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INTRODUCCION

La fotosintesis es un fendmeno bioldgico fundamental de trans-
formacion de energia electromagnética (luz) en energia quimica.

Todos los organismos fotosintéticos existentes, independiente-
menie de su lugar en la escala evolutiva, comparten un mecanismo
comun en la transformaciéon de la luz: la energia luminosa es conver-
tida y almacenada en la forma de un gradiente electroquimico de pro-
tones a través de la membrana fotosintética. La energia de este gra-
diente sirve para sintetizar ATP, a partir de ADP y fosfato, cuando los
protones gue retornan a través del complejo membranal ATP sintetasa
cierran el circuito. Esta ultima transformacion energética es comin a
todos los seres vivos, de hecho, los complejos HY — ATP sintetasa
oue son capaces de atrapar la energia electroguimica de la membrana
v utilizarla para la sintesis de ATP, han mantenido estructuras mole
culares muy similares a lo largo de todo el periodo evolutivo.

Podemos distinguir dos tipos de fotosintesis: fotosintesis oxido-
reductora en la que participa la clorofila y la bacterioclorofila y la foto-
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sintesis gue no involucra reacciones de oxido-reduccion, donde parti-
cipa fundamentalmente |la bacterio-rodopsina.

La caracteristica mds importante de la fotosintesis de oxido-reduc-
cion es la produccion de ATP v de poder reductor. En este fenomenao,
la energia luminosa promueve la generacion de un oxidante y de un re-
ductor,

El electron excitado por la luz es transferido a un aceptor v des-
pués a través de una cadena transportadora de Oxido-reductores, desde
niveles de mayor a menor energia, en analogia a lo gue ocurre en el
fenomeno respiratorio.

Por otra parte, la fotosintesis que no involucra reacciones de
axido-reduceidn, es decir, gue se |leva a cabo en ausencia de un trans-
porte de electrones, es caracteristica de un solo género bacteriano,
el Halobacterium, que sintetiza ATP por un mecanismo quimiosmotico
simple donde un solo complejo membranal, la bacteriorrodopsina,
transforma la energia luminosa en gradiente electroquimico de proto-
nes y éste es transformado en ATP por el complejo ATP — sintetasa.

A pesar de las generalidades antes mencionadas, podemos esta-
blecer diferencias importantes en la estructura y funcion de los sis-
ternas transductores de energia luminosa en energia quimica, encon-
trando una interesante correlacion entre el proceso evolutivo v la apa-
ricion de estructuras mas organizadas y complejas encargadas de captar,
transformar vy utilizar la energia radiante.
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FOTOSINTESIS DE HALOBACTERIAS

Podemos considerar el mecanismo fotosintético mds sencillo el
gue presentan las bacterias pdrpuras carentes de clorofila que habitan
en medios de alta salinidad,

La membrana plrpura, que es continuidad de la membrana plas-
matica de estas bacterias halofilicas, se desarrolla en condiciones de
baja tension de oxigeno. Contiene un solo complejo proteico formado
por un trimero de bacteriorrodopsina al cual debe su color.

La bacteriorrodopsina, el completo cromoforo — proteina, estd
formado por un polipéptido de 25,000 de peso molecular v &l cromo-
foro 11 cis-retinal unido covalentemente, este complejo opera como
una bomba de protones al ser excitado por la luz, La direccion de los
protones es de adentro hacia afuera de la célula dando lugar a la forma-
cion de un gradiente electroquimico de protones. Este gradiente resul-
tante puede ser utilizado para la sintesis de ATP por la ATP-sintetasa
localizada en la membrana plasmdtica, o bien para fendomenos de trans-
porte,

La distribucion asimétrica de protones puede conceptualizarse co-
mo energia deslocalizada y como una funcidn distributiva primaria, es
decir el vinculo entre la trasduccion de energia luminosa en gradiente

electroguimico y la transduccién de este gradiente en energia quimica
(ATP).

La fortuna que representa el poder separar vy aislar la membrana
purpura del resto de la membrana plasmdtica, acarreando consigo
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su tinico complejo proteico, ha permitido hacer estudios de la estruc-
tura del complejo de bacterio-rodopsina en su ambiente natural por
técnicas como la difraccion de electrones, por lo que constituye la pro-
tefna intrinseca de membrana mejor conocida a nivel estructural. Este
tipo de técnicas no han podido ser aplicadas todavia a otros complejos
membranales.
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FOTOSINTESIS OXIDO—-REDUCTORA

Los trabajos pioneros de Van Niel dieron lugar a un CONCepto
unitario de la fotosintesis donde este fendmeno puede expresarse en la
formula:

hv (luz) clorofila
CO, 4 2H, A + > (CH20) 4 H,0 + 2A
bacterioclorofila

donde Hy A aparece genéricamente como un sustrato oxidable (dona-
dor de electrones), En esta reaccidon luminosa, mediada por clorofila o
bacterioclorofila, la oxidacidon de H. A en A se asocia a la reduccién
de COy a carbohidrato (CH, 0).

