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Introduccion

La capacidad adaptativa de las
plantas le ha proporcionado

una innegable ventaja evolutiva,
contando con mas de 380.000 es-
pecies que han colonizado nichos
ecoldgicos muy diversos. Las
plantas fijan el didxido de carbono
(CO,) atmosférico en los cloro-
plastos. Estos organulos son el re-
sultado evolutivo de una cianobac-
teria en endosimbiosis con una
célula huésped que aprovecha los
fotones emitidos por el sol para
almacenar energia quimica en
forma de NADPH y ATP y producir
azucares a partir de CO, y H,0,
siguiendo una serie de reacciones
redox. Este proceso, conocido
como fotosintesis, implica a tres
complejos multiproteicos: los

fotosistemas (PS) Il y |, y el com-
plejo del citocromo b,f (Cyt b1,
que forman parte del flujo lineal
de electrones (LEF, por sus siglas
en inglés linear electron flow)
(Figura 1). Los componentes del
LEF se localizan en las membra-
nas tilacoidales, que separan dos
sub-compartimentos dentro del
cloroplasto: el estroma, donde se
desarrolla la mayor parte del me-
tabolismo, y el lumen tilacoidal. El
papel de los PS consiste en captu-
rar y canalizar la energia luminica
hacia el LEF, mientras que el Cyt
b,f, ademas de ser un componen-
te mas de la cadena de transpor
te, bombea protones (H*) hacia el
lumen tilacoidal para acidificarlo.
Al crearse un gradiente de H*
entre el estroma y el tilacoide, se

genera una fuerza protéon motriz
que es utilizada por la ATP sintasa
para almacenar energia en forma
de ATP El paso de los electrones
del PSIl al Cyt b,f, y de este al
PSI, se lleva a cabo a través de los
elementos con mayor movilidad,
la plastoquinona (PQ) y la proteina
plastocianina, respectivamente.
El LEF culmina con la reduccién
de la ferredoxina (Fd) mediada por
el PSI. A su vez, la Fd activa a la
NADP+ reductasa dependiente de
Fd (FNR), que es la encargada de
producir el NADPH fotosintético.
Se podria afirmar que este
conjunto de reacciones redox
dan sustento, directa o indirecta-
mente, a gran parte de la vida de
nuestro planeta. Diferentes facto-
res ambientales pueden afectar a
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Figura 1

Representacion esquematica del flujo lineal de electrones fotosintético. PSII, fotosistema II; Cytb,f, citocromo b,f; PSI,
fotosistema I; ADR adenosin difosfato; ATR adenosin trifosfato; NADP* y NADPH, nicotinamida adenina dinucleétido fosfato

oxidado y reducido, respectivamente.

la eficiencia fotosintética, dispa-
rando la produccién de especies
reactivas de oxigeno (ROS, por
sus siglas en inglés). Superar un
umbral de estrés determinado
tiene consecuencias letales para
la planta. Pero para evitar este
extremo existen mecanismos

de proteccién, que no solo son
esenciales para la supervivencia
vegetal, sino que también tienen
implicaciones directas en agricul-
tura, ya que garantizar una foto-
sintesis eficiente es fundamental
para mantener el rendimiento de
los cultivos frente a los desafios
climaticos. A continuacion, se
describen algunos de los mecanis-
mos de protecciéon de la fotosinte-
sis, que van desde la sefalizaciéon
redox hasta algunas adaptaciones
fisiolégicas y anatdmicas.

Modificaciones postraduccionales
en cloroplastos: |a importancia de la
regulacion redox

La naturaleza sésil de las plantas
exige una rapida respuesta a nivel
molecular frente a los cambios

medioambientales. Por ejemplo,
fluctuaciones continuas en la
intensidad luminica, que afectan
directamente a la tasa fotosintéti-
ca, necesitan de una fina y répida
coordinacién metabodlica. Las
modificaciones postraduccionales
(PTM, por sus siglas en inglés),
que regulan la actividad o la
estructura de una proteina modifi-
cando uno o mas de sus residuos
expuestos en su superficie, resul-
tan fundamentales en el contexto
dindmico del cloroplasto vy las res-
puestas ambientales. Dentro de
estas, las PTM del tipo redox son
vitales para mediar en las com-
plejas redes de senalizacién del
cloroplasto, ya que la fotosintesis
emite gran cantidad de informa-
cion de naturaleza redox que hay
que transmitir a través de diferen-
tes rutas de senalizacion. El ato-
mo de azufre en los residuos

