





Luz y fotosintesis / Estela M. Plastino y Andrés Mansilla

CAPITULO 12
LUZ Y FOTOSINTESIS
Estela M. Plastino y Andrés Mansilla

1

2.

10.

. Introduccién

5.1.
52.
53.

6.1.
6.2.
6.3.
6.4.
6.5.
6.6.
6.7.

6.8.

7.1.

9.1.
9.2.
9.3.

Caracteristicas de la luz
Irradiancia
Penetracién de la luz en los océanos

Organismos fotosintetizadores marnnos y pigmentos

Clorofilas
Carotenoides
Ficobiliproteinas

Fotosintesis

Reacciones de transduccion de energia

Reacciones de fijacion de carbono

Fotosintesis y respiracion

Rubisco y fotorrespiracion

Mecanismos de concentracion de carbono en algas marinas
Fijacion de carbono independiente de la luz (b-carboxilacion)
Productos de la fotosintesis

6.7.1. Polisacaridos

6.7.2. Compuestos de bajo peso molecular

Formas de medir la fotosintesis

6.8.1. Método del oxigeno

6.8.2. Método del "C

6.8.3. Fluorescencia

Fotoaclimatacion

Curva fotosintesis v/s irradiancia (F-I)

Fotoinhibicion

Algunos efectos de la radiacion solar en ecosistemas marinos

Luz v fitoplancton
Luz y distribucion vertical de algas bentonicas
La radiacion ultravioleta

Lecturas recomendadas

229

230

230

231

232
232
233
233

233
234
235
235
236
236
236
237
237
237
237
238
238
238

239
239

239
240
240
240
240

242

227



Biologia Marina y Oceanografia: Conceptos y Procesos

228



Luz y fotosintesis / Estela M. Plastino y Andrés Mansilla

CAPITULO 12

LUZY FOTOSINTESIS

Estela M. Plastino y Andrés Mansilla

1. Introduccion
La luz solar desempena un papel fundamental para la vida en el planeta. La evolucidn de las

diferentes formas de vida tal cual las conocemos hoy, solamente fue posible gracias a la aparicion de un
proceso denominado fotosintesis'. Surgié en bacterias anaerdbicas primitivas que desarrollaron la habi-
lidad de captar y convertir la energia luminosa en energia quimica:

2HA + CO, + LUZ (CH,0) + H,0 + 2A

pigmento

.
>

En esta ecuacion, el elemento A es, por ejemplo, un adtomo de azufre (S} y los pigmentos,
bacterioclorofilas. Estas bacterias presentaban la habilidad de fotosintetizar en ausencia de oxigeno.
Posteriormente, surgieron formas que diferenciaron la clorofila a, un pigmento capaz de participar del
proceso de fotosintesis utilizando el agua como dador de electrones y propiciando la liberacion de oxige-
no como producto final:

2H0 + CO, + LUZ (CH,0) + HO + 0,

clorofila a

Asi, el oxigeno pasé gradualmente a componer la atmdsfera primitiva, una vez que estas bacte-
rias surgieron en la Tierra hace mas de 3,5 billones de afos. Actualmente, existe una gran diversidad de
organismos fotosintetizadores que liberan oxigeno, especialmente en el ambiente marino (Tabla 12.1.).

" La fotosintesis aparece hace 3500 millanes de afios, ver capitulo 5 “Poblamiento de los mares”.
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Dependen fundamentalmente de la luz y desemperian un papel ecoldgico importante como productores
primarios de los ecosistemas donde viven, siendo responsables por mas del 50% del total de la produc-
cién primaria del planeta. En este capitulo, serdn abordadas las caracteristicas de la luz frente al ambien-
te marino, asi como aspectos relacionados con el aprovechamiento de la energia luminosa por los orga-
nismos fotosintetizadores, enfatizando algunas adaptaciones y aclimataciones desarrolladas para su
sobrevivencia.

2. Caracteristicas de la luz

La luz como una forma de energia radiante, alcanza la superficie de la Tierra en forma de “peque-
nos paquetes” conocidos como cuantos o fotones. En 1905, Albert Einstein? desarrollé una teoria en la
cual propuso que la luz estaba compuesta de particulas llamadas fotones, cuya energia es inversamente
proparcional a la longitud de onda de la luz. Esta energia es parte de un fendmeno fisico mas amplio,
pudiendo ser descrita tanto a través de un modelo ondulatorio (radiacién electromagnética) como a
través de un modelo corpuscular. La fuente mas importante de esta radiacion es el movimiento acelera-
do de los electrones que forman parte de los atomos. Las andas electromagnéticas transportan energia;
que al incidir sobre la materia, es transmitida a los 4tomos. Para comprender cédmo estas absarben y
emiten luz, la descripcion ondulatoria de fa luz no es suficiente. Una descripcion en términos de particulas
resulta, en este caso, mucho mas apropiada. Los fotones son paquetes de energia electromagnética,
absorbidos o emitidos por los atomos en cantidades discretas. La energia que lleva uno de estos fotones
depende de la frecuencia de la radiacidn electromagnética en cuestion: a mayor frecuencia, mayor ener-
gia por foton (Tabla 12. 2.) Los tipos de radiacion electromagnética se pueden clasificar segun su longitud
de onda, asi podemos obtener un espectro electromagnético, formado por las diferentes longitudes de
onda de la radiacién electromagnética que se encuentran en el rango entre 10"'® m hasta los 10 m (Fig.
12.1)

El ordenamiento de los colores del espectro luminoso esta determinado por las longitudes de
onda de la luz. De esta manera, la luz visible constituye apenas una pequena parte de la familia de las
ondas electromagnéticas, entre [as cuales ademas podemos citar las ondas de radio, microondas, rayos
Xy laradiacién ultravioleta, todas se diferencian entre si par su longitud de onda y frecuencia. La longitud
de onda (A) se define como la distancia entre dos crestas o dos valles de una onda (Fig. 12.2.)

La energia es inversamente proporcional a la longitud de onda (Tabla 12.2.); las longitudes de
onda largas tienen menos energia que las longitudes de onda corta. Mientras mas larga la longitud de
onda de la luz visible, mas rojo es el color y si la longitud de onda es mas corta, ésta estara mas cerca del
color violeta del espectro. Las longitudes de onda mayores que las rojas, se conocen como infrarrojas y
las méas cortas que las violetas son ultravioletas (Fig. 12.1.) La luz se comporta como una onda y como
una particula. Las propiedades de onda de la luz incluyen la curvatura de la onda cuando pasa de un
medio a otro (Ej. a través de un prisma, el arco iris, un l&piz introducido en un vaso de agua, etc.). Las
propiedades de particula se demuestran mediante el efecto fotoeléctrico. Por ejemplo, cuando un atomo
de zinc (Zn) se expone a la luz ultravioleta, se carga positivamente (Zn*), debido a que la energfa lumino-
sa expulsa electrones del zinc. Estos electrones pueden crear una corriente eléctrica.

3. lrradiancia

La cantidad de luz que incide sobre la superficie fotosintética de los vegetales determinara en
gran medida la capacidad fotosintética de éstos. Esta cantidad de Iuz puede ser medida de diversas
formas: midiendo la iluminacion de una superficie y expreséndolas en Lux (unidad definida en términos
de percepcién del ojo humano) o bien midiendo la irradiancia, es decir, el flujo de energia radiante recibi-

2 Ver capitulo 1 "La busqueda del conocimiento v la ciencia en occidente”
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do sobre una superficie por unidad de area y de tiempo. La irradiancia se puede expresar en funcion de la
energia (Wm?} o en funcién de fotones (mol?s™') y puede ser estimada a través de equipos denomina-
dos radiometros, los cuales pueden utilizar diferentes tipos de sensores ya sea para medir la radiacion al
aire libre 0 bajo el agua. Actualmente existen sistemas mas sofisticados como la estimacidn de radiacion
solar por satélite para lo cual se toman y almacenan datos de radiacion obtenidos en forma remota a
través de solarimetros y computadores, los que posteriormente se pueden asociar con determinados
puntos geograficos gracias a la ayuda de iméagenes satelitales debidamente georreferenciadas y disponi-
bles a través de internet.