Dentro de esta generalizacion podemos distinguir dos tipos de
fotosintesis: la fotosintesis oxigénica propia de cianobacterias, algas vy
plantas superiores y por otra parte la fotosintesis anoxigénica, propia de
bacterias y facultativamente en algunas cianobacterias.

En el primer caso, la ecuacidn general para el fendmeno fotosin-
“=tico asociado a la produccion de oxigeno puede expresarse coma:

hv clorofila

Donde el oxigeno proviene de la fotolisis del agua.

En el segundo caso, el de la fotosintesis anoxigénica, en el cual las
=o=cies reductoras involucran una serie de substancias que incluyen
=., H: 5, tiosulfato v una gran variedad de compuestos organicos sim-
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ples como alcoholes y &acidos grasos, la ecuacion general puede ser
substituida en cada caso especial. Asl, para el caso en el cual los sulfu-
ros actdan como donadores de electrones, la ecuacion quedara como
sigue:

hv bacterioclorofila
COp + 2H,S ) (CHz0) + Ha0 4+ 25

La vida de estos organismos gueda supeditada a la existencia de los
donadores de electrones mencionados, los cuales pudieron ser muy
abundantes en una biosfera reductora en épocas remotas, pero gue en
nuestro medio ambiente actual estdn restringidos a ciertos habitats
especiales,

Desde una perspectiva evolutiva, el eventual agotamiento de estas
substancias sin la regeneracion de las mismas por algin otro ser vivo,
traerfa como consecuencia la restriccion de la sobrevivencia de estos
organismos fotosintéticos. Es notable entonces observar bajo este punto
de vista, la aparicion de la fotosintesis oxigénica que conlleva una trans-
formacion en el tipo de vida sobre el planeta.
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La molécula mas abundante en la tierra que contiene hidrogeno es
el agua, ya que es el compusesto quimico de menor energla donde par-
ticipa el hidrogeno. La posibilidad de obtener poder reductor a partir
de este substrato inagotable permite mantener el ciclo vital sobre la
tierra: 1z formacidén de compuestos de alta energia y oxigeno a partir
de las moléculas simples como el agua y el CO;, utilizando la energia
radiante y la eventual degradacion y transformacidn de los compuestos
de alta energfa por los organismos gue respiran vy consumen oxigeno,
con la regeneracién del agua y el CO,.

Este paso evolutivo no solo representd una ventaja para los orga-
nismos fotosintéticos, sino también la perspectiva para los heterotrofos
de oxidar combustibles hasta moléculas con minimo contenido de ener-
gia como son el CO, y el Ha O una vez que se generd el 0, atmosférico.

Arrancarle electrones al agua para utilizarla como un donador
requiere de la generacion de un oxidante poderoso. Esto limita por res-
tricciones termodindmicas (energia contenida en un cuanto de luz) la
generacion del poder reductor hasta sélo un reductor débil, compara-
bie a los sustratos que utilizan las bacterias fotosintéticas. El relevo
de este reductor déhil por otro fotosisterna, lleva 2 la formacion del
reductor poderoso requerido para la fijacion de bidxido de carbono,
Dicho de otra manera, un evento mediado por dos actos fotoquimicos
permite llevar a un electrén con potencial redox de baja energia {posi-
tivo) hasta un potencial redox de alta energia (negativo). Esto es preci-
samente 1o gue sucede en la fotosntesis oxigénica, donde el donador de
slectrones es el agua, substancia de muy bajo poder reductor. Un solo
zcto fotoguimico es insuficiente para generar un reductor poderoso,
pero la presencia de un segundo acto luminoso concatenado al primerag,
oermite llevar al electron hasta un estado de mayaor energia.

La fijacion de CO; y/o de compuestos inorgdnicos de nitrégeno,
reguiere de dos productos bésicos del fendmeno fotosintético lumine-
so0: energia guimica en la forma de ATP v pader reductor en |z forma
ce NADPH. (NADH en bacterias fotosintéticas).
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ORGANIZACION Y SECUENCIA DE EVENTOS
EN EL FENOMENO FOTOSINTETICO

Tratando de encontrar una relacion entre estructura vy funcion,
podemos distinguir dos componentes principales entre las especies mo
leculares involucradas en el fenémeno fotosintético.

Por una parte los complejos membranales, gue podermos definir
como estructuras proteicas intrinsecas de membrana formadas por uni-
dades polipeptidicas con superficies complementarias v que mantienen
interacciones mas fuertes entre si que con los lipidos circundanies, por
lo gue constituyen unidades funcionales cuya orientacion en la bicapa
lipidica les permite llevar a cabo procesos vectoriales.

Podemos considerar la existencia de 4 complejos membranales
esenciales:

1} Complejos antena. Son estructuras cosechadoras de energia lu-
minosa que recolectan y transfieren la luz hasta los centros proce-
sadores,

2) Complejos fotoquimicos: los centros de reaccion. Estos complejos
Nevan a cabo la transformacion de la luz en energla de oxidorre-
duccién. (Transductores de energia luminosa en poder reductor).