de cisteina desempena un papel
central en las PTM redox gracias a
su versatilidad quimica para sufrir
modificaciones reversibles. El gru-
po tiol (-SH) de la cisteina (Cys) es

altamente sensible a cambios en
el potencial redox del ambiente
celular y puede oxidarse, para for
mar puentes disulfuro con otras
Cys (-S-S-) o formar derivados
oxidados (sulfénico -SOH, sulfini-
co -SO,H o sulfonico -SO_H). La
reduccién, o vuelta al estado tiol
(-SH), ocurre gracias a la acciéon
de sistemas antioxidantes en las
que estan implicados, por un lado,
sistemas no enzimaticos, como el
constituido por moléculas como el
glutatién (GSH) o el 4cido ascoér
bico y, por otro lado, sistemas
enzimaticos, en el que participan
proteinas de la superfamilia de

las tiorredoxinas (TRXs). Las
TRXs poseen un par de Cys en su
sitio activo que alternan entre el
estado tiol (reducido) y el estado
disulfuro (oxidado) (Figura 2). En
términos generales, las proteinas
del cloroplasto son mas ricas en
Cys que las de otros comparti-
mentos subcelulares, muchas de
ellas son dianas de las TRXs, que
las mantienen reducidas (sinéni-
mo de activas en la mayoria de los
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Figura 2

Modificacion postraduccional redox mediada por tiorredoxinas.

casos) mientras haya una suficien-
te presion electrénica que proven-
ga de la fotosintesis, ya que entre
las dianas de la Fd se encuentra la
reductasa de TRX dependiente de
Fd (FTR), encargada de activar a
las TRXs del cloroplasto. El papel
de las TRXs resulta primordial para
regular los mecanismos de pro-
teccion del aparato fotosintético y
el metabolismo en general.

El flujo ciclico de electrones
Aunque el LEF es esencial para
la vida de la planta, por si mismo
no tiene la capacidad de regular
la ratio NADPH/ATP que deman-
da un metabolismo dindmico.
Podriamos imaginarnos el LEF
como la cinta transportadora de
una fabrica en la que se transpor
tan electrones. Si los operarios
de dicha fabrica no pudieran
retirar a tiempo lo transportado
en la cinta, el material se podria ir
acumulando y terminaria por caer
por el suelo. Algo parecido es lo

que ocurriria con los electrones
cuando el metabolismo rebaja la
demanda de poder reductor, que
estos se empezarian a acumular,
saturando los transportadores de
la cadena para terminar «saltan-
do» y reaccionando con el O, para
formar ROS, lo cual provocaria
danos en el cloroplasto y, a la pos-
tre, en el resto de la célula. Para
evitar esto, las plantas recurren

al flujo ciclico de electrones (CEF,
por sus siglas en inglés cyclic
electron flow), una ruta electré-
nica alternativa que funciona en
coordinacion con el LEF (Figura 3).
El CEF permite reajustar los nive-
les de ATP y NADPH. ;Pero cémo
lo hace? El papel del CEF consiste
en volver a pasarle los electrones
de una parte del pool de Fd redu-
cida para inyectarlos de vuelta en
la cadena de transporte electréni-
co fotosintético, concretamente
ala PQ. /Y qué consecuencias
tiene esto para el ATP? Pues

bien, la tasa de reduccion de la

PQ determina la intensidad del
gradiente de H*, del que finalmen-
te depende la biosintesis de ATP
El CEF podria definirse como el
mecanismo encargado de rebajar
la presion de electrones sobre el
metabolismo para evitar el dafo
oxidativo.

Por el momento se han identi-
ficado dos vias principales como
los mecanismos subyacentes del
CEF. La primera de ellas es la via a
través de un complejo similar a la
NADH deshidrogenasa mitocon-
drial (en el cloroplasto denomina-
do como NDH-like), y la segunda,
la via dependiente del complejo
PGR (por sus siglas en inglés
Proton Gradient Regulation), for
mado por dos subunidades: PGR5
(por sus siglas en inglés Proton
Gradient Regulation 5) y PGRL1
(por sus siglas en inglés Proton
Gradient Regulation Like 1). A
diferencia de PGR, el complejo
NDH-like esta compuesto por
muchas mas subunidades, hasta
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Figura 3

Representacion esquematica del flujo lineal y ciclico de electrones fotosintético. PSII, fotosistema II; Cytb,f, citocromo b,f;
PSI, fotosistema I; NPQ, guenching no fotoquimico; PGR, complejo Proton Gradient Regulation, NDH-like, complejo del tipo
NADH deshidrogenasa mitocondrial; ADR adenosin difosfato; ATR adenosin trifosfato; NADP* y NADPH, nicotinamida adenina
dinucledtido fosfato oxidado y reducido, respectivamente.