4. Penetracion de la luz en los océanos

El proceso de fotosintesis solamente es posible cuando la cantidad de luz que requieren las
células autdtrofas se encuentra por sobre una cierta intensidad. La profundidad a que la luz pueda pene-
trar en el océano y pueda existir fotosintesis depende de una serie de factores entre los que se pueden
indicar como los mas importantes: reflejo desde la superficie del agua, latitud, estacin del afo, reflejo y
absorcion de particulas suspendidas en el agua, absorcién de la luz por al agua y transparencia del agua.
Los organismos que realizan fotosintesis se encuentran limitados a los niveles superiores del océano, -
donde la intensidad de luz es suficiente para que ocurra el proceso fotosintético (zona fética).

Los fendmenos meteoroldgicos interfieren con la luz antes de que esta alcance la superficie del
agua; en este proceso y fuera de las condiciones iniciales del agua, las nubes y el polvo son los factores
determinantes en la disminucion de la energia radiante que finalmente llegaré a la superficie del mar.
Cuando la luz llega a la superficie del agua, una cierta cantidad es reflejada (Fig. 12.3.), la que depende
del dngulo con que la luz alcanza la superficie del agua. Si el &ngulo desde el horizonte es bajo, una gran
cantidad de luz es reflejada. Reciprocamente, cuando el angulo se aproxima a 90°, es decir perpendicular
a la superficie del agua, existe una gran penetracion de luz y poco reflejo. El &ngulo en que la luz alcanza
la superficie del agua esta directamente relacionado con la maxima altura del sol sobre el horizonte. En
regiones tropicales de la Tierra, el sol esta directamente sobre la mitad del horizonte, o virtualmente
perpendicular a la superficie del mar, obteniendo un angulo de maxima penetracion de la luz dentro de la
columna de agua, a lo largo de todo el aho. Avanzando desde el Ecuador hacia los polos, el sol puede
estar lejos de esta posicion en otras estaciones del ano. Lo mas importante en los polos es la diferencia
en la altura del sol sobre el horizonte entre las estaciones del ano, lo cual es muy acentuado tanto en el
Artico como en la Antartica, donde el sol estd ausente durante el invierno o esta tan por debajo del
horizonte que la luz apenas puede penetrar en el agua. La presencia de hielo en estas areas también
reduce la penetracion de luz en el agua. Esto significa que desde el Ecuador hacia el norte o sur, la
cantidad de luz que penetra la superficie del océano y esta disponible para el uso de las plantas, cambia
significativamente con la estacion. Como resultado, la fotosintesis también varia siendo maxima en vera-
no y minima en invierno.

Desde el punto de vista de la profundidad de penetracion de la luz en el océano, la porcion de luz
que entra en la columna de agua esté sujeta a reduccion por causa de dos procesos adicionales que
actban en el agua. El primero de ellos esta relacionado con el esparcimiento de la luz por causa de las
particulas suspendidas en la columna de agua ya que estas sean vivas o muertas, que interceptan la luz
absorbiéndola o esparciéndola y produciendo de esta manera su atenuacion. En el segundo proceso, la
misma agua absorbe luz no dejandola disponible para los organismos fotosintetizadores. La cantidad
absorbida es una funcién de la longitud de onda y el largo del recorrido o profundidad del agua con
perfecta claridad o suficiente limpieza. Esta absorcion de la luz por el agua es la principal razon de que las
masas de agua de los océanos sean oscuras bajo cierto nivel. Por causa de esta absorcion la fotosintesis
es restringida en estas regiones, aumentando en los niveles iluminados. Por otra parte, el agua no absorbe
todas las longitudes de onda de la luz de igual forma. La radiacién del sol que llega a la superficie del mar,
esta compuesta de un espectro de longitudes de onda medidos en nanémetros {1 nanémetro = 10 m).
Cuando estas longitudes de onda entran en el agua de mar, algunos componentes son rapidamente
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absorbidos por el agua {Fig. 12.3.) Sin embargo otros componentes
tales como el verde y azul son absorbidos en forma mas lenta y por
lo tanto pueden penetrar mas profundamente, aunque eventual-
mente ellos también son absorbidos por el agua. La luz roja es ab-

Cuadro 12.1. La intensidad luminosa
relativa a una determinada profundidad
puede ser estimada a partir del coefi-

sorbida en los primeros metros de agua de mar clara, sin embargo ~ S€Ate de extincion, utilizando fa si- -

el 10% de la luz azul puede penetrar a més de 100 metros bajo ~ guiente formula:
condiciones similares. Limal ity it
Es importante mencionar que para algunas longitudes de onda, /o = /ntensidad en la superficie
una cierta fraccion de su intensidad se pierde por absorcién a medida K = Coéficiente de extincion
que aumenta la profundidad del agua. De esta manera, aunque laluz | (Para agua pura k = 0,0035)
azul y verde penetran profundamente en la columna de agua, suin- I, = Intensidad en la profundidad
tensidad siempre disminuye con la profundidad (Cuadro 12.1.) z = profundidad en metros
La profundidad hasta donde existe penetracion de luz esta ' '
en funcion de la transparencia y absorcion diferencial del agua. Cuando la absorcién es constante, los
cambios en la profundidad de penetracion efectiva de la luz son realizados primariamente por la concen-
tracion de particulas suspendidas. Cuando existe una gran cantidad de particulas en suspension en al
agua, como ocurre en las regiones costeras, la profundidad de penetracion de la luz puede ser severa-
mente reducida y por debajo de unos pocos metros su cantidad insuficiente para la fotosintesis. Por otro
lado, en aguas tropicales, de gran transparencia, donde existe poca interferencia de particulas en sus-
pensién, fa intensidad de la luz puede ser suficiente para la fotosintesis por debajo de los 100 — 150 m.

5. Organismos fotosintetizadores marinos y pigmentos

Los organismas fotosintetizadores marinos estan restringidos a la zona fética de los océanos vy
pertenecen a una diversidad de grupos filogenéticamente muy distintos entre si, que incluyen tanto formas
procaridticas eucarioticas (Tabla 12-1). En cuanto a la organizacion del talo, estos van desde formas
unicelulares microscopicas hasta formas de mas de 60 metros de longitud, como algunas especies de
Phaeophyta (Ej. Macrocystis). Generalmente, formas unicelulares y coloniales son los principales compo-
nentes del plancton vegetal o fitoplancton, en tanto que las formas macroscépicas componen el bentos.
Cada grupo desarrollo, a lo largo de la evolucion, diferentes estrategias adaptativas que permitieron su
ocupacion y expansidn en el ambiente marino. Los organismaos fotosintetizadores tienen la capacidad de
absorber la energia luminosa gracias a la presencia de sustancias denominadas pigmentos. Estos estan
compuestos por moléculas capaces de absorber eficientemente la luz emitida entre 400-700 nm {radiacion
fotosintéticamente activa, PAR por su sigla eninglés). La mayoria de los pigmentos absorben apenas deter-
minadas longitudes de onda de este rango, y transmiten o reflejan las demés longitudes de onda que no son
absorbidas. Son estos Ultimos los que confieren el color a un determinado pigmenta.

Se reconacen tres grandes grupos de pigmentos: clorofilas, carotenoides y ficobiliproteinas. Es-
tan asociados a los tilacoides de los cloroplastos de organismos eucariontes y a los tilacoides presentes
en el citoplasma de cianobacterias. La distribucion de estos diferentes pigmentos en l0s grupos marinos
es presentada en la tabla 12.1. Es importante destacar que la habilidad de los organismos marinos en
captar energia luminosa no depende solo de la calidad o cantidad de pigmentos que ellos posean, sino
también de otras caracteristicas coma las relacionadas a la morfologia externa. Esta morfologia es bas-
tante variable, especialmente en las algas, lo que en muchos casos tiene una estrecha relacion con
optimizar la captacién de la energia luminosa que liega al talo.