3) Segmento b ¢. Complejo organizado de varios componentes donde
los electrones son transportados a través de ellos dando lugar a la
translocacion de protones y la formacion de un gradiente. (Trans-
ductor de poder reductor en gradiente electrogu imicol.

4) El complejo ATP-=sintetasa donde el gradiente electroquimico
es aprovechado y transformado en la sintesis de ATP, la molécula
distribuidora de enerafa mds importante en todos los seres vivos,

Por otra parte, existen componentes mas sencillos pero no menos
importantes, encargados de distribuir la energia entre los mismos com-
plejos y otros sistemas enziméaticos solubles, A estos componentes los
denominamos sistemnas distribuidores de energia.

1} Distribuidores, del poder reductor,
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TEMPORALIDAD DE LOS EVENTOS DE L& FOTDSINTESIS
OXIDORREDUCTORA

gh uz

|COMPLEJDS  TRANSDUCTORES |
| (CENTROS DE REACCION) |

| Y
FUNCION  DISTRIAUTIVA GENERACION DE
QUIMIOSHOTIC A FODER REDUCTOR
EL GRADIEWTE CLECTyODuMICD
g’H' 4
DESLOCALIZACION DE LA E-

HERGIA EN LA MATERIA FUNCIONES DISTRIBUTIVAS

* DE FODER BEDUCTOH
CITOCEOWMDS SOLUBLER
COMPLEJO TRANSDUCTOR QUIHANAS
DE LA FLERZIA PROTOMO- FERRMEDONINA
TRIZ EN ENERGIA
OuUIMICA DISTHIBUYEMN EL
42T Fasa FLUJO DE ELECTROMES
HACIA LOS DISTINTODS
i COMPLEJOS
HMEMBARAMALES Y40
LT R SOLUBLES
FIJACION DE COs Y40 COMPUESTDS
IHORGANICOS nE HITROGEND

a) Quinonas. Substancias liposolubles mbviles,
b)  Ferredoxinas, citocromos tipo ¢ solubles v flavodoxinas:
proteinas extrinsecas de membrana.

2) Gradiente electroquimico de protones,

Hemos incluido dentro de las funciones distributivas al gradiente
electroquimico como la funcién encargada de deslocalizar v conservar
la energia, para recordar el papel fundamental estructural de la mem-
brana en el fenomeno de la conversion de energia.
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1) Complejos transductores de energia intrinsecos de membrana
1.1) Complejos recolectores de energia luminosa

En todos los organismos fotosintéticos, la naturaleza ha disefiado
mecanismos y estructuras adecuados para recolectar y transferir util-
mente la energia luminosa.

Todos los complejos encargados de cosechar la luz comparten
caracteristicas en comuin: estan constituidos por protleinas asociadas
a cromdforos, que son estructuras gquimicas gue absorben la luz con
gran eficiencia cudntica y gue se encuentran embebidas en un ambiente
proteico que les provee una orientacion adecuada.

Asi, los cromdforos o pigmentos recolectores de luz, estdn orienta-
dos dentro de estas proteinas de tal manera que la luz es captada y
transferida eficientemente hasta los centros procesadores de energia
luminosa.

Dentro de los cromoforos podemos distinguir aquellos pigmentos
esenciales {clorofila a v bacterioclorofila a} sin los cuales no se llevaria a
cabo el fendmeno fotosintético v los pigmentos accesorios: carotencs,
ficobilinas (ficoeritrina, ficocianina, vy aloficocianina), clorofila b, v las
bacterioclorofilas b vy c.

Los pigmentos accesorios recolectan la luz y la transfieren a los
pigmentos esenciales; el papel que juegan es el de permitir aprovechar
una region mayor del espectro luminoso que incide sobre la superficie
de nuestro planeta.

La radiacion solar que llega con mayor intensidad sobre la tierra
es el llamado espectro visible y el cercano infrarrojo. Esto es debido a
gue |la capa de ozono impide el paso de la luz ultravioleta y por otro
lado, una gran parte de la radiacion infrarroja es absorbida por el agua
y por moléculas presentes en el aire. De esta manera, la radiacion acce-
sible para la fotosintesis se encuentra limitada al rango de 400 a 1200
nanometros,

Mo resulta sorprendente entonces, que en la evolucion de los or-
ganismos fotosintéticos se hayan desarrollado pigmentos diversos con
los cuales se absorbe todo este rango del espectro sin competir entre
ellos,

Algunos de estos pigmentos cumplen ademds una funcién pro-
tectora, este es el caso de los carotenos, que evitan la reaccidn entre
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clorofila excitada y oxigeno, lo cual dafaria
moforo esencial,

irreversiblements al cro-

El sistema cosechador de luz mejor caracterizado es el de la bac-
teria verde Chlorobium limicola debido a que es una proteina hidro-
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Su unidad esta formada por 3 polipéptidos, cada uno con siete
bacterioclorofilas ¢, Estos complejos estan adosados a lz membrana
fotosintética constituyendo por lo tanto, proteinas extrinsecas de mem-
brana. Sin embargo, cuantitativamente representan solo una peguefia

97



fraccibn del total de complejos cosechadores de luz de esta bacteria.

