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INTfWDUCCION 

la asimilación del carbono en las plantas mediante el proceso 
fotosintético ha sido motivo de gran interés científico debido a que 
constituye la base de l.a productividad primaria de toda la biósfera 
y prácticamente todos los compuestos orgánicos proceden directa o 
indirectamente de la fotosíntesis. 

la captación del carbono en las plantas afronta diversos obs
táculos relacionados con el ambiente en el que éstas se desarrollan. 
Algunas plantas tropicales de alta productividad han desarrollado un 
sistema de captación que les permite satisfacer las demandas de car
bono de su metabolismo me di ante la formación de un gradiente de con
centración del bióxido de carbono favorable a la parte mas interna 
de la hoja, y con ello han logrado, además, una notable disminución 
en la pérdida de agua mediante un aumento en la resistencia estomá
tica. En las plantas acuáticas, los principales obstáculos para la 
captación del carbono incluyen la baja velocidad de difusión del bi
óxido de carbono en el agua y la variabilidad en la concentración de 
este compuesto de acuerdo con la temperatura y la salinidad •. 

En el Instituto de Química de la Universidad Nacional Autónoma 
de México se han realizado diversos estudios espectrofotométricos en 
tejidos vegetales vivos y se han encontrado algunos efectos relacio
nados con los movimientos orientados por la luz en los cloroplastos 
de EgeJLia deYUia Planch. (Hydrocharitaceae) que, de acuerdo con ob
servaciones preliminares, pueden ser inhibidos parcialmente con al
tas concentraciones de bióxido de carbono. 

Al ponderar la importancia de la presión selectiva que implica 
la captación del carbono en plantas acuáticas y su relación con los 
movimientos de los cloroplastos, se realizó el proyecto que dió ori
gen al presente trabajo y que tuvo como objetivo determinar los pri_!! 
cipales cambios morfológicos y fisiológicos que ocurren en EgeJtÁ.a. 

den.6a Planch. de acuerdo con las condiciones de temperatura y foto
periodo ~n las que se le cultiva, y establecer la relaci6n que guar
da todo esto con los movimientos orientados de los cloroplastos. 
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ANTECEDENTES 
Los movimientos de los cloroplastos son un fenómeno ampliamente 

difundido en los vegetales. Se reconocen en general dos tipos de mo
vimientos: la fotodinesis, que depende de la intensidad de la luz 
pero no de su dirección de propagación; y la fotorientaci6ñ de los 
cloroplastos o movimiento fototáctico, en el que los cloroplastos se 
orientan de acuerdo con la intensidad y la dirección de la luz, al
terando el patrón de distribuci6n de los organelos dentro de la cé
lula (12). La luz también puede ocasionar cambios en la centrifuga
bilidad de los cloroplastos debido a la alteraci6n que ocurre en la 
viscosidad del citoplasma en .funci6n de la intensidad del flujo lu
minoso. (26, 30). 

En algas marinas propias de zonas de intermareas, se ha podido 
demostrar que· la orientaci6n de los cromat6foros no ocasiona cam
bios en el desprendimiento de oxígeno ni en la actividad de los fo
tosistemas, por lo que su funci6n podría restringirse a la preven
ción de la fotoxidaci6n de los pigmentos (19). Por otra parte, en 
algunos casos, los cromat6foros de las algas se mueven de acuerdo 
con ciclos circadianos bien establecidos y no de acuerdo con los ca_!!! 
bios inmediatos en la intensidad o la direcci6n de la luz (18). No 
obstante, tanto en las algas como en las plantas superiores, los mo
vimientos de los cloroplastos o cromat6foros ocasionan cambios en la 
capacidad de los tejidos fotosintéticos de absorber la 1 uz (12, 18). 
Existe particularmente una orientación propia de la iluminaci6n in
tensa y prolongada que se manifiesta como un agrupamiento de los cl.Q_ 
roplastos, y que puede ser detectada espectrofotométricamente como 
una disminución en la transmitancia o un aumento en la absorbancia 
del tejido en el rango de la luz visible (18). En las plantas supe
riores no se ha podido determinar la importancia adaptativa de los 
movimientos de los cloroplastos, pero se considera que los movimien
tos fototácticos son, probablemente, un mecanismo regulador para el 
control de la fotos1ntesis (26). 

El espectro de acci6n de los movimientos de los cloroplastos de 
diversos vegetales presenta picos en 366, 450 y 680 nm, que parecen 
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indicar la participación de varios receptores para el proceso (12): 

los picos en el ultravioleta y en el azul se atribuyen a la partici
pación de flavinas, mientras que el pico en 680 nm (rojo) se atribu
ye a la clorofila. 

Tanto los cambios en la viscosidad del citoplasma, que afectan 
la sujeción de los cloroplastos a éste, como los movimientos fototáE_ 
ticos, parecen ser una consecuencia del flujo citoplasmático y ésta, 
a su vez, requiere de energía química en forma de trifosfato de ade
nos i na (ATP) debido a que e 1 mecanismo que 1 o mueve se basa en fil a
mentos contr<lctiles, que se localizan en el límite entre el endo y 

el ectoplasma, y que posiblemente están formados por actina y miosi
na. De hecho, el flujo citoplasmático puede detenerse con inhibido
res de la actina o de las enzimas encargadas de la ruptura del ATP 
(ATPasas), y en e 1 caso de Egvúa den.M se ha comprobado directamen
te la presencia de miosina mediante su aislamiento (12, 20). 

En 1972, Konrad Seltz (26) propuso un mecanismo transductor pa
ra el movimiento de los cloroplastos, basado en la formación de gra
dientes de ATP. SegOn esta proposición, la intensidad y la longitud 
de onda de la luz actOan sobre la fosforilación oxidativa y sobre la 
fotofosforilaci6n para que, por efecto de ambas, se regule la dispo
nibilidad de ATP en la capa de contacto entre los cloroplastos y el 
ectoplasma. El mecanismo que se propone es el siguiente: cuand_o ·¡a 
intensidad luminosa es baja, la luz ultravioleta y la luz azul esti
mulan la fosforilación oxidativa de las mitocondrias por inecl'io de la 
excitación de flavinas; esto sucede primero en la parte cercana a las 
paredes de la célula que reciben mayor cantidad de luz. A medida que 
aumenta la intensidad luminosa, la fosforilación oxidativa llega a 
un máximo de saturación en toda la célula, mientras que 'los cloro
plastos utilizan a la luz azul y a la luz roja para ¡1ctivar, en pri~ 
mer lugar, la fotofosforilaci6n acíclica, ya que cuéntan, para ello, 
con suficiente fosfato de nicotinamida adenin dinucleótido oxidado 
(NADP+), capaz de recibir electrones para pasar a su form~ reducida 
(NADPH). Durante la fijación inicial del bióxido de carbono se cons~ 
me m6s ATP del que se sintetiza por medio de la fotofosforilaci6n 
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acíclica y, por lo tanto, los cloroplastos se ven forzados a tomar 
ATP del citoplasma circundante ocasionando una disminuci6n del movi
miento del flujo citoplasmático y un incremento en la viscosidad. 
Con un aumento mayor en la intensidad luminosa, se llega a un rango 
en el que se satura la reducción del NADP+; en estas circunstancias, 
la luz puede ser utilizada plenamente para la fotofosforilaci6n CÍ·· 

el ica, con lo cual se produce un exceso de ATP que pasa al citoplas
ma activando su flujo, disminuyendo su viscosidad y aumentando el 
movimiento de los cloroplastos. Cuando la intensidad luminosa es muy 
alta y el ATP se ha acumulado en el citoplasma, aumenta la fuerza 
cortante que dirige a éste Y.ª los cloroplastos, en los cuales dis
minuye la sujeción que los mantiene unidos al citoplasma cortical 
(12), de modo que la orientación de los cloroplastos que ocurre des
pues de varios minutos de iluminación intensa corresponde a condi
ciones en las que el ATP se encuentra en exceso. 