5.1. Clorofilas
Las clorofilas son compuestos tetrapirrélicos ciclicos con un dtomo de magnesio en el centro del
sistema de anillos {Fig. 12.4.) La clorofila a es considerada el pigmento esencial en el proceso de fotosin-
tesis. Exhibe picos de absorcion en el azul (440 nm) y en el rojo {675 nm) (Fig. 12.5.) Se encuentra en
todos los organismos fotosintetizantes (Tabla 12.1.), con excepcion de algunas bacterias, como las pur-
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puras y sulfurosas verdes. Estas realizan fotosintesis gracias a la presencia de pigmentos denominados
bacterioclorofilas y no liberan O, como producto final.

Ademas de la clorofilaa, en grupos taxondmicos especificos se presentan las clorofilas b, ¢, y ¢, 0
d {Tabla 12.1.) La clorofila b difiere de la clorofila @ por una pequefia variacién quimica en su estructura
basica, la que le confiere un espectro de absorcion ligeramente distinto, con picos de absorcién de 470 y
650 nm (Fig. 12.5.) La clorofila ¢ posee picos de absorcién de aproximadamente 447, 590 y 634 nm (Fig.
12.5.) y difiere en la estructura quimica de las anteriores especialmente por no presentar el grupo fitol. La
clorofila d es descrita para algunas Rhodophyta, sin embargo, no parece tener funcién en la fotosintesis.

5.2. Carotenoides

Los carotenoides son pigmentos quimicamente muy distintos de las clorofilas, compuestos por
cadenas de 40 dtomos de carbono construidas a partir de subunidades de isoprenos. Son divididos en
dos grupos, los carotenos (hidrocarbonetos puros) y las xantofilas o carotenoides (hidrocarbonetos oxi-
genados) (Fig. 12.6.) Absorben longitudes de onda corta del espectro visible, en la region entre 400 y 560
nm, presentando coloracion amarilla, naranja o roja.

Estos carotenoides son numerosos y se encuentran ampliamente distribuidos en los diferentes
grupos taxondmicos (Tabla 12.1.). Desempefan un papel importante en algunos grupos de algas en la
absorcion de energfa luminosa para la fotosintesis, como en Phaeophyta y en ciertas Chlorophyta. En
Phaeophyta, se puede encontrar la fucoxantina, en tanto que en algunas Chlorophytas sifonadas y otras
Chlorophytas de profundidad, se encuentra la sifonaxantina. Estos dos carotenoides, asi como el [3-
caroteno tienen la habilidad de absorber energia luminosa en la banda del verde, posibilitando, por tanto,
la presencia de ciertas Chlorophyta a profundidades donde apenas las longitudes de onda en la banda
del verde son predominantes. Ademas de actuar en la absorcién de luz para la fotosintesis, los carotenoides
desempenan un importante papel como protectores de moléculas de clorofila contra la foto-oxidacién en
presencia de luz excesiva. Estos mecanismos de proteccion son bien conocidos para Chlorophyta. En
estas algas, el ciclo de biosintesis de las xantofilas ya fue descrito y se sabe que la zeaxantina puede
capturar oxigeno y formar violaxantina, que a su vez puede ser reducida nuevamente por el acido ascorbico.
Esta habilidad confiere una gran ventaja adaptativa a organismos que viven en regiones tropicales y
estan sometidos a altas irradiancias. Este ciclo también ha sido mencionado para especies de Phaeophyta.

5.3. Ficobiliproteinas

Las ficobiliproteinas son proteinas que presentan croméforos en su estructura y se encuentran
presentes sélo en algunos pocos grupos de organismos fotosintetizadores {Tabla 12.1.) Pueden ser de colo-
racion roja (ficoeritrinas y ficoeritrocianinas) o azul {ficocianinas y aloficocianinas) y presentan picos de ab-
sorcion en la franja de 490-670nm (Fig. 12.7.) Los croméforos son compuestos tetrapirrdlicos aciclicos
denominados ficobilinas, encontrandose tres tipos principales: ficocianobilina, ficoeritrobilina y ficourobilina
{Fig. 12.8.) Las ficobiliproteinas estan organizadas en agregados funcionales a la captura de luz. En las
cianobacterias y Rhodophyta, estos agregados toman proporciones tales que son denominados de
ficobilisomos, particulas de 30-40 nm de didmetro, adheridas a la superficie externa de los tilacoides. La
figura 12.9. presenta un modelo propuesto para la organizacion de los ficobilisomos de Rhodophyta. Cada
ficobilisomo estd compuesto por todos los tipos caracteristicos de cromdforos de la especie. En Cryptophyta
las ficobiliproteinas también se encuentran agregadas, pero no forman ficobilisomas pero si una matriz
granular densa en el lumen de los tilacoides. Ademas de desempenar un papel muy importante en la absor-
cion de energia luminosa para el proceso de fotosintesis de los grupos donde se presentan, las ficobiliproteinas,
por corresponder a compuestos nitrogenados, funcionan como reserva de este nutriente para la célula.

6. Fotosintesis

Los organismos marinos fotosintetizadores desarrollaron caracteristicas muy propias, que torna-
ron posible su adaptacion a condiciones peculiares con respecto a la diversidad cualitativa y cuantitativa
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de la luz, disponibilidad de nutrientes, salinidad, temperatura y pH. Dentro de estas adaptaciones se
destacan aquellas relacionadas con el proceso de fotosintesis, como la composicion de pigmentos, los
diversos mecanismos para utilizar diferentes fuentes de carbono v la diversidad de productos resultantes
del proceso, que son acumulados como reserva. Los principios de la fotosintesis son semejantes en
cianobacterias, algas, bridfitos y plantas vasculares. No obstante, algunos de los principales procesos
fueron elucidados inicialmente utilizando algas como modelo bioldgico. Parte de las reacciones relacio-
nadas al proceso de fotosintesis ocurren en los tilacoides y son denominadas de reacciones de transduccidn
de energia o reacciones de luz. Estan directamente ligadas al proceso de captacion de la energia lumino-
say por tanto, ocurren apenas en presencia de luz. El sequndo grupo de reacciones ocurre en el estroma
de los cloroplastos de eucariontes fotosintetizadores, y en el citoplasma de cianobacterias. Estas reac-
ciones estan relacionadas a la sintesis de azlcares y son denominadas de reacciones de fijacion de
carbono; son, muchas veces, erroneamente denominadas de reacciones en oscuridad, a pesar de ocurrir
también en presencia de luz.

6.1. Reacciones de transduccion de energia

Estas reacciones cuentan con la participacion directa de los pigmentos fotosintetizadores, que
se encuentran anclados en los tilacoides y organizados en unidades denominadas fotosistemas. Cada
fotosistema generalmente incluye un conjunto de 250 a 400 moléculas que estan distribuidas en el
complejo antenay en el centro de reaccion. El complejo antena esta constituido de moléculas de pigmentas
capaces de captar la energfa luminosa (fotones) y direccionarla hacia el centro de reaccién. En este
centro de reaccion, moléculas de clorafila y proteinas posibilitan la transformacién de la energia luminosa
en energfa quimica. Esto solamente es posible gracias un par de moléculas de clorofila a situadas en este
centro de reaccion, capaces de recibir la energa transferida por el complejo antena. Cada molécula de
clorofila a, cuando absorbe energa, transfiere un electron a una molécula receptora. De esta forma, se
inicia el flujo de electrones. Son conocidos dos tipos de fotosistemas (Fig. 12.10.) Los fotosistemas !y Il
estan ligados entre sf por una cadena de transporte de electrones. El centro de reaccion del fotosisterna
| posee un par de moléculas de clorofila a que tienen como pico de absorcién maxima 700 nm, y por eso,
estos pigmentos son designados de P, . Por otro lado, el centro de reaccion del fotosistema Il posee un
par de moléculas de clorofila a que tienen como pico de absorcion maxima 680 nm, y por eso, estos
pigmentos son designados de P, .