Las ficobilinas presentes en cianobacterias y algas rojas Bstan cons-
tituidas por proteinas gue contienen como cromdaforo a las bilinas, pig-
mentos parecidos a la bilis humana, es decir, moléculas tetrapirrdlicas
lineales. Existen pequefias diferencias quimicas entre los pigmentos, §in
embargo parece ser mMas Importante gl ambiente que cada pruteina le
proparciona al cromoforo y que define sus propiedades épticas.

Las cianobacterias tienen como pigmento mas abundante a la
ficocianina y presente en menaor proporcion a la aloficocianina, ambaos
organizados en un complejo macromolecular de cerca de un millén de
peso molecular, adosado a la membrana fotosintética llamado ficobili-
soma,

Los ficobilisomas de las algas rojas son agregados proteicos de ma-
yor tamafio (3 millones) constituidos principalmente por ficoeritrina y
en menor proporcion por ficocianina y aloficocianina.

Asi, el color caracteristico verde azul de las cianohacterias se debe
a la presencia mayoritaria de ficocianina y clorofila: el de las algas rojas
a la presencia mayoritaria de ficoritrina,

A partir de la aparicién de la clorofila b en las algas verdes, el
pigmento cosechador habitual del reino vegetal lo constituye la pro-
teina recolectora que contiene clorofila a y b. Esta es ya una proteina
intrinseca de membrana que forma complejos asociados a los centros
de reaccion,

En el fenamenao de la transformacion de energia luminosa se re-
guiere entonces, por una parte, una buena superficie de pigmento en-
cargado de absorver eficientemente la luz, y por otra parte, se requieren
sistemas enzimaticos que estabilicen los productos fotoguimicos for-
miados,

La naturaleza ha disefiado un mecanismo en el cual una gran can-
tidad de moléculas de pigmento antena (alrededor de 400) recolectan
la luz vy la transfieren hasta un solo centro enzimatico donde la energia
luminosa recibida es transformada en energia de éxido-reduccion (ge-
neracion de poder reductor).
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Estos sitios procesadores de luz se conocen como centros de
reaccion.

Frinisfercneid de veprg iy st vor aloes roifay

lue (b

e

Ficorrdtring 530 mm

N

Ficociamng 620 nm

X,

Ylaltenczanima 630 qm

!

Clorofila arntena 670 nm

N

Centre de reaccion. 685 nm

CARACTERISTICAS DE ABSORCION DE LOS PIGMENTOS

l PIGMENTO A max
| {nm]) ZONA DEL ESPECTRO
! bacterioclorofila 380 violeta
BOO infrarrojo
bacterioclorofila b 400 violeta
1000 infrarrojo
clorofilaa 430 azul
670 rojo
clorofila b 440 azul
G680 rojo
ficoeritring 550 verde
ficocianina G520 rojo
zloficocianina 650 rojo
carotenos y carotenoides 400 — 550 violeta al verde




1.2) Los centros de reaccion

La luz captada y transferida por los complejos antena es capaz
de inducir un cambio quimico en los centros procesadores de energia
conocidos como centros de reaccion.

Estos centros también estan formados por un pigmento fotosin-
tético asociado a proteina: generalmente consiste en un par de cloro-
filas & en el caso de cianobacterias, algas y plantas superiores, o en un
par de bacterioclorofilas en el caso de las bacterias.

Este pigmento recibe su nombre con base en ta longitud de onda
en la cual se excita, asi tenemos PGB0, P870, P700 etc, donde la letra P
se refiere a pigmento.

La luz provoca la oxidacion de este cromdforo, es decir, provoca
el paso de un electron desde su estado basal hasta un estado excitado
de mayor energia y lo transfiere a un aceptor de electrones gue forman
parte del mismo complejo. Generalmente se trata de guinonas coma en
el caso del fotosistema 1] y de los centros de reaccion bacterianos o de
una serie de proteinas fierro-azufre de bajo potencial como en el caso
del fotosistema | y del centro de reaccion de bacterias verde azufrosas,

Existen ciertas formas de energia que no pueden ser almacenadas:
una de ellas es la energia radiante, por lo que para poder utilizarla hay
que transformarla en otros tipos de energia mas estables, Desde esie
punto de vista podemos entender |a “intencion’ de la naturaleza al
establecer reacciones parciales que permiten llegar a la mayor eficiencia
de transformacién y almacenamiento de |a energia.

La estrategia sequida parece ser |a estabilizacion secuencial hacia
formas de energia de mayor vida media.

