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cloropl iJS to . durarité su b:Í.6gé,~e~il~+ 
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1 MARCO TEORICO. 

1 • 1 CLOROPLASTO. ' 

<,_ -

Es un or:g~}1eió de~J.¡) c~J.ula ver.etal que contiene pigmentos 

fotos.ii;t.:.t:ic~~ ·~ ~~Í.r;cip~lin~nte el.oro filas , con los que efcc tua 

la fotóslritesis c1J. 

Su número es variable en las diferentes especies y cada una 

posee aparentemente un número definido. Se halla de uno a cientos 

por célula. Su forma varia de aplanada a esferoidal y rara vez 

estrellada. Su talla media es superior que la de las mitocondrias, 

es de :JUOO a 10 000 nm de diámetro mayor y de 1000 a 2000 nm de 

diámetro menor. Su peso medio es de 60 picogramos {1, 3). 

Tiene una membrana pe_r:if"érica •de una o dos capas que limitan 

una zona llamada El .•es trama es el espacio interno 

la limitado por ln ~cmbréliui·i:cie'i~lo~cip.L~ato,y· la cara externa de 

membrana de los til~c~ihl~k:;~-~~-~t~~;firifrongricl.6nés; fas lamelas, y 
el se halla eJ. g;ariíl ·j éóirt.i~n~·i'lif;r.i. r:i'~J;;c;:i¿n ~oloidal en la que 

en 

se 

cncuen trnri ribos~lllíl'ii ,• ·rfr'~l:ci1;nna Y! oúa tilr1cü1a - relacionadas con la 

actividad 

Los grana 'o cuerpos tilacolclales a diferencia de las 

mitocondrias están separados de lo membrana externa y están 

formados por. vesl cu.Las sobrcpues taB, ll amndas tilncoides, que se 

unen entre ·sL. por prolongaciones de los tllacoides, - las .-•-lamelas-. -

¡:_,.TrÓ.wl úmrv\ 

\¡ \t\c{li,\c 
Flgu1·a 1.1 Dibujo enquem'.tl:ico cl<~I cloropJusLo modificado del 

dudo por Uidwc ll ( 1 <J l<J J ( 1 l . 

1 
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Loa t: i .1 ncoi cien porieón .un lumen ·of¡ue:·. 

En 

a 

aminoácidos libres y alg~íla~ 'ijfótklri~s ~e';:baJq :~so· molecúr~r. 
la membrana del tilacoide ··~·~ hal..l.aíi; ·las ¡)J:ot~fiias}'. q~é;'. ·Ü~ván 
cabo la actividad fotosintética (vCr Ú~.J.(i')':~ ·.r· ;:· j;'~\. . 

Los clorop.l.nn too AP. pueden cllvid ir por oi. mi':m~~ ·y .Be hal.J.an en 

cél.ul.as som.Hicas y gaméticas. No se ha d~most~~do·q~~ se formen 

por sintesis "de novo" (1) aunque en etap~s 1:.empr~lías· aumenta el 

número de ribosomns. !'osee un genoma con iJN1(c¡~~ codiíica de 100 a 

1000 productos génicos para la sintesis de· sus propios componentes 
,'::.· 

estructurales (2). L!_. 

En los cloroplas tos se lleva a 9~'bo;· el proceso de 

fotosintesis en el cuál los pi~m~ntb~c.i<J"i:~ri:i"~tt~·i~Ós=> cóiiechan 
>'>.: . . -·;::'-"' .,,-~,,-

luz, que ncúmu.ln como enór¡: l n .. •:;'.cr_1;: ::.un.: _ po_tencl.nl 

la 

la 

de 

óxido-"reducción que luego es utiÚzado'pafa c'ia 'fot9rci~ro:dfociÓr1 y 

re<lucci6n de compuestos. Dando como resLlltiidb ia' ''.f~ducbr6n 'de 

bióxido 'Jéi cnrbono n triosn fonfnto, que el cioropÍllofb 'exporta 

rápidamente al citosol (2). 

La morfogénesis del cloroplasto se realiza al mismo tiempo que 

el desarrollo celular debido a que los genomas del cloroplasto y 

del núcleo celular participan paralelamente en la codificación de 

la mayorla de nus proteínas. 

1. 1. 2 CLOROÍ;1.,\sros. !JE. PLANTAS HONOCOTILEDOHEAS. 
'·.·- ~ .·:: ... : ' ~:~;'.'i• .-.~;:' 

J\n .las hJ~;~. j~Ícnen ~le pJ.nntns monocotiledónc1m AC prencnta un 

gradiente d~ d~fiélI,tr'o+iJ.C>,air}eai .secuencln.i .... de cÓlulas desde e.i 

meristemo interéaiar/.cfün ;;¿~iu.l~~: J;ÓiiÓri.eri ;e~ Jn bane n viejas en 

la punta, que·~·~ C~a~aicilp iiJ. c:Íe~arfo.Üó d~i ·.····•c Loroplanto. Durante .. ' ·~:. 

su desarrollo el( clo;ppiiisto :ca~~ia. de' forma. incrementa su 

volumen de 5 n fo_';,,J2<ú'if se desiirroJ..ia~~.: t~.idimensionalmente sus 

tilacoides y au;n~i~t:ri·~~i.fnl'.i~;cl;~g d~'Í'~~~~;i'.mffu~ds: •·-Se · incrementa l:a 

cantidad de clo~Ü:Í.Íc~ ·~/ y ;¡) ·~é!eL ~cim·~~ci]o cosechador de luz 

< L .11. e .. Jlght i1'rit~~iff,i~l~- qomdí~x-'>~··g.<6].:~¡1,:;níero·v 1:a.üa' de erári~11os 
de almld·~·n, .J ü é~li't~ICiricl•iYL~i_iX:_i~%~W(1'C•;J;~ f\}()'t;.l11éls y .lJ pl<los. Se 

11intet.i :·.t111 i1ub1111 iclni19;: ::..~· Y
0 

,'? 'cic ¡;!·· ·. nuu11mt;u(1 on pi. i;?1:1;c!A de ] Ofl 

2 



tilacoides. sobre el borde de las perforaciones (Brangeon Y 

Hustnrdy; 1979). Lo que resulta en un complejo tilacoidaL en 

espiral presente en las monocotiledóneas JP~k1.ii10, ·- 1~70) ( 2 
La~ a11gi.osp~rmas y plantas C4 tienen - cloropi~stós - 66n-~c: granas 

apiladi1s y sln apilar. En plantas monbc0Ell'~dó1;1~Ó < sci• c.1~;10~.i.ririri 
cloroplastos de mesófilo y de vaina' rÜÉlpdcti'vii)n~llt:e. ····-· .,; ·[-•·,;• 

En el mal z se sabe que el núm¡;rgi d¿ ;;~ia'Ei t:fdioEl ,po~ · -.-.. -- • :, á~' 
, .•. ,q·- ..... - , ___ -· ·--· -~~-~:::.-(; ~-T'·- -;:_~o~-~~~~~ ·1. 

apróximadamen te de 240 X 10'\ qlJe - ti~;~~ 1rt~- concentración : de 
clorofila por plasti~io ._.·de ---·~~-~ ?:~~i-ic_~-{~')_~_1?:i6~,: .:aoi1;' .ún ;~~v~i~~~n 
promedio de ·-1os··p1astidios·~de\S;,ooo :a';-20 _•ooorlm ; u1r:·; v~fuMeri:á~_- ~~1· 

~=J~~º ªª•=~º~:~;&:·;,~z~;i~1~f~!-x¿·~~·¡~~~~º~-ri~p~~cit~ ·<le.;.• los 

. -'·: -~)(\~-/~:---
:_:-.i;~ --;~-,:,_- -':'.: 

· - 1. 2. i · Memb~ana exlerna del cloroplas(o. ' 

Es una membrana periférica 

Permite el paso de algunas 

compuestos orgánicos de bajo 

frágil con, un:. grosor-> de' o. 7nm. 

BUS tnnci.aEJ - c6~o : .'•i:icüri P; iones, 
--

transportados hacl a el otro lado de _la mé,mbra11~ - Jug~~> con el 

adenosin trifosfato(ll.TP) mediante un inecanisnio de , tra'~áporte de 

adenin nuclcót;idos 
0

(3 ¡_, _ 

1. 2. 2 Estroma uol cloroplas:lo. 

Es el ,espacio que se halla entre el exterior del cuerpo 

tilacoidal >Y .la - membrana externa del cloropl<:10 to. Contiene una 

solucióncololdal en la que se hallan iones, amidas y aminoácidos 

libres'. carbohidratos y protetnas entre las que se hallan las 

enzimas.que llevan.a cabo la 1'otofosforilaci6n (3). 

cfontiene p1astoel6bulos osmiófilos unidos a los tilacoides, son 

ele formn cnr•'ri.cn, dr. numero variabl<!, de tul.In de 30 n 1UOnm, de 

densidácf ¿¡;0

tii:n Ími forme y densidad menor n uno. El tamafío y 

3 



numero __ depend~CÍc ·de ia ~i!..id y· d~l est~do .fisiológico de la planta 

son ricos en ;i. ~~do~-;- -s~ 'i;i~nsa <fue :- sfrv~n= c~ino. d~p~~¡ t:.ci~ __ de 

llpidos del cloib(>i~~i:o <21>~ 

1 • 3. 1 TÍLACOIDE~F 
;~·,i· ·.:~_;}~- , :~~~::~. 

t.ili1coiéfrfo •}¡j<;¡:_:. grici::o thy lnkon << bol.!rn ») oon co true turno 
' '., Loo 

con foroia 'cÍe 3~~c{g5·inembranosos aplanados o veslculados que · se 

apilan<t'rio, s61:>r'e otro. y forman granas o cuerpos tilacoidales 9ue 

est'an lJh{~bs;' entre Sl por laminillas intergranales O !amelas .. 
.-.:·, ,•,, 

se fornian a partir de la membrana interna del cloroplas·fo-;• 

que se ·-pliega para formar los tllncoidcs que dufante :/. 111 
. - - ; -.-- -. ,'. --~'.: ·- -

rllor.fogériesis del clorplas to aumentan en número y talla. ·~-

Las· membranas de los tilacoides · y de las' <:TaminiTlas-

in t:ergrnr'lhlés ·-contienen los pigmentos ·foto~Íri~·~ticC>a ·del 

clorop~asfo ·Y efecl:uan las reaccion6s ; pr¡mai~~s- -~e~emdientes · de 
';-'-" ~-~·_,'¿ __ '.:_·..;'·:;:,:~··~~::~·; -¡· 

luz:· ( 3) ·• '.: •. c. 7''•;- -_., ..... "'>'--e 

Ln mcmbraria urüca del tira~C>id~ ele :~~rn ii~t~ .formada por varias 

. subcripás; Do"s de estaa, . un~ -e~t~~i<?~ {~ -.ur1a_ ' interior tienen un 

gros01' do l1S011m y. contienen foBfbliplcJos ;: .. - L.on · t:Uacoiden y las 

!amelas del grana tienen las misinas c~;acteiisticas descritas para 

el tilacoide individual (25). 

Se han hallado mutantes letales de malz. que no forman una 

membrana tilacoide caracterlstica (25). 

Con el uso de ln t.~cnico de criofractur_a ae hall6 _ 51uci loa 

tilacoides de mesófilo y de vaina son sirnllares y qu.e ia --Un{6ií - -de 
granas en cloroplostos de mes6filo se deben . a .; quci • Úffen~ri una 

estructura diferente de lo del cloroplosto de v11iru1;·~: iJ6r.i·,~orÚ:o la 

~=~~: =~o:::~::t:: ::º~:: a::es~~:m:im~~=~r:am:~;np~~~~~~rz:·~6 (:~: 
supo11hn i1úci r::ion tetr.\mcros del fotoaistema 11 / l''~;li)':; ~'g~~o qÍJ~ en 
cloropl~st'~{ . <> ~,~ ;'< f :•• 

-- de v~ina t:).~,'.!~n una talla 60% men.or comparada,', '.e~;';' lof3 fa.oroplas tos 
·,;-·: 

'• 

el 

1 

1 



' - -,- ·- _-

1. 3. 1 Heuiliraria lransduclóra de enei·g.ía del Cioí·opl_asLo~ ... 
-~·::-"\~:~---~·-~ --.. - -~·,. 
-,,-_, .. 

De acuerdo con .singer las membranas· so.n · uri ~!!no~i'lico · bill pidiCo 
-···· 

flul do ( l\ílé:iers'on, 1975; 1979; Hiller y 

GoodcÍ1HJ\ Í~Út} (s¡, J~n membrana cntii' ídrmndri por unn bl.copa que 

tiene ~ab~~~'a Úp~lil;es eii~;~•dÓ~ :l.11t1Úraiies\'acuosas. En el modelo 

de mos~:f66 .f1u:i.do :hay• una alta pro~<Jr;;fori de protel nas que flotan 

en·· uri; ;mar;,.- d~ '.Í:1p:Í.do~ c29¡ .:~:; {j'i~he:', protelnas periféricas 

(extrfflfii;íc:aíiii'>O: int~k~á:les (irit~!risecasl :,derltro de las que se 

haúa' la ii~.~ATPi"l~~·, '1a que se ~riC:~i~~·.én conjunto con la cadena 

redox /~~ .ia 'c~óiwersiór1 de la ~;neig{f iu~iiiosa en energi a 

Algunil~ Ót;a~ proteinas integral~s ta~;ién atraviesan la 
"·., .•• e -

qulmica. 

membrana 

cíe lncfo n 1.nclo y pCrmiten el trnnnportó dp prot:{;tniis (5). 

·La membrana tilacoide tiende a tener una iiir:re~te. composición 

de llpidc:is y protelnas dependiéndo de su esÚdci:;ci¿f desarrollo) y 

mantiéne sus propiedades de permeabilidad', qu~ t.W~:bi~i'IJ:>'il' i:ipÍdÍci'I 

tiene, a pesnr de la heterogcneiclnd p~~ririrú:<~ 'e.le' l1m '• mcmbfrln~l3 
naturales y artificioles (como liposomas y cromatÓforos) .. Sln 

embargo el transporte catalizado de prote!nas puede ser único, no 

sólo en un organelo , sino también en un tcJido individual (5). 

lleldi, 1970, 1975 y Gammler (1974) demostraron que el tilacoide 

de malz no muestra difusión pasiva de algunos aminoácidos (4). 

Para obtener mayorinformación.de·1a membrana transductora de 

energ111 rem.it:lfse ai "punto ~1~4~"1 ;'-cp.'ii;·; ·· !"'• > • 

, . 3.i. """•lü.::::~~~ul~r~¡: .. ~L.... w ·oº"· dol d oropla., •• f- . ~. "'·>... .- ' '·· .,,,. . • 
. 'ó'~::· ~;'·~,:'i ,: :t:~~--'·-,~~s;·,: .. ,~~:?~:: ~~r.i;:\~ ·::L'~~¡c, ~Z&f~:;.~~lfN~ :i~~-/-. •.' 

La ~e~6rJf1~\t?~;·Jf:I.jg():ü.Ji?;;¡ i' 6'bn t'fi:?ri(:i. . apróximadamen te 407. 

gnlnctoi'l:t'~iéJ¿;é1~:tÜ7. i\cie :"'bi~~;,i~6·J . fotoslntéi:icos, 107. 

fosfoÜpiahi:i;;i;•t¡',( áe s'iJLfoÚpid~s: La cantidad y composición de 

los 11¿ici6~ ~'ÜI'.ia áU~~t~ el d~~rnrrollo del cloropolasto(S). 

de 

de 

·-·---- -., 
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,:."'.,' ''.·~'-' - . 

contraste tiené1i7.irna -rclntiva bnjn propcí'rción} en. C1 cloroplasto 

{9.4 y O."/it) y i;;f{l~ líoja. (15.1 y 2.27.).(Laglutámina fue el menor 

componente en :ci;:;'xooplas~o {o: 9?.) y en;h~.f~ Jo}17.). ( 4) . 

1. 3. 1. 3 A1í~·.,~;J:~l'.~os y a11dd;;.1}~r~~t J~i i'.Jriroplaslo. 

Llls Coric~n~;J&:~es d; o~i~oC~fdo~)"lf "'•' ~n los plostidios de 
maiz '':ln vivÓº' son slmifar~s-'é1íu;~CfEil~t~fido~' de tioja (lt). Los 

-:··::;.~~~-·-,." __ 
.IO 



Figura•· . 1·~ 2.~· , '" L{epreseritaC:ión .. ·.de .. la., .. C:ant:i.d~cl porcentual 

11mirio:1c.ldor> Ti uren y~:a~idlla ;i!n ; ~t:i111é;91cJ~a td~- ·~a1~' ;~¡¡· · •···iloJa 

cloroplastoi;i, aisl~do~ ~~glín tha~rnari. Y' Leech' ( 197~); (4) .J ·• 

de 

y 

;.:,·,;,:,:. 

proplastt~i~[:~e!iri~i~' ;:~:·i~~~~;Lsi mi~ •·tra::e: ~~nc~~~2a6iones ··de 

amitie>:.~íc1;;~·:{i·l~·~~ah~W··· :.~·1i>~eJ'\, y) .~i~ ·'.~1ciiíarfoüari 111üY r¿pldo en 
~. ~ . . . 

es tl·uc t;_¡~ri ·J~ 'mbmllr11íln i'nterrlñ y; volumen :{,.;¡ . 
. · ::/' ';):''.-0":'; ;:::"'"~:~. "'\·~:;~:~ :~:/; )::·-> __ ::·,~-~:, _;:~:,~~~--·," __ --

1 • ¡ ,);'. :¿:;~J~~~~;~s :i;~ Ü 

~~>:~ . -~ '.•:._.,o:• 

' ... ;. :-~~-,..' /,¿~·-¡. ::_:·'., <'>'··' ·. ,: 
Debido. a qué i~ .;;ayo!'1a•, de ia; {¡;~é~Í:ir:acfones de la 11 ... -ATP.asa 

se realizan !:?'} b~c terias Y.: mftoC:oilÜl":Í.ri~ ¿ se cuenta con., poca. 

información sobre .•.cloroplas tos. De :•aqul,·ei1· adelante. se describlran 
algunris carili:ti?~1~sÍ:l~aé . de ·•:t¡¡·J11í+:.·\,'.íf¡i¡¡73¡i: <c1if~ ba6t~i'iáiii .·.y 

mitocondrias que podrl an tener similÜud.¡co'n. la ~(~j:~iisaD de ia 

membrana del clor,op.lasto. >: · ,;Zl~,ji ,:;,; :+ -':~::~·;.. ~: . 

La 11+-A'l'Pasa ··.es un c.lcimpleJo\ l~~~lt~~'ei~o(:.i·~~i~:i~~'.i?sErU6tura 
cuaternaria hexagonal. que transf:i~re ;io°:e~:;:H,;/;' a>' triayés de la 

región h.idrofóbica:. de. la mcmb~ar1a . ~~aí1:ri~~~~t6'ra >J~ ;~nb~~Í ~ · en f arma 
'";•'' 

dcpcmlicn te de 1n tii<lr6Usls ·y sir1 tcéih dthúP ."~'eit;. <ilre ". genera o 
· ·. · ·, .. · '.:':;' ·< •· .' · .. :x . .• :\ .. '''··" ,.r;.,.,· .. \.;.::,:;',ir:"~tf':,> 0:;:.>·;,: : :¡::. : .. <· · 

utiliza un· grndientc•elcctoqúlmico•:.cdc:protonesj[(t.µ11·,;)". (6). 

::;e conoidbr1l'.a ln ; c11~i~a·.:)í,t¿;;.:¡.¡';1.il;k·~b'::;'~i{;6,ª,;1dij_a· (llamada 

complejo F!-f~ '6 sus parfes Fo , y ~1 )'dom~ lri ~gj_Ú~d· esfr~ctural m.:s 

pc<iucf1n cap117. de cree tunr ln trmm formación (fo ;t'.a f(cmer~1 a, y al 

com¡>lej() . lfl'1.=L'o;Jla._E_sig11ifica cíe . .!f.co.ii ).:..coin9~uiíO~de ;~.'-los más 

simples, el úl tl.;o ·con un peso molecular· ·cp.~''.('.'cie"[440';·BOO .drü tona 

(d)mcdido por el .. m•Hodo de rcfraccl6n de. •·iii'~~h ,;X.· (Paradles 
.-,, . ., ·.:-- .. 

et al. 1901) . El complejo F 1-l'amues tra Una . proí:üi>e'rancia . cr·· ) de 

9nm cte c11.:.metro, con tiene las subunidades .~ .·.~. Y.·' esbi'• unida por un 

tallo. llamado Vo,.con las suburiidad!O!!> ' y. ó' y ' e unidas a la 
·'"'" 

membrana ("!). · •.. , ) · 

La ATl'~'ib1l :úcl cfc>'r&i)laí:itc>' tlcnc lll1a ~nyo~· ta1la y 1•. M. 

.;~'.\·,, 

la 
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acarreadoras de electrones. 
':, .' -

1. 4.1. 1 Fosro,Úpluos ~s~c:'.~~os ·a Í.a enzima 11+-ATPasa. 