La energia que incide en el fotosistema [l es absorbida por las moléculas de P, en el centro de
reaccion, iniciandose el flujo de electrones a través de moléculas receptoras. Estas moléculas consiguen
recuperar sus electrones extrayéndolos de la molécula de agua. Este quiebre de la molécula de agua
recibe el nombre de fotdlisis y resulta en la liberacion de oxigeno:

2H.0 > 4e + 4H* + 0,

2

Los electrones resultantes de la fotdlisis del agua son liberados en el lumen del tilacoide, gene-
rando un gradiente de protones a través de la membrana del tilacoide, posibilitando que el ATP sea
producido durante la fotosintesis. La energia luminosa que incide en el fotosistema | es absorbida por el
complejo antena y conducida hacia la molécula P, , que en seguida transfiere sus electrones hacia
moléculas receptoras que los conducen hacia la cadena de electrones. Esto resulta en la reduccién del
NADP* a NADPH y en la oxidacion de la molécula de P, . En este caso, los electrones removidos de la
molécula P, son repuestos por los electrones oriundos del fotosistema Il (Fig. 12.10.) Las reacciones de
transduccion de energia pueden ser sintetizadas de la siguiente forma: en presencia de luz, los electro-
nes fluyen del agua a través de los fotosistemas | y I, hacia el NADP ', resultando en la oxidacion del agua
para oxigeno (0,) v en la reduccién de NADP* para NADPH. Los ficobilisomas desempeian un papel
importante en la captacion de energia para el fotosistema |l. En las cianobacterias y Rhodophyta, estan
dispuestos de manera que la aloficocianina esta posicionada en la porcion mas basal, seguida de la
ficocianina vy ficoeritrina {Fig. 12.9.) Por tanto, esta Ultima ocupa una posicion mas periférica en el
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ficobilisoma. Las ficobiliproteinas forman una cadena de transferencia de energia, de niveles méas ener-
géticos (ficoeritrina) para niveles menos energéticos (aloficacianina). La energia, después de recorrer
esta cadena, es transferida a un “polipéptido ancla”, y este la transfiere para el fotosistema Il, permitien-
do entonces la continuidad del proceso de la fotosintesis. Cuando el fotosistema Il se encuentra satura-
do, la energia puede ser transferida directamente para el fotosistema I. En el caso de Cryptophyta, que
no presentan ficobilisomas y que poseen apenas un tipo de ficobiliproteina, la energia absorbida por este
pigmento es transferida a la clorofilaa. Es importante destacar que algunas cianobacterias son capaces
de fotosintetizar en ausencia de oxigeno, usando sulfito como dador de electrones y no el agua. Esta
habilidad permite a las cianobacterias ocupar ambientes inhdspitos a eucariontes fotosintetizadores,
como por ejemplo, sedimentos andxicos de manglares y pozas intermareales.

6.2.Reacciones de fijacion de carbono
Durante las reacciones de fijacion y reduccién del carbono bien como las de sintesis de azlca-
res, son indispensables productos como el ATP y el NADPH derivados de las reacciones de transduccion
de energia. Asi, queda en evidencia la-dependencia entre las dos etapas de la fotosintesis. El carbono
utilizado en estas reacciones de fijacion es oriundo de compuestos disueltos en el agua de mar. No
obstante, se debe mencionar que algas marinas de la regién intermareal, cuando estan en periodo de
emersion, pueden fotosintetizar, y en estos casos, utilizan eficientemente el dioxido de carbono (CO,)
atmosférico. El conjunto de reacciones que ocurre en el estroma de los cloroplastos y que promueve la
sintesis de azlcares es denominado Ciclo de Calvin o via C,, pues el primer compuesto estable a ser
formado es un azlcar con tres atomos de carbono. El compuesto inicial (o final) de este ciclo es un
azlicar de cinco 4tomos de carbono con dos grupos fosfato, denominado de ribulosa 1,5-bifosfato (RuBP).
La reaccion entre este azicar y la molécula de CO, es mediada por una importante enzima, la RuBP
carboxilasa/oxidasa, conocida coma rubisco.
El Ciclo de Calvin puede ser dividido en tres etapas: carboxilacion, reducciony regeneracion (Fig 12.11.)

Carboxilacion - el CO, es fijado a la RuBP por accion de la enzima Rubisco. El compuesto formado por seis

atomos de carbono es inestable, siendo rapidamente hidrolizado y resultando en dos moléculas de 3-

fosfoglicerato, o acido 3-fosfoglicérico (PGA).
Reduccion : el 3-fosfoglicerato es reducido a gliceraldehido 3-fosfato (GAP) o 3-fosfogliceraldehido (PGAL).
Regeneracion: durante las dos primeras etapas, tres moléculas de CO, son fijadas en tres moléculas de

RuBP para formar seis moléculas de gliceraldehido 3-fosfato. Cinco de las seis moléculas de

gliceraldehido 3-fosfato son usadas para regenerar tres moléculas de ribulosa 1,5-bifosfato, que es el

compuesto inicial del Ciclo de Calvin. La otra, corresponde al primer compuesto de una serie de

nuevas reacciones para sintetizar moléculas de az(icares mas complejas. Las reacciones de fijacion

de carbono pueden ser sintetizadas por la siguiente ecuacion:

3C0, + GATP + 6NADPH + 6H* > GAP + 9ADP + 9P, + BNADP* + 3H,0.

6.3. Fotosintesis y respiracién

Es importante destacar que en eucariontes fotosintetizadores, tanto el proceso de fotosintesis
que ocurre en los cloroplastos, como el de respiracion, que ocurre en las mitocondrias, llevan a una
produccion de energia para la célula. Los componentes de la cadena de transporte de electrones entre
los fotosistemas |y Il son semejantes a aquellos de la cadena de transporte de electrones de la respira-
cion. El transporte de los electrones que ocurre entre los dos fotosistemas esta acoplado al bombardeo
de protones a través de la membrana del tilacoide, produciendo un gradiente electroquimico de protones
que es capaz de mover la sintesis de ATP a partir de ADP y Pi en el complejo ATP-sintetaza, que esta
inserto en la membrana del tilacoide. Este proceso es completamente anélogo al proceso de sintesis de
ATP movido por protones en la mitocondria, pero es llamado fotofosforilacién para enfatizar que la luz
entrega la energia usada para mantener el gradiente de protones. Entonces, los cloroplastos vy las
mitocondrias generan ATP por el mismo mecanismo basico: acoplamiento quimiosmotico. Sin embargo,
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se debe destacar que los electrones de la cadena respiratoria son obtenidos por medio de la oxidacion de
moléculas de alimento, diferentemente del que ocurre en la fotosintesis, en que la energia para produc-
cion de ATP proviene de la luz.

6.4. Rubisco y fotorrespiracién

La RuBP carboxilasa/oxidasa es un enzima ampliamente distribuida en los organismas fotosintetizadores.
Esta compuesta por 16 subunidades, ocho pequenas y ocho grandes. Es activada por Mg*~, CO, y luz. Peque-
nas alteraciones en su funcién y estructura son reconocidas entre los principales grupos de algas. Las rubiscos
encontradas en Rhodophyta y croméfitas son semejantes entre si, sin embargo, difieren de la encontrada en
Chlorophyta. Estas diferencias son atribuidas al hecho de que en Chiorophyta la subunidad pequena es codifi-
cada en el niicleo, siendo més variable que la subunidad grande, codificada en el cloraplasto. La subunidad
pequena de Chlorophyta es también mas variable que ambas subunidades de otras algas. Es importante
resaltar que la rubisco es el mayor componente de los pirenoides, en el caso de las algas que los poseen,
pudiendo, también estar presente en el estroma. Cuando existe una gran disponibilidad de CO,, la enzima
rubisco cataliza la carboxilacion de la RuBP con alta eficiencia. No obstante, el oxigeno (O,) compite con el CQ,
por el mismo sitio activo, y cuando hay disponibilidad de O, la rubisco cataliza su reaccion con la RuBP para
formar una molécula de 3-fosfoglicerato y una de fosfoglicolato (Fig. 12.12.). Este proceso es denominado
fotorrespiracion. Durante esta reaccion, ningdn carbono es fijado. Ademas, el fosfoglicolato no es (til para la
célula, y esta necesita gastar energia para restaurar los dtomos de carbono de este compuesto. La via de
recuperacion es larga vy utiliza tres organelos celulares: cloroplastos, peroxisomas y mitocondrias. La
fotorrespiracion puede ser atenuada, o suprimida en algas marinas, gracias a mecanismos de concentracion
de CO, en la célula, lo que por lo tanto minimiza la posibilidad de que la rubisco pueda reaccionar con el 0,