Si se considera el mecanismo descrito anteriormente para ex
plicar los movimientos de los cloroplastos de acuerdo con la forma
ción de gradientes de ATP, se debe tomar en cuenta que la disponi
bilidad del bióxido de carbono puede ser un factor limitante para 
el proceso-. Cuando la concentración del bióxido de carbono es muy 
baja, las plantas acuáticas incrementan su punto de compensación de 
la luz, esto es, requieren de una mayor intensidad luminosa para 
llevar a cabo el proceso fotosintético; y cuando la cantidad de luz 
que reciben estas plantas es muy baja, incrementan su punto de com
pehsaci6n del bióxido de carbono (16). Se sabe también que la inten
sidad de la luz afecta como factor limitante de la fotosíntesis en 
cualquier concentración de bióxido de carbono, y se piensa que la 
explicación de ésto se relaciona con una probable actividad fotoin
·ducida (directa o indirectamente) de la ribulosa-1,5-bifosfato car
boxilasa (RuBPCasa), por ser ésta la principal enzima encargada de 
la captación .del bióxido de carbono y de su incorporación en com
puestos orgánicos mediante la carboxilación de la ribulosa-1,5-
bifosfato (RuBP) (29). 
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Tomando en cuenta todo lo anterior, resuJta evidente que la re
lación entre la disponibilidad de la luz y la disponibilidad del bi

óxido de carbono es una parte importante de la regulación del proce

so fotosintético. Es tambien claro que los movimientos de los cloro
plastos, al ocasionar cambios en la absorbancia de los tejidos foto

sintéticos de las plantas acuáticas, afectan la disponibilidad di~ la 
luz, y de esto se infiere que existe una probable relacibn entre la 

disponibilidad de bióxido de carbono y los movimientos de los c1orQ_ 
plastas. 

Para las plantas acuáticas existen barreras especiales que dis

minuyen la disponibilidad del bióxido de carbono: la principal dr; 
ellas es la baja velocidad de difusión de los gases en e·1 agua, que 

es miles de veces menor que en el aire. De acuerdo con J. A. Brov1se 

y colaboradores (6), existe una capa de agua inrnovil en torno a las 

hojas de EgeJU.a. del'Uia. , denominada capa lim'itrofe, que mide por lo 

menos unas 5011 de espesor y representa una resistencia a 1 a transfe

rencia del bióxido de carbono de casi 30 000 s/rn. Esta resistencia 

es entre cien y mil veces mayor que la resistencia de la capa lim'i
trofe de aire en hojas de plantas terrestres, y además de ella, 

EgeJU.a. de.l'Uia presenta una resistencia a la carboxilaci6n de 3 800s/m 

y una resistencia a la transferencia del bióxido de carbono en el m~ 

s6filo 9 000 s/m. Todos estos valores fueron obtenidos en condicio
nes experimentales en las que se mantenía el medio en agitación, pe
ro se calcula que en condiciones naturales, en los estanques, la tl.'

sistencia a la transferencia del bi6xido de carbono podr1a ser entre 

cinco y siete veces mayor (6). Si a todo esto se añade que los cuer

pos de agua naturales presentan una notable variabilidad en la con

centración de 1 bióxido de carbono de acuerdo con la te~1peratura, 1<1 

concentración de sales y la ecolog1a general de los organismos que 

los habitan, resulta evidente que la captación del carbono en plan

tas acu4ticas afronta una intensa presi6n selectiva que requiere de 
adaptaciones especiales para ser superada. Dentro de est.;i<; adapta

ciones se puede citar la capacidad de las plantas acu4ticas.para ut~ 
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zar al ion bicarbonato como fu~nte directa de carbono para la foto
sínte:.;L; (6,16), pero en r10•;1oas monocotiledoneas acuáticas df: i¿ 

familia Hydrocharitaceae sf, hó dernostr11dci el desarrollo de procest1:~ 

ma!'. corn¡il icados para la cap~aci6n dE•l híl'íxido de carbono que inclu
yen la formación de mal¿it.c ~:or11::. or.un·e en 1c:1. via C-4, que consiste 
básicamente en la carboxilación de1 fosfoenol piruvato (PEP) y la 
producción de oxa ·1 acetatt•, que inmediatamente es transformado en ma
l ato o en aspartato. Esta via metab6lica requiere de la participa
ci6n de la. enzima fosfoenol piruvato carboxi1asa (PEPCasa) para la 
captaci6n del bi6xido de carbono en el citoplasma de las células del 
mes6filo, y fué descrita originalmente para plantas terrestres de 
muy alta productividad como la caña de azúcar y el maiz. Además de 
tener una alta productividad, las plantas C-4 se caracterizan por t~ 
ner una anatomfa foliar poco usual, asociada con la presencia de el~ 
roplastos dim6rficos, una reducci6n en la pérdida de agua por unidad · 
de materia seca producida, una mayor proporci6n de.11: respecto al uc, 

y, como se dijo antes, por incorporar el bioxido de carbono formando 
compuestos de cuatro carbonos (3). La presencia de cloroplastos di
mórficos se explica como una compartamentalizaci6n del proceso foto
sintético: mientras los cloroplastos de las células del mes6filo pr~ 
sentan una gran cantidad de apilaciones membranales y realizan las 
reaccion~s luminosas de la fotosfntesis, los cloroplastos de las cé
lulas que rodean las nervaduras carecen de apilaciones membranales, 
poseen menor cantidad de pigmentos fotosintéticos, y se especializan 
en realizar las reacciones obscuras de la fotosfntesis, para lo cual 
reciben el NADPH y el ATP producido en los cloroplastos de las célu
las del mes6filo y los acidos de cuatro carbonos producidos en el c,! 
toplasma de las mismas a partir de la carboxilaci6n del PEP •. Los cl.Q. 
roplastos especializados en las reacciones obscuras descarboxilan al 
malato o al aspartato que reciben, y liberan bi6xido de carbono, el 
cual, de este modo, alcanza las altas concentraciones que se requie
ren para satisfacer los requerimientos de la elevada productividad 
de las plantas C-4. 
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La mayoría de las plantas que no siguen la vía C-4 captan casi 
todo su carbono inorgánico por medio de la RuBPCasa (via C-3), en la 
cual se presenta una mayor afinidad por el 12c respecto al 13C. Aunque 
la PEPCasa tambien capta el 1 2c en forma preferente, presenta una efj_ 
ciencia para diferenciar isótopos de carbono menor que la que se ob
serva en la RuBPCasa, y es por ello que las plantas C-4 presentan 
una mayor relación 13C/12C, en comparación con las plantas C-3. (28). 

La mayor eficiencia de las plantas C-4 para captar el carbono, 
influye también en su punto de compensación del bióxido de carbono. 
Las plantas C-3 requieren de cierta concentraciqn de bióxido de car
bono para que se pueda llevar a cabo la fotosíntesis; por debajo de 
esta concentración, la RuBPCasa no es capaz de captar y fijar sufi
ciente carbono y, además, sufre una inhibición competitiva por parte 
del oxígeno que ocasiona una oxidación de la RuBP en lugar de su ca!_ 
boxilación; esta reacción da lugar al fenómeno conocido como foto
respiración que, aunado con la respiración mitocondrial, da como re
sultado que el bióxido de carbono captado por la fotosíntesis, en e~ 
tas condiciones, sea equivalente o menor que el bióxido de carbono 
liberado por estos procesos, y por lo tanto no se obtenga una fija
ción neta del bióxido de carbono. La compartamentalizaci6n de la fo
tos1ntesis en las plantas C-4, permite formar gradientes de bióxido 
de carbono favorables al estroma de los cloroplastos especializados 
en reacciones obscuras, y con esto evita la fotorrespiración y hace 
mas efectiva la captación del carbono, por lo que el punto de compe_I! 
sacfón del bióxido de carbono se reduce a concentraciones muy bajas, 
y en ocasiones tan cercanas a cero que son indetectable~ (3). 