29. Ademas, en lo que respecta
al complejo PGR, se sabe que es
regulado por TRXs.

En condiciones de alta lumi-
nosidad, el CEF desempena un
papel fundamental en la protec-
cion de los procesos fotosinté-
ticos a través del quenching no
fotoquimico (NPQ, por sus siglas
en inglés), que se desencadena
por la acidificacién del lumen del
tilacoide. EI NPQ permite disipar
répidamente la energia luminica
absorbida en forma de calor, previ-
niendo el estrés oxidativo y otros
danos inducidos por la luz. Los
componentes clave en la activa-
cion del NPQ son las xantofilas,
como la zeaxantina, la luteina y la
violaxantina, asf como la proteina
PsbS. El ciclo de la xantofila des-
empena un papel crucial en este
proceso, donde la violaxantina se
convierte en anteraxantina y luego

en zeaxantina en condiciones de
mucha luz. La unién de zeaxan-
tina al PSIl mejora la capacidad
de este para disipar el exceso de
energia. Ademas de promover el
NPQ, la zeaxantina también actla
como antioxidante, protegiendo
las membranas de los tilacoides
del dano oxidativo.

El dano a veces es inevitable:
reparacion de la maquinaria
fotosintetica

La maquinaria fotosintética sufre
un proceso de oxidacion conti-
nuo debido a la exposicién a O,

y a las ROS derivadas de éste. El
PSII suele ser més propenso a la
reparacion que el PSI debido a su
vulnerabilidad al dano oxidativo, en
particular la proteina D1. Este ciclo
incluye la descomposicion del
complejo PSII, la degradacién de
la proteina D1 danada, la sintesis

e insercién de nueva proteina,

y el reensamblaje del complejo
PSII. El proceso comienza con la
fosforilacién de las subunidades
del nucleo del PSII, lo que desen-
cadena el desmontaje parcial del
complejo. El ntcleo danado migra
de zonas mas apiladas y compac-
tadas de los tilacoides (los grana)
y es degradado por proteasas en
los tilacoides del estroma, donde
se encuentran los «talleres» de
reparacion moleculares. A conti-
nuacion, se sintetiza e inserta una
nueva proteina D1 en el complejo
PSII. Finalmente, el complejo
PSIl se reensambla y se activa
para el transporte de electrones
y vuelve a los grana para llevar a
cabo su funcién.

Regulacion del intercambio gaseoso
Los estomas son pequenos poros
en la epidermis de las hojas y
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en algunos tallos jovenes de las
plantas. Estas estructuras des-
empenan un papel fundamen-
tal al regular el intercambio de
gases y la pérdida de agua. Son
especialmente importantes en la
fotosintesis y en la respuesta de
la planta ante la sequia. Algunas
especies incluso tienen estomas
hundidos y protegidos en criptas
(antecamaras estomaticas), lo
gue reduce aun mas la pérdida de
agua y facilita la captura de CO,,.
Durante los periodos secos los
estomas se cierran para minimizar
la pérdida de agua, ya que una
evaporacién excesiva puede pro-
vocar estrés y reducir la eficiencia
fotosintética. La fitohormona &cido
abscisico (ABA, por sus siglas en
inglés) juega un papel crucial en la
respuesta al estrés hidrico, ya que

se acumula en respuesta al bajo
contenido de agua de las hojas,
activando los canales de iones

en las células guarda que rodean
los estomas, lo que provoca el
cierre de los mismos (Figura 4).
Este mecanismo reduce la trans-
piracion y ayuda a mantener el
equilibrio hidrico interno. Plantas
con menos estomas y mas peque-
nos pueden tener mayor eficiencia
en el uso del agua, y una mayor
funcionalidad estomatica se co-
rrelaciona con mejor acumulacion
de biomasa. Ademas, los estomas
son estructuras muy plasticas,
ajustéandose a los cambios de
humedad para optimizar la foto-
sintesis, lo que les permite a las
plantas mantener la fotosintesis y
el crecimiento incluso bajo condi-
ciones de estrés.