6.5. Mecanismos de concentracidn de carbono en algas marinas

Las algas marinas predominantemente utilizan carbono inorganico como Unica fuente de carbono.
Como excepciones, se debe mencionar: 1) las formas parasitas; 2) ciertas cianobacterias que pueden
aprovechar el carbono organico en la ausencia de luz, 0 ambos, inorgéanico y organico en la presencia de luz;
y 3}, eventualmente ciertas macroalgas oportunistas, que pueden usar algunas fuentes de carbono organi-
co. El carbono inorganico disuelto en los océanos es proveniente de la descompaosicién de conchas y rocas,
ademas del aporte de rios y de la atmdsfera'. El gas carbanico (CO,), el bicarbonato (HCO, ) y el carbonato
(CO,?) son formas disponibles de carbono inorganico en el agua de mar. Las proporciones relativas de estos
tres componentes dependen de algunos factores como pH (Fig. 12.13.), salinidad y temperatura del agua.
Enlas condiciones de pH 8y salinidad 35°/_. aproximadamente 30% del carbono inorganico esta en la forma
de HCO,. Las algas marinas han desarrollado mecanismos para el mejor aprovechamiento del HCO,, tan
comun en su ambiente natural. Estos mecanismos se volvieron ventajosos porque la difusion del CO, en el
ambiente marino es muy lenta, alin pudiendo ocurrir, sin gasto energeético, tanto por la membrana plasmatica,
como por la membrana del cloroplasto. Dentro de los mecanismos de concentracion de carbono ya descri-
tos para algas marinas, se destaca el que utiliza la enzima anidrasa carbanica (AC), presente en el citoplas-
ma, en las porciones extracelulares y/o en los cloroplastos. Esta enzima desempena un papel fundamental,
posibilitando una gran produccion y concentracion de CO, en el interior de las células de estas algas, lo que
es bastante ventajoso para evitar la fotorrespiracién. No obstante, la existencia de la AC ain no ha sido
demostrada para muchas especies marinas.

HCO, + H* « At L C0, + HO

6.6. Fijacion de carbono independiente de la luz (B-carboxilacion)

Asf como las plantas vasculares, las algas también poseen enzimas capaces de interconvertir
compuestos C, y C, por carboxilacion y descarboxilacion. Las algas, especialmente las Phaeophyta, tie-
nen la habilidad de fijar carbono independientemente de la luz. Algunas enzimas son capaces de adicio-
nar el CO, al B-carbono del compuesto fosfenolpiruvato o del piruvato, produciendo productos diferentes
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de aquellos que son derivados del Ciclo de Calvin. Este proceso es denominado B-carboxilacion, muy
semejante al que ocurre en plantas C,. Los principales productos formados son malato, aspartato, citrato
y alanina. Este proceso ocurre predominantemente en las porciones jovenes del talo. No obstante, es
importante reforzar que la mayoria de las algas estudiadas hasta ahora, utilizan como via principal de
fijacion de carbono el Ciclo de Calvin, o sea, la via C,.

6.7. Productos de la fotosintesis
El primer compuesto estable a ser formado como resultado de la fotosintesis es un aziicar con
tres atomos de carbono (3-fosfoglicerato}. En presencia de luz, la fotosintesis produce mucho mas
carbohidratos del que puedan ser consumidos en la respiracion o en el crecimiento. Estas moléculas son
convertidas en compuestos capaces de ser aimacenados y posteriormente utilizados por la célula. Gene-
ralmente, estos compuestos son de cadena mas larga, como 10s polisacaridos.

6.7.1. Polisacaridos _

Son carbohidratos de cadena larga, caracteristicos de los diferentes grupos de organismos
fotosintetizadores. Como ejemplo, el almiddn, acumulado en forma de granas en Chlorophyta y plantas
vasculares. Estos granos son almacenados en el estroma de los cloroplastos. Cuando existen pirenoides,
el almiddn es acumulado en el citoplasma, pero adyacente a esta estructura, que se localiza dentro del
cloroplasto. Otros grupas de algas producen diferentes tipos de polisacaridos que son almacenados en el
citoplasma. La mayoria de ellos es formado por cadenas ramificadas o no ramificadas de unidades de
glicosa, como en Rhodophyta (almiddn de las florideas), Phaeophyta {laminarina) y cianobacterias (almi-
don de las cianoficeas). Otros productos derivados de la fotosintesis resultan en la formacion de la pared
celular constituida de una porcidn fibrilar, generalmente celulosa, y otra mucilaginosa. Las algas marinas,
asi como las plantas vasculares marinas, producen en gran cantidad una matriz de polisacaridos que no
se presentan en plantas terrestres, ni tampoco en plantas {incluyendo algas) de agua dulce. Los grandes
grupos taxondmicos poseen polisacaridos en la pared caracteristicos. Varios de ellos tienen valor comer-
cial coma en el caso de los ficocoloides y desempenan un papel importante dando rigidez a la pared
celular, y al mismo tiempo confiriendo cierta elasticidad, tan necesaria en el ambiente acuatico. Podemos
destacar la formacién de: 1) agar y carragenanos en Rhodophyta; 2) acido alginico y fucoidanos en
Phaeophyta; y 3) heteropolisacarido sulfatados altamente complejo en Chlorophyta.

6.7.2. Compuestos de bajo peso molecular
Como resultado de la fotasintesis son también producidos compuestos de bajo peso molecular, que
pueden actuar en la osmorregulacion de las células. Sin embargo, en algunos grupos como Phaeophyta,
pueden desempenar un importante papel como producto de reserva, como el manitol. Estos compuestos
también estan presentes en otros grupos, como cianobacterias (glicosa, fructosa y trihalosa), Rhodophyta
(floridosidio, digeneasidio o D-sorbitol y D-dulcitol), Chlorophyta y plantas vasculares (sacarosay.

6.8. Formas de medir la fotosintesis

Las medidas de fotosintesis son muy utilizadas como forma de evaluar el efecto de factores
ambientales en las algas. Muchas veces son utilizadas como medida de la produccion primaria, siendo
Importante en estudios ecoldgicos. Productividad primaria es la tasa neta de carbono incorporado en
compuestos organicos por un determinado periodo. Eso incluye también el carbono incorporado por
quimiosintesis, proceso realizado por algunas bacterias. No obstante, como en los océanos la mayor
parte del carbono fijado es derivado de la actividad de organismos fotoautotréficos, la produccién primaria
es muchas veces considerada como sindnimo de fotosintesis. Para medir la fotosintesis en ambientes
acuaticos, se destacan tres métodos. Dos de éstos también pueden ser empleados en medidas de respira-
cion: método del oxigeno y método del "“C utilizandose frascos de DBO? (Demanda Bioldgica de Oxigeno) u

" Mas renoado por su sigla en inglés BOD (biological oxygen demand)
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otro tipo de frasco adecuado. Estos dos métodos pueden ser empleados tanto para obtener medidas en la
naturaleza, como en simulaciones de laboratorio, variandose diferentes pardmetros ambientales. El tercer
método evalla la fotosintesis por medio de medidas de fluorescencia de la clorofila. Cada uno de estos
métodos presenta ventajas y imitaciones que deben ser ponderadas por el investigador antes de optar por
uno de ellos. Es importante destacar que tanto la fotosintesis como la respiracion son afectadas por una
serie de variables como irradiancia, niveles de nutrientes, temperatura, pH, edad del tejido, fertilidad, estado
reproductivo y ritmos circadianos. £l empleo de una metodologia adecuada para la evaluacion de la fotosin-
tesis permite una mejor comprension de las relaciones entre estas diferentes variables.