La co11cdn~r~c.i~·r1---~-e~;l.0~~;()1lj r>I~oB '~~ la ..-· 7r:+i;ilÍ>~~ J'6 mi toconcJria 
-.:<::'.'.,~::,:::'e: ,~-¿,,.}:: .;" ·- • ·.::~·.;·.> ·¿.'~;; .(;~_:{ ·.<:;·-~\_,: -:":,-.. ·. :.>-·; .• 

es de '• a'1SX e11;J>~so~> <t ....... 't -.·.· ... ··· i.•.·.:·.•.•.'·.'.•. \;• • , c,:. ·._-'. :o·.p-_.-_ '"<,' ;?~~::::-· · .. i-~ ·'.~'.--.·.··.: .• _-,- ,::· .• ,· - ~ ·- -. ·-·- _.· ···• ' -
- - ----··. . ~'-.?}:\ :!·'.*~L ·. ,..,,_ ---~,,,~_ . -: -~-: , __ , 

i .. 11, 1·:-; p;.J[¿~I'~Jf'ú~:~ JW ¡;,/;J~~?;t ~ii¡J1#~s~;- :: .. 
- ·-:,,_ ·: -. , .. ; ..•• _._ .. - ",~·: ~:', :i1 :':::.'·· -~ ;~ - ·;,, ;.- ·' ".·-

_, .• .__,o,··'·' T'·,::~<-·~:~.:¡,;, -~ -.--. ::.,,¿~~i:· .. '.:'·~ ·-,-~ "- ;~::~.:-; .. _'.-,_:;.;; ~, 
---·;.-:-.:__,·:_,:;;.~::_ >:_--:-~>. :.; .. -:_~{>; ,<·:~;1;{¿~~·jg~_ -~;,;~: ·~r·:~·:·~!::·_, . .:~·:.,: : ,. - :~;-,- -_,-,~ 

al t::e;~~~tfi~~~~~i:~t~·~k~~~~~i;f~lJ~~!~~s~~=d~·ad:11;~,~ay H +::TP::: te;:: 
que confiéFd'' ¿~eiltÜb':rii'htid; '~~~ ·;(J0]gqr~t6in~ ,(oscP; ollgomic:ln 

::::;:;vi~~~ .. ~~'.\t\~~~~~~·~d¡'~;:r:;;'{,º¡~¡'~;:;: ''~:;~:;::ic:: 
incio1úl>1;.,;¡;¡'(ir.,~b"i-:u;~j~ ".unida~~ ª}.C:g:_gr ~tªc;~~1~~?rísible á la 11 -ATPasa a 

:~;;;~~~~1t~,s~j~~~tf c~r-~~~~ní ttff~~;"f~~ ~::~=~~~ ",::. ª~~; 
OSCP · dism·intiyerl :1¡.¡·,:eriérgl a·~de,:.'ilé tivación:,pnra l'éi transferencl.a de 

: . .:.:· · - ·: ·:·, .. ·~ .. __ :.:;_;,~~~ : ,\~/i\ __ :.,::\;~ .... '.::,.'.,'.j;:'.<.>'.{.~:W~-:<#}:""-,::.::i:;'ti:? -.;~- :s:;f-\7~··:¿·~;;;~;'./:>: ,~~;.~;~~· ·-\~·~:-. -_:-· .. ~: 
proton~s ;y f[jcilHan~:~L,paso de ;iones 11 'ª la bicapa o su salida 

hacüi · ln .13u~ér-t:.Ft-~',~,~t~f:~f;f:~?.,~HK ;i~ Ü ~ ... 
1 •. 4;j :'; r1~f~:~~}~~~'.1r'~'e1I1ir~,.~~n;~' :~}t!i%'1:sa 

>·~~-Y e:.: .. _~,,··-,,,-;~:: :t~·:·~: :·::L;~~'::- .. ~;{;;~· -:·.s: .. :",/·: fr~:·~: ,;~~1,-::· :;·e;_·:··· :-:~:~\- - ,_, ., ,··:'~),.' '.~?::E~< ',';,:\::,;} .· ,._., ,,_~_.; .-,, :·· 

se· 1 ·<.:ca' '•;·•;.: .':',.f :::·~y·,.,,,·,:.,.+ 1_,,•.·,~-;.-.. _•_•·.•·.-~-,-~_'.~.•.z.'.·.·.i.m.:.:_'.·.:.·~.·-·····'···.·.1.·_'i.·.·._.,_·····.c...-_~_A.·.·_\.'.:1.~-··~---•.s.'.11.· .. -·.-.··.····.c··· <> ... ·.n.· .. · .... t .. iene protei nns en 
'c:,,_o· ·-m~p~ªl,~eE~_j·:,eo_~~11-1rm_~y~ r1!11•;0':'-'-.~~~-;L,,~,'°""~;:-c~ .;~"'~ ~~'"'' ;~ "-'·''·,.::,. -c-T~"c.•~·- ·~·.~ ---er ·.;-~;-0;··:, .-.- ••.. ·, :·· •. :· • · : 

L~_y16,n;·'~j;-~~~;ipr1~rif'ci-p_rotp1co de '~~;ij ,;)~'fcíd1a 11 1 -ATPaEJa. 

cuer~til cbrl 5;:.aJi>Uri'i.dri~e'si (~~ h r; 6, ~>. s~~~(;u¿~t~~ que la Fo 

U e ríe ~r~'ii' futbJii{cJAdiJi,1: \.¡') ~I ~ 'u 1) . Ta~b{;~d' se hallan o tras 

pro tc1 na~:'d~'~m~~1of~:P:M. ' algunas unidas a .L1 ;id'C>s ~ lila que se le 
han' as'6éiddo-';1~:'~ríÍ~~i.!i;1 'd~ 'transportar.· iones>",,:' ; . a través de la 

mcrol>r;~;; :, -~if íf~ :~.l;ni,i ¿.itÍmad en . m i.locoildr'in ·· son ncnaibl rm 11 

01iriom1cú;11 ; 'y.e•) é!/~dihocúl>oxi1 cnrbodiln;id<:i 1xx:u¡ y 

_ cloroplris'io~ -~ ~~t;?2;~;É?t3 ·sensible . a .,. RC:fD. _ ~stas _ subunidades 
clcscri lii ~;1n, éoí'¡';-" (l~'it:ii.lle' m:o s mir. l.nn l:P.. · No se conOce bien 

en 

se 

la 
composición ,de '~-~ ,;';;.i. .c! m~canismo para tri'11mportar.-a los pro lones 

n trav¿•s 'de }a' fociníbrh'na. I<ozlov ·y. Skul ac:IH~v <lencrilxm un posible 
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mecnrüsmo, a modo .de .. borillm ,.de ionen, pnrn bacterias hnlófi tas 
utilizando iil hilcteribrr'octopsfna ~cci~~¿~it<i ciri e1< i>~f1tó 1\4: S¡ e~) . 

. -·~·-' - ,~._ .~;-.'._ --· --~'~:-~:-. ~; ... :::- ,_. ·~'::/;<··:; --¡ .-e¡,- _>.,,~ :~ ~~-~-: -~~~~-;- -·{;.{ <~(: :-:~/:-!- .,:, ,_-._,~, 

En. t:enc:!l~;'li ·-·~~ .. riitz1·~1~'·:i)i:·~~rí;~~~~;:~i~·rhfir;'.~j;j;~~;c,fa ;7Jfciíf~ fü¡ ki~.'i:i. de 

350 ,soo·a(~. 6ir.5uh';'~c)~·~t~di11~i~~·&~~~t~:P,E·t .9~H~6'.l:'~' 9\" ·:ttij'~;~c"P~·o.tei na 
que ·tr~r~s.~?2~\~;~,c."º_:_-. ri~··:'I.~~:~{9[1:!iJ;;.';'i~· :;~.:.'·<~::_ :;"."«~' ~-·-·-·_._-_·. ~ri;<f~~· ··~· -~~ -;.;~ .:}:~ ' 

- '.:f<i{i-~;: _,~:-·:. -:~~~f: ·~~',h~ './::~'· -.·;·~ ¡:_- :¡~~~j:: ·'.~'.~-~~:- - ". - ~ ··---.-; <-,_",.:, ... '?/-· '''i-_':1 -J'-(•" 
",·-~} ->. ··.}~ ·-:-,·:1:_;3,· ;,·;<.;.~:- ~":~?·· '-~:;:,/·: .:'.~~~~ <·.':·. '.·:;i~·- ·_.),:.·~.!_!.·<·".\ ,,,~- .;~:;,_ <~~··~::: •,:·.;;-

' ,. •' ,~ .... :\::·;~~~~ ... . '-. - ··· ... ' .".'.';'" 
·--~'.'.'s.'.:.~~.: ':·:~·;&~ .. ·- ·"·:. ,:,:;-:::~._-,·~'. :·:;· ' ,;::-:~;·~:-~~'.>~~> ;.~- •"•_·~ 

1. 4. l. !.: 0~~11~f_~~~i~:;{;~,~Ji,{€'', l(;'" ' .' ;;~~;!~~:J.a<j~ i .fJl)' .. , el' 

electr~fY1c••Licp J~ .... µ.----'-~.~-•.·_P.•X:_ .. '._-_i_; '°' ·<'·.': <;, 
- -. --~--r/ __ :~:~~· - .. - - .-iáf: -.--, --- . ~ -:.:--- ... 

No se lfo •C-ndoii t.rodo' ui1n·R1pÓteÉll6 de aceptilclón ,, gellCI'.ill para 
_c;-,.c:,· · .,,_ ·occ'Le'i< .. J«~• .~x;c,~co•.c<,,• -•"''" · · '· · ·· ·-,, · · · • · · ·• · · · "'"·• •:, : · .• .. ·· .. _" 

cxplicnr ci frnr1spof,:l:c: d_c '1011es en la _enzima 11 . .,-/\TPnsa . pero 
m1po11c11 qup 91L llri 0t{'miap()rtc mcdindo qlic l<ozlov y ~ikulnchcv t1ar1 

cjempli ficado~ cqr1 ú'ii bilctbriOrrodopsinn''dci·. bnc terüis h1~~ofÍffcas' 
( Drnchcvet ;i.t: ;~~· i9?:.{¡ oesterhel t, 1972; Ocstérllcl t y 's-tobcl1~1lius, 

1971, 1973 ' D~nt~•cvC c~t. nT, , _197"•; • 1<ny~a11.ln y .~"kulllcÍ1cJ( í,97Í.J e G). 

Pn rn 'mriio¿' íi;ror~nc~ón sobre' el. ~~cn·i1I~~%· de iur1:i16;1~~len~o ,, de 
la bactéri6rt'bci6µ~fnil h·6Di1.t'Ú'si:!'.' a! i>Gilt'o•:i34 .. 8 • 

~·"··~~'.::;:::~L.·:_'.}¿_:,:.Dt- .'?·'.i ~:,;'..o'>·: ··::;~c~I ·'i:L·)> :.·¡~~~+~-'i.·:=;~::,: :..~"{~= ;'it-~~~._::~·;·;> 
' - -::~;:·- ' .,,,- . ,,-."'·' .. '-,-,, '': \'. ,_.-- '" .. 

. \-.-:¿"• -~ -.. ~.·.;;,,._:_·:_:,·_._-.·,_._.· _,_i·,: .. =_::: .. :.. ;,',, / -~,,.,. ,·:_;_;t::? .. ).'-(, .. . '\'.¡''.~ ::'.~·~· ·" -: ·~~~"- -- ;~~~ <;~ ·",--"~;( ·~~'i,:r ·.\'' --· -. 
1; 4. 2 0 r-o\'li~'fia'j;E>{~~i.iih 1ft-~~tr~.i~· · ·. 

·::.."'_-·; ·.;:-.~:··.·¿;::'~'. ·~_;).-!.,'~:!...;~~·. ·. -... ·'. :.;, ::.l~-~: 

un ;~f füdf~'f~\~1~it¡¡¡f~l~~~~i:,~i:~,::c::;~::~::~~:~ 
Ln 'j'¡.",~ a~· 'f ~i1füi:i-f 6.i~UJt~iJ~'bri'cli~w1~·.·~g~m~1"u.il' i'!33 r ,'y ¡;;¡7~ u il g 

:~:::~:!º ~'21i~&;];~~f .1lL~1tfii}¡~~~~!%JJ··~~.-b~~Mtd.~~ j~~ ok1C~ºr 6:~ :;,: 
:~:~::~~::::,ll~=--·1z:~·~!~1 ~.~'.~a~i2Jkf~·~·~lf:t~,~~~,~~~,~~¿~.,>';~'.:~)·il·,,cj~C I·;~ 
c3o>. mierú:ras tj~hW./~r\ X/f.·i.>YJ6 ~it6'0conarta i/iiai; ·más·.· de :trE?s. __ . 
subur1ícJaC!cs_..j ~¡¡ fr'~ · db'íi'.;::~ci:), ~~cithrmirrnron . las· secuericias · de · los 

amino.'.tcidos de itlb !~tibuniéfo.des á p~rt}r de un. gene hos,peder~ del 

operan !INC . En p;~ ;:t~·~11_111r se det(~rm'i 11ó J.¡¡ nr.c1ier1cJn .. · de ln 



i;ub111Lidad de E. coJ.i:, de , mi tocondr'..i;1, cl0:r;oplasto, - y - bacteria 
termófila~ ¡:>s~3. cseb~L y.wri~~t~;.~¡~~u'i.:L ~·~;_;,~~" --- • -

~t=~=º-s~u~B~:<J::·:o::~:.~-·-:~r:j~;}~l:~~ig~-~-~{~ª~,t~11*St.i:ltJ;;g;_ pero . no se , _ r)ic)fJ! 1;a 

~= 1 ~~i%~ u~~:ml~~;~1ci~l ri~1~:~:f f·~:~{;;j~(°JJ;~H~J~~J:t~~\¡:{i~?~~~~%~·;;f ~,~- ·a: 
tra11~1p~~tf:! d~ iones_. JÍ;'}ci~'ri1:~8•;¡:j~ :;1:;0)/¿yci~líléláí'¡ú :~!t;'=; 19=/7~ i i~~&i~in 

t l i98o,·•-· <7><: :_.--- ··_· ___ -__ -_ :~'- ::~'.·: · -: - - =· ·- __ -_:-_-_-.~_e • 
g_ iL .,- :•·-·- ·:.~· --¿,_ ---- ----- :i·-:- -§{(' <t --

;~'.,' • : ·;~. .\";: 7 ,}i'~ ~>:fa?.· .:::~~::; ;·,:~~~:1,:.? f::~ :.: .·::··,;;<·: 
; •. -· ¡., .. ,'. :,.,,;-.... ,·.~::·~ ..... -· ., ~s<·~·~ · ''·:-~-;·-:-·.' .,;~:;r: 

:\-;_ > .. ~:~_:, ~>~~ ·. :,._ .. :/':-~· ·'.;''yt.~:- ,,- ~. ·- ,. :;.: ~· 
/ ·, ·~·· - ;/ ,. : ':'\" :--~-·-;:'.-~;;~~!'' ,·,. -... :i ,;· ... . -,.-.__ 

L 4. 3 - i Ft do: la' en-z!;.~- /,+~xfra'~i: .. r i.L 
<º• · •L :,:~-i;~~,_·,~-~";, ·' ,:~t~-~;_{~~~-;-~o' ;:~~l:-;. ,;¿::i~>.:;)-é~.'.o '-~·~;.ft~:,__;~· .. , .. - . . . . -·.·,.._-;o~-·--:- · · · ·:. ·. .- :· 

-•. - > . :: ;;;, -;);'. .,. -;;;·,: ;;;r ~~' :0 i~:: ·· · _ (' _ · / ( ; -
Penc?ínkyce.tJ]J .• _,_ )9GO:u~Finrqn de qub¡>pr_tfpuJ.11~m:l,l:oc_o11df'ial.cn · 

~~11 ;:~~t~~~lir2~i-~w1~~ii~~~f ~;]f Y~1Je~rE~Kíii~j~ifu-~}~~~~w~·~¿t~·,~~-¿~-~ 
enzi.ll1n f1+JA':rí;h~a';~c·¿·)'_ t '-''.' ·e•·;-: , -. :l::):;- ;;·Af:, "}, .. ,:z ·:!~:: -/ 

ray::'.h~C~J~~1fl~~:~~Ze··-~e.;,t,;u~-d¡~l.t~1a:d!o~i~;~0e~t1í~1;m¡leé~·~t'.·dofdi_0~1.~d~jcf~l~t-:il.~~t~-~urlda;~cji?ó:)n-Jz. ~= eGtec¡lli~met~!~(s~''li~r -· , _ '.• .,_,, f_}ot;f!f' '.• ;' ._,. de 
gr tipos_ SI 1 ~n -, las sublln~~a~~s•'.? ,y {3¡ óori el tis¿)':< Ci_~ 1>~aUl"o\fer tina 
e i 1i111b1c1ó¿ C'?n r1> C ií'~c11 i:'<?o''i<íc '\:i,~ión .c~tlzil<Jn, :af.lci'n t:'&s;~i]Uú~iCSoo ,; ·-por 
el an.'.\J_ií-i.i~/J~ lrfüor(lo~héjü_<jh 'L~ 'ii~i;1~:i1c1Úo~ cÓ;~ -- m~rca _;fndionctl.va 

-

14C' __ ( 7), - ·· -- · e-: -·· - "° '- -; {_:.;_'. ---__ ·_-_-__ .. :.:·._·~·,. _ .. º . ' 

La EF! de F ~·J1i-y de mil:oc~ndriu mide alr'f:~d~d6'i; ~~ 9 

di.~metrc) y '.foi:mn u~1n p;o túbcrllnc:ia -que uc une n' '~¡.:J· ~i-icünntc un 
tallo ( 7 J': La:-1>1 •• ~e nii tocondrla aislnda_tiene;Ú~1ir.:•;~;:::L'ciéterininado 

nm de 

- por -el' m~tc;'do(jc/dl'f.',';;~~6_.ió~1 -~e - rayos X_ de .~nc:¿]_6 estrecho de 
:J20, ouo±~ 5 ;'odi)'J; )l f~-: M. determin'~do pÓr el iU'.iÚiclo de difracción 
de luz dc~3ti;biio/:!: s,060 _d y el P.M. cleterl!linaclo ~or el método de 
<~qll i l ibr;lp '¡t~! ;ic!(t l mci11 t:ndJ.N1 de_ :J'..o!, !JUO!; 1 ,ÚOO el ( '/) • J•:n ¡:encrn l el 

P.H: va dc;~~·.!J?Oi,11),00,000 d (S~nio;,., 1973; l<agawn et _al. 1979) 

(9): En m:itocOiidriil ~l ·:tÓe.ficlente de sedimentacién szou es de 
1:J. ~! .!, O:~, \11íi2dc;bd~idritci' dq 'cJlfÍrnJt'.:n ü~q:.- ( xl U-

7 
cm

2
/u) de . 3. 75 :!: 

o.os, rnct{ü,:'(n~J {1qs;1.1~, radl~?.clc,giro (nmJ etc li.25, radio axial 
d<~-l.!>.a.:.>.:0:11m,~y_voJumc1nc(xlU nm··¡ de! ·1.01 ·c1f. 
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En la ATPasa de··~itoc~nci¡;J.~ ai~:L~da cml el 1111~todó~.llorsi:man y 

Hack.cr', l<Ji'o'só' 11ai16i<1tle c:;rít:ieríc··. 5 ~tii1~tl> d~ -··· su~Gr1idad~s.• IJC--·· 
acuerdo a . 1{nÓwle~·•· ;y ;~~ei1~rsl<y>' Í'ó~ -:~~so~:-'.- m~1e6ü'1br~~ .de •. _.·.·l.as 

:;~::~::.;I~t~;~~;II?~t~~¡¡~~~f 4~~····.·.",1_.[.'f_.:1;J}B~!~~~! 1~~Lf '~!~~~ 
·_.-:.::_ --,:_:~.-:<-~-'. /~~\:«, ___ -, >~~:~)- ·'>-.(('-" ·:_:; . .<. /;:~ __ ·,;:t:?> .. '..;1: ,.._-~,~ ,,_ ·;::~~r~,,- ,;) .:: :;i~:I -,;,.t ~-::·~· .<;-i 

La A'J'Pás J'.LcJ·~; cl~~~-¡~l ~~- ~~-~ ~~--i mG~ ·_~E'ª~~w~:~~~,'~f f ;q,·~~~);~~~f ~~6-~fa?t~'.ª.~·-··· 
tiene •ún f~; M: de •. :J~s;ooo a ;456',o~y·d > Losl P~'M.7•d~ 'f~s,;.q~burüdades 

:: .·:~, c~~·,:~·~/i,,i~·~~jjlit¡}~~~~Íf~~~*t~1~~f ~~~~'~Y{!~t 
<Jcl P .11. de_ '1a, CF q· lo·· quc\indica" qúe hny mi•s de u ria :molécula. de :.e• 
Yf~(7). 