Ejemplificaremos esto con lo gque conocemaos de los eventos foto-
sintéticos iniciales del centro de reaccién bacteriano:
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1. Absorcion de la luz por el dimero de bacterioclorofila (BC| del
centro de reaccion. Un electron de este dimero es excitado, pasan-
do a niveles mayores de energia.

%
Emj: i) Eai:i:lz (107 seq)

2. El electrdn es transferido hasta su aceptor bacteriofeofiti na, {BFen):

* +
[ Ba | + BFeo —> [Ba] _+ BFeo (107" seg)

3. La bacteriofeofitina transfiere su electrén a un siguiente aceptor
(quinona Q) mas estable:

+ +
[Ba |+ BFeo + o= Bai | + BFeo + Qf (2x 1070 seg)
I

4. La quinona transfiere el electron hasta una segunda quinona Qy,
que posteriormente distribuye este poder reductor generado.

+ +
[ BA |+ BFeo + QI'-.-Q”—}ECE[ +BFeo+ Qp+ Qpj (1x10seg)
i 1

[§]]

Por otra parte, el dimero de bacterioclorofila, recupera el electrén
donado por el citocromo ¢ soluble. De esta manera el centro de
reaccion estd listo para un nuevo evento fotaquimico:

—_— ey
Bcd + cit ¢ reducido —erB(jﬂ +cit ¢ oxidado (1 x 107 seg)
— 2 1
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La secuencia de eventos senalada, da origen a un flujo de electro-
nes a través de diferentes intermediarios fotosintéticos, es decir, se gene-
ra poder reductor,

Todas los eventos luminosos y de dxido-reduccion se llevan a cabo
dentro de estos centros de reaccién: complejos proteicos intrinsecos de
membrana de varias subunidades.

La versatilidad enorme de las estructuras proteicas permite el re-
conocimiento enzimatico entre sistemas diferentes. Asi, el centro de
reaccion bacteriano interacciona con el citocromo c, proteina extrinse-
ca de membrana distribuidora de energia, de la cual recupera su elec-
tron.

Por otra parte, el complejo interacciona con las quinonas, substan-
cias liposolubles libres que cumplen otra funcién distributiva de ener-
gia, al recibir los electrones generados en gl evento fotoguimico vy
repartirios hacia otros complejos membranales {segmento b-cl.

1.3) El complejo b-c

Podemos considerar al complejo b-c como el transductor del poder
reductor en gradiente electroguimico. A través de este complejo, que
ssencialmente consiste en una asociacion de 2 citocromos b, proteinas
con quinonas, citocromo ¢ de membrana y una sulfoferroproteina de
alto potencial, los electrones provenientes de los eventos fotoquimicos
son transferidos a través de esta serie de oxidorreductores. El paso de
los electrones a través de este complejo, el cual mantiene una estructura
vy una orientacién definida dentro de la membrana, da lugar a la trans-
farencia de protones del exterior al interior de esta membrana fotosin-
tética.

Como se sabe en muchos componentes bioldgicos intervienen los
protones como parte esencial de las reacciones de oxidorreduccion.
Cuando estas reacciones se llevan a cabo en componentes solubles, la
transferencia de electrones y de protones no tiene direccion ya gue
ocurre en todos sentidos en el seno del liguide. Sin embargo, cuando
estas reacciones se llevan a cabo en una estructura organizada, como la
membrana, el flujo de electrones tiene direccionalidad vy da lugar a una
entrada neta de protones. Esta diferencia en |a concentracionde proto-
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nes en el interior y en el exterior de la membrana, trae como conse-
cuencia una diferencia mesurable tanto de pH [por la concentracion
de hidrogeniones) como de cargas (mds iones positivos en el interiar).
La suma de estos dos componentes da lugar a una diferencia de poten-
cial entre uno y otro lado de la membrana conocido como el gradiente
electroguimico, fuerza protomotriz o simplemente A H+,
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auHY = Ay - ZApH

donde:
7 = _23RT - 60 mva temperatura ambiente
nkF
ApHY = Potencial electroguimico de protones
Ad = Potencial de membrana
ApH = pH interno — pH externo
R = Constante de los gases
T = Temperatura
F = Nuomero de Faraday
n Nimero de electrones transferidos

Los dltimos hallazgos experimentales obtenidos con este segmen-
to, tanto desde el punto de vista fisicoquimico, es decir, el estudio de
las cinéticas de dxido-reduccién y de transporte de electrones: como
desde el punto de vista bioquimico, el aislamiento y caracterizacién de
los componentes, han estructurado la idea de que este complejo aparece
como un componente universal en el transporte vectorial de electrones,
que da origen a la formacion de energia electroquimica.

De esta manera, el complejo b-c aparece como intermediario en el
flujo de electrones de la fosforilacion oxidativa mitocondrial, en el flujo
ciclico de electrones que se establece en la fotosintesis bacteriana,
como la cadena que une al flujo de poder reductor entre los dos fotosis-
temas de algas, cianobacterias y plantas superiores asif como en la foto-
fosforilacion ciclica que se establece con la participacién Gnica del
fotosistema |.