6.8.1. Método del oxigeno

Esta basado en la evolucion de las concentraciones de oxigeno disuelto en el interior de frascos
claros y oscuros, empleandose frascos idénticos, rellenos con el mismo volumen de agua de mar conte-
niendo fitoplancton o una determinada biomasa de macroalga. El frasco claro es completamente trans-
parente, en tanto que el oscuro es totalmente opaco, no permitiendo el paso de luz. El contenido de
oxigeno del agua de mar utilizada en los experimentos es determinado previamente. Los frascos son
cerrados adecuadamente, de forma que no se produzcan intercambio de gases con el ambiente. La
duracion del experimento (incubacion) es determinada de forma arbitraria por el investigador. En los
frascos oscuros, donde no hay fotosintesis, hay consumo de oxigeno a través de la respiracién, siendo
que esta reduccion es gradual a lo largo del tiempo. En los frascos claros, ocurren tanto la respiracion
como la fotosintesis. En caso de las algas que estuvieran en condiciones en las cuales las tasas de
fotosintesis exceden las de respiracion, habra un aumento gradual de oxigeno disuelto en el agua. Des-
pués de un terminado periodo de incubacidn, el oxigeno disuelto es evaluado. Una de las maneras de
medir el oxigeno disuelto es el método de Winkler (titulacion). Sin embargo, la forma mas préctica es el
uso de un oxigenometro, equipamiento acoplado a electrodos especificos para el oxigeno. Como las
concentraciones de oxigeno son tomadas antes y después de la incubacién en los frascos claros y
oscuros, se torna posible calcular las tasas de fotosintesis y respiracion a partir de esos resultados,
considerandose también el tiempo de duracion de la incubacién.

6.8.2. Método del *C

Esté basado en la tasa de incorporacion de Carbono 14 (**C) radioactivo en la forma de carbono
inorganico en carbono organico. El elemento radioactivo C es adicionado a frascos idénticos, rellenos
con el mismo volumen de agua de mar conteniendo fitoplancton o macroalgas y cerrados adecuadamen-
te. El C generalmente es introducido a los frascos en la forma de H“CO,, una vez que este es la fuente
principal de carbono en los océanos. Se adiciona una cantidad conocida de H"CO,, y los frascos son
incubados por un determinado tiempo. Cuando se trata de fitoplancton, al final de la incubacion, el agua
es filtrada a través de membranas de éster de celulosa o filtros de fibra de vidrio de pequena porosidad
(0,22-0,70 mm), el que posibilita la retencién de las células de fitoplancton presentes. El contenido de
radioactividad en los filtros es medido con un contador de radioactividad o de centelleo. El excedente de
radiacion medido en los filtros es directamente proporcional a la tasa de produccion primaria. Cuando se
trata de macroalgas, al final de la incubacion, las algas son sometidas a una solubilizacion. Este solvente
pode ser etanol acidificado para pH 2,0 con acido clorhidrico (HCI). Después del filtrado (0,20 mm), la
solucion es evaluada en un contador de radioactividad o de centelleo. Es importante resaltar que 1a
manipulacién de isétopos radioactivos debe ser hecha con cuidados y precauciones, pues su uso inade-
cuado puede provocar dafios a la salud.

6.8.3. Fluorescencia
La fluorescencia de la clorofila in vivo es empleada como un método indirecto de las respuestas
biofisicas del aparato fotosintetizador de algas y otras plantas, tanto en ambientes naturales como €n
laboratorio. Este proceso puede ocurrir cuando la clorofila, después de haber sido excitada por 12 luz,
vuelve a su estado original, liberando un foton. Las medidas de fiuorescencia pueden ser realizadas por
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fluorémetros. Estos equipamientos comprenden diodos emisores de luz* capaces de emitir pulsos de luz
que promueven la emision de fluorescencia por parte de las moléculas de clorofila. Esta emision es
recibida y medida por medio de equipos detectores y los datos asi obtenidos proporcionan rapidas infor-
maciones sobre el proceso fotosintético.

7. Fotoaclimatacion

Cuando las algas son transferidas de una localidad de alta irradiancia hacia una localidad de baja
iradiancia, ellas responden diversificando la biosintesis de macromoléculas de lipidos y carbohidratos en
proteinas, que desempenan un papel importante en la composicién de los fotosistemas, responsables
por la captura de luz. Asi, una alga puede aclimatarse a bajas irradiancias, aumentando el nimero de
centros de reaccidn o el tamano de las -antenas de los fotosistemas. Este fendmeno es visualmente
percibido en condiciones experimentales cuando algas sometidas a altas irradiancias son transferidas a
lugares con bajas irradiancias y adquieren una coloracion mas intensa. Por otro lado, cuando las algas
son transferidas a zonas con altas irradiancias, ocurre reduccién y degradacion de los pigmentos. Estos
cambios son denominados fotoaclimatacion. Ademas del efecto de la irradiancia total recibida, algunas
algas como Chlorophyta y Phaeophyta pueden ver sus tasas de fotosintesis afectadas cuando son some-
tidas a determinadas longitudes de onda, como en la banda del azul. En estos casos, hay un estimulo de
la capacidad fotosintetizadora en saturacion de luz.

7.1. Curva Fotosintesis v/s Irradiancia (F-1)

La tasa de fotosintesis depende de la irradiancia disponible y finalmente, de la irradiancia absorvida
por los organismos fotosintetizadores. Esta tasa comunmente es estandarizada a unidades de biomasa o
clorofila. La relacion entre fotosintesis e irradiancia puede ser representada por un grafico que resulta en
una curva F-I, donde, en la abscisa esta representada la irradiancia y en la ordenada la tasa de fotosinte-
sis (Fig. 12.14.) En irradiancias muy bajas, la respiracion es mayor que la fotosintesis. Cuando el balance
de la respiracion es semejante al de la fotosintesis, el nivel de irradiancia esta en el punto de compensa-
cion (| ). La tasa de fotosintesis aumenta de forma lineal en el inicio. El angulo de esta recta indica la
eficiencia fotosintética (o). En altas irradiancias, la fotosintesis alcanza su tasa maxima (F_,J. siendo
limitada por las reacciones de transduccion de energfa. La iradiancia de saturacion (I} corresponde al
punto del grafico donde la proyeccion de a intercepta la proyeccion de F__ .

El nivel de irradiancia necesario para lograr la compensacion (1), en algas de ambientes
sombreados, es menor del necesario para algas de ambientes muy iluminados. Otros pardmetros, como
los valores de irradiancia de saturacion, también son menores en algas de sombra. Sin embargo, estas
algas presentan mayores valores de eficiencia fotosintética. Irradiancias muy altas pueden causar danos
en los fotosistemas, promaviendo la fotoinhibicion.

8. Fotoinhibicidn

La luz es indispensable en el proceso de fotosintesis, sin embargo, existe un limite, pues el
exceso de luz puede causar dafios en el aparato responsable de su captacion. Organismas sometidos a
unexceso de luz pueden sufrir una reduccidn de la fotosintesis. Este proceso es denominado fotoinhibicidn,
el cual depende de la intensidad luminosa, tiempo de duracion a la exposicion y calidad espectral de la
luz. Otros factores, tales como disponibilidad de CO,, desecamiento, temperatura y salinidad, también
DueQen intervenir en ia fotoinhibicién. Algas benténicas y angiospermas que viven en zanas intermareales
#3lan mas expuestas a variaciones ambientales que conllevan a la fotoinhibicién. Muchas de ellas han
desarrollado mecanismos de proteccion, como por ejemplo, la presencia de carotenoides, que ejercen
fotoproteccion a las moléculas de clorofila, asunto referido en la seccion 5.

" Denvadg de |

abweviacion del nombre en inglés (light-emitting diodes — LED)
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9. Algunos efectos de la radiacion solar en ecosistemas marinos

9.1. Luzy fitoplancton

La fotosintesis del fitoplancton es elevada a niveles intermediarios de luz, decreciendo ya sea
con aumentos o disminuciones en la intensidad de la luz. Por otro lado, la tasa de respiracion del fitoplancton,
no cambia con la profundidad. Esto significa que como fas células fotosintéticas migran hacia la profun-
didad en la columna de agua, la tasa de fotosintesis declina de la misma forma como lo hace |a intensi-
dad de la luz, hasta que en algunos puntos, la tasa fotosintética se iguala a la tasa de respiracion. En este
punto no existe produccién neta de materia organica. Esta profundidad es denominada como profundi-
dad de compensacion y es la profundidad en la cual solo penetra el 1 % de la radiacién incidente. La
profundidad de compensacion marca el limite inferior de la zona fética y varfa geograficamente desde
unos pocos metros en agua muy turbias a profundidades de 100 — 150 m o mas en aguas abiertas de
océanos tropicales. También varia estacionalmente en regiones temperadas, donde existe elevada turbi-
dez durante ciertas estaciones (florecimientos algales), reduciéndola a pocos metros. La profundidad de
compensacion también cambia con el periodo estacional, variando de acuerdo con la posicidn del sol,
pudiendo estar virtualmente ausente durante los meses de invierno en regiones de altas latitudes.