··- -~·;.so·~ 

"'"".,,.."""'"°'6'.'-'-'.,.,,,,,_,_l-'11ruior f ilCllGO id c. 
figura 1.3 del complejo lo"!-FO 

modlficndo de l.cm dndm; por Kn11;1::nwa v lo"utai ( l9HI.) (pnrri .C., (J y 

1-)-('/ky-Nol:wn t!L !Ü· (JIJOO) (parn J, 11, lU, ó,;-:) __ ct;:SO_t,· 

La. Cl•'1' dbl d}oI'oplÍlato es m.is (.'.tcil de es tudfar~ qJ~ . la 1'1 de 

mi tocórictr:l11\i1 l'itmrir . de . 'úu alto'~ peno. · ;n;;l~cu1~ ~O;'~ su es true tu rn 

complója ~ ·; i.~' tcml~hcÍú el~ ~;i::~bgciC:1.!.i1 .dé! l.a cÍ.·1 ~laJ.nda e & ) • 

Spitsbcr y ll~w6rt:l1 (1_'97¿¡, W~~al.>asl;.Í. et: al. (1977) y i\mzel et 

fU· (1982) lmllaron que la F! :dC! mitocmidria tfone dos mitades 
-·. ' 

equivalentes', cnda una· formnda por tr·es regiones de 

npr~·xirnndnmm1tc igual t.illa (sublínl~ln<ll~s e, y rf(7j. 



l.i:l cstequiometrl il más aceptada pilr'a. Fi ,·de, ~a.itoéondria ,_es: de 

aJfl~r.S:: [l<now.les, '1 ~ri2 ( 19:¡;¿ J ,'1cn6;',.~¿s ---• y ;¡,~rief~k~;-j Í912a·:l) ( 7 ¡ J 

(ver la ni:;ura 1.3). Tambien_._:~e;:.Aan_propúesto \;laS- -§i@terife~: 
mrJz¡ ó::. º'Lú(3J¡·c··1qb1}~~r;;} f:?73?friI-lHU6~ Ci:if3j¡; \(;~~~¡;{: /.' 11.Ll.ison, 
1979; --_Mcrchrirít et: ,;11:~·Xi903):.S'.IJ~,,;;;....:~2yi¿;2, ('~a:Í.~~;;~I',j 1\~:Íli~~~.;;¡fr ~9,76'; 
Nclsori. 1~16}' v,,~rs~~hºf.5.ya1FciBI ;~~i~:·. y}~i~tciE; :977) ><'¡!:.··.--_-.· -('; _, __ 

-:y,· <:J' ·,'.~' ··<~!F:::t:~;:. ::<:'.:~~~ :·~;>::·, · · ~ ,,_~··:~.,.;.-: ·.'. , ,.<:·. ;,.~~~:/~~~~,:-. . . 

y q~: 11:~cfid1P~~~~L~~t-~~f~~I~-~·oJi'j.~f-~~J~:~~~1~\~ui·t·-•~ª)~~-illa:~:: 
( uairdy llllÍnÍneúi'. i~_7ú}, .í~'N;!;~-E'l'in~';: •'Y' c\iddl~, ¡9~7J y que , las 

::::~~~:":lil-~l~e(p:c'·_:l.~f ~~!~f 1~-~1~~º,:º,:)'._t(!,··-~);:_:. tÍ:~I~;·~E~:~~~::t; ::~~= 
de c._ e Dunn, :Y.· 1.~·uún~:i-·; ,, .. ; ... -----

_, --~·_;>:~·. ~~~}~'. }/~·. ·--;:,~.~.:o- ': ·~· -~'.._'---.-----~--.-~---.= -~'.~~~~ .--.>· '-"'-: -'> .. 
~.;'; • .. ~;~-,~~'->-~-e 

Se sabe quÓ' érí'mll:ocon<lI'.ia' la s'i:Jbl.Jr_ÍÚÍad ·~ tiene un sitio . de 

uriión de r{uci'cótÍ.do~ es';ticich~mc;'rit~;fr¡fo(J(¡~ -' ( 1(cl=O .1-20 µM) y 1a 

urüori de /\'J'P al ~1i tlo 
0

camb{ii\{s~ -•- co'ri'°fo¡:;rtt;:Ícióíi' . CÚurii1, 1<Juo). . La 
subunldad n tiene un-_- si tia··-·' 'de';'. ;~~n'.:: af_:Í.1i.Í.C1él~ i{ 'rn1¿leÚidos 

cstrediamer1tc ligudou_ (OIÍtii'••f!t .ii1.)_1<J'óii') .--L<i•.subllnid;.lcJ y:ino Lille 

nuclc6tidos'y es -un pli~~ú~'f)ÜJ'.'a.~J>Ctiil~i"cie ,'dones··•-11t (Yoshida 

~1-1.2 !l_l_., J977n).Yr.n c!iord~l~~tC>J~:m;ti1;l;·¡ddi1 ~:-•6%'i1í;iJtiJt~da _de 
~ . -. - ' :·' o . . ' 

).¡¡ 11c l:.i vlclud ATl'IHHI (::; fofrÍwc:is y :~iii úi1, ÚJUU) JI i. 

·O' , 

FUNCl ONAMI ENTO •·DE' LA• E~f~ MA.1 l+ ..:A'l'Pa'iia. 
'•·O •··· - '·" 

---~-_•.',:: .. ·. . . ·. . -- '. 

' -.<<·: :· .. :·_-:.:. - .,_ ~::·;'· ·//~'. 
1. 5 

En ¡:;cncfra1. el cl9roplnstk Cnpttiril 'cr¡ér¡;:Ln en formn de luz, 

prtnc ipill~cr~tCC:or1 . .tnd• cJ:o~·ofj.\11ci;>ti1a .~!Ul1 trhnafJ.cr~cr1 _Jii encrgr n 

contenida ;en ~i:}~:º.E.$!i'~~,eii-~;~~1:ib9;~I' ~~rÍ-~'el.esüori~ -o~l átomo • de 

mar.ncsio de ln 2.tOT'.ofHn'P 680;: el éliie' es - IrurÍsf~rfél() -por una 

cadena ele ~;0_(6J.,1~s','. I~~ri~1iortudor1il> · ere - cTec t:ror1c8; - i_iucia ._ 1u 

pro tctn;~ Nr.1.11•' •••• la:-: que ~ri\nn· < i rivoÚl<:r:rí¡J;}~, ··~:611 ~roccs()n de 

t:rn~sformad,~11 ele, éncrglil en los C]ÍJC scr~encra UIJ 1.,,11
1
• paril la' 

slntcni:i.clc A'l'l',-n pnr;t_i_rdc~ /\l.H'y f'O:~- Cü).l·:r:trm prote!ims 

l ., .. 



tambi,.,11 es tnn involucrmlas ·en ln rcducci6n .de Nl\DP' que se·. usa 

para la fijacion.de coz (fotofosforilncion) (9). 

Ln cV1 acopla la cnergI n en membrannn tranodu6~o:as ~e ef¡~rgl a 

y es responsable de lil formación de l\TP 
'\;. 

que contienen un nparato.fotosintótico .(6);, 

membrariás\ibiológicas 
;: -_,.·. 

-'~; i ' 

l.a CFi LlC activa cori ltiz en lno .c::.~iuúu vei:ieÍ:alÉlÉJ \y •Cll 

cond.ic:i onns <!Jtpcr:i mnn tn lcr. la CF1 p11cd0 

l\TI'. Con tratamiento ele t:i.o.Lcn y 'c;1Jor;. oc 

conformaciones.de la enzima (8, 37¡ que resultan &n~la aC:tivad .. ón 

dé la hidrólisis ele ATP.· En prescnci~ de > iÚz se /recJ11~c la 

tiorrcdoxinn (una prOtelna oolub.Lc de.l'~H~ l2,000J ; c1itn;iictúa a 

su vez rcducHmdo c;rup~:OÍ Jist1'i:f"uro y ne tiv.'..niJo lat l\;.fp~~a. En la 

obscuridad ,no ~e reduc~ ~~ t:Í.on:~doxirm y Úen6n i poco• C?r6c t6 

los grupos tie>le~I se ·~~a't:;ci ~L,;1, ./se r~o~Ieia:.J.~ 1:16rr6dal<iriél 

a¡;cn tes oxicJ;1'n tcfi 60~?. '61 ;.• ¡;lu ta·tl.011 oiüdn~lo .X, ... (woioo.l.~ky. 
Lltichnrrnn~· ,iüí/) ;b1;,~1'1::(.lt c"·¡_¡,1911!.;c?Í;.¡!.J:.; ····~'Jl!:i:<i'ícÜ1t fil·~1.·. 
Hosa •. 191.10¡; Nnlllr.: y 1<1re CC:N )J.¡)ó:r lo (¡lle'lós" tiofos tien~i~\uh 
importante. en 'ln ·fec1:ílapfoh ,;:tn ¿1J6•· ··'a(!·:.i!:ti actividcid .. CIC ' t:Fo-'-z.'1 · 
(37). ··: :.····.···· · .• '. '. -, •;> ' .·; •.. 

TráUndofa con Diti.ocx•itritol ( DTÍÚ se acüvá ~uc~o .c()~o 
C.:i

2
'An1ncci .-y '1·1gf~ATl;~dii. Usando mct:nnoJ. y octaeÍucÓ~ié!Ó~: se 

prcsc~ta~,.gtar;~bs rnngos de ac tí vi efod ATPasri y si se. ai:: Ú\Íá .·_ c~n 
cnfor y T;rei:(} (;'ciri ine?tnnol se compor tn corno Hg2 '1\Tl'i).D<l cJi11 e_ ¡Ú) .< 

l•:ri colic1lcid;;dri Cxpcrímentn.ics lll Hg~· ATl'asa. esta . mucho más 

a e ti vil ~íl;'cp;P~i':ªb,ión . con lél caz• l\Tl'nsa, lo que sugiere ~ue: 
ca.lor.y'í:í'iri;:.= se •prcncntnn estéldos de nctJvnci<!>n similares 

la uct:i.vri6J.2,~;..;~6n;ba.lor·a1'e~ta n lasuüutüua<i~i--. CÜJ. 

. . . . 
con 

y <111e 

Tnm~:it~n 6.f J6tn'.noCnfccta 111 cnpcclfJcüJúcl de. c1~·1pnra. cntiónélJ 
•,"> • , ,:,.·:·' • _ _,,,:_:·.·· <.:;-· \:·.-.- ~-·: ···2.. _· -> '· ·' > , .-· .-.;;··_ :·:·. --, . ··-·.:·- ·, .·. __ :-

di vnlcntcs y es t1muln ,.la Ng -1\Tl'nna cspcciulmen te cuando. esta. se 

activa tori dri.16ro .tri¡min.Í. Y•'ul. se J;ivn con roetanol 

.li¿;adn ~· ~.lnl\:l•:c .. ce.Lu.lmrn ne nctlva ;1 .laeh?.Ím!l. por .La 

de la BUlltinidad .!:, loqllC B~gierc que ln ilCtiVaCi1'.>n puede 

a Gil. n11sciic:Li1 (U) • 

J :1 

lil 

remoción 

deberse 



En la Cb"1 .soJubJ.e tratada con metanol son m.',s. activados· e 

hidrolü~<.Jdos .los compucs tos -c~~~l\Tl·~ que ... eL .. ;Mg~.~J\'1·!~ w, . sí, se, 
áctidor;ari iinion~s ó ·.\cides órgt;ii~cc5s; Ceti~ particÜi~f~-'so~~~ ·· se 
mcJ or.n la'· nctiv.i~tad ;ATPnsn con ·r-ig~.:' · J,Ú~~<'il a Iiifumbrn·~; ·,<~ >::·~ · · 

_:-,·:;; _. "' .·_ ·._·-~~~~\'.\-;~-- ; ··-- :'/.:-~- -'.·:,; -. -~.. ···~- :~·t'/ 1:~ ;';:~::~f:--_~'. ~~{:,~;. 

bí~ h11tJti11:tH,1c!~s '\~~}!ivfd\1'.n.'1'~i~'.a:ff.2~;1ó;; ·f ~o }·Pl~fucnt~r'! _~:ti]G~t~¡'~<l~I' · 
/\TI •ana ··¡)('?ro é:6i1 ''1í1:i; n1ítiiiíii <lniicri ,;•; :;(¡\y •¡:;; 11·w ·ilc:;;prclfriiit'11'':' '·<·1:11 t'ó j • 

~:~·~·~ª~:c~:~n~:s~~~·~·~·~~it~t:~t ··~~=~tJk~Y~~~,¡~~~~~i~i.i,·~~i'~1~lté~~~·:·· 
et !LL .~·1<Jfdi· b~~ri(;•vi:i'th:C;\Üfooiiúf>:'> :1k. 1 ~p >' .. • '~J1i' ;;·m .. :t.~\' 

'i' \',. . - • . '· :·),~': ': ,f: ~,· ·- ", ·- > • 

.. . ~;:t1~!1~ir1~~¡¡¡¡¡¡1t!ii~!llf ltf ~li~l~lti:lt1f~~t 
estr'ed1iiincAi:ó;;i-ffiaéfo ~(ra·enziiíia q¿¡;~·>> .;~_·;~ c-:i'.;?;:,; ~{·"!··· ,,. 

-,_~:..~:~:: X;;·f~~ · .. ~:; _:~<:~>';i "- "·';t,<·· ~·.,.'::.:~.'.;·~··:.: .• ~.'.:~;.~ .> .,_.,_;,__· -.... <.'.~.--: ,.:;_;;!~ _ .· · ·.. ., · '- ~~::d·:· -\.·.~!: .;-:~!i.·-: ·1'.:-·. ·;~~·~ ·;·>'·:. 'L\;,_.: . '__ ti·: ;k~~;-· ~ , - .,,·"_· . ,.J;:;~·-; ~:~~;;'~·· 
~,_..,i :_o<;"'·;~ .o!-~-- - - :--·;;~~-'>'· ;;~:;:_ 'ci~;; ·--2~·0:0 ... • ·.;;-:·-=-:=-=· :::. ·~>;;.;.:co. ~~:.;"';;.'i_~'--_;;_r'.~~?.-(~~~-~<~2: .·\.~~-0 ::- _¿F.; 

1.'s?f )H:,,:;;'#~,,~S ¿~L~fr~;toPa:;llk}~;.~¡Ígi'.~ ~~i º'' 

Lá '~em,~r~L ~• J~ .~;1~ ·~e?t~~;:~'~;¡2,Fc~r1'.,~ b~~~·;~~~~d~k¡¿i~hd de 

:;::~~~~:~,q~i(!(;~.·~~~t17'.::~i:L~~6.¡di,e'}p.1 .. ~t1·ºr;'.t~;J; 1ºj]"u7t,~.l..;·µlf.1 .•...•. ~ .•. :<'.>.•.·6;·."m·~>·.:.··.·.i.l ... ~.1~.J ... ·.,.·.·.·.e_·.·,·'.:.~.·;.l1 .. 1·.1~l~~.~f ":i 
aGoplamÍ.ento~f~ ;produccfÓrÍ uuu · · , . "!';·: •·,,•,•; 

-:~_· ·}~ .'.. .' .. : . ,,;.- ', ~ >-':- ,:, ,':•;e '" 

·<e':~;'.,~~~.;:;::::~ -'::):~~¡c~:¡;~:;;•~t·l:,{tfü~~~.~~k~;,1!~:~::00:: 
elcctror\es. en dos foto

0

sist<.!~ari'. i~ii: ~l fbi:6ci1~:t:'efua ,:? ( PS.i)' sé hnlla 
ia clo'r'ofUá P 700 < P significa pÍ.Í:m~r~tcf y 61 ·~ú'~cirg la. longitud de 
on<la ele m.\><imn · abr~orbiin~i~' C:~P{puri'iÍa{er~ . i1~nc;m6~rosJ que esta 
roc!enc1n · pór un comp le.lo •'nn Ú!rÍ~ :/.~11n'ci)1'1 tr;O ile .·.· rcilcci.ón. (e. H.) 

que juntos forman c.l cor~pl~Jci.{ 6tin¿C::t1<ldo~. ·de. luz (L.ILC., light 
harvcntinr.~ complm() íwe [)C llana<cn .ia~llricrfJ.G:ie inl:erria de la 
mcmbrati<l ( !.> )'. . . .. ,7, ::?' . '/::: .. :\::,:,<>·\./' '. . -'. . ' -, :\:: . ... . . :.~, ·, .. :: ' 

El complejo aútt~nn y las clororiJ,ri::i iinocfadas. de 

11. 



luz difus·a canalizan ln cnerela captada ;l su centro de reacción 

espec1t'ico , que absorbe cerca de so cuanto luminosos por segundo. 

Por ejcmi>lo;~.l •'· L .11.C. de bacterias contiene' tres· sub¿nidad~s 
idon éf~n~, ;~'ndk unn. ·con , / molóculn~ clon1fii.~~cl·~; '(~/;,.y '.,61 L:J L C. 

de cfo;..oífr.-i'~t9~· contieríc varios cie~1tos .ele iriol6cufos'd~~. é.lorófilu 

y otros f)igmqr{t:ós.úi:néJÓn. a protel 11nn 0(3 d< :.~· ' < . " Jj ... 
. . -. -_ : ::.·~ '.-;.,;~_·; /i i: . ~J<,~;. <:: ,':< <::·.~ . :··· :··:-)~~~;.;e <:i:f, ·~~~·;:~;:.. ;'.: . ::"~~-~- '.-~;~f':t. -:r:;,c 

Er. •i~~h1:}6 de:.; ;~,~~¿~iÓh ·;tr~rlkji~;~; ~- ~ie¡:f:rbii~~~- ·:·aµ1d~· 
direc tiim<;?f1 t~(fcri'tf~ cÓITipÓr1c;; t~h aµy¡IC:efít~áj C ppf.:'IJn ... 1.Í()brci1ü#ri<:J~ 
·1os orbftál~s '<ilectrólíiéosc• ybandas';;~.cJe•triinsforencia' de> cá'rgá ¡: 
produ6°e rea0~ié:>nes ri'pidas aun ~11 6611aici{iri~; C:;ib~ériic!~s • (9 i< 

~-~i_2·:. ~-::_-. --~~~~-~: ~<-<:: }.-;,'.:-J-:... - -'·'" .,-·.:· 

· ·El ·="~;~~es() ele. tr~hB fere!l~i<l de ~j_;;~é~;~;r1el-J~~s~ ihicin ·c~:nd~ el 

absor~ido r;or cJ..L.1i.c". y •.. l~er;ergla ~e cx~1J'1cl~n 
complejo díitcr'ía;~~ lÜ doroflla P 6UO .. , ftll el;i/ GBO 

luz. al~~~a-ra ci:i.S't'J'ib~ción ele. los elcictrones y 

pri~er .· r<J tó~ es 

se coiriur1léa del 

permite que un electrón -.sen· .·trnnnfcr.iclo. El e1C!~t:r~n~rire~e 
atravesar la membrana hasta un a~eptor de electrones.sitüado'en la 

superficie externa. El pro~eso se repite con otro fotón y las dos 

molóculas de l' 6UO son reducidas después por dos electrones 

procedentes del agua, con ia ayuda de unn enzima que contiene 

mangnncirn. en e.L comp.LcJo .Llamado ;¿ (ver ln flgura 1 Jt). JU átomo 

de oxigeno de ln molécula es liberado fuera del cloroplasto y los 

dos protones pasan a la solución interior de la membrana tilacoide 

Los dos e lec tremes· c¡ue cruzuri. ·1n meml>rnna non captados por ln 

plastoquinona (PQ),que es un transferidor de hidrógeno Los dos 

e lec trenes con -.los . dos pro tones ex trnl dos ele l exterior reducen 11 

la PQ á PClll/qú~ reú;rna a la superfJde interna donde la POll7. 

los dos 

15 

ILC .. de !':ZOO. y se .. tr~~oia~an 
superficie · ex~erna d~ la 



clcctr<111cn L>iguen i1or Jn superficie extcrnn domJc son cilptadoo ror· 

la 1·errodoxina ( Fd) y de ésta van a un flavin adenin _di~u<::.ieoÚc:Í() 
( Fl\O) con pr,ótones, El FAO .toma .dos protones del medio externo 

adenin difoafato :rn~-~p .. ')º 
toma íos ~le~t;~n~~ y ·u~/p~otón del FAÍ.J112 ·y ·forma . el·· .;1i2o'tin 

aclcnin difosriito ré<lt1ci~I~ (NAOPll). C11ni1do ne hn c~~~{~~~~do ·ú~1prií3o 
',' . : ... ',,,l-- . .._.-;'·.'•'':,. 

de dos_ elecrones por . ia' caden'á; '/tres pi:o tones han. quedado . fuera de 

la membrrina y cuatro hu1i a~aifucÜÍ~ 'en el interior (31). 

fOrmando Fl\Úfl~ y fiÍialmente el nicotin 

Flu1.wa 1. 4. Lo;¡.¡qucmil modificado de J¡i membrana transductora de 

enerr,la del cloroplasto propuesta por 111.nclc y McCarty (31). La 

representación de la 11+ -ATPasa se.modificó. del esquema dado por 

KnZilWil y 1"Ílt;n1 -n91ll)·-T¡lÜ1·a;:i:; ,;,¡L~~ ;_J_, lZ) y Ndaon (? !; .• D.),. .. ( 19BO) 

(para i, u. 111 .• 6 y ~>·. c3~J.Neisorie~'.~i~~1'b-,~7 ...:-----~--~~oé 
"--<·,·-.:~;~~'~ :~:-~/{ ·-':;:._ -:;.c.·,. ,;::~, ,'\~·- · ... · . 