Hemos hablado del complejo b ¢ como una generalidad, tratando
de enfatizar su cardcter universal, sin embargo, hay que sefialar los
distintos componentes que integran al segmento en las diferentes es-
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pecies. Asi tenemos gue los nombres correspondientes del complejo
son: en plantas superiores la plastoquinol — plastocianina éxido-reduc-
tasa; #n cianobacterias, la plastoquinol - citocromo Cyyy Oxidoreductass
y en bacterias, la ubiguinal - citocromo c. dxido - reductasa,

Los resultados obtenidos en el estudio de este dltimo complejo
se resumen en el siguiente modelo propuesto por AR, Crofis.
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1.4) El complejo H+ - ATP sintetasa

Los complejos HT = ATP sintetasa son capaces de atrapar la
energia electroguimica de la membrana v utilizarla en la sintesis de
ATP, Podemos distinguir tres componentes estructurales fundamenta-
les: una porcion membranal encargada del transporte de protones, un
componente extrinseco de membrana donde reside 2] sitio activo el
cual lleva a cabo la sintesis de ATP y un tercer elemento proteico
gue une al canal de protones y al componente catalitico.
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Exceptuando algunas subunidades de este complejc, as H+ =
ATPasas han mantenido estructuras muy similares a lo largo de todo
el periodo evolutive, y a pesar de su arguitectura compleja de miliples
subunidades, ha persistido una estructura disefiada para el aprovecha-
miento y transformacién del gradiente electroquimico de energia qui-
mica que evita ademds las pérdidas inCtiles de energia.

Existen dos formas basicas de entender la unidn de dos susiencias
quimicas con la misma carga, de manera gue puedan reaccionar entre
si, La primera es suprimiendo la carga de uno de los componentes para
abatir la repulsidn. La segunda es proporcionar tension suficiente o la
estructura gue contiene a estos elementos antagonicos, de maners gue
las fuerzas de atraccion superen a las de repulsion.

La reaccidon de sintesis de ATP involucra precisamente la parti-
cipacion de dos especies cargadas: tanto el fosfato como el ADP ss
presentan en forma,aniénica a pH neutro,

H,PO7 + ADPI-—3 ATP4 H,O

La reaccion implica pues, el acercamiento del acido fosforico
al ADP vy la salida de agua, intercambio quimico que requiere de energia
para poder |levarse a cabo.

Dos hipatesis fundamentales tratan de explicar el mecanismo bési-
co con el que realiza esta reaccion el complejo ATP-sintetasa.

La hipdtesis directa propone que los protones llegan directamente
al sitio activo de la enzima y hacen desaparecer la carga negativa de uno
de los componentes,

La hipotesis indirecta o conformacional propone que el paso de
los protanes por la enzima, en un sitio distante al centro activo, produ-
ce un cambio conformacional que permite juntar al fosfato y al ADP.

Esta hipotesis fue propuesta en analogia a o que sucede en el complejo
actina-miosina,

La elucidacion del mecanismo de sintesis de ATP y de los multi-
ples cambios coordinados que lleva a cabo esta maravillosa enzima,
sigue siendo uno de los retos mas interesantes de la bioguimica actual,
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1.5) La NADH deshidrogenasa (NADH ubiquinona oxido
reductasa)

Quiza este sea uno de los complejos que fueran mas temprana-
mente reconocidos en la mitocondria, de hecho también se le conoce
como el Complejo | de Hatefi. La caracterizacion del complejo reveld
5 subunidades polipeptidicas, un flavin-mononucledtido (FMN) y
cuatro centros fierro-azufre reconocidos por espectroscop ia de resonan-
cia para magnética del electrén. Sin embargo, el analisis del contenido
de fierro v sulfuros es entre 16 y 20 por cada FMN, lo que habla de
complejos sulfoférricos cibicos de 4 fierros - 4 azufres o bien, de gue
aiin existen formas Gxido-reductoras no reconocidas por las técnicas
habituales.

2)  Funciones Distributivas
2 1) Sistema de membrana distribuidores de energia
2 1.a) Sustancias liposolubles méviles: las quinonas.

Las guinonas son oOxido-reductores liposolubles. En esencia son
anillos arométices, derivados del benceno como la ubiquinona de bac-
terias y mitocondrias y la plastoguinona de cianobacterias, algas y cio-
raplastos. También existen quinonas derivadas del naftaleno, como la
menaguinona y la filoguinona, presentes en algunas bacterias como
Chromatium. No obstante su universalidad biologica, su importancia
no ha sido reconocida sino hasta recientemente, al descubrirse su par-
ticipacion en diversos sistemas tales como el segmentao b-c y Ios centros
de reaccion. En estos complejos, participan como grupos prostéticos v
dependiendo del medio ambiente proteico en el cual se encuentran,
presentaran diversos potenciales de xido-reduccion.