En las monocotiledoneas acu~ticas de la familia Hydrocharitaccae, 
como EgeJúa. den.6a., HydJUU.a. v~ y Etodea c.ana.den.&),J, el 
punto de compensación del bióxido de carbono var1a a ln largo del &10; 

Durante el verano, los valores son muy bajos (aunque no tanto como en 
las plantas C-4), y durante el invierno son tan altos como los de la~ 

de las plantas C-3 (2, 23). En el caso de EgeM.a deru.a, si se le cul
tiva a una temperatura de 16ºC muestra un punto de compensaci6n del 



bi6xido de carbono de 48 ul/1, mientras que si ·se le cultiva a 3%'C. 
reduce su punto de comnen~~ñr:ión r¡,_' bi6dc1o de carbono 0 13 111/: nor 

efecto de- 111 .~r;Lni11td•:i6r. :., :•. t:.su;~ variaciones podridl1 r,;:pl i e~~ :::e 
corr~l r.ambin~ er: lit (!•.;tri:i~'"'0i¡. dt :i~.inri1aci6n del carbono rior lo~- cu~ 

les domin~rb 1~ v¡~ ~-J ~~ invierno y la via C-4 en ver~n~ (13l. 

En di Vf:!rsa~ rn:1c:r'.•ht.a::: acuáticas se ha demostrado la incorpor-l·· 
ci6n de bióxido di:: car-tv1no radiactivo en compuestos de cuatro carbc;
nos, pero el porcentaje de ésto respecto al carbono captado via C-3 
es muy variabie (13). En el caso de E,qruúa. detUia., se ha propuesto 
·que 'la producción de ácido m~.1 ico como resultado de la captación de 
billxido de carbono no obedece a un mecanismo tipo C-4~ sino que se 
debe solamente a qut' ?a planta fué mantenida en concentraciones muy 
bajas de bi6xi do de carbono ( 4), y su probable funci6n es balancear 
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los excesos de captaci6n de cationes en presencia de luz (7). Estas 
proposiciones. sin embargo, no toman en cuenta la aclimataci6n de la 
planta ni expli.can la funci6n posterior del malato cuando la rela
ci6n de iones vuelve a cambiar en ei citoplasma. Un estudio amplio 
en torno a éste tema, que se rea 1 izó en HyCÍJIÁ.Ua. veJLt:,í.c(lla;ta, de
mostr6 ·suficientes características de la via C-4 en esta planta ·co
mo para considerar que ella, y tal vez otras hidrocaritaceas, no se 
ajustan a ninguna de las categorfas fotosintéticas actuales, y deben 
de ser ubicadas en un nuevo grupo caracterizado por presentar varia
bilidad estacional en el punto de compensaci6n del bi6xido de carbo
no (13). 

Uno de los estudios mas avanzados en este campo demostró, en el 
afio de 1983, que la PEPCasa de Hyc:ltUl..e.a. veJl:li.c..ii1.a:ta. cambia su velo
cidad maxima y su sensibilidad al cloruro de sodio de acuerdo con 
las condiciones de aclimataci6n en las que se cultiv6 la planta, y 
se propone que, en el verano, no solo cambia el punto de compensa
ci6n del bi6~ido de carbono y la relaci6n RuBPCasa/PEPCasa, sino ta!!!, 
bién el tipo de isoenzimas de la PEPCasa presentes en el citoplasma, 
lo cual implica que los cambios en la capacidad de captar el bióxi
do de carbono a lo largo del afio se relacionan con cambios a nivel de 

sfntesis de proteinas (1). 
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De acuerdo con todo lo anterior, un metabolismo parecido a la 
via C-4 podria ser una adaptación que, en lugar de permitir el ahorro 
de agua y favorecer una productividad muy elevada, como ocurre en las 
plantas terrestres, podria satisfacer, en las plantas acuáticas, las 
exigencias que derivan de la alta presión selectiva que implica la dj_ 
ficultad para captar el bióxido de carbono en el medio acuático. 

En pruebas preliminares realizadas en el Instituto de Química de 
la Universidad Nacional Autónoma de México, se demostró que en EgvU.a 
detUia se presenta una acumulación de los cloroplastos como resultado 
de una iluminación prolongada e intensa, y que esta orientación se 
puede inhibir parcialmente con altas concentraciones de bióxido de 
carbono. Como resultado de todo ésto, se realizó el proyecto que dió 
origen al presente trabajo y que parte de la hipótesis de que existe 
una extrecha relación entre los movimientos fototácticos de los cloro
plastos y la asimilación del carbono en la macrofita acuática EgeJúa 
detUia Planch.(Hydrocharitaceae), y que esta planta, en la que se ha 
qemostrado variabilidad en el punto de compensación del bióxido de 
carbono (2), presenta una forma especial de fotos1ntesis C-4 faculta

tiva durante el :verano. 

UBICACION TAXONOMICA (8, 10) 

División : Magnoliophyta 
Clase Liliatae 
Orden 

Familia 
Género 

Especie 

Hydrochari ta 1 es 
Hydrochari taceae 
EgeM.a. 

EgeM.a. detUia Planch. 
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MElOUOLOGIA 
folecta y_ tratamiento: 
Los ejemplares de Egc,1L(a de1w1 empleados en los experimentos 

fueron colectados a mediados de verano (el 3 de agosto de 1984) en 
el Jardín Botánico del Instituto de Biologia (UNAM). Se colectaron 
en total 30 ápices sanos de 30 cm de longitud, sin ramificaciones 
y sin flores; en cada uno de ellos se midi6 la longitud promedio de 
los entrenudos desde el 42 cm a partir del extremo distal y a lo 
largo de 10 cm; este valor se promedí6 para los 30 ejemplares con 
rl fin de determinar el grado de espigamiento original. 

Se realiz6 una separación de los rjemplares en forma aleatoria 
para formar 2 lotes iguales de 15 ejemplares cada uno. El primer lQ. 
te se mantuvo dentro del laboratorio, en un recipiente cilíndrico 
de vidrio de 27 litros de capacidad que contenía 20 litros de solu
ción Hoagland al 5% v/v; para este lote, el periodo de iluminaci6n 
fue de 14 h y el de obscuridad de 10 h; la temperatura se mantuvo a 
JOºC (aclimatación de verano). El segundo lote se mantuvo en un re-. 
dpiente idéntico al del primero y con el mismo tipo de soluci6n, 
pero el fotoperiodo fue de 10 h de iluminación y 14 h de obscuridad 
con una temperatura de 12ºC, para lo cual fue necesario utilfzar 
una cámara de incubación marca Fisons, modelo 600G3 THTL (aclimata
ción de invierno). El tratamiento de ambos lotes dur6 4 semanas. 

Observaciones generales: 
Despues del periodo de aclimatación, se volvi6 a determinar el 

grado de espigamiento medido como longitud promedio de entrenudos 
para los 15 ejemplares de cada aclimataci6n. 

Se determin6 en un ejemplar de cada tratamiento la concentra
ción de clorofila a, clorofila b, clorofila total y relación cloro
fila a/clorofila b; para ello se realiz6 una extracción de los pig
mentos fotosint~ticos en una mezcla de acetona y agua en proporci6n 
8:2 y se determin6 espectrofotom~tricamente la concentración de las 
clorofilas mediante la t~cnica descrita por A. San Pietro (24) em
pleando un espectrofot6metro marca Perkin-Elmer,modelo 552 de doble 
haz con un registrador de la misma marca, modelo 561. 
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t!_ovimier~1:._o2_ de ~ cloroplastos: 
Se buscaron los diferentes tipos de orientaciones de los clo

ropl astos descritas en la literatura (12, 18, 19, 26, 31) mediante 
el empleo de un microscopio de polarización marca Meopta, modelo 
155732, y se determinaron las condiciones de fluminaci6n en las que 
se presentan las orientaciones detectables con esta técnica. 