. ·.·. "~~ ?f ·.; -·"· ;,J:· 'JC ' , 
En el C,ltli"opliliit6 el/~ra.~lS¡j()r:t('l c¿fg fories i1:~. es 1~iü<li ieccfoni:il y 

::::s~~::"!:.f F~i:~~~!:t~~~~~,ffi~:~tl}~~~::f~;~t~·;~~;,::~,;:: 
.-:' .:~ - ' :-:.·' .·.·>·.:-.-_,- ·>.:·, :.'.:_ ·.,-.t- .. ·. \: ,'), ·:-:·:-' ".'_:-,'.-: .--~-\; -_:->:~:, ···''..· .. :;,, _ :: .. ··;' ;·,_ 

Se _ha dincutido si hay Un Aµll : transméuibramü '.suficiente para 

que el t;rin~-~~f tcÚ~cjtJ'r\cs ii+ se';puP,cfr~ dar a tr~vés d~ ····1~·- bicapa 

del U.laco.i de y :>e hn cn.JcuJ.acJo ·~ue. i;é requ le re'' unn relnci·~n ele 



+ 
iones 11 ex terno: J.n teri10 de: 3, uuu: 1-, una dif crencia -de 3. S 

unidades de pi!, una diferencia de potencial e.léctricó de 0.235 

Volts __ o 7.3 !<cal de ener¡;ia libre. Mitche11-enéuen\:ra que s6ú) se_ 

presellta uiia diferencia de una unidad .de· .p11- y -- una di rbrci1cia de 
'·'· '' . -· ' . 

potenci.;l eléctrico de o. lS Volts y ar:irmil C¡Üé estos ' d-;,s;r valores 

!~011 suficientes parn el trirnsportc de Jos ionerí 11;'" (3 i :,; x'.;
Para mayor iriforniación sobre. es te puntó_ remÜil'se aii(punto __ 

(pág. _/11). 
;/-· .. ·<)?: ·.· -, ' ~:;;~;::· .. :~:~;; '~_:_-}:~:; _:f;~},:· ¿~','. ;' -_ •. ;·~-

::,_·_ .. - _,,;·<:,Y,~• ,>,-_'' r ·::;•>' '.~~~·2:\',' 
;'": ,··.~- • '.<",,: t, ·- ~-~::~~,·~- .. ·. ·-

:~:.~;:' ·> · ·,4' .. ~~- ··;"-;::.· ,·~ . _-;::r~. <~·;~} ~¡~;-~" ~rf; ~fJ:'c~-'-'. ~!t: ·:·:.'.,.'. 

:::~r:i:~~ .. ¡::~ti~i~ti~t¡tt~~~lt.l~i[l~1f ~~'iJ~~~:: 
ion a_J. cxt.~r~~-~ ~~,~~~J~-~-~_._º_:_-_.,~~~t:t~-1_}~~-,~~~Jg_~!~~:~-~/~(~~1;:~~i~k-i_,;; _ - . ~,_::-} , .. ;'-·· ... -.-- . 

·Junto- al. tr'ans~J~-te;_de~firi~es u+; a~.d; ~e~- ~r_;in13por t,~-: ~e ~tro~ 
iones cot:7°

1

_- ~a:_{Nc>o; :~~d~:e•_'.c_,_:_; ___ {)';°Fc'~i!~;c.'Mgi~ ', ;· K -t:;Y ·j'o'j:~n '-la~·mem bran;;:exter na \' y--. 
en eí ~ . ~ deT '. ;bÍdr~füél~T6/ Mientras <ü1e 'el ·>t-f'iín~~órte' 
cataÍiza,c1o?d~t~rdtél;11dii ~dmri el_ ALÍP, el /\TP y el N/\DPll se. da ~-en 
membrana~ Eiht>~bl.f'icri~ ;,cómo '•la ciit~f:i.0; · dei-- cloro?ilsto {fy F-1él-
inte~.io~;_d_-~~-1~~ ~it~-~ond_,_-_riÜ; - -~- \;_ ' ,, ,:';L- , :: '.i __ ( 

,~ - .-.-::•--. -.,- --:-·:.-" ·:;'_;·:--.:: ~_::_, __ -_._._-.' __ •-__ .·-~_;:-_,• __ • __ '_-_-_· ¡- ··~_-_-•• _-_-_r_'._-_ 

.<.:..· _<-".,.,. -:· - -,ED·: <'..... '_::·:~> .. ·· , 4.· '::'"" ;:~:f~:'.:~ ;::~ 

iü -- i-.tu.fó Y'áé : cici ti-ln ''l:lf.lnccif!f.i 0}} <Wt1*_iC:·u'.~: •·----~-~--·_-pu_ e ____ ._<l __ -e_~__-; -c;~Ciilrs_·c;'~';' P.or'' 
. ,. · .. , . ", ,. ,.::~."-is: 

uni transporté; 'cót'railapÓrté, · '~i ii~t:i.tí:a}1s[Í8r€e -· 'º''" _-_ iJ'.biD[. 83~'b'~s 
cspcb1ricas y pnrt.ic7:p?n'5sn,T~?~r(,l~&i~~~i'.'~f;:~;t,'. )!~-· ;}fó;iriti6i6~' _del 

-gradicn te ·de ~ionés_11-;--.:dü~prite,"--e~F-f:üríC;tór1ámiento .'µW,i.;c1qf:~¡_;~asto'.~ _º __ 

Táínbién se halla qu~t iiilh~nri~ i:'e:.m62:i'.Bd: ;•stfí J.'~llr"M/, c~üz,ári .la 

bicnpa. como por eJórni1io :c1_•'6:.: /t_cói, .'!'Cié'Jc)s ¡_:;·aoc[q;' y;tiri~~cz:l'de bnjo 

peso mo1ecu1ar -c6mo k.l :'ác~do';acét~.cfo _·-~-- ~,r amor1io,S?f; • 
... :.~~. . . ,. :: ·.,<>~ < ···~'., • • •• \;··.:· •• :· i:. 

eiec
l·_:t1 __ 'r. 

0
c:qóu11idm' __ 1_-_•-~c1 __ .o~-_,_-.~---__ ,d~_~e·~--. , -f;~y~~i{~1~'!!~:~,cl ;.~1ib<>1;i·n·1~~a:l.o, 'fe>?~~- ~? ,; 11 -_.•·_lle_·_·_ ·rr•- Pª_--_-__ d ___ -__ • ___ yJc:n1tae __ _ 

4 ~pnes: 11,·_·;.u_t:Ll~zado :para ~f_ll~~s'i~ de 

reducción Ci~ curí>ori~_ ri.' c~~·~tjr,1á~o tcfa ;Y ~J :_<-

~;e ti:1 ;.~~ti el~~:-;) l. '~t~~:g,;f~r-;f~ }:.c§r1cfj C:fol1P,9°cxpcr:i"m?rí tnl ef: para -

1 i' 



Kl clorop.lar-:to intacto {Tipo .IJ co:htiene integra su membrana 
. . . 

externá y puede sintetizar l\TP.al energizarlo con.luz o. hidrol.izar 

nl mü:mo én Sil illl!Wllcin y a~b~Í> ncÜ~i.dncfe!l pllCx!Cff',' B~r c'lnhibiclnf:1 

por la subunidad e; 

El cloropiasto sin membrana externa integra•· CTi1~} 11) ha 

ut:.U.Jznclo para conocer cJ. •:runc.l.01inin.i.d1to ció ln ·c .. 'r.1.;'. •y Jnéi 

actividades de stntesis e. hidrólisis ele l\Tl; ~T.i1i~~í1do d:ifererii:es 

condici.ones dé reacciÓrl y mu~h()f, agcn~es' q~imd6()~ q1ie ~s i::i.mu.l.on o 

inhl bcn lus acÚvicJ~des ¡-ÓtOs:i¡~tóflc;~'r,. •'ks;r1C>J:búo q~e sólo cuando 

c¡ue 

si 110 lo es t~. sóio puede cfars'c la:~c~~vltad de h¡d;Ó.lJriis de ÁTP 
6) ; ,·,~-~.:~~~: )~,'.~,':': '·'( _'.~,;_:J e.. ~;:~-/;'.;~' _,,--- - ---- - •-•·,"'.:' 

( .•. ;.nml>i&n• hii sid& ~uy_;"esfí1dia~CJ· ~i~ ~~1'ó~opla6 fo>3 ~dffé~rc• u~o .. · de 
- ; ·.-, .·_. 

cnri~tcin. '<i~1'pfdrl.~q1~ "11d~o ·.Iclli~s ,Ypr6d11C:ldÓs >¡iór ni:í!ritcfoÍ .. naturuJ.cs 

e como lós . antibióticos)' y · ·~i--tiJ.·iciá'i!O;~\ )(_c~mo) tél.1iomj_cina, 

11ramiciclinn; n.i.gcriÍ3:i;1a: X,.:5371\, f1:'2:J.J.H-¡f; ••nonesinil ::y.~•dianecina J 

{ !j J • 

1 •. 5. 2 Nuc.LoóUdos eslrechamonlo l.lgados ·~ Ía <?n.¿lma JI+ ..:ATP<lsa. 

- _. ·' 

Ln CI•': coí1úc-nc• nl.J-cJc~t:iclos de IÍIJI' y /\TI'· .Í!ntrcc/iamcntc .1JE:ndoo 

que no se cambiar\, eón .los· del medio a menos . que . se .. ef]ergice. al 

tilacoide cori {uz o se cambie el. pi! ( 1 O) , · Tambi~~n . se - -Úbe~a~ - los_ 

nucleóÚdos-ei1ergizal;c10·0 ·ia'.-.uieintfriihii C:uil!ício ésta pród~;;~e· I\~;~.-- con 

metar1ol '[quC? 1ib~~a :ir.revCrsiblemcnte 1\01' { 8, 10, 22JJ, con 

tripsina o rli~raciór\'con riel en prcncncin de m)T/\ (7). 

11arris y s1ater. ci91si mostraron que en t11acoides expuestos a 

l.'.1 J uz, J.a· crirÍti:dnd':.tot:ni' de nuclcóU.clon 1 j gn<lon n CF1 permanece 

coni; t ,,11 t:c { d{,<;[~ 'iii~ ''tn tcrcnn;t>:i an con 1111c.lc!•~ t .ldon a 1·.;1ÍJ.idon (/ J o 

sl se intercambian y es .estimulado por energización de la membrana 
' . ';_' ''· -

con luz [/\i1tt1on y J<lgf!Í1dorf,lVU/1 (.LOJ J. pero con .luz C.!. ranr.:o .de 

.intcrcnmb.io del nucJt?•:•Lfdo . ccm el. mcd.io se incrcmcríta•;:(6)~·· 

Lo-r: nuc:fc-.'.>t:idcm c!'Otrcchnmcntc Jif;adon no nr. pierdeff durnntc la 

mcl:rncci•:111 ele cJoropJ.,nt:or:. Tnmpoco ::e- pir~rd1)1t ndicio~í.':ii1(l()- ii.l 

medio ADI' o l'H(Nll)l' ('.>'-adcrnili.l.·1~. ¡- ·irnirlor!ifcmfatol nct:i.vo. 



Sln ter et 111. ( 1975) mon t:raroii i¡tfri el. nllmcro de nuclc6tidos 

ligados hallados en 1'"1 . varl a dependiendo del método de separaci:.'.::n 

.al. 

encuentran que ~i ráctl~ m<JJár:(J~ 1'.'!:l1Tt>:i1üPTucde 1::3,?,; 

y purificación de (6) Slater (1973, 19·¡5¡ 

.f\btnms 

et al.. (1g;:Jr tid.tJ.;jJ; ·~111 rad16' ~6J.nr ele F~':f\Tl':~DI;'. de 1:l.0 :L 
En ma1i.se :1ia.pó5 que J.'~ ;c1a'ci'5n :cFi:' f\TI·'f :ilÍJ1• 1:·ue'dci;1 ;2;1 · (I_o) .• 

1:ambién se líalló qGe:1;:i1 .. i·"ti~,l~·i'ddi{~:· ª ~~::rri8ie~ ··~,t·r;:~L1¿ótidos 
cr-: trccli~mcn te. l:l¡:ncloB. (i lu r;~i~: 1~0fin·.i,1fa~J•1:1 '\'.urlJ:: ;i{io' }ííri~rd1ite ·. ,· de 

10-
10

M ·•( sliiter. et ~_i. / 1 ~;g;c,'5~:.;> :.=·~- ;,:Z;;4¡~ -~~~;. ,.-~·, '"'''. · · 
se demostró que 'adlcib11111;dg: .•),;;i\1{1;h y [lp1;~',;er1 ~aritidades · 