La caracteristica sobresaliente de estos oxido-reductores con
respecto al NAD vy a los citocromos es que presentan dos estados de
axido-reduccion. Esto abre la posibilidad de realizar transformaciones
redox de uno y dos electrones.

Las quinonas son los recolectores comunes de diversas deshidro-
genasas membranales en sistemas respiratorios, también son los reduc-
tores del segmento b-c. A diferencia del citocrome ¢, la ferrodoxina y
el MAD, gue llevan a cabo sus funciones distributivas de poder reduc-
tor en un medio acuoso, las guinonas cumplen este papel en un medio
intramembranal, de tal forma gue pueden ser consideradas las coen-
zimas por antonomasia del interior de la membrana.
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Este complejo funciona en el fendomeno respiratorio acarreando
poder reductor desde niveles de alta eneraia hasta niveles de baja ener-
gfa, transformando la diferencia de ésta en fuerza protomotriz.

En el fenomeno fotosintético de las bacterias plrpuras su impor-
tancia reside en efectuar al proceso inverso: aumentar la energia de los
electrones provenientes de la ubiquinena utilizando el gradiente elee-
troquimico de protones (gradiente generado por los centros de reac-
cion v el seamento b ¢} para la sintesis de NADH, poder reductor
indispensable en la fijacion de CO,.
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2.1.b) Proteinas extrinsecas de membrana: citocromos tipo ¢

Los citocromos son proteéinas con un grupo prostético comdn:
&l hemo. Su distribucién entre los seres vivos es universal y se han
identificado una gran variedad de ellos.

El medio ambiente proteico en gue se encuentra el grupo hemo
define sus propiedades 6xido-reductoras en cada tipo de citocromo.

Varios de estos citocromos son proteinas intrinsecas de membrana
que intervienen como un elemento estructural y funcional de lps com-
plejos transductores membranales, por ejemplo segmento b-c v el com-
plejo de la citocromo oxidasa.

Sin embargo, también existen citocromos hidrosolubles que ge-
neralmente son del tipo c. La definicién mas estricta del citocromo tipo
¢ es el de una proteina que tienen unido covalentemente a su grupo
prostético, el grupo hemo, a través de uniones tioéster,

Estas proteinas extrinsecas de membrana distribuyen el poder
reductor a distintos complejos membranales. Asi, el citocromao ¢z solu-
ble bacteriano, mediard |la transferencia de electrones entre el complejo
b-c y el centro de reaccidn, recibiendo poder reductor del primero y
reponiendo electrones al segundo.

Una funcién fisioldgica activa, requiere tanto de la generacion
como de la distribucién de energia. La generacion de energia en el
fendmeno fotosintético requiere de procesos vectoriales. El disefio de
los complejos membranales proporciona la rigidez y orientacion sufi-
ciente para llevar a cabo transducciones de energia con direccionalidad.
Sin embargo, una estructura grande y relativamente rigida esta limitada
en su movilidad, por lo que el mejor generador de energia no es nece-
sariamente su mejor distribuidor.

La presencia de estructuras mas sencillas, que sean capaces de
llevar a cabo reacciones de oxido-reduccion sin llevar a cabo una trans-
duccién de energia {es decir, que no llevan a cabo una transformacion
de un tipo de energia en otro, sino que simplemente la transportan), les
permite tener una funcién distributiva. De esta manera, estas estructu-
ras mediaran el transporte de electrones entre los diferentes complejos,
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recolectando los electrones en los sitios con mayor poder reductor
y descargandolos en aceptores més oxidados, Tal es [a concepcion gue
nosotros tenemos de los citocromos tipo c solubles,

En conclusion, el papel del citocromo ¢ es el de intercambiar
energia redox entre diferentes complejos membranales, en analogia
con el ATP que intercambia energia quimica en sistemas biolégicos.
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2.1.¢) Proteinas extrinsecas de membrana: las ferredoxinas,

Las ferredoxinas y en general las proteinas fierro-azufre se carac-
terizan por su gran versatilidad como acarreadores de electrones. Se
tratan de proteinas de bajo peso molecular que contienen arreglos
de dtomas de fierro y azufre con distinta estequiometria y disposicion
geometrica,

Entre las mas comunes se encuentran las que mantienen agrupa-
mientos de 2 fierros - 2 azufres y 4 fierros - 4 azufres.