Para evaluar los cambios en la orientación de los cloroplastos 
se detennin6 su efecto en la absorbancia de las hojas; para esto se 
emplearon celdas desechables de polipropileno marca Kartell, en las 
que se colocaba una hoja de EgeJLú1 de111ia adherida a una de las pa
redes; la hoja se sujetaba con una lámina de vidrio delgado dispue! 
ta a lo largo de la pared de la celda y sostenida por un trozo de 
hule en la parte superior. La celda se llenaba de agua y la hoja se 
ajustaba de modo que su superficie fuera perpendicular a la direc
ción del haz de luz del espectrofot6metro para que fuera atravesada 
por. él (en todos Jos experimentos se utilizó el espectrofot6metro 
descrito anteriormente). La absorbancia se midi6 siempre a 682 nm 
debido a que en esta longitud de onda se observo una banda de absor. 
ci6n en las hojas vivas de EgeJLú1 denJia que puede ser atribuida a 
las clorofilas. 

La orientaci6n propia de iluminación intensa y prolongada se 
estudi6 mediante el empleo de las celdas antes descritas; una vez 
que las hojas eran ajustadas en la celda, se les daba un perfodo de 
obscuridad total de 2 h y, posteriormente, se aplicaba en ellas un 
haz de luz blanca de 3 600 lux de intensidad; el haz de luz proce
dfa de una lámpara incandescente para microscopio, marca Bausch & 
Lomb con un filtro azul para eliminar el exceso de luz roja e infr! 
roja. la lámpara se colocaba a 4 cm de la hoja, y la intensidad lu
minosa para estas condiciones se determin6 con un detector marca 
Tectronix, modelo J6511, con fotodiodo de silicio y adaptado a un 
fotómetro digital marca Tectronix, modelo J16 Option 2. 

Se realizaron mediciones de absorbancia a 682 nm cada minuto 
durante un per1odo de iluminación de 30 min y se obtuvieron 
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grMicas de absorbancia contra tiempo de iluminaci6n para hojas con 
aclimataci6n de verano e invierno y, en cada caso, se probaron me
dios carentes de bi6xido de carbono y medios con una concentraci6n 
2 mM de bi6xido de carbono. Estas concentraciones se determinaron 
por titulaci6n con hidr6x1do de sodio y, para mantenerlas constan
tes, se aplicó una capa de parafina sobre e 1 medio, de modo que 1 a 
celda quedara sellada. En todos los experimentos se emplearon hojas 
tomadas a 7 cm del extremo distal de cada planta. 

Para determinar la relación entre el bi6xido de carbono presen. 
te en el medio y la orientaci6n de los cloroplastos, se obtuvieron 
curvas de dosis contra respuesta para cada·aclimataci6n. Dado que 
la orientaci6n estudiada se asocia con una disminución de la absor
bancia, su magnitud fue evaluada como un cambio porcentual tfe la 
absorbancia de las hojas despues de 30 min de iluminaci6n, emplean
do ahora lu' directa de sol. Estos valores se obtuvieron como: 

C%A ~ Ai - Af X 100 
Ai 

En donde C%A representa el cambio porcentual de la absorbancia 
a 682 nm.1 Ai representa la absorbancia inicial en 682 nm y Af repre . . . -
senta la absorbancia final en la misma 1ongitud de onda •. 

Para cada curva de dosis contra respuesta se empleó un mfnimo 
de seis concentraciones diferentes de bi6xido de carbono pero, de
bido a la dificultad para emplear una misma hoja, en virtud de los 
daHos que la técnica ocasionara, se emplearon diferentes hojas para 
cada concentración y se minimizaron algunas diferencias entre las 
hojas utilizando s6lo las de dos verticilos contiguos (se presentan 
de cuatro a cinco hojas en cada verticilo). De este modo, cada cur-

· va fue elaborada con hojas de una misma planta y muy similares en
tre s1, aunque, a pesar de todo, la variabilidad en los valores de 
absorbancf a inicial entre las hojas y la magnitud de la incertidum
bre en el cálculo de las concentraciones, impidieron comparar dat.os 
de experimentos diferentes, de modo que cada curva se obtuvo de una 
sola determinac16n para cada concentraci6n, aun cuando en todas las 
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pruebas se observara una misma tendencia. 
Adaptaciones relacionadas .f!?.!! _!! captación~ carbono: 
Como primera aproximación experimental para detenninar la via 

de captación del carbono en fge/lÁ.a den;.,a, se observó la anatomía f.Q. 
liar de los ejemplares de cada aclimatación a través del mismo mi
croscopio de polarización mencionado anteriormente y empleando la 
técnica de tinción del almidón de los cloroplastos descrita por J. 
Coombs y D. O. Hall (9) en la gue se aplica lugol a tejidos preví~ 
mente fijados en alcohol. Estas observaciones se hicieron en plan
tas con 4 y 8 semanas de tratamiento para cada aclimatación y fue
ron complementadas por medio de la técnica de microscopía electro
nica de transmisión, empleando para ello un microscopio electroni
co marca Jeol, modelo 1008. 

Otra determinación relacionada con la via de captación del 
carbono, fué la relación isotópica 13C/ 12C. Para ello se realizó la 
combustión de una muestra de material de cada aclimatación pre
viamente secado y pulverizado. El bióxido de carbono producido por 
la combustión se corrió en un espectrómetro de masas marca Finnigan, 
modelo Mat 250 con triple colector. La relación se calculó como: 

613c ºloo =( R de la muestra -l] x ;000 l R estandar 

donde R representa la relación masa 45/ masa 44 del bióxido de 
carbono. Se tomó como referencia el estandar internacional PDB, 
formado por carbonato de calcio de una muestra de belemnita proce
dente de Carolina del Sur. 

La parte experimental de este trabajo contó con la colabora
ción del Dr. Roberto Ortega para la determinación de la intensidad 
luminosa; del Dr. Alfonso Cárabez, Jorge Sepúlveda y Rodolfo Pare
des par~ lo que corresponde a microscopía electrónica; y del Dr. 
Rolando Castillo, el Dr. Pedro Morales y el Qufm. Salvador Ramos 
para las determinaciones de la 613 C. En el tratamiento de aclima
tación y la espectrofotometría se recibieron aportaciones del Dr. 
Barbarin Arreguín y del Quim. René Villena. A todos ellos: Gracias. 



14 

RESULTADOS 
Observaciones generales: Las muestras originales de EgeJLi.a de~a 

presentaron una longitud promedio de entrenudos de 4.52 mm con una 
desviación estandar de 1.19 mm; después de 4 semanas de aclimatación 
de verano, las muestras redujeron esta longitud a 2.75 mm con una de! 
viación estandar de 0.35 mm. Con el mismo tiempo de aclimatación, pe
ro a condiciones de invierno, la longitud promedio de entrenudos au
mentó a 6.08 mm con una desviación estandar de 0.84 rrrn. En otras pa
labras, se observa una tendencia al arrosetamiento en verano y al es
pigamiento en invierno. 

Para los ejemplares de verano se encontró una cantidad total de 
clorofilas de 0.532 mg/g de peso fresco, que representaban 0.358 mg/ 
g de peso fresco para la clorofila a, y 0.174 mg/g de peso fresco P! 
ra la clorofila b, con una relación clorofila a/clorofila b de 2.05. 

En los ejemplares de invierno, la cantidad total de clorofilas 
fue de 0.659 mg/g de peso fresco, con 0.440 mg/g de peso fresco para 
la clorofila a, 0.219 mg/g de peso.fresco para la clorofila b, y una 
relación clorofila a/clorofila b de 2.01. 

Movimientos de~ cloroplastos: Se observaron principalmente 3 
tipos de orientación: la orientacion de obscuridad, en la que los el~ 

roplastos se encuentran dispersos aleatoriamente por toda la célula; 
la orientación de luz tenue o de poco tiempo de iluminación intensa 
(alrededor de 1 min), en la que los cloroplastos giran alrededor del 
citoplasma, en las partes cercanas a las paredes perpendiculares a la 
superficie de la hoja; y la orientación de iluminación intensa y pro
longada, en la que los cloroplastos se acumulan en la parte central de 
la célula. Como por lo general se utilizó iluminación intensa (de m§s 
de 3 600 lux), la orientación de luz tenue o de poco tiempo de ilumi
nación intensa, que se muestra en el esquema 1, se designó como "la 
orientación temprana", y la orientación de iluminación intensa y pro
longada, que aparece en el esquema 2, se designó como "la orientación 
tard1a". 

