a aplicarlas y mejo-

rar las técnicas de manejo.

Entre algunas de las caracteristicas que hacen a las plan

tas C-4 téner una alta capacidad fotosintética egtdn:

a) Aumentan su crecimiento y vigor a alta intenmsidad de
luz.

b) No inhiben su crecimiento por el oxigeno nroducido en
la fotosintesis.

c) Baja pérdida de carbdén reducido.

d) Baja oxidacidn de glicolato gque trae comoc consecuencia
un ahorro de energia y sustratos para otros vrroceses -
metabdlicos.

e) La fijacidén neta de CO, es menos limitada por una baja
concentracidn de 002: todos esto$ factores hacen mas -

eficientes a las plantas C-4 comparandolas con aguellas
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de baja capacidad fotosintética (C-3) (Hartt v Kors-

chak, 1967).

Otro de los factores limitantes para el crecimiento de -~
las plantas es el abastecimiento de agua, Se han xrealizado in
vestigaciones en las cuales las plantas con alta capacidad fo
tosintética tienen bajos reguerimientos de agua, en compara--
cidén con aguellas que tienen baja capacidad fotosintética (El
Sharkawy y Hesketh, 1965, Osmond et al., 1969). Entre otras -
de las ventajas importantes que poseen las plantas C-4 eg 1la
de carecer de fotorrespiracidn, lo cual las hace mas eficien-
tes. La competencia entre plantas puede depender de muchas ca
racteristicas tales como su capacidad para tomar nutrientes,
humedad del suelo, diferentes respuestas a la temperatura, --
morfologia, viabilidad de la semilla, o una variedad de otros
factores. Sin embargo la habilidad competitiva depende de la
capacidadrneta de las plantas para asimilar CO; vy el uso de -
fotosintatos para explicar el aumento de follaje y tamafio de
la planta (Black et al., 1969). Recientemente se presentd una
hipdtesis general de que las plantas con gran capacidad foto-
sintética son mids competitivas y que esta competencia puede -
ser explicada sobre bases bioguimicas (Black et al., 1969)., -
Por otra parte Morover, Bull (1971), y Slatyer {1971) presen-

taron datos los cuales parecen sostener que el alto nivel de
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productividad de las especies C-4 no estd siempre directamen-
te asociado con un alto nivel de crecimiento. Black (1971) -~
sugirié gque las diferencias entre especies C-3 y C-4 son im--—

portantes en la competencia intraespecifica.

Se han hecho listas de especies de plantas y la via de -~
fijacidn de carbono gue poseeh, estas son descritas por -~ - -

(Black, 1971).

Todos los conocimientos anteriores son importantes va --

gque existen varios tipos de ecosistemas sobre los cuales se =

.. pueden ubicar las diferentes plantas, en seguida se hace una

breve descripcidn:

Trépicos

Los ecosistemas tropicales son probabklemente Areas en ——
las cuales se encuentran plantas con gran capacidad fotosinté
tica, también estdn sujetos a altos niveles de temperatura y
alta intensidad de luz lo que parece favorecer a las plantas
con alta capacidad fotosintética (Haberland, 1914). Sin embary
go otras plantas de tipo tropical como el arroz son plantas -

con baja capacidad fotosintética.

Regiones aridas vy desiertas

Entre los factores limitantes gue se han encontrado en -
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este tipo de ecosistemas estin, la humedad y las bajas tempe-
raturas en la noche lo cual afecta el crecimiento de las plan

tas en este medio ambiente (Hillard y West, 1970).

Montaflas

Dentro de este tipo de ecosistema se han reportado plan-
tas con gran capacidad fotosintética (Rabinowitch, 1951). - -
Otra vez.la alta intensidad de luz es comin en este medio am-
biente, sin embarge, aguwi la temperatura no alcanéa‘los nive-

les Sptimos.

Estuarics

Estos ecosistemas se encuentran .entre los m&s producti-—-
vos del mundo. Esta formado por tierras con varios tipos de -
sales, lo cual los hace muy productivos, dentro de el se han

encontrado plantas con gran capacidad fotosintética.

Aqgricultura

Dentrc de éste ecosistema se encuentran.también plantas
de gran capacidad fotosintética, algunas de las cuales se uti
lizan para la alimentacién del hombre y otras para los anima-
les (Black, et al., 1969). Entre los problemas que se presen-

tan en este tipo de ecosistema esta la competencia entre plan

tas cultivadas y malas hierbas, ambas tienen alta capacidad -
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fotosintética por lo gque se recomienda hacer practicas de cul
tivo para favorecer el crecimiento de las plantags cultivadas

vy evitar asi la competencia con las malas hierbas.

Se han realizado investigaciones sobre la hibridacidn en
tre plantas C-3 y C-4 para mejorar la capacidad fotosin€etica
de plantas C-3 que pueden ser importantes para 15 alimenta- -
cidén tanto del hombre como de los animales {(Bjdrkman et al.,

1971).

Es importante para la productividad agricola el control -
de la fotorrespiracidn y el O, asociado, los cuales inhiben -
la fotosintesis, pero aln no se han encontrado medios efica--
cez para 1ograr'ésto. tal vez en ;nvestigaciones futuras se -
logren obtener bhuenos resultados yva gue de ser asi se logra-—--

ria una gran mejoria en la productividad de las cosechas.
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