ciltalitichs se· restituyen los:~5r11i'i.lcót:úio~:i!~ i~brechanientc ligados. 

~~~~i~~~';:;l · ·~~:~ª~-~:1~-yc!~C~~~-ªJf)'~~.{~1~}1~~~ª~1-~~1~-1~~7.;~~~?~~ •::~pgr · 
X ,, > h, 'e)., .. ;:"·· '\ ··••· )'~ 

Si .. se ~dicio¡iá 'AD!' eif~ ex8eso•;;sé"i'í1ffÍWÚtiYac'ti1lda'éf .'ín·j:i¡j$a\ 
la obscur.idac1. : ~'e~:-sup~iJeJ q~~. ~·t•X!Jfü~'J~nlfi&~~;·~~~éf:n ílga1Jc> ~'hi~"; siu'ci 
cata'li Úco LMni::ríussony:i1cca:i:;fy:f1976 }.]'•• y/qtíe"e'Eí·.· .. ur1.•.•i:hriL11adqr S que 
intcrv.iené erí ·1ri s1n~~si~ il'~• X:tpfb'li~i'.f1Jci'r:.6i'.'.(üid.: ?,W~·r~2~ úVr,'.:~;2ámbió 
ligado'; ( 1 o) que, en l'C rfo ~e'rnlit(;•J.'á~isÜ1 tJ~i·~; de fA'Í'Íj •'t't?:Íb:Jt; 
l'enéfsky. · 1u1~; 1.iiL1i:MaG~r:i ·senior•,,; iJ1aá, 1;',cih ·.· ;\'' ''•'.' '~;: ·.• · · 

La .1i bera~i,~!1. d~ r~~c!~:·t~dos ",L~ 1ni~: i: ~j¡;~ú · d~:. ',:;r2~·/~~;~/1)~; a 

:~~~~::~::.: ";:. ·:~z;~: :~~.~;:~~~~1~f f ~~~1·.:y:~.~ln.:·•.·,;1~.:.•.· ... [_,·"····.i•_.·.·.·.t.i, •. ~.~··.~~ll.•l¡.i_•.·.•1::,d.'._:~º~r~tf t~:(•):•I.-~ lnB cond i<; i onrm ·de nct;ivnCJbn (tci'J 1;:;á1;~11fa •• . ,, . . . . ·;;.SLcc\• n 

ligado al sitio ca tnÜ tico la ácti~¡d~d fl'í·iins~'."•g·r~é§~;;c' y; s:i\ .se 

adiciona Mg2
" se inhibe (10). ';:; , '' .;·,\\'' ···.·, ' 

La liberación el: nucleóÚd~~ iie acefcj1< a'~reka:i~j :~~~!~ ;.~ J~o~2~ 
Cll tilacoidcs prctratndos con'metnrici:1 (11J) ~>co~ XT~'.\ ri'~adic16. al 

medio de reacción ( 7). Agregand~ AÚl; y Pi, mal"cti~o eri''prCrieilcfa de 

dimetil sulfóxiclo a m:'.,s de .'.JO% se forrn~ f\Tl' mnr6áao P,ar··~rcictt ~¡fo 
un .cambio ele con[ormac ü:·n de ¡;·1 cinc es m:m nfi 11 · ni>l ·i·' · (Fcl.~m;n y 

... 

Sigmnn, 1'Jtl2, l'Jn:n e 7) . 

] 'J 



1. !3. 3 

Se .consid(irari ·a '.lÓi{ sustratos e inhibidores como agentes 

oxidantes .o ~~duc:'~6r6"~ ~~;r~~t~ e.L proceso dé coriv~rs.ion de la 

energl a d~l • ATP y pueden. tener ~~rios ~fe~t~~ sobre · .la • enzima 

11•-l\TPns~: n) ;Jn ~nml>'io ~e nrÚlic!füÍdcl~ 1:i11strnto' de .F! por el 
efecto de u~ i;1l1ibidorprotéiboirifÍuido por el .t.µ11+; b). un cambio 

en la condu~'ti vid ad del protón por efecto de ill'hi bic{6nc dci: la 
. ' '· :·. . . · .... '. ·:": 

e. 'J'. K. ci1 la mcmbrnna· acoplada, e) por cilmbJos cn'.la · organlzaclón 

del complejo 1··~..:¡;c durante la·'~c~ivacién de. la ~n~ilria er.1>r6sp~esta 
ª un cambio en in conrorma~ió~ riAti~~/ c1a 1iis prot:e1í1as vecinas 

CDolgov et.al., 1975) (Gl y• sJponenque l1ay Jn sitio Je• u·~ió~ de 

nuci~tidoadifcrente para cndn • ~luntrnl'.o ;(7},, ....... . 

Entre .los sústratos e inhibidores .·del c()~J¡~§: ~'1!:•lfA:rfli~K 
.. hallan !Os compue~tos frifósforilados, lbs dirosrbriiados~y otros 

_-·- ---:-_ :->'_:_o-_; : ___ ~_:·.e~_> .. >- -._-~-~---o:~->- ::L: · ... _ -.-- --~--,_.:~-~-.:_:·~ '·_ .. :_:'. ___ ._)., __ :·:~-~·{.·_.·o.:~-:;:'º·:;;:;~~~'-:~;::~·-:\f,,:': ~··::·:'~.:'.:--.-·;.:·::·->,.,-~-
compuestos que· ·cambiun lo• .es true tura· .de· • .Ltce:.:1.1,."'ATPusa ···:·~o :·;•exponen . 

grupos· de la misma para a.ctivarla o Úí111~:iiiri·'.{::0 7jf:i .;,,,..e·" '~ : . 
El uso de ailálogos de ~lJcleóticÍÓa de:·~de~iAl T;~~o~u66~~< cambios 

en la~ g~nstantes de ion:Í.Zac.Í.óli~ ; dé'" Mictüief~s:.:Mefrl:en y de la 

velocidrid máxima .de ln 11 • _;AÜ'asi:i ~ ;; 1'.:4'; A~C(~j:clnd; cié oi ntenin o 
··t •.... / . ·.:·> .•. >·:' •:••·· .... :;-· ··,, ' . 

hülró.liBü; de Ja 11 -l\'l'l'm1n vnr1u:depcncl:i.6nclo del s:ltlo en el que 

ac.tucn los nuclcótidos , de la éstr,uctura J61'.mi.sino y del papel 

que descmpe1'e durante las rencdiorYes/; 

en._ 

el. nuclc<!>tido i nhibidor pnra poderse unir n.l n1 t:l.o en tn l1 tico de 

F! y cuando el nucle:'.:tido .inhibicJor Llene dos cnrgns negativas no 

se puede unir 11.l Hitio catnlltico de 1•1 (6) .· 

Se han cmplcndo diferentes mmtraton e inhibidoreo con el fin 

de conocer el mecanismo de acción del sitio activo de la H+-1\TPasa . . 

y se ha observado que generalmente disminuyen la actividad ATPa.sa. 

En Ja tnbln 1. l 1m muestran lon pi;Jrlclp~}-tm• mmtralos e 

inhibiclorcs. 

20 



1. 5.3.·1 Susú'aLos o lnhiblüóros LrlfosforllatJos. do la onzlm.., 
+ -. - --

H -ATPasa. 

'. ~.··. 

Son• todo~> aqÚellos sustratos que tlenen tres radicales fos.fato 

dentro dc's1.F r:Srmuia: · El Mg2
• -lúE es considerado el oúotrélto .. que 

se .utúii'a para el f~,¡~-inh~1entb de ln 11 ~ -ATl'i~~·n < Akemeriko 

et .al .• 1972; Sel~in et al.', {977);EL.Mg"'• -ATP 'se .. une··. il1 sitfo 

cataü tic e) Ú·lilbótn y' 11ilmmes, 1973 (7 ¡ ; I<oziov Y. '.¿k~iil6'he~; <1977 

(6)].lU Mg2
t es nrln ·n Í'l a'' b1ljri~ 'é()nÓeiltrkciJ;;ed' '.~~:ATI" 

LAdol.fsen yMondrianaki~. ,{é,i~/;} (~j¡ fy :a p~rÜr de! lln 'ariáü~is e.le 

enzima-mctai-sustrató c.1~~6~,}2(¡J~:c ci:t ~~~~4Á1;1~,(;<-~~~:1¡~ mM>-•'.·. es .. e1 
sustrato ele la reacción ·éfiil~ii- y ,al.;:' n;fsil1b' /:b~mpC>· es ~n factor 

regulador de· la mism~· ('::/¡ ?> ~;, . -- • •' :"'.~ -~) 
Se sabe que •loB n,11s tia tÓ11,:frifoB ~ op~J,íiélos' mSs c;,onocldou, · que se 

han utilizado para la acÚvadióíi de, ia- 'Jt:¡;w~~~. tienen 

hidrocarbonadas de r':i.l>ósa ·que-'plléden rio ser·· hidrolizadas 

cadenas 

por F1 

base nuclc6tido 

de adenina y tienen efecto sobre i-.:lveloC::idad IU1xima y-- la Km ·de la 

los an~logos · de ATP hace que 

disminuya ln acÜvÍdrid ~n ci1. órdén ~lg\Jfoí1 ~e: ·· A'f!>~T'fP-O'ff'-UTP,.CTP 
( Pederson; 1975): 'lü ran¡::o es U. C.Íeterm:i'.~udo por. el ~-c~todo de 

hidrólisis ·de nuÚcóÚd~s-y s~ \.l,;i611 ~· F! (l<o;:lov y !~~1is~krd,. :.l.91s¡· 
:c¿,~~..i-',. . ~?:·~e: ·~:.::...:·,. 

su~L~~to~ ~r:J~~torfl~dos: más 
) ~ : 

En. la 

(6). 

comunc!1. 
.... ; ~~·~ ~-'· 

•-' .: .. 
-----·,--~" 

::· .. ~ : ·' 
·?-o'-~-_,:___,_:-_-'-~=--~~_:___:_ ___ O':o-~·o-;-·_c'~" 

::·. ' 

1.-~.3 .. z u{n1';:i_b{.Joí•os . t.11rJ~;for1LáUos la onzlma 

11+ -ATPasa. ?· '.· > 

Es c~llbh'.~d()~qt'.~ /.~].·~·;· Ai~ . dHosforilado 

prescnta:ei clbrbplnsto', ~u~ su lignm-.1.ento iÍL IJitfo iictivo de 

Cl'! intil'6e• lil 'nc ü'~j_'(¡;ltt:' fli·Pas;:i y quc cB un regulador de 

que 

la 

la 

si ntcsi~ e hidt~.iis:i:l:1 ~e í\·Í·p por un "cumbio ligado" lMagnusson y 

McCurty i1<J1GJ) (Jl)Í; /\nthon '(l'JlJ/Í) oupo1ll.:_quó el /\DI'. no. es ·un-



pcquc~n compnrndQ 

el 

le 

(6). 

El 

AP.t11-l'NP 

ADr 
<' o. un.o. 4 • 

Ac •. meei.li.lon car 

b,rnltl.:61Mql ui
3

>e · 
-=-:~o_: --=-O~-'-----!J 

ADP-M9 1~ . 

,\l~,p-,,\nhi1.t~idO: Jo'' ód.do 

l1nr-Mc.cnr-

F1 

FI 

ML"':,CATP·~MC F1 

¡'.'J 

Lll'P f"l 

ser -

ogua. 1\. 1 R. 11 

F"1 

Fl G< (> 

r1 Fl f.:t 

Fl ---F1- -CI- o Agenlo. í_o9forilo_r:1~-~-· _ 

J'f'HlCCÍ.Or10.·q,.,, AOlucí.ór1. UCIJOG(..L 

bo Drp ·.on u\.al. oclono-o.9ua, Se prol9go con MgATP 

y no ofq.cla octivi.d-:-1<l F'i on Altio cuVJ.llllco. 

no C< Jr1hi.b" ATPo.g,.t,ol ATP 

G4 



t:Oll L.i !lila LabJi.I .1 • 1 : 

L •.1- g ...., .- d o ,\ 1:. c. i ó .,. 

Ce-ne. F1 fago 

lublo. 

Cl.CJUO. 

AiP-MGJ"ATfl-MC,GTP-

FI 

Fl 

Fl 

nc:co (Ui.ci.clo carb..:-xil corbo 

F'1,CF1 

JlCM ne p-c lor.0111orc~ t l l 

bonzoalo> 
::; 

5xt0 no r1 

ONf1<2-4 Nitro! onol 

Ft 

Ft 

Fi li.-

f"I 

F1 

CFl 

FI 

EFt 1 o~t.to 

cf-1 

F'JU:O-

n. I n. II 

".-~;h¡_t(;. A1·1~-~"'~~. ·y:~ A'fP 

olf-1t.olo.D~·,::~tlocorvJrLo.l 
- -

!b9&~¡~~ ~i:!l~-r~ ~r ~T~7~~ 
- . . ' 

~s~t_r~ ~t_. ~l_. __ 197p>_. 

rnhí.•~O. ATJ"(,.U,j¡O., y. ATr 

- i;ir1L<1los;.a( Cros;i, &, J<:ohol 
br~nq'-r, 1 "7 o)-, 

F'.1,tÚ·~l J;.;r..1t!':A>ct~· rofnr•º oot.ruc 

tura dfJ> 11-t:-~ATraa~; P"ermÚl~r.d~ on1.rOd~ '-~d~ -lr:i-

c~ón do- F1 pubrnll. monoB -

et 

-(3 

cí.6r·1 Mg-Al11'. Milcholl y Moylc.<1970,1970,iP71) 



contiriaa tabla 1.1: 

L u g a r d a A 

lnhi.bldor Fl so-

lubl<>. 

lr'lhi.bt.dor prola(co 

11..:ilural · Fl 

·' ::;.' . ,~','.'.:-· - ':'·' 

tigoda\; '-\' .: , ~.. ···~ ;, . 
\; .·- ·ú :~·:t ::~ ~ .·, J r~-;: · '::-?~·:_ --~}:. 

~17 ~.vt', ::·-~-·:~~.i;;_~;};~·: ~:¡~- ... 0:1~i·t·.,,r.;1~ ~.¿~;: d~-:i~\~~'..\;~ TJ~·-~·i.n~.·. 
tol~~~~ ~~~-· '.:~_:Í~c/~:~~·n .... j~-~{~~ :~-;¡··· :~·:/~~~·{~~-:--l'~ __ :;-~·rm~ 
ciór1 ·. <lQ- -~q,·,~~J·l·~,~~ l--~,pi_~-<l~~~~t·~~~--;'·~j~;-_:·~·;~~·'.·:.t\i~·b·b . 

. . ·· -. ·.: .- ;_ ·. ,_· ,.-._·,-· 

1\.>1"'.i:lo :--:~ lu~o pOct;r O. i~•gLG __ .~', J. Ex~-r(1.id_~-- ~~<hc.n 

90 ':?~~'.:~!:.~~!?~~~~-~} ~~~~~:~~~; SG u~¿ ·:~a F'ÍC9:Ú 

. 1f,l-.1lbo. ATl'c100.. ·y .. ATP~i.r,t¡,ta.%a~Eb~La.LGor~ 
;... ' 

cly.15;.7~b;IGaar tGl. ol ·v;, ·al-;;· 1s:»O:J>. Ur1lda; a.-FJ -
--- .- - . __ . __ .-_._ .. 

oo fluonl'!l~~nl~. -Y e r:io ~~-ª 9-~~C:~.9.?~~~P.C:'.r,:~nu_C~C)¿ 

tiJoQ y M~f2 .. , 

f"i 

l1Lbo no é~·rn~·~:·L,i.Lt~:.;;~;~·¿·~·.to :'~:~~~,- roftf1<tclo ,<.i · 

ATr. ,\dí.clÓr1and~ ;.;.AT~·;·:;ac·~·~lt~·;,;;lr1h·tbt'~-(-~·n. de 

f"J •. t.u r'>~¡.~·~r~·~t·Gi.: ·or;:;~·glici- ·~.':1- ;~~i"~.,~-;f_~'~.'\, r.~ 
Olt.IOVGo- el :·lrih(bldo·r·~ .InJl(bQ' ·~1.:.:·aOlUbl·c;; · .. Cor; OT 

roo 11 y (";~fliR .. :··ºr.i~-~'.~'J?.n-, t!~.- A'frt~.;~~i~·V,f~';?> y 

cs1..Ímnnlo. l1:i~ ·;;;·,~-;;id¿;J,-~lot, lr1.hl'~Ldc..r .• J!:r.o. oíln 

cuund6 r_.'C y (1 eulO.n con~O. Y .. "ol .en_ergt.Zor y 

----<lrott.zcc A, . .,----.n--{1,-o'1t-:-cO.rga.· -,. • ._-i:¡aúv-Cl"rr.o-r,fe--ot 

41.t.lo y ourru~nlr..L O:ítnldad al i.nhlbldc.r···-'a. 6t 

ocur-10.Jo f-1or ATfl y cor9cl~O poeÚ.i.vo.rf16r1L.;.,. 

Tabla 1.1. Linta do los mmtratoG e inh.ibidorcr; de ·la· enzima 

11 '-1\Tl'asa. {ctta~~. 



~.;01lf~1-:1.naCion:l. 1.í:s __ d_~:,_ ~:a, __ .onz.t.!l~"l_ ,)J+ -ÁTPnsa. 
·:e••:····.·.·:·. "··'•'" ·.¡ 

~. -=- :_ '· -~ =--~ =:.~--- =..- " 

Se que durnrite 'ia. activic.iacJ ·:··de• fa 

1 t.:.fl'l'Pasa hay crimbfos' conf~~~,-i~'iof!áÜ~k .~ÍÚc 'sé han ·/~socindo 
enzima 

a su 

funéi_ón cn~~.li ticn C ¿}: ., . ''' < .\ ;( · • < 

Lcrn ;cmnbi~~, eón r6rmaciO;;Ó16;~· 1>Je~t6ri ~Jct)crn8 ·.~· 'tri~lli;~¡, Len el· 

nmt)i,cnt~ df) 1':1 y a cnn1bio~ g;1.' lri\~riCr1fctl.lr.:i'e17ní:~r·ri5;:¡5;C1e F1 

(b"erguson et nl., 1976; !fozlov et fil:, 1975i' Hos¡r1ié'rit: IlJ;'.,x 1975¡ 

Pencfsky y Wariier, l965; Wa~sháw et aL ,196B; Fa~{o~ y. 1fáéker, 

1970) . Suponen que cói1. la :{ra1mlocnci611 'de 11~61bitfüof3< oe drin 

cambios conformaciOnales .de.l."C(6 r: 
Si- se a11nclc 1\1'1'. al · medici de rencclón se cons.id.eia ,que 

·: - ·:, ·. 

huy .cambios confor~macionales ciebidoo 11 l.ignndos 1"1. . Al 
iluminar BC encrgizn ~y_· hay cambios de conformaci61Lde ''la •membrrina. 

l\lJf' : de 

y di! lOll iii:iindoo ele 'imi¿n ••· ( l); 

Hyric y Jai;cn~Jorf (l'JJl, l<JnJ mootraron que lou.á.t:om6~.~e 11~ 
de CF~ __ hacen' un intercambio con tr:Lt:io· en ''un medid· · iluÍn.inado 

dando un crimbi.o. de co11for111ac:iun, _de CF1; dpp~1ÍdLc1;l~.Bc ifiúL · 
Me Carty y 1•aga11 < 1973 J mos traronqllc al Hu.iiin~r- 1:ii.¿iC:oides 

prcL>cncla .dc N-ctilmaleimidn producen uno ml)d.tric1i~lÓnqJ1.'.á':ica 
en 

en 

la subunidad ¡· de CF1 e inhibe la slntesié ele i~n'..';. 'Esto sugiere 

que hay ¡::ru¡)os Sil ele ln subunielacl que °-.C .,tcJ:~~ciondn · con ln 

nctividod-- catall ticn .~l .ncr cxpucBi:On o·, ia·::.-.:;lüZ {f;:-~-?-. ?.>:·-<·- :M-6~foy 
et al. ( 1904) , dcs.cubrnn los gru~o~ Sil y proúo;1~;1; ün'•~eca~:G;.;;J de 

;L1d~ri gEp~~. clBtenÜ · 

reacción para és·tos ( 213) • 

Con el uso de 4::..vJ.nllpiricÍina se halló 
·~ ··"~-' ·- '' '-.,-·''~ _;.:~. 

<Si, 5z, s:i y s.q en la ~\:ib~riiOact"'r?,,....i:Os j~Í·-upbfl""S:í >9~ sic~;r~~cc1oniin -"·· 
con mm ¡;rupos CO()l( t:c.;r:m i;1;1.{~;n, .1011 q\I{~ • /¡n;<~<h!ii< n~ncci<>rinr· r;on 

N-etÚmafoimidas e :i.nhlbir~e _Írrcivci~siblemente: a úi olritesis e 

hidrólü1i8 el~ f\Tl': la /\! unÍ.rnc .. · á los ~rupos si1 cJes~coplan 
fosforilac.ión porque increme11tan lu: pci1·1~1:!nl>I.lJdncJ cJc '100 prot.omm 

que se trnmiportan enzima ¡¡+ "'A'n•asa. Si la 

100 i 11m se . cli~~:inuyc la 

no uon accesfoies a.:· las 

CF: .·.··oxidada, ·· ct~t,An unLtlon.; _;[;~.~-ª~p.;1:an, con 

y Ju~. y éL1 t:i;n11J.a1i J;i ilc;:1~-iu1fiÍ t\·f!•;~;~¡¡. ( 20). 

a través de la 
distancia en trc !:i:i y 51 paoa· de 270 a 

nctivida<l l\Tl'a::>a. Los ¿;rupos. !:h y !.)Z 

cl.ltiotreitol (DTTJ 
---=:_:. 



nt~cle ... ~l::idt-,s. y fc1sfrd;.ci CMat.suokn ~-l!. ·r~l ~··~: i'b-:J(> (7). 

Tarnbión Se han ut.i l 1zt-ido. di ferent;.es ... cc~mPttés.tcas pa1~-~\ .Cé~rnb,íar lci 

C:Qr,fcú·rm-i.Ción de FL y estudi¡:.,r 
~ 

H -A1Pas<•· 

Ry1·ie ·Y J;:,gendorf <1972.) 

intjt.1cick1$' por 

marcado ·en F1. 

luz cc1n ·J-a ··-·~-•n(i_!ln·.-_. __ dfi, __ 

de la 

~I) 

se pueden eÚrnÍn«r- éon 

de la fotofosfod la•=ión 

. ( do1\z'i11L< dio:.> •,I) y> d1sm11~LIY•il <1dicioni,ndo f\t;•P .y f•:.sfot;.o (í;.'¡ 

.. co·n •-:?1 1tt;;i;1. dt"?l ihh1b1dc•r alquiJñdo. ~\-c.1-di:i p_-.N-(CJt~::·-fcí(O'~~-t~i.1)-~.irn~r16_.~ 

r'eni li,ct:·tico Cl~o::lov et. al., 197~~; 'lu9i:izhí1-~sk~ 1 19i8"> y M92
-t- -·-scibre: 

F1 prodllce un c<1mbio itTevers1ble qt1e ne .. disrnir'1uyE:< la ;,.1'.{n(dcid pOi· · 

l\TP P•'<t·o ·:iue impide la inhibic:ién pcq· AvP !Kc•zlov et .h:l.,:;:1975>~~ 

la rn·;;nón .U (6). El 2-·1liNP es el inhitii~jor:· 
<:d·1u1lado y act.1.1a n'!ve1·siblernente en la ;o.nüón ~HPasa e1~· t,-~sEÚ·;~fr,· 

de r;'.·:~~~~il~:; sL1p,•nen, c11.1e el rnel~aneol. <8, lfJf y 6[i-6s ~l~o1·,t11~·: .(22> 

p1·oduc:en C:mnbios confonn~.ciom:les s¡in1·l~t·EÍs ~•"lo~- p1;6dt\8icl9i: - por 

i l urn i nt-tc ión ,Y. Gú.e :-:~·ci;.:-i v·~h_· ~-:.-:- ft,,_-~1\1;J;1 t::i~·-i,~ 

----- --- =~~ .:.-::.~·:. --;~::;,,"".,-.. :~ ,~;>.':« ·: ·:··:;~ 
La 1.n11 01, · de1;r11f11B'íClof" ;i(;r;~vei~\.,ii·1;:, :~c;:,c:tu .. _p;:.t:we la sübuni d~d (J 

de la 1:"¡· a~·~rn",;í1t r~t1dÓ·: la de " '<'. ·: . ·--~ - .. ' 
aurnent.ar :1a·.·conc:ent.1·c1cC6n .Pe Al1P· y dis1riinuyerido c:c·i·, de 

c1.")nc:~n!:1~:1\-:i~~n d·-:! nrr::."'.-· ~3i sn:.bto~·¡~h~rt !,-:\ subunidip:J tJ c:cw1 l,.1CCC1 y he 

ar1.ade C:\Ut'"C•ver-til1a ci;,mbi"a pc•Cci "1~, ·t 1141cir.-r.!'sc1.;:t·1c1;:,, lo que ít-irJica que 

F1 es inducid.:• pc·1· lí:1 uni61'1 de 

:~t f!J .•. • 1 -;ifJ 1 ) ; 

s1.1b1.1n i dad 

<Maf::..suokt:i 

¡ 

1 

1 

1 

1 
1 
1 

:l 

1 



1. 5. !5 

CMl lchell, 1972). 

- . . / ._, 

La tcoriti est~bicc~· <1ue •las ca~<'!nas de .transp~rte ele ele6trone~ 
de bncf~rins~ ~f-t6C.m1Úri~; ~ 2ló~b~ÍnF:to!~ csl:An ncoründnr: ·a lfl 

s.:.ntcs.Ls de /l'{p poruf1 1~~tc11cÚi1'c1ect1·oqulmlco de.protonca: (t.µ11'> 

a través' de la m~mbr~\1~ \:;~,n6d'l1cforii ele energla, (7) > 

1) La ~einbrrina ·cr~1Jdll;tir~· de• c~e~gi a tienb bom.bne: primor.Las 

de í:>roto'ncs''iJlle' s~ acó¡}lall~~{Stiú1r.~1>or•í:c.•·<lc c,tet troh~s· cx&rgonico 

o reaccÍ.on6~ · '"n:i:inax;iás;.;¡1or<} (;:l.'. rnóv .Lmimito :; tri11mmcmbrn'nnl de 

. 2) J,a ·, nie:brani:i.~ticne • bprubns de •. prqtones 

. ;.;',_- .. ~·:;·· <<'·_ -.~-,-:· :· 
~ecumi~rj:as que ae 

acoplan al ;riüvimf.e~ ~# Ob ~rotoncs p~ra l~ sint<'isis _eng~rgónica de 
/\TP. • .•.... , .• •,,· .. ~ 

3) La me~btana tiene una permeabilidad finita de ,protones. 
: . - _,- ;"~ ;_' - -~ i:. ' ' 

,, ) La membrana ti6né trhnslocadoren de aríioiic~ :hciít.:i.ones ( l1) , 
'·,: -

Mil:cl1cll ( 1 IJnJ lüpotét.izn que el t'.1~¡11~ ' se, l'.d;~;h:/)1í1;~n1:6 . Jn 

h:illrolisis de ATI' oin intcrmedinr.icín <le ilHii ri6el"b1n\ ;·~;Ú¡t;;olcv. y· 

SkiJlachev (19'/Li) lo corroboran; ·s~rion611··;quc :·¡.·¡. ~~r):icipa 
,, ~. , . '.': .. -. . . -: ' ' -

elirc<:tnmcmt:c en Ja r,cncrnc.lóri del é>¡,111\· lln ''po1iibl.c ·enqucma ele 

Mi Lch<.!11 . (i 9 /'.J. E1/l,} <·piü"a •Cci=··· ru11C'.toiiuni!'.6nl:p.·.cJQ ·. ltt".Ú'-:'.~TL'<lsá 
durante la si ntcsis ele J\TP, descr.Íbl? Ía ·'i:ra'nsloc'rici6n ele iiucÍeóÚ

dos de ndcnina entre .111 mÍ1trJz'lnft~coi1dr:i.~l y y.L Areh c>tfodór 'de 

la membrnnn i.ntcrnu, n trn'v.}a de lcÍs oJ~1terhoH .de ·pi·otcoHJildoa. 

LOB pro tonen GOll transpoi·tados y. a~umulnclos fuern Ja 
' ,• 

membrana intérno mecÜante lti .. C. ·r. LL y. lucr.6 son nuevamente 

transportados de re¡;rÓso al :interfor a través del sitio catali tico 

la rnatrü~ ~mi tocondr,iill. IÜ /\IJI' y el foofrito están 
·. >_< ·.' :. , · ... ·· 

:ionlzador-; y tieoen:::._~Jos c~rtiifr(.~pCgOti.Yas m.:ú::; que :~1- J\TP. 

rnccanü;mo propucisfo ptH~dón cHforfr l'm1 .~ t¡:ii11'i:floc'ilclorcn · ele 

nuclf~·~l:i<lor:y fo:ofnt:o.,quc. pucd<~11 crcót1rnrel .. nuUporl. o 

2'l 

En el 

adenin 

s.import 



: ··.:·.-: ·.>.; ·r·,· .·'.::·· n-7. 
e t:;ctr·1.co de /\IP /{/\DI-'. t:)'1L __ ~n trc,Ja_ malrb; y el. 1ü.Li.o.__ activo 

de F! 

de 

y 

f1gurn 

i:ii:;uicntc. 



Figura -1. 7. M~<l~io;hipotéti~o '.,de ' Úí ·· .. trn1mloc<1ción vectorfol 

de grupos csr: ·.,' ':i,;;','' < :~ '?'~
0

''•/' -~' ' 

-'- ·, ;.· {: , ·, -~·, .: '';.~::: - , .. ,;_' \->'/'-\ ' , ' ' . "/;~~:-.·-:.-'. '~; :)~'.-> .<-. <>,':, '\:~~-~~ ·";. ; ,~:-·: F· '.\·''_;-_)·<;.'; . ,.,.,._· _v-:;··; _; ,.'.';·::· , , 

mcm¿~¡~zr·~f~f1Ll~~,~~[(~;t~~~~t{~~~Ei~s~;~;i~(~~+t:~::~~;~jt~~~~~~ZSJ~·• •. 1~:. 
_proi:()1)i~s -~ tfn~~~s ·~tl~ ·T~ fuch1_~~fi_hii''~ ·;1i11~.1~b,r~'n}['1i~·1;'ó'1i~;}¿/po,rit1~lndo 
ndicional/ - .•' . ;·.· . . •.' .. -··· 

. l!:~~~~--é¿·renncloºTntacto ··;:üt'üdrdba·: <le}i>;~tél;1\0)s-¿c~~l1eJ-UJ~ (~~iS. un 

potencinl rc<lox. o . ¡w; -l~zl\-~10-~ctúri coi,• otrai~ b~mt)~o •.i:>r:i.riin'riai.i: en 

cl-müimo espncio -¡o·. <lq~i)iich···pilrn· bomtJcilr ··.~rót'ori~s; •··;pero 

·campa rtcn -· cson <lominioo cóh ti~mbns riccÚ11(1ri1;Ii1u · Cfe :¡;rtii:oíi~a -~~uc- aon 

si 

.... . ·.- . - . - .:. : ·. :. . . . -.. . . . . · .. ~ ~- ·-. ~-- _-~ 

m<1nej a<lns por la JI -1\TPiisa ( li[:amicnto de ola bomba.: de prot,ones .y 

Ft). 

Et; te por-: tul mio ndlclonn,L .ÚnpLlcn 111111 pobl.nclón de unl<ladcn de 

acoplamiento IWbI'C_ .la m6mbrar1n, con bombilS pr.imar;ins y BCCUlldriria!ol 

(c~trc zonas billpidicas. sin ellns) independientes que n~ tienen 

el mismo potencial clectroqui mico e in1plde11 el pnso libre "e.le 

protones. La bomba primaria inhibe a la secundarla y viceversa. Se 

-- piclmn .que __ el :t.µ11_'; _qu __ un control nlonL·~rico <I<! ln boml>n prJrn11ri.a 

sobre la sccUnclarin y que el ~µJf;: 1-~cal ac tün como un SÚG tráto - de 

encrgla libre y como Ull interruptor de la bomba GCCUndnrin. 

Y proponen un r-;e¡_:umlo postulado nd.icionóll en el que sug.ieren. 

que el ;_\pll <le l n far; e de membrnnn ni 11 bomhnn r.c 1111 promcdi~ ele 

tiempo y cnpncio lle _ltJs potenciales de una fnr:c homó¡_:cnea. Esto no 

se aplicn n lnn un.idades de acoplamjc11to Gil!! t; i.cncn un t.µ11' local 

y que :·::i.11Leti•·.a11 l\TP. 



I.n numa de .loB protones trnrÚ·1r>ort;ados por las fiu:ics de 

membrana y por las unidades de acoplamiento dan el rango de 

si ntesis <le i\Tl' del orgnnelo y la cantidad de protones 

transportador-; depende de la cantidad ele unidades de acoplamiento y 

ele la re¡;ulación de las bombas por el l\¡.:1( (U). 

1. 54. 6 Sl Uú acU V<) de la e1)z.l nk"l 11' "'.'ATPasa. 

la 

11' .,-1\TPa'sa. ((;'¡ .::.:" ."--
",'-. -~-='.~~ ; .. '~ ~-~-, ~-~:-;}~.--~ ·.-;;:'; 

:·-;,•:;----
':_«_:::.-~· :;ü-~::~·· . -~; 

i\.l~)lllí'í::o'1)':2ii[B_f,:fódtcfcsJ:y nnhidrJdÓa ""<j<ú"é' ~;:;:61ci6 :éf ori: r 6rico .- ríe 

pro toria él f'osloI'Ú OXlgcno, no se '<cono2~ "''~Já·> grt.Ípo --: nm1110:,ci~o 
funciónal'·c3~sal~ pfotC>ndció!l"eri cl'~lt.{J B2t:i.\;C) cie' ia. 1t:..AfPasa 

· .. ·--' ~,;_: -_ -.·\•, ';,, : ._ . .__ .. _, ~\- .. :·.~·'-"- --- - -..._:: 

'( G-): .• ·.-.--.•• '.'-':'---,-.·_: __ -_-_-_--c.·.·-:~'..:c-. --,- '," ., - ·, -, .. _._ :;:L- -~ '· 

IU mcfoi.lnismo dé rca;cl;ir del dcsp1il'i11mJ.e!lto nuC:ie6nüco en _el 

el ácTdo .foSfórico incluye uri 
··:·.' '··-.:: "-.: : . '. 

.in t:érmedi'ario · pentac'ovillen te · que 

tiene "ror~a de bipi.ramide < uetry; i9o'j); 
estructura con tres cllfoccs de fósfató' én 

ccunLor.i.alcul y ·don c1ünc:;mj - n~j.fl.lcti 

(ver la flg~~n 1.U). 

·.-,---,--~¡¡' 

~ur.01EllT•"~ }J 
UNr.~NM~C~ >( 
l\HP1'Nr • 
.'Ji!lllE.I\[· 
(llrtA!lrt -

lludson, 1965)'. 

un plilno 

( !Jllll Li Lu LOH :. 

.•. ¡11 
. '. ·,. 
·a-di 

V tl¿ S1.1,1-<:>-:-; 0•.:;l(•.1>-;-·~ ,· y .. Jt f:!A> l.o. , rríod~ .. to· ~ d~ 
Í~H"lt,."'.\1~•n•'l'"''-··H'-lt:' d.:i- 1!'\ 11 -,\TP<.t".1(1 prop•.HH"IC:• P'~·r J(O:O:\ vV y Ski~loch&V. 
r~t""r1Lro_ ._h.,I _("'.•,1•,dro r..a nnl i.r.;;t i:in lt-:.•n .i ,,;,\ biJkir--"'~l d'f• 

,\Tl1nSi:"l. 
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·r-Jijur:i l_, o,, Intermediario 

forma de_bipiráinldc: 

- - -.. , ,, 
LLI conversi6n de la pirámide en produ'ótoG 

cuando uno•o dós-·süstituton nxi.n.len E1on remo;,ldon'. Los. :1tií~tftu~6s 
;n.:ialbn unfdor-i a ro:1fal:u noxi ro ton r:.cJ.l.mei1tc.•- Cu~ridO l{ny.:1, de loe 

!:.) sustitui:ci's en el átomo de fosrnto de un ln~~rm~~iar:Í.~ s~ prodÜce 

una pb~udor6tnci61~. Esto es, que dos sustitutos. de la .posJ.ción 

c:icÍrntor.i:ni _cnmliinn ele 11os.ició11 con dos ,uutl.tutolJ cfo J.n 'por;lci•'...n 

axiai. 

Korman et nl. , ( 1971; t973, i97ú <ipl.ica~on éste principfo a la 

hidr6Úriiri qd,ll1'l' ~11ja X·n>tisn/mitocÓnclx:inl. _ -• Ú-- __ - ___ _ 
Sp¡_:t'.ill t<órmim J.ornn~clÓ1~ A'fl!~n~ ti~ .l~•iGl; _;con \¡{ iicélóí) ---del 

agua sblJre: el'. i:'o!,¿f;c{ ~; _prcif'Snndo_ del : Í\fp ''y'. f g_rfü~--JJa·;~i~Írtúlli~c. 
; ·; ·, - :.;->~::J.~~: <..'·¡~ ' 

,-'.;_. ''·<··: . --
lliiy ctoú• erimÚi~s -para l'Ormnr el. c.ln~e;;~~~Uia;~{()i ri6;i~¡¡cb'Ílnlcí'ít:c, 

·----~-.--,·,_·.· _____ .. ,. ___ ·:_~,,:. ·. • -·-=óc.':-~ ,.· .... \~E~--.,z~~:~:;;_;~ ~-:~- ·,'.:, 
l) JU ngua p11~d6: ser ;·cm6vüia ele -In' 1ibaf bi,;,h %~.i~\'? form;ndo 

l\TP-1120 y l~dgo' ~e~ertfri-)~ a su éstndo ''or:i.gi11~l; : 

'./.) ::;¡_ ne rcmw.~va el r~ÍúL~ ~Ü fósl'c)flcii;no1)J.1;fi, - (·-0~/\úfi)' clb la 

posición hxinI 'Úe- ior~a ADP~: Piy e.lin t.Ó~n;6~i~r.i.01;cir1t~co~alent:e 
puede ro tr11: rormnndo únn b.i.pi r:..mldc con 111I6v~~ llloléc1Üm1 de 'nr:un 

· .... _:.:--.. ,,:.·-. '·. . 
cm la punición nxin.l. _·1.n reuioc.Ú'.>rí d6_ ;11:11n (Je J.11 nueva blplr:.mJ<Jc 

se acompa11n de la-:J::ormac.+6r1'~ctc_/\'l'P :c.•E:L.:r1111r;o _ _S)('! ps_eudorotac.L_6n - en 

el sitio ne tivo ele .la n '::.¡\r(ii-isn c11 pro¡>orclonal nl a¡::ua c¡uc 

desaparece de lu bipir~~icte.; Ln pseudorotaclón en _c.l si fío activo 

c1c 1": p11ócle ucr unmln p¿ra -T'mlucfr_ la cmcr¡_:l n. ele_ acU.\Tación ele._ la 

reacción de n 1 n ten in de :;l\TP. 

Los cambios de po!üclón de ·sur-; ti Lutos del 

unll rn~cudorol:acl.1..:>n · cr·1.tnr~· ·;:l(;:om'pt\1~p~ton de 

del sit.í.o nct:ivo de .lri 11~-ATl'al'ln. -

:u 

c:nJllbiOs 

.éfocifat'ó ••por 



!";) i·1:nporlm1b.len ·de la un.ión <lcl re::jduo fonfonclcnot::irlil (.én:.,'f,lJI'), 

que se da una pseudorotaci6n como ret;ul tado de la translocacióii 

del rcsic!Uo fosfoaclcnosina de una n:¡;.ión u otrn (ver· f.ír,ura LB). 

y que cnda área clel sitio activo tendr.i difere.nte afiÍ1idi.Íd por 

el residuo fosroadenoslna. La rer,ión de. unión del residuo 

fonfoa<lenon.lnn en .ln pou.iciún ec:uat:ori.n.l (V<!r fl¡~urn i..o)·, rc¡:l.r~n 

11) es firme, es especlflca y tiene afinidad pqr éste: 

¡.;1 ADI' en el s.Lt:io activo.de Fl inli.ibe la cat!:.lfnÚ{ micntrns 

que ln union con ATl' en-eLminmo dn Jup,ar a un comi>lcjo_productivo 

_un 
·, ·' " 

intermediario incapaz de prodllcir ADP y po:,, · (ver Ü gu;a: 1 :a J.,. JU 

comp l nj o en~: i. m~···n~1n _t·r~a_t;.~ uc Jl ~e~-~.~~t·:,:~--: =~;~-lf~iiil~ "(~;:)'~----1\.f(~·" :, n.e ~:=:_"!líiid- -;· n ~~ ·1n >-
- ___ --_-,_.,_ ,,_--,'::;::.:,- ---,¿.-·_:.:,_ 

rc¡;.i.~n 1 l . · · - -- -· - - - - · -- ·----·e· ~~·>-•-

La pscudoro1:acion de las doi~ Te~iorlcs en >él -'~:i.t:¡~ ·cat~1it.i.co 
pueden reduc-1.r ln enerÍ~!.a de rict:i~~~i6n ~~ l~a ~ir-ltcisÍi:· ele >J'l·rP. El 

rango de J.'mirorlladt.'.incdc AlJl' se púódc ::_bici,'.,~; ~:J. :. rélnovcr 

r_\pidnmente el ap,ua de. la posición axial dt~ la bipirAmidc (ver 

figura 1.U}. 

Si hay bajo rango de remoción de agua de la posición ax;ial de 

la llip.i.r.\mi<lc 1 so limitn el proccrw de nlntcniB dc'.llTP. IU .. rnnr.o 

ele hid l"•.~J .i.:; i.B dü ·ATl' puede .l. Jrn i_ t.n rnc 

M¡/'-Al'l' del agua al sitio activo de 

aurovcr tirin r:e una a ln rer:i ón 'r y .U y 

por ln --Í;ra1ú1J.ocnci•.'.>11 
. :- .. -_- - - --

F· l!:s ~rob~¿j:e 
civltc que r:c 

que 

forme 

incremente -- co-m[i1cjo improdÍJc tivO de /\TP en: _J_a 

reacción de la tÍTPasa ( Webb •. 1'.lú3) . ,.·_.-..... ,.·;· 

',c., ; - ··,.'>-. '\'.·~-~ ~:~· .. 

de 

la 

un 

la 

Concluyendo s_e {>iensa que hay· c:los ret:ioncs en el·· sitio activo 

de .mitoéondri.nl ·que J.11 t;eraccio1w11 
. _ .. ::··:.,. 
con tlifoof'oaclcnoBinn 

, ;., ·. . . " ~ ', ~··. 

{ -0-ADI;) , :-1.n -ncloorc;ión Cll IÜ nJtlo a·c tlvo pn~:m i te -.ln [ormnc.i6n de 

un complej.o enz:f.m;i-mmtrnto producU.vo ,:en<' la región o un 

complejo imp~oductivo en lit región JI.. I.n unión de ADP en la 

región 11 da un complejo crrnimii-inhi l>.i.dor. 1'1 mecanismo de 

inhib:i ci;:,11 con l\DI' !H~ explicn - por. una~" :.HÍbr_csn.r:g" de AD!' en 

comp.::ir.:lc.Í.(·n con el. ATl'-0-/\Dl'. En unn rci¡;i.•.'.·n po.1.ar ne une el 



fo:;fato (~ de.L /\TI' (en .ln rc¡;lón·. U) y el fosfato y ·de ·1o~J 

nucleótidos trifosfu to ocupa. la regi"ón. I. Las carga.s. del .. .;t"~si.duo 

de fosfato, del /\DP y de los· · residuÓs r ·dé iós .núcle6t:ldos 

trifosfato hacen imposiblf! la unión sir~l.l.tl:1.ne·a d:{ ~op' 
'-•:;,; 

;;--·': ni ti o <ic tivo ele F:. 

_.-_.e 

El Mg'" AL>P en el siti6 activo i~hÍG:i6:ioi;;\ la 

nctividad /\TPatrn (l<ozlov et al., l<J75, :Í.Ú77J'.·Ln,abbo;ci6h de /\DP ·--- :.-.·.· ' ·' 

en 1111 sit:io di rcrcnte nl .:.ui.tio nct;Jv~· no nfectn ..l.a · hfclr.Ól.11~.is de 

/\TP de F!. llammes y llilborn ( 1973) ·· dcmohtraron qiJe el' ADP eEJ 

adsorbido fuern del sitio catalltibo en forma .libre y ~n torrna d~ 
. . 

sal cJc magmwio. Suponen que ll¡¡y una regulacl61! alos tórica de la 

ac l:i vi dad l\TPasn. No ne ha probaclo expcr.i m<:o:ntn Lmcn t:ó { l <) 1 / ). ; 

~;11pone11 que Ja ndcíorc:ión dó '/\DI' .. y ·¡'O-! a- f11cl'n dei allí.o 

catall tico es el. primer .pnso ·~e l~··ren~~ión /\TI' sll)tetnzn y que la 

translOcación de ADP y 1:,9~n-;·J~t' e~terior al FJfÜ:o cai:aÜticCI< fo.rma 
el /\TI'. 

-__ --- -

Otros ercCii que hriy dos· :Útio~ 'de ur;:ión' p~ra nucl~ótidos, uno 

de alta afinidad (Kd:= 10'"
7

.M)',· y. otro de baja ai"inidad {1<d:::: 

10-~ Hl. Dm1tro del uiUo.dc altn .nfjnidµd un' oiti.o cntnl! U.co. ele 

al ta uf inidnd (l<a de :w 11 70pl1 o menos) y un ~;i tlo ca tali tico de 

baja afinidad (l<a de O.'.l.1mM). Los Bitios ele uni6n de· nucleótidos 

disocian 1111clcótidos en dos rnnr:oo: 1111<> r.~piclo ele! tiempo medio 

mucho menor 11 un m.l.nuto, y 11110 Jc11to de tlcmpo medlo de 

apróximndnmcnte un minuto y se nsumc que hay un sitio de 

inLc1~cari1lüo por 111L,p111· .. de. nub1mlcJ¡1dc11 ~JI.. l•:I nltlo cn_t;ntl t:l.c;o. ele. 

al ta afinidad hidro.liza /\TP, GTI' o .CTP y tlcnc mucha afinidad por 

el /\TP. Ln unión del nucle6tido al nit.io regulador (de unión de 

nuclel.'.itidos) .es tl muln la hidrólisis en el sitio ca tnlitlco l { 7 l . 

Algunos .mÍtorcs ,encucn tran, bnsmJos en la clcpendencin de pll de 

la l<rn de la activÚlad ATl'asa en premmc.iu de Mg
2

' -/\TI' y en la l<l 

para Mg
2

'..:f\D! ', que hay un r:rupo carb<1xi l en el si. U o actj vo que 

p:1rt:icip;i en ln un:¡,:,¡¡ ckÜ complejo m1cle<'.·t:.ido··M1: (Mr~telr.ky, t<J//.J . 

. '.J:J 



l'edm·i;en; Q_J;: f!l.. ( 19"/l't) , i\dolfr1cn y. Mondr.Í.an~kia ( Í973) encúentrari 

que la .ar inidad del complejo metal-1\TP n · la · .. eriZima . depende .del 

radio del ion de un metal dival.cnte, rn.fo que de la polar:tza.CiÓn de 
los campos rnagn&ticoa del metal (6). 

!.cm complcJoo M1:
2
'-/\TP, Mri2'-i\TI', Fe

2
'.:.:i\TÍ' y ·.coz•_::X'.ITt°· 06~ 'ínúy 

hidrolü:adon por Ft. con Cá~~ -1\TP C!!l mc~uor pqr , th11ci; . ·~f; '\.,{~jy 
mayor (l'cdersen 1975) .. Esto se espera si el gfupo ca:f.boxfl<:)' esta. 

---.-·/. -·.--

ligado a un· metal divolcnte en el. nit:io catillltico:: .. ·:<"·;-. 
'· . ~ --~: 

!:ic~ hallo que un mol de Fl contjenc un mol cú~' n.Í.tfbl1: den alta 
afinidad a fosfnto (Pcnefsky, 191/; l<anohnra y Pbn~t'~k'y', ;l.9ihJ.:'•La· 

ui1fon a Ft rcquicr<~ de catiollen di.vaknter: .y e~1 :f~11;Yi/ci~ boi'-·,:),m~' y 
..:.·; ,,.::; . .,:,p,, ___ .. , __ 

--~: . ·:'.!!-~º.:··.:'..: ~·· 
- ·,: ~!~~- ~~e'.'.; . --; , -

AMi'I'Nl~ (i' )'. . 
:. --~:~- -- - -

.•. ~ ~ .· :~ . ·t~ ... ·~" . 'Cé;~· :.~,; ;é: 
il ;'5, 7/~ t·fec<1i'1.is1110 d6 la .;;,zlm.a '.11':-x1'f'¿}s,; ¡:í;:il;a: l?~· '~.! ~llúsi s 

hldrÓJlsis lk> ATP CKozJ..ov y Skulachov'. l.:~)!E¿;' ,. ~:2t~ ~:"': '2 \\' 
e 

Como se vió en lil hTpót~ci~s de 1t6riti~11'7cr>Jn~~ tt~F~~ :'página 30) 

se pJennil qúc hay dor> sido~ ~ct:vb~ en !J).¡: Fi ''~c;t·• cJoroplasLo: 

el sitio ilC ti VO no cél taÜ l:ico ( ci) y~ el ',srn16{ ód 1:1\fo ca tall tico 

( :i) • 1-:1 ni. I: i o (? t: íéil,; tÍoVi r~ef:iorírw; . 1 '¡) ri!hi.;:,11 ?~ ( Rl) ·.y 

l.l (IUl) .<) nitlo cnti1Htici> [f (c.l().(v~;r t11{1ira'1.~). 