Las hojas de EgeltÁ.a dc~a presentan dos capas de células en el 
limbo, y en cada capa, los cloroplastos se mueven en forma independfe!! 
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te. Los cambios en el tipo de orientación son más rápidos en la ca
pa adaxial, en la que, ade~ás, las células son más grandes. A lo 
largo de la hoja, y para caJa capa de células, los cambios de orie.!!_ 
tación .son más rápidos en la parte distal que en la parte proximal. 

Cuando la iluminación es muy tenue, los cloroplastos no ini
cian su rotación de inmediato, sino que se alinean en las paredes 
perpendiculares a la superficie de la hoja y ahí permanecen quietos. 
Cada cloroplasto presenta una forma ovalada o casi circular si se 
le ve en planta, pero en una vista lateral, su forma se muestra muy 
alargada. Esta forma alargada se observa claramente en las orienta
ciones de luz tenue, pero cuando los cloroplastos adoptan la orien
tación tardía, muestran una forma casi circular (esquemas 1 y 2). 

Los movimientos de los cloroplastos ocasionan cambios en la aE_ 
sorbancia de las hojas vivas de EgellÁA. detUia. Durante el primer mi
nuto de iluminación intensa, se observa un pequeño aumento en la áb 
sorbancia cuya magnitud es variable debido a que la absorbancia en 
condiciones de obscuridad depende de una dispersión aleatoria de 
los cloroplastos y es, por lo tanto, muy variable. La gráfica 1 
muestra los cambios típicos en la absorbancia de•acuerdo con la 
orientación de los cloroplastos. Después del primer minuto de ilumJ. 
nación intensa, se observa un decaimiento brusco de la absorbancia 
debido a que los cloroplastos se agrupan y proyectan sombra unos SQ. 

bre otros. Despues de 10 min con esta iluminación, se empieza a es
tabilizar la absorbancia tendiendo a un cierto límite pero, si en 
este momento se vuelve a condiciones de obscuridad, la absorbancia 
aumenta gradual11e11te debido a que los cloro¡:ilastos tienden a disper. 
sarse. 

Después de 30 minutos de iluminación fntensa, los cloroplastos 
se encuentran densamente agrupados en las células de 1a capá adaxial 
y tienden a ocultar las agrupaciones de los cloroplastos de la capa 
abaxiah por' lo que, eri.~stas condiciones, la absorbancfa ya c'asi 
no disminuye con mayor iluminación. 

En las gr4ficas 2, 3, 4 y 5, ~e observan las variaciones de la 
absorbancia en función del tiempo de iluminación intensa de las hojas 
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vivas de Ege.IL?a den.6a de cada aclimatación, en presencia o en auserr 
cia de bióxido de carbono. En todas estas gr4ficas se observa un 
comportamiento similar, aunque el rango de variación en la absorbaD_ 
cia es variable. Cada gr§fica se obtuvo del promedio de 3 repeticig_ 
nes y, a partir de ellas, se determinó el cambio ·porcentual de la 
absorbancia en 30 rnin de iluminación intensa respecto a la absorbaD_ 
cia m6xima para los 4 tipos de condiciones experimentales menciona
dos; estos resultados se muestran en 'fa gr4fica 6, en la que se pu~ 
de apreciar que el m§ximo cambio en la absorbancia corresponde a 
las muestras de verano en las que el medio co.nsist1a de una solu
ción 2 mM de bióxido de carbono (con un cambio en la absorbancia de 
45.44%). A este cambio en la absorbancia le siguen, en orden decre
ciente· de magnitud, el cambio observado en las muestras de verano 
en un medio libre de bióxido de carbono (44.97%) y, con poca varia
ción, el cambio en los ejemplares de invierno en un medio similar 
al anterior (43.37%). Por su parte, los ejemplares de invierno en 

·una.solución 2 mM de bióxido de carbono muestran un cambio en la ab 
sorbancia notabl~mente menor que los o.tros {34.51%). -

Al evaluar el cambio porcentual en la absorbancia de las hojas 
de EgeltÁ.a. den6a en diversas concentraciones de bióxido de carbono, 
se observa una relación dosis-respuesta casi lineal para las 2 aclj_ 
mataciones {gr§ficas 7 y 8) en la que, a mayor concentración de bi
óxido de carbono, el cambio en la absorbancia es menor. En fos eje!!!. 
plares de verano (gráfica 7), se obtuvo una correlación de -0.9883 
para la relación dosis-respuesta cuya fórmula es: 

. C%A = -2.995X + 43.879 
en donde C%A es el cambjo porcentual de la absorbancia a 682 nm y X 
es la concentración rililirilolar de C02 . {las unidades de la ordenada 
son relativas y se (lan como p~rcentaje). 

En los ejemplares de invierno (gr4fica 8) se obtuvo una· corre-. . 
lación de -0!9609: para la relación dosis-respuesta cuya fónnula es: 

C%A e -2.190X +.39.522 
con la misma simbologfa descrita anteriormente. 

En la orientación temprana, la rotación de los cloroplastos se 
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realiza principalmente en sentidos contrarios entre céJulas conti
guas que presentan grán superficie de contacto. Por otra parte, si 
la iluminación intensa es muy prolongada, la orientación tardfa no 

. sólo permite que los cloroplastos de una célula se eclipsen entre 
s1, sino que, además, los camulos de cloroplastos de las dos capas 
de células de la hoja tienden a eclipsarse y se agrupan en una di
rección similar. 

Adaptaciones relacionadas con ~ captación del carbono: Las 
hojas de EgeJU.a detU.a muestran una forma alterada del sfndrome 
Kranz, (propio de las plantas C-4) ·durante el verano y en las pri
meras siete semanas de acl ima.tación de invierno. Este sfodrome se 
caracteriza básicamente por la presencia de dos tipos de cloropla~ 
tos; en comparación con las células del limbo, las células que ro
dean la nervadura central de las hojas de Ege!Lla. detU.a presentan 
claroplastos de mayor tamaño, con menór pigmentación y con un con
tenido muy alto de almidón, que se manifiesta por una coloración 
muy intensa con lugol 0 por una desviación del plano de la luz muy 
similar a la que ocurre en gránulos de almidón, y por la observa
ción de grandes espacios para almidón a traves del microscopio 
electrónico. Por su parte, las células del limbo presentan cloro
plastos de apariencia normal, ricos en pigmentos, y con poco con
tenido de almidón, aunque algunas de las célu!as de la base de la 
hoja ·suelen presentar cloroplastos ricos en almidón. 

La distribución de los dos tipos de cloroplastos presenta va
riaciones de acuerdo con la aclimatación. A lo largo de todo el 
tratami.ento de v~rano, los cloroplastos ricos en almidón se prese.!l 
tan en la décima parte de la nervadura central, en la posición cer 
cana a la base, y rara vez aumentan lo suficiente para presentarse 
en más de la quinta parte de la nervadura. A las cuatro semanas de 
aclimatac16n de invierno, los cloroplastos ricos en almidón se pr~ 
sentan a lo largo d~ toda la nervadura, pero desaparecen por com
pleto a las ocho semanas de aclimatación. 

En la espectrometrf a de masas se obtuvieron los siguientes r~ 
sultados: en las muestras de verano, la 61,{C fue de -25.13 %o: en 
las muestras de invierno la relación fue de -34.97 °loo. 
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ESQUEMA 1: 
Orientaci6n de los cloroplastos de Ege/Ua. den6a 
después de 1 min de iluminación. Se observa un 
giro ordenado a lo largo de las paredes perpen
diculares a la superficie de la hoja. 

ESQUEMA 2: 
Orientaci6n de los cloroplastos de EgeM.a denMt. 
despues de.30 min de iluminación. Se observa su 
agrupaci6n inm6vil y densa. • 
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ILUMINACION OBSCURIDAD 

Varfaciones en la absorbancfa a 682 nm de una hoja viva de EgeJU.a de111ia, aclimatada a con 
d1c1ones de invierno, en funci6n del tiempo de iluminaci6n o de obscuridad. En la parte supe
rior se muestra, en forma esquemática, la orientac16n de los cloroplastos que corresponde a 
las condiciones indicadas en la abst:fsa. 
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10 O T (min) 
Absorbancia a 682 nm en funci6n del tiempo de ilumina

ci6n en hojas vivas de Ege!U.a. detU.a aclimatadas a condicio
nes de verano y mantenidas en un medio 1 i bre de C02. 