9.2. Luzy distribucion vertical de algas benténicas

Como se ha descrito anteriormente, cada pigmento tiene un espectro de absorcion caracteristi-
co. Considerando que los diferentes grupos de organismos fotosintetizantes poseen varios pigmentaos, el
espectro de absorcion del talo debe representar la sumatoria de los espectros de absorcion de cada uno
de éstos. Sin embargo, la capacidad de captar energia depende también de como los tilacoides estan
organizados, de la disposicion de los cloroplastos en las células y de la morfologia del talo. Al final del
siglo XIX, Engelmann condujo algunos experimentos en que propuso una teorfa relacionando los tipos de
pigmentos presentes en determinadas algas con la posicion vertical que éstas ocupaban en la costa
rocosa (zonacion). Esta teoria, conocida como teoria de la adaptacion cromatica complementaria, propo-
nia que: a) las Chlorophyta, caracterizadas por la presencia de clorofilas a y b, estarian restringidas a
localidades de baja profundidad; b) las Phaeophyta, caracterizadas por la presencia de fucoxantinas, se
presentarian un poco mas al fondo; y ¢} en tanto que las Rhodophyta, con ficobiliproteinas, serian las
Unicas capaces de alcanzar grandes profundidades, ya que en estas zonas hay un predominio de longitu-
des de onda en la franja del verde. No obstante, esta teoria no considera que otros factores ademas de
la calidad de luz puedan actuar en la distribucién vertical de las algas. Desde el inicio, esta teoria encon-
tro opositores, como Oftmanns, aun en el siglo XIX, que demostré que mucho méas de que la calidad, la
cantidad de luz (iradiancia total) desempefa un papel importante en la distribucion vertical de las algas.
Posteriormente, otros experimentos comprobaron que la cantidad total de pigmentos presentes en un
alga, y no especificamente el tipo de pigmento que ella posea, determinan la capacidad de fotosintetizar
a una profundidad dada. En muchos localidades, las Rhodophyta son las que crecen en mayores profun-
didades, sin embargo, ellas no son exclusivas de estas areas. Ademas, algunas Chlorophyta, con
predominancia de carotenoides, son también encontradas a grandes profundidades. Otros factores,
ademas de la luz, también actiian en la distribucion vertical de las algas, como por ejemplo, ciertas
adaptaciones morfoldgicas asi como diferencias en la capacidad de captar nutrientes, lo que para ciertas
especies pueden resultar en ventajas adaptativas en la ocupacion de determinados ambientes.

9.3. Laradiacion ultravioleta
La radiacion ultravioleta (UV) es una parte de la region no ionizante del espectro electromagnético
que comprende aproximadamente 8-9% del total de la radiacion solar {Cuadro 12.2.) Los efectos biologicos
de la radiacién UV comienzan con la absorcion fotoquimica por parte de importantes biomaléculas, tales
como &cidos nucleicos y proteinas que presentan una fuerte absorcién de rayos ultravioleta. Los efectos
deletéreos de esta radiacién se manifiestan en alteraciones de tipo morfoldgica, fisiol6gica, bioguimica 0
molecular. La radiacion UV-B es de particular interés porque dependiendo de su intensidad y tiempo de
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exposicion, puede inducir una gran variedad de efectos dafinos en
los organismos. En el ambiente marino puede afectar el crecimiento
de las plantas y danar el fitoplancton, con las posteriores consecuen-
clas que esto ocasiona para el normal desarrollo y funcionamiento de
los ecosistemas. La radiacion UV-A es la menos danina, en compara-
cién con la UV-C considerada como altamente peligrosa para los or-
ganismos. Los efectos dafinos de la radiacion UV-B son atenuados
por la capa de ozono, que se localiza en la estratosfera, aproximada-
mente de 15 a 50 Km. sobre la superficie del planeta. El ozono filtra
. eficientemente este tipo de radiacion solar, pero una pequena dismi-
nucion en los niveles de este gas puede causar un gran incremento
en ella. En general, cada 1% de reduccion en el 0zono, provoca un
incremento de 1,3 — 1,8% de UV-B en la biosfera. El.debilitamiento de
la capa de ozono es el fendmena atmosférico que ha llamado notoria-
- mente la atencion de cientificos. En las.décadas recién pasadas se ha
~ demostrado que la aparicion del agujero de ozono, en la primavera
- austral, esté relacionada con la fotoquimica de los clorofluorocarbonos
(CFCs), componentes quimicos presentes en diversos productos co-
merciales como el fredn, aerosoles, pinturas, etc.(Fig. 12.15., Cuadro
12.3). Incrementos de la radiacién UV-B puede resultar en una dismi-
nucidn en la cantidad de biomasa de los ecosistemas marinos, afec-
tando la cadena alimenticia y reduciendo la produccion de alimentos,
con consecuentes alteraciones en la biodiversidad biolégica e integri-
dad de los ecosistemas. Las bacterias juegan un importante rol en la
mineralizacion de la materia organica y juegan un importante papel
como eslabén tréfico bara los demas organismos. Debido a su pe-
guefio tamano los organismos que componen el bacterioplancton son
més vulnerables al estrés por UV-B que los grandes organismos
eucariontes. La radiacidén UV-B afecta el crecimiento, desarrollo y va-
rias otras respuestas fisiolgicas de estos organismos. En el caso especifico de las cianobacterias, capaces
de fijar el nitrogeno atmosférico (N,} en iones de amonio usando la enzima nitrogenasa, la radiacion UV
puede inducir alteraciones considerables en su metabolismo. El amonio puede ser reducido en un 10% en
organismos expuestos a la radiacion, mientras que la accién de la nitrogenasa es fuertemente inhibida
después de pocos minutos de exposicion a la radiacidn UV. Esta radiacion puede, ademas, afectar la fijacién
del CO,

En el caso del fitoplancton, la radiacién UV-B afecta su crecimiento y reproduccién, provocando
cambios en la estructura de comunidades, lo cual puede alterar la cadena alimenticia. Enzimas captadoras
de energia fotosintética y otras proteinas celulares, asi como el contenido de pigmentos fotosintéticos,
tambien se pueden ver seriamente afectados.

Las macroalgas muestran una pronunciada sensibilidad a la UV-B y los efectos han sido medidos
a diferentes profundidades en la columna de agua. Los altos niveles de radiacién UV encontrados en
bastas zonas intermareales representan un peligro para estos organismos. Este riesgo radica en que
ellas no paseen la capa protectora de la epidermis, que absorbe la radiacion UV-B como ocurre, por
ejlemplo, en plantas terrestres. La actividad fotosintética se ve seriamente afectada por alteraciones en
el desarrollo de cloroplastos, variaciones en la concentracion de pigmentos fotosintéticos, lo que afecta
la capacidad productora de moléculas energéticas como el ATP disminucion de la tasa fotosintética por
fotoinhibicién o por serios dafios que se producirfan a nivel de transporte de electrones en el fotosistema
Il La radiacion UV-B induce la reduccién de la expansion celular, asi como también la tasa de crecimien-
to. También puede inducir alteraciones en el desarrollo celular y a nivel de ultraestructura, asf como
darios del ADN nuclear, principalmente lesiones a nivel de bases nitrogenadas.
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No obstante, también es importante resaltar que las algas responden a este tipo de alteraciones
del medio ambiente y muchas de estas respuestas fisioldgicas ocurren dentro de células especificas, las
gue pueden presentar estructuras unicas como en el caso de las Phaeophyta que contienen numerosos
cuerpos refractantes llamados fisodos. Dichos cuerpos se originan en los plastidios y contienen com-
puestos fendlicos y polifenclicos que sirven como defensa a la radiacion. Ademas, existe una variedad de
otras inclusiones celulares de composicion quimica poco conocida que estan presentes en las Rhodophyta
como las llamadas “células - glandulas” o los “cuerpos iridiscentes” del género fridaea, que también
actuarian como mecanismos atenuadores de la radiacion UV. Igualmente es considerada la sintesis de
compuestos fotoprotectores como micosporinas que absorben la radiacion UV protegiendo a las algas
de sus efectos nocivos. Las micosporinas {mycosporina like aminoacidos - Maas), son sustancias
hidrosolubles, que presentan un rango de absorcion de 310-360 nm y peso molecular de 300.