~~~ 

r-c:1B,1\Dr·MG 
:J/o 



F1v<Jra_1.n. Esqt1cmn ele! nitlo ele unióno activ_o de .lé1 Fi :pará 

cloropln!-:to modl ficaela ele la de mi Locon<lriadada por 

Skulachev (6). Contiene dos lÜtios activos el catal1 tico 

no catn.1.1 tico (<~ l El en tall tico con clon rc1:·i.onc~l1, 111 Hl y 

frente a los foufol! p.Ldos de Ja mcrnbrnna ext:ernn 

l<ozlov 

( (3) y 

lil HÚ 
y el 

ca ta.11 tico frente? n lil rnge ricuor::n ck!l es trómn ~ EB te .·~oq~J~~il · es 

represen tnci<..~n _condcrirrndn del que ne reprcncr1t:a 

p.,'.íg. 3"7). 

p}.e11nn q\.Jc Jos suu tratos fciororLliHlotl' 
'.~, - - ' -- . ,_ ·. - :,--:_ ·- ·'· 

y 

eJ. 

de 

dos o llli.s- f;_i ti.os d~ unión de - nucleóticlos · situados a- diferentes 
••. I ,, 

disti:üíci.as. Koziov ( 1<J75) sugiere que hay llllil" t:rnn~.Loc11ción de 

1\Tl:i, /\ÚP '/ fouf~to en F1 entre ·dos siU.ós. activos de uni:'.::n (ú). F.l 

sitfoncd.vo cnt:;1.ULico entn inmcrno <.~11_J11m~~n1brn11;r de-cnra-·n ·1ori 

fosfo.11 piclon (en e.L nil:i.o nctivo o ¡i); íü ::ltio actl.vo uo 

catall ti.co- (<;,¡ cr:tn frente a ln fatJe ·acírn:>•L En IJnó de .ion cstado'o 

conf9rmuc:io11;ücs de lil 1'! oe hnllnn- COil!O_. se describí.:'.:: nrri.ba ·y: 'cel 

nnU.port /\Tl'/(/\Lll' + l'O~) entre lou dou>ni"Uou acti.vóu ti-cfric· un· 

car~~ctcr clcc trog·-~~n.i.co. ·: .. -. >-

S{~ o!Jocrv:-i que el erecto de• CilI:-cr:br1 l:dfJ Buo {;¡.;)tos e ' :{,;\118.i.d~f¿;_ 
puede explica roe con éste mec~~i~mo -. C~óf 1·;;;11Zi.a~rg~·. '. . punto 

l . 1,. :1.?.. p."1¡;.i llil ~! t ) . •.:, 

Se ha .i.nvo.lucrac.lo ;ll tii tío Íl<; tillo en ~Úllti.io :6oí1'7J:;l.'. hidrÓlí.iii.H 

de /\TP y al ::ütlo no catnlltico Cé;J ~ Ú úl'ü6r1~cl:g ·Xoi~.<>ií<ozlov y 

Konm;enko, 1<J7!.i; Pcderscn Q\;. fil:·, 197/1) . i·.··~·~;_ .,· >~/ __ --- ·, ~ 
El meca u i:.·;mo de .la ne ti vi dad pnn1 cJ.orop.laclo, 

.'. .. ,· 

mod.i.r icndo del dado p;H"a m:i tocondria por !(ozl.ov y Skii.i.nchev ( 6) , 

se inici:i con J,, c~xpuJnJón del. /\Tl';..M¡: · dÚI . ni t.io. acl.l.vo 

catalltico- (c•l tver r1i:ura L10; - (All~ - c;¡¡-·cr··ait:ío .. ·actlvo 
cat:alltico (n), yn sin /\TP, se unen l\DP, ronrato y 

proceden tc~u <loJ cr: t r01na del c1oropJan to ( l.on que U.e11en '• 

negativas netas) a .r, grupos ligando HN!l3' de.l sitio acti.vo o (el 

que tiene nhor;i c1tntro cnrg1rn po:ütiviln), por efecto .de un. 

potcnclnl el.ce troc"•r¡j co, que dr!pcndc del potcnclaJ. de membrarla. La 

c<1r¡;a net:,, de.l comp-1.f~jo en cero [ft¡:.1.1.0 (l.l)J. 