GRAFI~A 3 

10 20 T min) 
Absorbancia a 682 nm en funci6n del tiempo de ilumfna

cf6n en hojas vivas de Ege/!Á.a. detU.a aclimatadas a Gond1cfo
nes de verano y mantenidas en una so 1 uci6n 2 mM de C02; 
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GRAFICA 4 

10 20 T (min 
Absorbancia a 682 nm en funci6n del tiempo de ilumina

ción en hojas vivas de EgeJr.-la de!Ua aclimatadas a condicio
nes de invierno y mantenidas en un medio libre de C02. 

GRAFICA 5 

10 o T (min) 
Absorbancia a 682 nm en función del tiempo de ilumina

ción en hojas vivas de EgeJr.-la del'Ua aclimatadas a condicio· 
nes de invierno y mantenidas en una solución 2 mM de C0 2 • 
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GRAFICA 6 
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2 3 4 
Cambio porcentual rlP. la absorbancia a 682 nm de hojas 

vivas de EgeJIÁ.tl detUia aclimatada a condiciones de verano o 
de invierno. Cada barra corresponde al promedio de 3 expe 
rimentos en condiciones iguales y en el centro se indica la 
desvtacf6n estandar. 

1.- Aclimatacf6n de verano en un medio 2 mM de C02 , 

2.- Aclimataci6n de verano en un medio libre de C02. 
3.- Aclimataci6n de invierno en un medio 2 mM de C02. 
4.- Aclimataci6n de invierno en un medio libre de C02. 
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Relación dosis contra respuesta en.tre el cambio porcentual de la 
absorbanc1a a 682 nm de hojas vivas de Egvii.a delUia, aclimatada a co~ 
dlciones de verano, y la concentraci6n de bi6xido de carbono. 
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Relaci6n dos1s contra respuesta entre el cambio porcentual de la 

absorbancia a 682 nm de hojas vivas de Egvr.,la. de111.a, aclimatada a co!!_ 
diciones de invierno, y la concentraci6n de bi6xido de carbono. 
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OISCUSION 
Las técnicas desarrolladas en este trabajo para el estudio de los 

movimientos orientados de los cloroplastos, aunque fueron efectivas, 
presentan algunas limitaciones. El principal problema en la práctica 
fue la formación de burbujas entre la pared de la celda y la lámina 
de vidrio que sujeta a la hoja; estas burbujas pueden ocasionar el de~ 
prendimiento de la hoja y, al desajustarla, conduce a lecturas inco
rrectas de absorbancia. Cuando el haz de luz del espectrofotómetro no 
incide sobre la mtsma región de la hoja en cada lectura, los datos 
que se obtienen no pueden ser comparados y, además, cuando el haz in
cide sobre la nervadura o queda incidiendo parcialmente fuera de la 
hoja, las lecturas se distorcionan y aparecen picos de absorbancia en 
regiones que no permiten explicarlos por la acción de los pigmentos 
(debido a efectos de difracción), o bien aparecen mínimos de absorban
cia demasiado pronunciados cuando el haz cubre zonas en las que no hay 
tejidos. La aparición de estos efectos indica que los datos obtenidos . 
deben ser desacartados, y esto, unido a los problemas descritos en la 
metodología, impide tener un grán número de repeticiones por cada exp~ 
rimento. 

A pesar de los problemas descritos, las tendencias y el comporta
miento general de los cloroplastos ante la iluminación intensa mostró 
patrones claros y reproducibles. 

La gráfica 1, para cuya elaboración se emplearon simultáneamente 
las técnicas de espectroscopia y microscopía, demuestra que los movi
mientos de los cloroplastos tienden a disminuir la absorbancia del te
jido cuando la iluminación es intensa y a incrementarla en la obscuri
dad. Esto implica una notable disminución en la disponibilidad de luz 
para la fotosíntesis después de una iluminación prolongada; de hecho, 
en los resultados que se muestran en las gráficas 2, 3, 4 y 5 se obser. 
va que después de 10 min de iluminación, la absorbancia de las hojas 
disminuye en un 30 o 40% aproximadamente, lo cual sería equivalente a 
reducir la concentración de pigmentos en la misma proporción. Sin em
bargo, cuando se aplica bióxido de carbono en el medio (gráficas 3 y 5), 
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el decaimiento de la absorbancia es más lento y, en el caso particu
lar de las muestras de invierno, se observa que la máxima absorban
cia no se da antes de 1 min de iluminaci6n, como en los otros casos, 
sino un poco después. Si los movimientos de los cloroplastos no fue
ran parte de la regulación de la fotosfntesis y sólo dependieran de 
la iluminación diurna, como lo sugieren W. Nultsch y colaboradores 
{19) para los cromatóforos de algas, entonces no deberfan variar los 
resulatados al aplicar bi6xido'de carbono. Debe tomarse en cuenta 
que Ege!Ua delt6a está muy lejos de ser un alga, y puede ser conside
rada como una planta muy avanzada en la escala evolutiva, ya que pe!:_ 
tenece a la clase Liliatae (monocotiledoneas), que se cataloga en g~ 
neral como la clase más avanzada del reino Plantae (10). Con estas 
consideraciones, la influencia del bióxido de carbono en los movimie_!! 
tos de los cloroplastos resulta de particular importancia debido a 
que éste es uno de los tres factores primarios que requiere el clor~ 
pasto para realizar la fotosfntesis (los otros son la luz y el agua). 
Aunque la bioenergética de este proceso se com¡tfca por la presencia 
de pigmentos antena, ademRS de los centros de reacción, es evidente 
que se requiere de un equilibrio entre la cantidad de luz que se ca.e. 
ta y la cantidad de bióxido de carbono que se fija para la prodocción 
de azucares (16, 29), y cualquier proceso que tiende a mantener este 
equilibrio debe ser considerado como un mecanismo de regulación de 
la fotosfntesis; tal es el caso de los movimientos orientados de los 
cloroplastos que, como se observa en las gráficas 7 y 8, conducen a 
un decremento notable de la absorbancia (que allf se expresa como 
cambio porcentual de la absorbancia) cuando la concentración de bi
óxido de carbono es baja, y de este modo reducen la disponibilidad 
de la luz para la fotosfntesis. Cuando, por el contrario, la disponj_ 
bilidad del bióxido de carbono es alta, se mantiene la absorbancia 
inicial 1·(esto es, casi no hay cambio en la absorbancia ante la ilumj_ 
nación) y por lo tanto se favorece una gran disponibilidad de luz. 

Respecto al uso de los términos "alta" y "baja" disponibilidad 
de bióxido de carbono, es conveniente hacer algunas consideraciones: 
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la concentraci6n 2 niil de bi6xido de carbono utilizada en las pruebas 
de absorbancia en funci6n de la iluminaci6n, cuyos resultados se 
muestran en las gr4ficas 2, 3, 4, 5 y 6, fue elegida debido a que, 
de acuerdo con J. A. Browse y colaboradores (6), en esta concentra
cf6n se alcanza m4s del 80% de la productividad fotosintética de 
saturaci6n de bi6xido de carbono, sin embargo, los experimentos de 
estos autores fueron hechos con agitaci6n, mientras que en las cel
das empleadas en el presente trabajo puede esperarse la formaci6n de 
gradientes de bi6xido de carbono debido a ·que la captac16n de éste 
por la hoja es m!s r!pida que su difusi6n en un medio estancado, con 
lo que se acentOa el efecto de las barreras que mencionan los mismos 
autores y ~ue obstruyen el trayecto del bi6xido de carbono desde el 
medio hasta la carboxilaci6n de la RuBP. De este modo, después de V! 
rios minutos de iluminaci6n, la concentraci6n del bi6xido de carbono 
en el medio cercano a la hoja habr! disminuido y resultará insufi
ciente para el buen funcionamiento de la fotosfntesis, por lo que se 
necesitar4n concentraciones mayores para una saturaci6n del proceso 
fotosfntético realmente efectiva. De acuerdo con lo anterior, s61o 

·pueden considerarse "altas" las concentraciones mayores de 2 mM; y 

alrededor de la concentracf6n 15 mM, donde las gráficas 7 y 8 mues
tran poco o ningun cambio en la absorbancia, se puede hablar de con
centraciones "muy altas" y, quizá, de una saturaci6n efectiva de bi-
6xido de carbono para la fotosfntesis. 