Adaptaciones fisiologicas para
tolerar las altas temperaturas
y la sequia
Las plantas que crecen en climas
desérticos han desarrollado diver
sas adaptaciones para maximizar
la fotosintesis y minimizar la pérdi-
da de agua (Figura 4). Algunas de
estas adaptaciones incluyen una
cuticula (capa cerosa sobre la epi-
dermis) méas gruesa para reducir la
pérdida de agua por evaporacion.
En términos generales, tanto
las plantas de metabolismo CAM
(acronimo de «metabolismo &cido
de las crasulaceas») como las C4
exhiben una mayor capacidad de
adaptacioén a entornos calidos y
secos en comparaciéon con los
climas frios. Las plantas CAM
mas conocidas son los cactus, las
suculentas (como el aloe vera vy el

Figura 4

Adaptaciones fisioldgicas y anatdmicas para resistir condiciones climaticas extremas. ABA, &cido abscisico.
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nopal), las orquideas, las pinas vy
algunas bromelias. Estas plantas
han desarrollado adaptaciones
morfolégicas, fisiolégicas y bio-
qguimicas que les permiten tolerar
condiciones éridas. El metabolis-
mo CAM consiste en una estrate-
gia fotosintética que permite fijar
CO, durante la noche y utilizarlo
durante el dia para optimizar el
uso del agua y reducir la fotorres-
piracién (Figura 4), que ocurre
cuando la ribulosa-1,5-bifosfato
carboxilasa/oxigenasa (RuBisCO,
por sus siglas en inglés) fija O,
en vez de CO,. Durante la noche,
las plantas abren sus estomas
y capturan el CO, atmosfeérico,
convirtiéndolo en oxalacetato y
luego en malato. Este malato se
almacena en las vacuolas para ser
utilizado durante el dia, cuando los
estomas estan cerrados y la planta
necesita CO, para la fotosintesis.
Al igual que el metabolismo
CAM, el metabolismo C4 concen-
tra CO, alrededor de la RuBisCO,
lo cual disminuye la fotorrespira-
cion y permite una mayor tasa de
fotosintesis. Esta adaptacién es
esencial para que las plantas C4
toleren el calor y la sequia, aun-
gue no son tan eficientes como
las del tipo CAM en la conser
vacion del agua. Al igual que las
plantas CAM, las C4 utilizan una
via de fijacion de carbono diferen-
te a las plantas C3 (la mayoria de
las plantas), que involucra la for
macién de malato (compuesto de
cuatro carbonos, de ahi el nombre
de C4) en las células del meséfilo
y su transporte a las células de la
vaina del haz vascular para liberar
CO,. Las plantas C4 incluyen
diversos cultivos de relevancia
econdémica, tales como el maiz, la
cafna de azUcar y el sorgo.

Supervivencia en climas frios

Las plantas que se adaptan a bajas
temperaturas pueden desarrollar
una estructura compacta y redu-
cir el tamano de sus hojas para
minimizar la pérdida de calor y la

exposicion al frio (Figura 4). Otras
adaptaciones incluyen un aumento
de los pigmentos fotosintéticos,
como clorofilas y carotenoides,
para mejorar la captura de luz en
condiciones de baja temperatura

e intensidad luminica. También
producen moléculas con un papel
anticongelante, como algunas
proteinas y azlcares, y de pro-
teinas de choque térmico, que
protegen de la congelacién a

las membranas celulares y a los
procesos bioquimicos como el de
la fotosintesis. Asimismo, algunas
plantas modifican la composicion
de los &cidos grasos en sus mem-
branas celulares para mantener la
fluidez y la permeabilidad a bajas
temperaturas. Esto garantiza que
los procesos de transporte y la
actividad enzimaética continten fun-
cionando adecuadamente. Algunos
ejemplos de especies que viven
bajo duras condiciones de frio

son la Saxifraga oppositifolia o el
Taraxacum arcticum, que habitan
las tierras del Circulo Polar Artico.

Para leer mas

Conclusiones

La mayor parte de lo que sabemos
sobre las plantas proviene de un
reducido numero de especies, por
lo que aun queda un inmenso te-
rritorio por explorar. Seguramente
nos sorprenderia la enorme
diversidad de soluciones que cada
especie ha ingeniado para afrontar
los distintos retos medioambienta-
les. Todos hemos sido testigos de
cémo una semilla puede germinar
y prosperar incluso en el lugar mas
inhdspito, entre adoquines o en un
pequeno monticulo de tierra. Estos
ejemplos cotidianos son, quiza, las
mejores muestras de la resiliencia
y capacidad de adaptacion de las
plantas a las condiciones adversas.
Por ello, ampliar nuestro conoci-
miento sobre la diversidad vegetal
no solo es una tarea pendiente,
sino también una oportunidad para
descubrir nuevas estrategias de
supervivencia y adaptacion que
podrian ser fundamentales para
afrontar los desafios ambientales
del futuro.
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