En c~l. :.~lLió caLaJ!.t:icá se une:. M1_:
71

-J\Tl 1 (con~ cargaG r_1egaliv_a(;) 

a :-~ :;r~upo:~ Jj1::H1do l-:Nll:1+ J,il car¿;.-1 11ctc~ del ~o:npl_r!j()_ .. _r:-e·_cero~ 



La uni,>n .del. .j1ÜV~·l;i:,11¡; se 

ccunci,'>i-r'[\•cr-fl¡1' 1é.ltJ; -(B)): 
~ .. ,. -' .. - ·,?·.: .. : '. 

. z.. - :\1:~ .. ~~:-.·::', ___ ·;~:.·;: ... ~:·· :. <>-~- ~';-' . ' 
Mr: •·¡\lJP\ .•F'.OJ,(111 '!lNll: i ~--.,.-:-----;--• 

ri. e,_ ~ ·~i·trp,· ~~:i~.:-·~~1·~t{lt¿~~~L· ···:."7"'- -. 

'1, l!Nlf~ 1 ~ .. :. 

; : '\;·, ··<;:.::(; . ):;(~· :'.·_·:::: -~-~ •')": .. 

l;ei1¡1;;,~,M\o'S ;{{1: ic)li l'1~flvo1i ,., y O ¡:irní1 q1i~!<.li!rnlo fni1ÍL<.!. a fn~nte 
( fi g,). io,Y(c)Jy 'ne';'-trannJ.ocan entre ellos sus complejos l ver 

fig.1 .. i~.>,YLrr 

----~·~::; _____ ._ .. _· ---· ---
2... ;. :·.·.-- _,. . . .. l) 

( Mg ·: · J\DI' · l'O·• + 1, HNll3 J n. c. ~· 
2+ -.... - '·.. + 2 .. 

I Mt: · J\TI' · ~\ HNHJ J c. u .. --------
;··z+ ~ 2 .. 

-------~- Mg 'J\TP· 11 HNll;: J n. c. 
. . 2.. -:.. n- .. n- + 2-

+ lMg_ ___ ·flD,P, · i'O! · 2 HlfüJ J c.!! 

·=--- --;,,:-"~;-;_,º-'-'"" 

J.n rcncc i,óil _con ti ntin COI)' .. J.¡)' tr;ÚmJocnci·::;i¡ 'de1 ·11op <la .ln re¡: i .~,f} 
- - - -· . ·;- .. ~-~- - .·. : .. , . -~ . ,· . ' -

11 a l<:l' reglón ·1 cm. C!.l .si.tic cat~ll tico, :mgún la reacción [ver 

______ (U.1 
·z+ , ·n.:.. ·, 9- -. · -. ; ....... 2..:.:,.- , : 

lMg. ·A.Ol>' :'l'04. ,:¿ •HN!l3:j c;II <-------------
OI' 

_;,. __ ;.._,:.~..C-,--,--·• [ Mg2 • 'ADPh-, P0·.'1- · •:1. 
- ' ' . ~ -' 

+ 2-
HNl b J c. r 

d.;l 
-- ~,- .-" - ' 

,: .'· ' -'.' .. __ :--:·: ., ·_ 

Luego se t'orrnii un 'i_nÜfrmediario pentncovafent'e J\TP-llzO que oc 
.'.'~·:"·: ··.~ '_·-;:, .'. "<: · .. -.<:.: ';/: '';··.. :·:< .. " :' ·: ·,:,·· .. ·. , -' 

fo1·1n.'l con. :l.11: de- u11 ·:U.i:n11do'Nl1:1 y.·un-oxlr:cno del rndiGnl ror.fnto 

--- cil rn:;;cf;iófi~:icad (3,:J~61ic111'-ia;.iren¿c;~l'i:in:c_L~<?I' .E1g.1. l(). (E) l : 

,,. .. }~. . ;~ >e • t:'2f: <i · ·- ·· < 
[M¡; · ·J\Tl.'. "•l"04·-''.'2'HNllJ\·J_c .. 1 .. <·---,_-:-----, 

·: .... ~.; ·>·.;(·--~·;;.<.:'"::·_·;.¡_'~ ··.:· :< ··,·.~ ;-. :::·, .. :-_·_.';:.. -ó- -

-------~ [Mg ")\TI~ '.1120'..2 HNllZ J c ... I 
•>. . . '· . . :~.... ": . ' -

~;<~ cnE~tÚ'.u7.nn •.to1.; foll 1:n ton d<! (l y r cle.L llTP-11::0 al remover n.l 

difos rém4clbót'id<J CO-:-/\IJL ') que pnsa de la posición axial a la 

CCUiltoriril del -intcrrn<-xJiario pcntacovnJ.cll te, Según liÍ TT~ilCCión: 



2.. 3 - +--. ¡) 2 ... !] ·-- ' + o 
[Mg •J\Tl' ·1Go·2 HNH~ Jc.ll {----------· (!1g .J\'J'l' ·2 Htfü:-]c.H~:1110. 

Se continua con u11n ro tnción de Jo!:~ f-1 i. t: i.o!1 üc ti voB et y () hncia 

.l.i1tlo,; opuc:-: t.on y :'<~ da llllil il i.:1m.i nuc i ·"ri <k~ 1.. - grnd icn t:c clcl cnmpo 

cl·~ctri.,:o lrnnrn:iembrnnal l.fl¡:.1.JU, (F)J. El cornpJ.ejo (pónitivc,) 

e~> translocado en dirección del compar·tirnicnto negativo. del 

c:::;t:r·o::1n y el compJ.<!:ÍO :_:¡j n cnrf!él c~n di rcccj l'.tn opu<:!~t"ta.~ 

En c.L ~;lt.io nctivo cal:nl~tic:o .loe en1poa HHllz"' non prt1to11adoa 

por ionc!'; 11· \JUC ne trilnport.1n deml<? c.1 int~rior, por el cunal 

senc·i t: i vo n DCCD o por pro tont.".)foron, 11r~gf1n l.n rcflccJ.1~.n: 

[Mg·'.•.,¡n•' -~! HNll1'j"r.111:!ll. (-------t !Mrt·/\Tl;·•-.2 H!llP 

compur~~~l.o qtl(! c-~!~ f~lr~ctt·oru~utro y n<?" np~cvc .·J~:;~-~"11(:~·,, 

lli_drof·>l'd.c::i y-"c:~t.\ li!;lo pnr~ injc·iar un nuevo c)lcl-q.: 

1u r Me"·· r,T1" '• w:11~· '" r .. c. Be ctülr:<~ 1ia6ii:~rl, a'~tr'._qmn" ":/º 1a 
Ge protuy0 J i.b<~r;·,ndo al 

tMe'' · r.n•' · · ,1, 1rn11..:1·".,. c.:. 

ATP: 

<--------> M¡;"° 1 l\TI;' ~ + I'• l{N1t:!
1
J fu: 

·F.1 

El aicuicntc ciclo en la 01nteeia <le /\TP se iniciil con la 

incorpornci:":ll de /\DI'. foefal:o y Mg"' !.ver J.a fig11ri1 1.10, (A)]. 

~"''!'~~ 
,"--¡ 1 /·~----~· 

o< 

---------

_r----~-----w-·~---- ----........ 
~i I 



del de 

._;·-~{/·: 
·-··· ,·'·:· ';..' ~j/~:-

1 .. i"I Jiidr·'.·Usü; cJ6 A'.l'l' p11cde ~c~'cc.i\)nÓ.s ,·¿or1 ra 

<f i f'r~r<>rw i rí que cn.· l ll ··rP.r: i <-~11·· r't. dc~rÚ: <JÍJc pnti')i;¡'\\;;,h: ~f Xfr~ .. ~i,Jr'~n l:c 

.l n tü ntcs.i.s no partidpa dlreci~,~~!ui:6 <~íl ii:í>hicli~ólfciis:;}i.nc.i.uso r-:c 

Lh:-; f··nE'C<: f(nJ-Cfr-; 1~n rn ~ 1nB-·-CJ nuburd dndon eó_ tHir~~-~f{I~ ,>~~'.~-~~·.';~il\,~~-1:.(?;-_~-=- -(._Vt:.~,r 

f.J.¡:urn· l .·JJ). En'Jii'ót~p~~ 1 l<t ;ibric;rdi.~·r·1~ de. l\Df' y 'f'O:i:fntó eri •:'' 

puede ser kiñH1l t::nc.n ;i Ja formacj6n de /\TI' en (Ji( 

En.la <·!l'.apa 2 lwy rotación s.imult:ú1mi d~co. [Ji·. ca. y ()1. 

E,I. aceptar del. fo::faLo r.11~lHl.i.do m: nl l\IJI' del mcd.i.ó y no el. 

C[>t:rccllament:c J.i.eado n .CFi. Con· carcnci.a de fos[;Jt:o cJ. l\IJP forma 

11n complejo po:>i tivo c;o11 Jo:: JJg1111cfcm HNll·•'" del. r:il:.io no 

cilttLI 1 t·i.co (c1J /\J. cnergi.zilr el tllncoídc c~l comp.lcjo /\Df"/ifHfl!3 con. 

c.1rf:i'1 pnr;i t: i va <~n (re) e:::: -Q)((>iJltfrido y nn dr~~1pJ ;1~:ü hil<:i a Ja fanc-

acuoun con Cilr'P.il ung,1ti.va y Be J.Jber-;1 cou rn.'.n r:1pid,~% n.J /\IJI 1 

cctrcchnmcnte 1.i.cailo ar nitio ~. q~e J.a tranntocación de fonfnto 

clcl si li.o [3 11.l ni U o_ 110 _Cil t;al.1 tfco -(oc l . 

:m 



r.ro1:r:1 1.11. CO!l 

KozltN y SkuJ.achev(19Fl) (úJ. 

1. 5 .. 7. ;::!. C:uuLd.os d1~., l.O!"'; 1:ü111pc...H1n1:il1::io~ d•~ Jo~ pr(Jt.t?o1_.1 pldo5 Uo 

.l :i •"I'~' l 110' 11+ -ATP:-.-;:i. 

Los cambios conformucioÍlales ele la CJ•'t inclu~en la~ rotación de 

J.os sitio~1 activos e'< y O y f'Or cnmbim1 de lar· r.iüsición de loa 

compcme11t:ct1 11.idror..:..1>.icon ele .10:1 pr·otnoJJ plcJolJ.. cJc lo c1«. · 

En un;1, .1 o:·:i compotK!_n tc:..·1 

:~11!mn.i<ladcs <ie .ln CV1;v .! m1 l!Jclr•:°fl-J_ic_~ff_ (Jrúi.Lrb (_!Í")_ ](>11 J:lóbu I or: -.<In 