Otra consideraci6n importante se refiere a los medios que se 
mencionan en la metodologfa y en los resultados como "libres de bi-
6xfdo de carbono". Para lograrlos, se mantuvo agua destilada en eb~ 
11icf6n durante 20 tnin y se enfri6 en una atmósfera libre de bf6xido 
de carbono que se consfgui6 haciendo pasar af re por una solucf6n 1 M 
de hidr6xido de sodio. Para llenar las celdas con esta solucf6n se 
usaron jeringas y después se se116 cada celda con parafina (esto 01-
tfmo se hizo también en las soluciones con bi6xido de carbono), pero 
el simple hecho de tener la hoja de fgeJl,Úl de.n.6a adentro, implica la 
lfberaci6n de bi6xfdo de carbono por las mftocondrfas y, además, pu!t 
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de haber una cierta cantidad de bi6xido de carbono unido a 1 a RuBPCasa 
de los cloroplastos y que dificilmente podría evaluarse ~n vivo, pues 
solo se manifiesta como un cambio en el pH esperado teóricamente en 
los cloroplastos (27). Por todo lo anterior, los medios "libres de 
bi6xido de carbono 11 no lo son en forma absoluta, sino que solo se 
mantienen con la m'inima cantidad de bi6xido de carbono que la técni
~a permite. 

Una vez hechas todas estas consideraciones básicas, se pueden r~ 
'acionar los resultados del presente trabajo con el modelo propuesto 
P<H' Konrad Seitz (26) que se menc'iona en los antecedentes. De acuerdo 
ca~ este autor, la orientaci~n que adopten los cloroplastos dependerá 
de la disponibilidad de ATP en diferentes partes del citoplasma, y 

est~ disponibilidad, a su vez, depet:1derá 'de la formación de gradientes 
de ~TP con la particfpaci6n de mitocondrias y cloroplastos. Para la 

·' 
or1ent~ción tardía, es necesaria la ácumulaci6n de una grán cantidad 

··,\·' ' 

de AT~ en la célula, y esto se logra ·cuando la fotofosforilación aci-
cl ica se ha saturado. Aunque este autor menciona la participacion del 
bi6xido de carbono en este proceso, su atenci6n se centra en la dispQ_ 
nibildad de NADP+ y se toma a éste como el factor limitante: cuando 
no hay NADP+, el ATP se acumula y los cloroplastos adoptan la orient! 
ción tard1a. Es obvio que cuando no hay bióxido de carbono, el NADP+ 
pasará a su forma reducida por las reacciones luminosas de la fotosfn 
tesis y ya no se oxidar4, por lo que el ATP comenzará a acumularse. 
Sin embargo, si se considera al NADP+ como factor principal, la orie!! 
taci6n de los cloroplastos dependerfa de la concentración de esta sus
tancia en los cloroplastos, y sus implicaciones eco16gtcas o adaptat.! 
vas no serfan muy claras. Los resultados del presente trabajo demues
tran que el factor externo determinante para los movimientos de los 
cloroplastos (además de 1a·1uz, por supuesto) es la concentración del 
bióxido de carbono, y al considerar a ésta como el factor principal 
del proceso no se contradice el modelo de Seitz, pero si se permite 
ampliarlo y darle un sentido más ecológico. Para cualquier vegetal es 
importante evitar la fo~oxidación de sus pigmentos, y la reducción de 
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la absorbanci~ por la orientación tardia de los cloroplíl~tos 2r líls 
hojas de E9vw:.a de.Ma podría ser un mec;inismo asociado a t:>t~1 • l'iir:n
tras la fotos'int!~sis se encuentra saturada de bi6x·ido de u-n·born;, no 
tendria sentido disminuir la absorbancia , y esto es ~rccisamente 10 

que se evito en Ll¡e.üa deM,1 de acuerdo con las qráficas 7 y 8, en 
las que se demuestra. que las altcis concentraciones de bió);ido de car. 
bono conducen a·1 mantenimiento de una alta absort.iancia evitando lr. 
formación de la orientación tard1a. De este modo, resulta claro que 
los movimientos de los cloroplastos forman parte de la regulación de 
la fotosfntesis en EgeJúa. dentia (y probablemente en todas las hidro
caritaceas) y que con ellos se logra mantener un equilibrio entre la 
cantidad de luz y la cantidad de bi6xido de carbono disponibles. 

El buen éxito que muestran las hidrocaritaceas en los cuerpos 
de agua ha llamado la atenci6n a lo largo de mucho tiempo, pero es 
hasta hace relativamente poco que se ha ponderado al bióxido de car
bono como fuente de una gran presión selectiva. R. A. Hough,por eje!!]_ 
plo, describe una dism1nuci6n en la tasa de fotostntesis de E.tode.a. 
c.anade.ru.iA durante la tarde, pero no toma en cuenta la orientación 
de los cloroplastos ni las variaciones de la concentración del bi
óxido de carbono en el agua (14), por lo que sus observaciones resul 
tan incompletasy podrían simplificarse mucho si sólo se diera al bi
óxido de carbono la importancia que tiene.coa» factor limitante. 

Un aspecto interesante en los resultados del presente trabajo es 
la aparente coordinación que existe entre los movimientos de los cl.Q. 
roplastos de varias células. El hecho de que los cloroplastos de una 
célula tiendan a eclipsar a los de otra podr1a explicarse facilmente 
si la sombra que proyecta el cGmulo de cloroplastos de cada célula 
de la capa adaxial influyera en el gradiente de ATP de las células 
de la capa abaxial, pero esto es poco probable debido a que, en es
tas condiciones, todo el citoplasma se encuentra pr~cticamente satu
rado de ATP. Es posible que la coordinación entre células diferentes 
se relacione con la participaci6n de los plasmodesmos. En los experj_ 
mentas realizados por A. Witztum, en los que se aplicó 3-(3,4-dicl.Q. 
rofenil}-1,1-dimetilurea (OCMU) a hojas de Elodea de.n6a, se observó 
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que los cúmulos de cloroplastos se alinean a lo largo de varias cel.!!_ 
las para formar un patr6n de bandas bien definido (31). Este patr6n 
de bandas, que requiere de una iluminaci6n muy prolongada, no ha si
do observado en condiciones naturales, pero en EgVIÁ.a denóa resulta 
evidente que una iluminaci6n muy intensa y prolongada conduce a la 
formación de patrones en los que los cloroplastos de diferentes célu
las se agrupan en una misma direcci6n respecto a la hoja en su con
junto. Si se considera que todas las células de la hoja de EgvU.a. 

dent>a se encuentran comunicadas para formar parte de un solo simplas
to (11), debe considerarse también que la orientaci6n de los cloro
plastos podr1a estar coordinada entre las diferentes células, pero 
para aclarar esto se requiere de mayor investigación en este campo. 

Otro aspecto en el que se requiere de mayor informacHSn es el 
efe.eta de los reguladores del crecimiento en los movimientos de los 
cloroplastos. Se sabe que las giberelinasrheteroauxinas, cumarina y 

otros reguladores del crecimiento pueden afectar la orientación de 
los cloroplastos en forma variable de acuerdo con su concentraci6n 

· {22}, y ya que en· el presente trabajo se observó una variaci6n en 
el grado de espigamiento de las muestras de acuerdo con la ac 1 ima
taci6n. la participación de los reguladores del crecimiento, que proba
blemente varía de verano a invierno, podr1a ser importante. Sin em
bargo, este tipo de apreciaciones no se ajusta a los objetivos que 
se plantean en la introducci6n del presente trabajo, y la interpreta
c.i6n de las variaciones relacionadas con la ac1imatacf6n se har6 
s61o en función de las estrategias de captaci6n del carbono. 