El zooplancton no solo depende de la disponibilidad de fitoplancton, sino también de la radiacion
solar y de la temperatura de entre otros factores. Estudios recientes han permitido reportar la presencia
de adaptaciones de estos organismos a la radiacion UV, que incluyen, por ejemplo, las micosporinas,
para absorcion de la radiacion UV-B, la cual es obtenida a partir del fitoplancton.
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DOMINIO DIVISION CLOROFILAS FICOBILIPROTEINAS CAROTENOIDES
Bacteria Cyanophyta a Ficoeritrina, ficocianina,  cantaxantina, B-caroteno, equinenona,
(procariontes) (cianobacterias) aloficocianina mixoxantina, oscilaxantina, zeaxantina
Prochlorophyta ab B-caroteno, equinenona, zeaxantina
{clanobacterias)
Fukarya Rhodophyta a d Ficoeritrina, ficocianina,  o-caroteno, $-caroteno, luteina,
{eucariontes) aloficocianina zeaxantina
Cryptophyta a c? Ficoeritrina, ficacianina  aloxantina, a-caratena, 3-carateno,
zeaxantina
Bacillariophyta™ a. c,c, B-caroteno, e-caroteno, diadinoxantina,
diatoxantina, fucoxantina, neoxantina
Chrysophyta™ ac,c, B-carateno, diadinoxantina, diatoxantina,
fucoxantina, violaxantina
Eustigmatophyta® & cantaxantina, 3-caroteno,
vaucherixantina, violaxantina
Phaeophyta® ac,c, anteraxantina, [3-caroteno,

diadinoxantina, diatoxantina,
fucoxantina, violaxantina

Raphidophyta® Gy B-caroteno, diadinoxantina, fucoxantina

Xantophyta™ ac,c, B-caroteno, diadinoxantina, diatoxantina,
heteroxantina, vaucheriaxantina

Haptophyta ac,c, B-caroteno, diadinoxantina, diatoxantina,
fucoxantina

Dinophyta aC, B-caroteno, cantaxantina, diadinoxantina,
dinosantina, equinenona, peridinina

Chlorarachniophyta &, b luteina, neosantina, violaxantina

Euglenophyta a b B-caroteno, diadinoxantina, neoxantina

Chlorophyta a b anteraxantina, o-caroteno, B-caroteng,
luteina, neoxantina, sifonoxantina
violaxantina, zcaxantina

Magnoliophyta ab anteraxantina, o.-caroteno, B-caratena,

{angiospermas) luteina, neoxantinag, violaxantina,

zeaxantina

Tabla 12.1. Distribucion de los principales pigmentos en organismos fotosintetizadores marinos.
*algunos autores tratan estos grupas como clases de la division heterokontophyta.
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Color Rango de longitud Longitud de onda Frecuencia Energia

de onda (nm)  representativa (nm) (Ciclos/s o hertzios)  (KJ/mol)
Ultravioleta <400 254 11,8 x 10" 471
Violeta 400-425 410 731 x 10" 292
Azul 425-490 460 6,52 x 10" 260
Verde 490-560 520 577 x 10" 230
Amariflo 560-585 570 526 x10™ 210
Anaranjado 585-640 620 4,84 x 10" 193
Rojo 640-740 680 4,41 x 10 176
Infrarrojo >740 1400 2.14x 10" 85

Tabla 12.2. Definicion y caracteristicas de varias regiones de longitud de onda del espectro de radiacion.

Luz Visible

| e |
1 R TV /Radio FM g

1 H H i : ’ i 1 4 5
1014 10-1310 -2 10"" 10010 103 107 10 105104 103 102 10° 1 10 10% 10° 10*
Longitud de onda (m)

Figura 12.1. Espectro electromagnético constituido por las diferentes longitudes de onda de la radiacion
electromagnética (modificado de Stanitski et al., 2000 y Falkowski & Raven, 1997).
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LONGITUD DE ONDA (A)
CRESTA - >

VELOCIDAD(C) o115 EN QUE SE

MIDE LA FRECUENCIA
(V) '

Figura . 12.2. Esquema de las ondas electromagnéticas (modificado de Zagarese et al., 1996).

Luz reflejada desde
la superficle

Angulo de \
inclinacion /’

Superficie )
- Luz dispersada por
fteitass) particulas

Figura 12.3. Trayectoria de la luz incidente en el océano. (Modificado de Nybakken, 2001}.
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OC,gHso(Fitol)
Clorofila a: R - CHj4 Clorofilac,: R — CH,CH,
Clorofila 5: R -» CHO Clorofila c,: R - CH=CH,

Figura 12.4. Estructuras de las clorofilas a, b, ¢, y ¢, (Modificado de falkowski & Raven, 1997).
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Figura 125, Espectros de absorcién de las clorofilas a, b y ¢ (Modificado de Falkowski & Raven, 1997).
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Figura 12.6. Estructuras de algunos carotenoides. (Modificado de Young & Britton, 1993).
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Figura 12.7. Espectro de absorcién de tres ficobiliproteinas {Modificado de Ganu, 1975).
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/WY -HN-Cys-CO- MWV
HO,C CO,H

Ficourobilina

AV HN-Cys-CO- AV
HO,C  CO,H

AN -HN-Cys-CO- AN/
HO,C CO,H

Ficocianobilina

Figura 12.8. Estructuras de los tres principales cromoforos encontrados en la composicién de las
ficobiliproteinas. (Modificado de Falkowski & Raven, 1997).

Ficoeritrina

Aloficocianina

Ficocianina

Tilacoide
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T G ||
T DO G |||

Figura 12.9. Esquema de la organizacién de ficobiliproteinas en un filobilisoma en coneccién con el
fotosistema 11, FSI- fotosistema I, FSII: fotosistema Il. (modificado de Gantt, 1990).
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Figura 12.10. Esquema representando los fotosistemas Iy Il (esquema Z). relaciones energéticas y via de
transferencia del electron del agua para el NADP~ (Modificado de Raven et al., 2007).

3 Ribulosa 1,5 -
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Figura 12.11. Ciclo de Calvin. PGA, dcido 3-fosfoclicérico; GAP gliceraldehido 3-fosfato. (Modificado de

Buchanan, 2000)
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Figura 12.12. Reacciones catalizadas por la Rubisco: carboxilacion {l) y oxidacion (Il —CO, --- HCO,
0.2 (Modificado de Buchanan, 2000).
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Figura 12.13. Formas de carbono inorgénico en medio acuoso en relacién a diferentes valores de pH
[modificado de Falkowski & Raven, 1997)
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Fmax
(o] . .
é Fotoinhibicion
Q
3 F. |F
E b n
_________ v_ F=R
IR

v

Irradiancia

Figura 12.14. Curva modelo representando fotosintesis versus irradiancia. Fmax: fotosintesis maxima; Fg:
fotosintesis bruta, F; fotosintesis neta, R respiracion, I irradiancia de compensacicn, |, irradiancia de
saturacion. Linea horizontal cortada representa fotosintesis neta igual a cero (F,=R). (Modificado de
Lobban & Harrison, 1997).

Clorofluorocarbonos { CFC )

Radiacién UV

Figura 12.15. Efectos de los clorofluorocarbonos (CFT) en la desintegracin de una molécula de 0z0n0.
(Modificada de The Comet Program: www. ucar.edu/learn/images/o3split2.gift).
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