Las ferredoxinas participan como distribuidores de electrones en
una gran variedad de reacciones de importancia fisiologica, De esta ma-
nera, proporciona poder reductor para la generacian de NADPH gue
posteriormente participara en la fijacion de CO; hasta azidicares comple-
jos, participa como donador de electrones en la fijacion del nitrdgeno
atmosférico y en la asimilacion de sulfatos, nitratos e hidrogene mole-
cular,

De esta manera, la ferredoxina es la molécula gue distribuye a los
electrones generados en los eventos fotoquimicos, Su localizacion en la
parte acuosa externa de la membrana fotosintética le permite una
variedad de interacciones con diversos sistemas enzimaticos solubles.
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2.2) Funcion distributiva del gradiente electroquimico de protones

El reconocer la universalidad biologica que tiene la teoria qui-
mio-osméiica de Mitchell, permite comprender la fuerza responsable de
los distintos tipos de trabajo en los cuales esta involucrada la membra-
na biologica,

EL POTENCIAL ELECTROQUIMICO COMO
FUNCION DISTRIBUTIVA
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Una teoria como ésta, libera a los sistemas de restricciones esté-
ricas de continuidad, es decir, para transferir la fuerza no es necesa-
rio tener a todos los sistemas transductores fisicamente unidos y a que
el proton y su carga tienen su dominio a lo largo de toda la solucién
acuosa gue rodea a la membrana,

Si uno concibe un inyector de carga o un concentrador de materia,
unc sabe que las leyes termodinamicas haran que éstas se dispersen en
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los limites del continente fisico donde se depositan. De ests misma
manera, el bombeo de protones por cualguier mecamsmo de transduc-
cién energética en la membrana, da origen a la deslocaiizacion de
cargas y por ende distribuye la energfa en toda la membrana. Podemos
concluir de ésto, que la unidad transductora de energla electroquimica
es una vesicula cerrada, caracteristica que cumplen las membranas
fotosinteticas,

Por ejemplo, el gradiente electroquimico de protones generado
por los complejos transductores de energia luminosa de ta bacteria,
puede ser empleado para fa sintesis de ATP a través de la ATP sinte-
tasa, o para mover el flagelo que permite el desplazamientc de dicha
bacteria, o inclusive como fuerza impulsora gue permite acumular sus-
tratos por la bacteria. Toda esta distribucidn de energia puede llevarse
a cabo entre estos sistemas dispersos en la membrana, sin la interaccion
directa de unos con otros.
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CONCLUSIONES

1) La organizacion de los transductores de energia en los sistemas
bioenerasticos compartsn en comun los complejos membranales orien-
tadcs =0 {a bicapa lipidica, de la cual hacen uso para deslocalizar la
energia y diversificarla en dos de sus formas: poder reductor v ATP, La
diferencia entre las funciones de estos complejos es la fuente de energia
gue utiiizan: La luz en los organismos autdtrofos vy combustibles bio-
\Ggicos (sustratos oxidables) en los organismos heterdtrofos.

2] Las funciones generadoras v distribuidoras de energla comu-
nes a todos los sistemas bicenergéticos membranales son: a) las quine-
nas, bj el segmento b-c, ¢} el gradiente electroquimico y d) la ATP
sintetasa,

Por otra parte, las funciones distintivas de los organismos fotosin-
teticos son los siguientes: a) los complejos antena, b) los centros de
reaccion y c) las ferredoxinas.

3) El ATP como la moneda comin de energia v el NAD como
transportador del poder reductor, son conceptos de la bioguimica clé-
sica en los sistemas metabdlicos solubles. En analogia, las guinonas, los
citrocomos, las ferredoxinas v el potencial electroguimico de protones,
empiezan a emerger como los responsables de estas funciones en los
fendmenos membranales,

4) Las funciones distributivas tienen una localizacién definida
en la membrana fotosintética: asi, los citocromos solubles se localizan
en la parte interna acuosa, las quinonas en el espacio intramembranal
hidrofobico y las ferredoxinas en la parte hidrosoluble externa. De ests
manera se mantiene |a vectorialidad de los procesos energéticos inicia-
dos por los complejos membranales.

LISTA DE ABREVIATURAS

ADP, Adenosin difosfato; ATP, Adenosin trifosfato: bso.
Citocromo b de alto potencial (—50 mV), integrante del complejo b-c:
b-go, Citocromo de b de bajo potencial (—80 mV) componente del
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segmenia b-c; BCI, Bacterioclorofila; BFeo, Bacteriofeofiting: {CH,0),
Equivalente de carbohidrato; Cit o Cyt, Citocromo: FAD, Flavin
adenin dinucledtido; Fd, Ferrodoxina: Fe—S, Proteina fierro-azufre;
FMN, Flavin  mononucledtido; NADH, Nicotinamida adenin
dinucledtido reducido; P680, Centro de reaccion del fotosisierma
Il en algas, cianobacterias y plantas superiores; P700, Centro de
reaccion del fotosisterna | en algas, ciano bacterias v plantas superiores:
P840, Centro de reaccion de bacterias verde-azufrosas: PE70, Centro de
reaccion de bacterias plrpuras; PC, Plastocianina; Pi, Fosfato inorgénico;
PS |, Fotosistema I; PS Il, Fotosistema lI: PQ, Plastoquinena; Q,
Quinona; Qj, Quinona integrante del centro de reaccion de bacterias
purpuras; Qjp, Quinona integrange del centro de reaccidn de bacterias
pOrpuras. Recibe los electrones de Qp; Q,, Proteina con quinona
integrante del segmento b-c; RFeS, Proteina fierro-azufre {Rieske),
integrante del complejo b-c.
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