Las limitaci6nes que se han descrito para la técnica empleada 
en el estudio de la captaci6n del carbono en EgeM.a dett6a, impiden 
la comparaci6n de las pendientes de las relaciones dosis-respuesta 
de las diferentes aclimataciones, y la mayor inclinación de la recta 
en ta relación de invierno respecto a la de verano puede atribuirse 
a que, en ésta última, se utiliz6 un intervalo mayor para las concen
truci6nes de bi6xido de carbono. Sin embargo, en los experimentos 
real izados con soluciones 2 n« de bi6xido de carbono (grHica 6) re
sulta claro que esta concentraci6n solo es suficiente en el invierno 
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para causar una inhibición detectable en la orientación tard!B de 
los cloroplastos. Esto indica que, en concentraciones medic.n11~ o re-
1 at i var11cnte tJ,,j ;, -: , L~ tendencia a 1 a saturación en 1 a opt!lción de 
bióxidrJ de curbono pard !:; fotosíntesis se inicia prim1!l'O '!n las rnue2_ 
tras de invierno, y ezto n:suha de particular interés ~; l se cons ide
ra que las planta: C-3 alcanzan muy facilrnente su saturaci(;r: en la 
captación del brnxido d~ carbono, pues cuentan con menor co.ntidad de 
enzimas para e11o, mientras que las plantas C-4 difícilmente llegan 
a saturarse en este proceso, aun cuando las concentraciones de bi6xj_ 
do de carbono sean elevadas. 

La presencia de cloroplastos dim6rficos en las hojas de EgeJLia 
den4a durante el verano, que no se ha descrito en la literatura para 
ninguna planta acuática, y cuya distribución es parecida a lo que se 
denomina "sindrorne Kranz", apoya la hip6tesis de que esta planta si
gue una forma alterada de la via C-4 en verano, sin embargo, los cl.Q. 
roplastos dim6rficos en EgeJLia den&a se presentan en forma muy noto
ria durante las primeras semanas de ac1imataci6n a invierno, cuando 
se supone que la planta sigue la via C-3. Una posible.explicación a 
esto es que los cloroplastos ricos en almid6n cumplan con una doble 
funci6n: mientras en verano participan en la captaci6n de carbono 
por la via C-4, en invierno actuan como reservorios de almid6n. In
cluso es posible que esta segunda funci6n haya sido, evolutivamente, 
una preadaptaci6n para el desarrollo posterior de la via C-4. En 
Elodea. c.anaden&.il> se ha descrito la acumulaci6n de almid6n durante 
el invierno, que le permite cierto grado de latencia a los ápices 
(15}, por lo que resulta factible pensar que las hidrocaritaceas re
quieren de una buena reserva de almid6n para las condiciones crfti
cas de invierno, en las que la productividad es menor. De este modo, 
al iniciarse el perfodo de baja temperatura, los cloroplastos de 
Egell),a den&a tienden a transformarse en amiloplastos pero, despu~s 
de ocho semanas de aclimataci6n de invierno, la reserva de almid6n 
se agota y ya no se observan cloroplastos dim6rficos, 

Los cambios en la estructura de los cloroplastos se observan 
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en todo tipo de plantas y suelen ser muy rápidos. En la papa, por e
jemplo, los amiloplastos se transforman en cloroplastos con aproxi
madamente 21 di as de iluminaci6n (32); en plántulas de soya, los clQ_ 
roplastos disrninuyen su contenido de almid6n y su número de tilacoi
des por grana con solo enfriar las plántulas a lOºC durante 24 h (17); 
y en el caso de Elodea. ~p. se han reportado cambios en la ultraestruE_ 
tura de los cloroplastos, relacionados con el número de tilacoides, 
que ocurren con solo alterar. la cantidad y la calidad de la luz du
rante 6 h (21). Dada la versatilidad en la ultraestruétura de los 
cloroplastos, no es sorprendente que Egelli.a. den.6~ los utilice para 
su reserva de almidón en el invierno, pero la presencia de cloropla~ 
tos ricos en almidón durante el verano y alrededor de la nervadura 
central debe analizarse más detenidamente. Al microscopio electr6ni
co, estos cloroplastos de verano ricos en almidón demostraron prese.!:!_ 
tar tilacoides, por lo que no son enteramente amiloplastos, y su di~ 
,tribución es muy similar ..ai la que podrfa esperarse de una planta C-
4. Los resultados de espectrometrfa de masas demostraron una mayor 
proporci6n de 13 C en verano que en invierno y, aunque los valores 
caen dentro del rango descrito para plantas C-3 (28), resulta válido 
proponer que hay una mayor participación de la PEPCasa en la capta
ción del carbono que se incorpora definitivamente a la planta duran
te el verano. Es muy coman encontrar semejanzas entre las plantas 
acuáticas y las plantas C-4 terrestres; estas semejanzas se presen
tan aun en las algas unicelulares (25) y pueden ser un reflejo de la 
intensa presión selectiva que implica la captación del carbono en el 
medio acuático. 

Para EgeJú.a. denlia., J, A. Browse y colaboradores proponen que la 
captación del carbono por la PEPCasa, aunque puede llegar a represe.!! 
tar el 70% del total de carbono captado, no se debe a que la planta 
siga la via C-1, sino que es sólo una respuesta a las bajas concen
traciones de bióxido de carbono en el medio (5). Los autores que prQ_ 
ponen esto no toman en cuenta la anatomfa foliar, ni la o13 C, ni la 
aclimatación, por lo que cabr'ia preguntar lQué entienden por via C-4? 
En su origen, la via C-4 se definía como la, incorporación del bióxi
do de carbono que daba compuestos de cuatro carbonos como productos 
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(3), pero J. A. Browse y col abo1·adores proponen que en Ege/Ua dei/..óa 

la producci6n de malato a partir de bi6xido de carbono y PEP no sir
ve para captar bióxido de carbono, sino para balancear los excesos 
de captación de cationes en presencia de luz, sin embargo, lQué pasa 
después con el carbono captado por la PEPCasa? Los resultados de es
pectrometría de masas del presente trabajo se obtuvieron de la com
bustión de la planta entera, de modo que las diferencias no se pue
den explicar por una captación momentanea del bióxido de carbono 
para balancear un exceso de cationes, sino que implican la incorpo
ración del bióxido de carbono en la~ fuoléculas que constituyen pro
piamente a la planta (particularmente celulosa). 

Las definiciones modernas de la vi a C-4 toman en cuenta var'ios 
factores además de la carboxilación del PEP, pero ante la fisiología 
de Egel!Áa. detUia, cualquier definición de la via C-4 es discutible, y 
resulta conveniente plantear conceptos más esenciales. El tipo de 
discusión que resulta en este caso es el mismo que se da entre los 
-to6logos y .los boUnicos cuando tratan de decidir si las euglenas 
son plantas o animales, o si los mixomicetos s~ parecen más a las 
amibas o a los hongos. La naturaleza es un continuo de formas y fun
ciones, y los lfmites exactos y definidos sólo existen en la mente 
del hombre. EgeM.a. deJUa. presenta variaciones en su producción de 
malato (5), en su punto de compensación del bióxido de carbono (2), 
en su anatomía foliar, y en su o13 C, por lo que no es en realidad 
una planta C-3 ni una planta C-4; pertenece a·1a categorfa interme
dia propuesta por A. S. Holaday y G. Bowes (13) para las monocotile
doneas acuáticas que ajustan su estrategia de captación de carbono a 
las exigencias de un medio que cambia a lo largo del año y, para 
ello, disponen de todos los recursos que tienen a su a lean ce, entre 
los que se encuentra, de acuerdo con los resultados del presente 
trabajo, el mantenimiento de un equilibrio entre la disponibilidad 
de luz y la disponibilidad de bióxido de carbono mediante los movi
mientos fototácticos de los cloroplastos. 
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