l.:i Cl,.t; cor1forrniiciór1 que h;icc afi.n a ).a (;¡.{ ;º ~ l~s lipidos y la 

t.ic:ndc~ n num<~ri~ir en ln rncJmbrnnil Lvnr.Ltr;Lira J.!2, (l\)J • 

. . ·~····.··~ 
~~~. )··· .. ·.<)·······.············· 

·-~···· .· -!---

...•••• -. •lm•~ •• -. < •. ·.- •. -· •. •.-.•.. _- ... ·.·• 

F!t,Jlu.;:l" .1<.) 2..~::::··}:~qú'Qm;:Í: tef1t;Ú; ·¡ Vo _qtH~ reprc::1en tn .l;1 ··:truncreir~n de 
•¡º••' '-· ' 

l u CF1 en 'ln mcmlll'ilflil del l i 1 ilCOÍdP.. Modificado para 

c.loropl.0sto d<il cJ;.1clo para m.iloco11d1·i;, ele Ko;:Jov y t;lrnJachev (1977) 

(G). 

: l') 



protnc.ié·n ['f~.r: ... L.I~!. (ll)J. La ·tran,:ici:'.:n d" J;1 GF: en Jnmr.rnj'..'.;n o 

protuci6n puede ser nfccta~Ja por.el .flo.tcnc:i.nl eléctri.co (t.y1), el 

cambio de pi! (.:.\pll), J.n concentraci·~n de l\TP, ADP y fm;fnto. 

Ln gencrnción de.I. '\¡.111' por J.a 11' -1\Tl"nBa tr'illlH F i ere cnrp,il del 

Jumen tilacoidal a In mmnln·.ann y {J(: nhl n 

( l'J /'.J) d<:mon t: r;1 ron J.11 J'ormncJ,;ri de 

cnnalet> ihnico~• ( poron) que no sclcccionnri ionc:> en bñctcrias. 

Estpdicnlw, ~~.!~ {11.. ( J 'JI(}) dcucr.i b.icron la concluctanc.i.a dn pro tonen 

inducida o.-n F1 y en .Ion cn.r:on tnnncJouador: no ne demo:.;tr1:i .In 

r,cncrnción tic un Ll¡.1ll"t1cbüto o lil hidri.:>.L.i.ni.s de /\TI'; fü> posi.ble unn 

abertura como arü.1.lo de protelnn en la hJci.lPi) como poro pcrrncnbJc 

a j.onc!:;. La couduc1:,~111cia dcY iones 11'.··- ·en Ff. pÚede>scr rc~ul t.ndo de 

L1 trannfcrencLi de nucl.eóLldon Ji¡:;idor: prolonatlrm enl:r·e (.!l ci.Lio 

cntnl1tico y el no 

Exü~t:cn (6) do!1 

po1· · J.n 11''.-J\Tl'nn;1: 

1) Que J.on proteo.U pi.dos dü:minuyen. lc1 · 

parn .ln t:r::u1nfcrenc.i.n de protonen. 

2 J Y que Jo~; prot.coll pJdou faci Ji. t:nn. la trnm:fcrcnc)e;:i 'de iones 

1 (a Ja b i.cnpa a cJcrt:a prof11ml.i.dnd. ¡.; 1 caco mitrenio cu que ne 

lr<11mporten prot:orw:: a travc,n. de LocJ¡¡ J.a mcmbrnha ·y Vi ente I\icrn 

de la acci..'.·n d<) l c;:impo el.? e trico trannmcmbrniin l (que en contrar i.o· 

al :-i.i:·:tcma propm!nto por Wrn;t:erliorr, r.J. nJ .. 

~!~>) • 

( 1 <Jf)I, ) • 

En un cr-¡qucrnn r.iocJ.iflcado, par'.1 el Lranuporte .. de iones_.IJ~_yo_r la 

c1•: <11frf111Ui .r;1 act:iv·idnd.l\TJ';:u;a,- parn (!l c.l<H«ipl.anLo a rmrUr <l«.I. 

dado para m.i tocondrj a por J<ozlov . y Skulncliov (19Tl) . ( ú) la 

mcmb1·nr1a er> t..\ c11J¡.i <!r l:il de J 11<Jo n .!mio por cnrgnda 

con 1 i ¡;ndon 
;¡- :1- 2+ 2-

(ldJI' ·.ol • · 1,11g ) 

nwvI .. '.ndo:::c clo.l :;i tio cntü.ll lico nl no cnt."111 t:ico. La 11.i.dróU.cis de 

i\TP en el :;it.1.o c;11.iill t.ieo formn <ini.<>ll'~'' /\DI' y fo::fi1LO (td)P
3
-· y 

O!'~ ) . El /\DI' y el foufi11.0 pi1n<tn nl ::j \ ío no catalitlco y non 

1,() 



E!~o impl.icn q1H~ .lo:; prot.eoltp.ido_:; y Jn J1rote1ua !"";(!fH~JbJe 

( fl g .1.1'.3, t.) n DCCD formnn un canal pcrn;Lrndo por iones !·!' o los 

ilCi1rrcan. EL IJCCD t:npa el prot:on,~·foro jrnpidicnclo el :intcrcnmbio de 

.Los .1 onr!!> 11' r!11 t re e l. n"i U.o ca t.all l. i co y (!l .111 l.cri <>r' <ll nm i 11uyendo 

.l."l ~~~nt.csi~:; ele! -ATP ncoplndn n rotontntc~ni.n y,, ln h.idré.tJs.i.c del 

mürn10 por efecto de lon dc1>ncop.ln<lorr;1} (ver ln ft¡;ura l. .13). 

F1!]<n-a 1. 13. Esqucmn modificado para cloroplns to, 

mi. t.ocondri a d.1do por l<o;d (iv · -y- sk11J ;-H.:hev ( l 'J/7) '(U)' 

del de 

,.pnrn ·et 

func.i.onnm.i en to de la 
1·,. - .,·-' 

IL,;.l\l'Pas:a .Ja'. 

l'l=protcol 1 pi.don. /\,,prol:cl rú1 ··i:;eri6.ib~e 1i: btclJ ' (ver ii;:~'ic16iie:1.;nc-;-6r1 el 
·-··-;:'r.;- \;;-

te>: to). ·,":1 ''.':(. :.-·-' -::·::, '..'/ 

-·- ---- -- __ :;~ ~~ ;¿~:·_-~-~~~~:;~~~:L~~-- ,CÓ¿_-°'7'·_~;~~ ';~=,,'- _::;;:~~-"o-~;_- ~~~~~~-.. :.~ ¿,,--~~~~----"-~-~ -.~~~:__ ____ ~ 
r:óLrc 

l.'1obrc 

Jü modelo expuesto ::w b;1s;:i cn.,,lqr,· íwfi1cipié)~1 (Je Mi tchrÜl 

ln rormüci~·11 <Je ATI' y <1c.L 1\11Í1' ,\cn·J~D p~j1ú;1¡,j_~rj de.( IJ~ycr 
ln cnérgi a gcncrndn por el 'f.F.. ; 'ln .. qúe .Ül;n' 1ri CF1, 

C'!;t:11d.io:' ele 111 nf.iniclad clc!·la GV1 ·:fH>r_ r\1111. mmt.r;-ii:on .,Y 

ecn· los 

c11 lo:1 pr .1 ne ip.i on de. l<orm<lll nobr'c 1111 ). ntc?rm(~cl.i.ür·Jo · · pen tncovn.Len Le 

i\T!'··lt:·o y In t:coria dc.l.<1 pncutlorot,,c·i',::ncrfJn nÍnl:r;fliB cle./\TI.'. 
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elcctroqu_!.mico de protonec . Ln uct:i.vicluú de ln ll'"-t"fl'usa :i.mponc 

tarnbic'.:n un trnnsporte de :i.oncs 11' a trav:~::.; de ln cnzimn, 

pueden penetrar nn tural o artific:iri.Lrnc:n te n ln 

que 

m.i tocondri;:i, 

b.::ictcri~ o cJorop.la!.~to y que non Lr;u1t~porti..:dor; en d.i.recclouer:;; 

opuesta:; por medio del f;ictor o~;cp <!ll rnilocondr.ia y bric.;leriil y· de 

Ja prot:c1 na smic i b l.<! a IJCCO en el cloropJ ;1:' to ((,) . 

E.l f.l.u.io e.Je <~species c,,q;ud;1s 1:cner·a un r>otenc.i.ul cl·~·ctrico 

tran~:;mcmbrnnaJ que pur~de rned.i.r.G(~ con un vo.lttmc!Lro. Tambi .. · .. n r:e ha 

e:.; Lud.i;ido con un e i.:; Lema mod•: Jo f orrn:i<lo por <lon electrodo~; 

inmersos en un11 soluci . .:·n clc:c tro J 1 t:.i c.• de compor.ici~·n idónticn, 

:~C:Jli1T'iHlil por 11na mcmlH'i11111 nrl.i.fici;il (IJraclir!v, <~.l~ flJ., J~)"//1). I.l\ 

rno<..lificnción del flujo de proL01ieG ·tran:~meml>rannl induce cambios 

en el l\Ltll' y en 1'1 nct.i.v:i.dad de J ;1 11' -·/\Tl'rma (ü) _ 

Parn la :>í ntcsi::; de una mol.:OcuJa de /\TP :>e requiere el- f J.ujo de 

protones a trav:::s ele .La ll'·-/\Tl'ar;n a favor clc.l gradiente. - JU 

coeficiente ele 11.i.l.L de la co11cent:r<ic.i<'.•n ele protonci1 t~ü ln sintcs:i.n 

de /\TP m.idc li\ C<Jnti.dad de :i.one:> ll
0 

\;f',,JH'fcr·.i.do11 pilI'il lil roi·mnción 

de una mol·~1cuJa de t1TI •. Para el 

( J\ lcxundrc, Hcynn fe y Lchcn inr,cr, EIÍU) (-/) . 

!.ie ha .oh Í(~l ado que non nJ /l.¡JI l 

r;radicntc de energla necesario pnrn la síntesis de /\Tf¡ <i.3 

t<cal/mol·"culn) que rr!qtJ<~rirln ck :J (100 11'";1 11· cmLre mqnibrilnn y 

uníl (f1 rc~rencJn de __ pJL _,trannmenlbr¡:u1;l L dü,-_:."3·_.-!)-- -Un~µade.s-~-:_,-~ o--'-· un-

potcnciil.L ck~ mi:rr.brilllil de 0.:.!3!:i vol!::>. Cuamlo r:e halló s6lo una 

difor·<~nc.i¡1 de pII <ft:~ 1u1n unidad y 1111 pot1_,,nci.-1l. dr.~ m"nmhrnna de u·.i~J 

vo.l ts que M.L tchcl rrnponc que w~ BU ric.icnte para obtener ·la ·enci·gl ¡)· 

p;H"n .La !;( nlc!:is <k? /\TI' (3). 

~;e hn po!: tuL1clo por Wcn tcrho rr y col ;1!>0raclorcs un modelo ':en el 

q11c propo1h:n que <.~n c.l c.l.orop l 11:; to .i 11 la<: to r-:c hu l.liln ·imidndcz de 

ncop.Larnicnto. con !Jornbnr: prim:ir.Jnr: y :JccundnrinGúe·pr:otonc::::_cn un 

t1 i.!~r.10 ('rp;1c i-o 

!~('\:\tthi:1r !:t!/ !~Pf\ 

r, .-~ ~~ . /.(') 01 1·:1 

() dominio clr~ 

1:1,'\ fll ~ j ;-\{ J"~-: por· 

(:·, .. úü; i dc:r;ú~_i .·~n 

J.¡-¡ 

1:1 

qtH~ 

'" .,.,,, 

m•~mhrnni1 .- Donde -in~{ ___ __: hoinbad 

11 J\TI 1 itr~r' (ví:r• p1111l.o J. . / . . ~)' 
r:n· tld•'.f~ (~J) c·r;tc: tr;1b.:·1 jo 



t:o.ohre <~l tr-:111r:port.r~ <h .. · ,•:;p~~Ci(~!; c.i\r·;:nd.:n~- .-1 l.r;1v•~·~.; de: .L.,. membrana 

clel c.loropJar;to, e~o; c:J flujo de /\TP, ./\Dl.~,. f.or;f¡1to, y Mgz• meiJi.ante 

::H.Jenin nuc le1:•t.ido trilllt'f fe:rn!iH!>. 

Et /ID!' y cJ t onfato tlcnc11 '.J.c car¡;ni; nc¡;nt:ivnd" cada uno, 

r.1 i (!Il t r;i;. CltJC: ,~·1 /\ TP po~~r.c /1 ca rn0:~ 110.gil tJ vnr-;·. , ·. fo:G.tt~,!n comp11er~tor: 

cst:nu J·i,~;Hlon ":i<HH~!~ rnr1nne~i.o que ·111:uf:r~:-1l.i__7.i)n pürt:'c <Je nu cnrr,n. 
. . . 

Dura11U! J;1 :'t. nlcG.i.:: de /\TI' en cJ cüir•oplastá, el .conteo de· 

ca rf;as nc~y~a 1: _¡ vaB pa r<!cc f nvor(?Cnr .f:rfld icntna de c;11·r:;1 ncr:n tivn c~n 

ambíls f n:;en ncuo::a:·~ <le .1 n mcmbrnna. <l<:!b.i.diic ._;1.1, frnn!J:porte e.fe /\TP~ 

f\IJI'. ror>fut:o y magncr:.i.o y no un i~r;id.Í.bnlc de cnrgn positivo que 

p.l.-inlea M.ilcl1e11 como el :intcrmccl.inrio tk~ alta encrp,1:11 p<ira. la 

Sl!lLC!:i:·: de /\Tl'. 

En Jn figura 1.11, uc csqucmatü~n c1 t:r·ruispórtóue compúcito~~ dé 

:1derün nuclc., 1: i.dou. foufa l;o y mngncnl o de J. e loroplóm Lo, y se hace 

cJ conteo de Ja contr.ibuci.:•n ele! cnri.;a con que 'cnda especie :qu.lmJc;i 

f'ilrticipn durante J.a :;fntcsin d<~ cu;itr·o .ATI', con lon jones I{~ 
y 1111c1,,.·.1:id<>!·; 11<!C<.!::111·ion para la nl111.<~nin <h~I ATI'. 
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lriHl!.~port..e de er_;pcciee 

cloroplasto y el 

conteo de la!~ m.i!~rnn~; duranlc la fjJ nl<~!·dr; de /\_TI' en el c.loroplactoª 



c-xper.í.mcm ta lcr:. lloyer y utm col. aborndorel; lli\n obten.ido re:;ul tú don 

c¡uc a¡myan a un mecanismo de unión-intercambio de nucleótidos y 

flujo de iones 1t trnnr:mcmbrana J. con 101; q11e J{al.;iyar Q.!;. f!.1. { 1977) , 

Grc~•::cr, ~!; .fl .. t. (trm:n han pr<ip11c•·:t:o un mod•~lo parn <'xrü.icar la 

que f;(! cree que "" m:.,, completo que lo:; 

propuc~:; t:cm por Rm; i nr: ,-,)~ f~J. ( 1 'JTI) . ~;nlrnmot.o y To11or.J11r·n ( .1902) y 

el de Grabrncycr y l'cncfr:l·.y (19Ulb) ('.:!). 

l'or su pil r t:e J<oz 1 ov y ~a:ulaclu.~v proponen 1111 mc:can.It.:mc> por a 

expl..icar el funcionamicn to de la 11 • -J\Tl';:rna. Se upoy;rn en los da too 

dü un 

intermecl.iario pen t:ncovn Lente propue:..; Lo por Kormnn que .i.nvolucril 

e amb.i os con r ormac.i 011.>.l e:; en Ja F 1 bactc~r:iru•n pero no 

concl.u:i r con (H'ecin.i1.'1n como 1:;on l:rauutHH'ladon Jou pro~oneo por la 

11~ -f,Tl'a~;;::i. l'roponcn un por;ib.Lc c;::ir.i.i no parél el paso de iones -él 

tr;iv.:·z de la mcmbrann !Jar:Sndo!;c en un modcJ o de bombil de protones 

que !>e ha.1 l ;¡ en la protcl nil 1>;1c l.cr·.i orTodopnln;i [rúmlJ.nr al 

pl¡:;mento fotor.cnr;.ibJ.c rodopsina del ojo de lon onimnleD (3)] de 

.Inri bnct:crin!:; hfl.lúf.it:an y d<!npnr>r·J lo compllrau con ··Cl pon.i~.J.e 

Cilr.Jlno que podr l il sc¡;u i.r en J;i 11'-ATl'iHl<J- ( b) • 

t 1· a v~:.·:-.. 1 lü J .a m~)mb·1~a1~·a ·jl} ,·¡j;.lc (.jo·, ./~~ ·.:~ .. ~á.l:~L(:¡~ :\\~. 
--;-t.--;--o---o --.=-·º-..,.--:,-...,.--.,·.--:-·---o"'·- - ., 

La bac l:cr;i Órrodop:lina t:icnc un l'. M. de · 2 /0, 000 ·cJ, B~? lialln 

inmer:::a en ln membrana bnctcrfana y no tiene asoc.iacj.6~ con otras 

prvtct n;HJ. ConU<?llC? <).!. rr.ti.11:-il que en 1111 polip<~ptfclo con ·¡~;¡. de 

protct naD « h·~·licc en / 11 neau por rnol·~cu.111 ele bac tcr.iorrodop::ünn 

orientadas pcrpcnd.icu.l.nrmcnten .Ln membrana. Cadn .linea t.icnc 

.l i1 región 

hhlrofvb.ica). y forma complejos con '.:! mol.•:culus protclcnn o 21 

prole! rrns <:< ho.lic.c (ver,,. f:i g11r:u_ l_. lS l. 



libre de protet n;ü;. Jo:.I. r-cl innl. nn 1.i.ji.I pnra.lc:l ill!H:n.Le ti ln 

surerfi.cic dc. ln mcmhrnnn y rerpenclicnl.armm1t<~ n.lai> llnem~ de las 

protclna~; ci h•'.·1lcc. L.n protc\na r:c 1111~ n Jn rctl.nnl mediante ln 

Unnó d<'! :;chi ff qu0 <~!·~ In :-:onn con lon· ~~r·npon nldehl<lo dr~I, r'C':ti.n.:a.l 

y del 1_;rupo .. - ami nn de~ .l CH-: r<~?-~ i,d11~,n l: 1: i 1 dP ] il bac L'!r' _i orrodopn ion·. 

--¡}~-º º . 11. I¡ 1- i., J - } . 
,1 ¡ Jt¡1 lf-1c¡ ¡-1J.~ , 

f',. \'L'í/' ~;01n.·1, P.. 

1 

le::: ___ ~ ' 
Fl\]lll'i1 1.1~'i. Mod<:lo de; J;i t.ra11:;r<:r·c11<:ía <le .iow:n 11 a ·t;rav(~n dr: 

Ja bnctcríorr·odop~1i11a dn b;H.:tr~r·i;1!~ li•1l·"fit:ar:. En /\ Ji:l 

rcprcn•~nt·aci•'.•n dada rm· Koz.Lov y !.:l·:ulaclt<;v J.'J/7) ((i), en ll vista 

r:11pcrlor-- ·ac ln vf-;ycle-lo:::-proto11r>::.y_cn e f~n una vist:n l<iLóral 

tr .itlimc1mi.olli.\ l. 

/\l. .iluminar.la r:úy.rovocl\ un. flujo de 1wotor1<m del. cltóplnr:ma nl 

c»:tcrior. :.'ic clcinmitri!i que. lu ntmori;icm de protones es ti vinculada 

a un cnmhio de· co11rormncJ,:.11 del .rcl inn.l qll') dit.oc;.in <il. 1on 11· de 

.ln bar-H·? ~i«.! t;chirr, tn <iut:- ne· prot.onn~t'!u la obr;c11r'jd;H_l (Oenler·hn]t, 

19/l, t<J1'.l; J.¡~1-:.i~1c: G\: n.L., l'J71; t-foml<~l:mn, J97C>) (G). 

,'.;{. .. :;~:·;:!;o.;:;:!J:"". -!;l/;::r'!'~' f!~I'.·~ f.t ·.¡ 

de L e 1 l «·pJ..i~·~·::;·1 ~ ~'-~n ~:rur·(•!:: 

, ' ! : . .1 ~ : « 

;';\·,~. d t ',1 ·.:) • ¡ i! 

., 
'. ~' 

11 <!~·: -J r):~ J>rotonr~f} 

r·<"~ t i_n;1 l ( r~obrc 



superficie mcmbrnnal y unido a lé!B prot.ci llilB '" he.llce por la base 

de_Schiff} y de ahl al exterior {con crupos básicos); 

En la obscuridad J.os crupos b~sicor. {-Ntl:¡ + de.. .t-iF:iifos: de' .li:1 

bncterirr'odo¡niina) r;on pro tonados y la bm;e de SCtilfC · :.(:C:o:n, -·-iones.· 

COO-. 1•0/- so/- ccr<;anos a Jél vl n con. grllpoa _;~; ;¡·;~riJ.C:6~} 
::·· _:· JD :B -protollada. 

. -· .. · .. , "<~ -.:', _:;,·.:~.:;.;,-.,., -\~::··. \~~< 

Ccm la atmorci;.'.>11 de rotonéS é.t retina! sb i~1o~{~'ii:za :~ disllilnuyc 

mucho SU llfinicJad por iones U' {ver ÚÚ';JÓl i: fg) :'ü'n 'ion Ji~ CIJ 

separado de .la base ele Sc.t1Úf y -lo tranz'ficfe: a lri vl a~ldfca 
·,. :.,- - .··,- .·;' _:' . .: 

formada por un p,rupo cnrl~ox.U <le .In bnct;er!or'~mlópúlnri o por 

¡:;rupos fosfato (de TosfoH pidos) y BUlfa to (de sulfocnrbotüdra tos) 

del complejo bact:eriorrodopslnn. J.O/l r.;rupos son 

cicsprot:onados n pi! neutro, envinndo HU protún al exterlor, y se 

reducen .con c.l .protón de ln base. de ~chiff. 

Las protel nm> de laf; ~' hélices con tienen grupos 1'lmcion11lco para 

conducir iones. tt. Las llnias cxtcriorcn con gn1poc :,cíclicos y las 

intoriot~cs. ·con grupo5 U\:.:;icon. E.L conL;1cl.o entre ncnrr<.-'!ndor·en de 

una mismn v1a (ácida o- b.'.lsica) puede dnrse por movimientos de 

rót:hcj_;~n- de 'lnr; ·protctnnn '" hóljc;e n Jo Jnr¡;o de rnt lado ilY.inl o. 

por movJmicntos <lcl grupo ncnrrcador d<! proloncn '"' la J.lnen 

flexible de .tos residuo hidrocarboxilo. Pnra el paBo ·de _los 

_pr_otones de_lavl;:i .',c_üJjcn(antlloext:crJor) n la b.~idcn (an:Lllo 

interior) se requiere luz para provocar el cnmblo conform~¿ional 

de las protelnas de las 

protonndo. 

a h~lic;e, del retlnnl, cuarido está 

La l>acteriorrodopninil mantiene La conducción <le protoncr:: 

ctu ran t:c J 11 no ch<~ y <~ l 1\¡.:11' ¡~en<~rildo por J il pr·o l.<!Í nil di nmi nuye. Se 

evita ln fu¡:;a de los protonen i;i l;is lineas de lan prolclnas de 

las c1 h..'.>lice tienen unil pon.ici•'.'n de,;f;ivornbJ.c pnra conduc:i.r los 

·iones --11" ·en la obscur.idwd. (el retina! no Ge ü:omcriza -Y no 

expulna :ionc''' 11', pero f1(! pr-..rrd t:r~ l;) prot:onilcJ.r:.n de grupo!·~ 

:3toccl:cniu,;, l<J/ l; Lelm i n¡:cr, 1 <JO l ( :n J. 



Razg9sd~ sl11~1l~i1.:(enLi:~}cª~.bá_§~¿!~~,;~~1'ó~ó'rA5:fría i la 11:~Á-ÍPáb: 
e, ::·.~ , ;,:,'. .:; :' '··~;· ~ .'. 

1) .En a~.b~~: cas~~ •fos:; ~~~@cl:os.cl~ i:~a¿ci6n' 
afinidad ybr lo11~s'.1(·'·(j;;i5 G~s~~ de ~61üff:c:;n Íui y ObscJ~:ÚJad' 
la b~C:t~ri6'r~g¿,c;~~ir'i~ CY' ¿)' ~gúa y A1Jl'01111fop en la 11~:..~l:i;;h~·;; 

:1.> iú1 ambas s~ díi, ili .t'~a;1s106acl61I <te r:rupos p;~t6oí.U.í.c~6 o un 

sus trat~· de i~(fE!ac'b:ióh proteoli tica (movimiento de .. las b~s~s' ' ~;.,..:» 
Schiff <lE!llició' aF ca~bi; conformacional dependientci .éle > lJ'z ·del 

rct.ln111····'y iii tl:·núnlocnciún cln 1111clnót:Jclo11 entre· .1.oiÍ· .:~lt.l,ob ~· 
catalitico yrwcatalftico de la 11

1
-ATPasa). 

-.º: :·. 

3)'. En ambas; las bombas de iones 11• transportan a los ·; protcinefl 

a trávés d~ 1.:~ membrana. En la bactcriorrodopsina Íos •'sisteiiias/ de 

Úu¡:i'bs''.facid:ic'~s ~ b~riicos de las bases de Scliiff flexib]er,i püccJen 

.ii.Jgar.·urf pnpe·l·'cJe inhibición rriicntrrui que en .. 1a fi•~A;fl'ilar{ ent:e 

patr¿n puede se( el que juegan los pr;te;ll pidd~ se~~ibl~~, a 

oligom:fsiila y DCCb en níitocó11dria y a OCCD en el cl6roplJl'Ító; 
-•_.; --- -·-··· _, __ - .. _._.· -

- '':~;:~~-,-.-;o - - - -'=- ~.,-=-_-: 

srGNfrrb~o oi~[oGico ~E 'LA sINTE~rt bE ATr. 
::~;--,~·-, ·,-

Se sabe. que Ja ii;'.\xinia'~ convciral.Ór1 de enerr,1 n 

luminosa n enerú1 a quirnica o.lmlicrnlildn, en concúd'.onen ·idcnles ce 

de 13.3X. del totol de energia radiante incidente~ Hestando a &sta 

la energi a utilizada en .la fotorresplración y c'onsideranclo el 

cocricicn te de obsorción. y los cnmpon cu-\n ticoo. 111 cf lene in oc 

rcduc.e a 5-.67. en. cricrgl7a - alinricenadn (MHchell; . et ·ª_r;,- · 1977; 

Racl~er y Kook, 1977; Uoarclman, 1977; llo.l lon, 1970) . Oc los 

cultivos más eficientes en la conversión de la cncrgla luminosa a 

qulmica se tiene. ni de la cai'la ele azúcar y nl jacinto de a~ua que 

pueden tener .. ¡le 2 a· 3% de eficiencia por ar.o, en la n¡;r icul tura 

en los. bosques en general se tiene una eficiencia ele 17. { 9) . 

y 

Los sistemas vivos, desde el punto de vistn tcrmodinám.ico, 

tiende1{ ·hacia ln. m:,xlma en tropl u y l<m 1.levn a ou mayor r,rndo de 

"desorden", el que .. se representa en el si tema. b~Oenerg~tico por el 



co: y Cl ng11a; qu~ ~o;Juos com'pucc1toa de. n1~pi~acnürg~.a··1i.bre, que 

son prcc:lsamcrit:<~ loó- ü'llritri11'eisn'·qm~Lut.1:/1;,r{_,;eL· ál.ntmnn 

bioenefgético (el clorbplas~o? ~~~ª T'educir. la t6n<l~n~ia hnda el 

~i;n~~di1~~~º- ~rierli}a ~q1/tmica 
pro~es~s . qu~ 6c{1r~eil''en:ió~. serbs v:iJbs.·· 

'~.-. -~ . -< >:," _-· .: ,·:): -;~-~:-::.~~<<:\~~: .- _:\~',';·~:. 
Mcdinri te· c.l rned'ariii;mo;,··bfbqiÍÍ rnlco <le '111 ulnlcslu <le. /ITP 

mi tocondrÍa, l~ ·bactefl~ y ~i cloroplasto se· alinacen~ 

los 

Cll ln 

energla 

qul mica ele én.lnce que las plarítns y nni.mnlcs u Úl.izan en las rutas 

metaból lcns pni·n su .·mari lenlm.lcn to, crcc.lm l.cnto y rcproducclóri; 

garantizando. la permilnen_cia .. de Ja vi~la. 

1. 7 MARCO REEERENCI AL 

l. 7, l . ÚffECEIJIÚrn.::.s . PE . LA ACTJ VJJ>A() '\TI' as;> .. lll<.: "" .· CF1 DE 

cLoRo•'LASTt>:::'~ rn~- HA1Z.:rRA:r"1.>ü::~ l:o~,·· ~1.::1·t:tto1~:· 
. ~ .. _ 

•., 

J\qui. sé· consideran algunos resuJ.tndÓs . 6xper:i.1~911foles que 

sen tnrbn 'ina'- bnsct1 pnrri Ó1 trn.lnmlellto de .-1n la- ¡¡•·:.J\1'1'1mn 

alcoholes. 

con 

Entre los estudios iniciales Lin, ~~ al. ( Zhnng y Lin, 1986 ) 

y l.crínz, gt·: KLL· cntuclinron Jn nct:ivJcliHI /ITPann y rmcontrnron que 

durnnt'c 1~~ ;c.tivaéiO.:;n ne prcmcnl:nbnn cambion con[ormncioilnJes ele 

la F! de mi tocondr'ia cúando se trn t:ntm con n'-propanol (22) 

l'or Ó~ro J~Úo. ne hallo que · é1 l.m lnnoJ.. (6) y mct:;iuóL (lO) no 

i.nc.iüccii fo~~oTübiTiiac16n de 'Jn-F::- ··-·· _ --=~ '~-~..:.:c . 
. ", 

. . . 
En un 'en t:Úcl:iÓ. m.\fl comp 1 efo 11c ·.•··. trn l;í';, '.'{/) 

rnitocondrin de cornzón de ce~ºº o c6h ;ú.c8!161es -86md'::• éii':- inetano1, 

ct:nnoi, i1-propnnoJ. isoprópar'16L y \~~r·t;11Ú~11~l':. ~: .. ~ci;.:¡()b~~~~.:,' "'que i::c 

proctuc:.!_n Jn actJvnc:i~n de :i.n>i:! :uiilid~;a~la'mcJ11;;;:,riri'iF<~r8 :no 'de la 

enzima en mi t:ocondrin int'actn. 
.. :Jg ::·:: 

Con excepción 

inhibieron loto: 

\ . :'. -- ":' : : ; -.~:' --; - ' .. . ' 

dcJ: mct:nnoL todoclo1; alcohoJ.er, • actd:varori' y luego 

coiif-C.>rmiiddnal¿~s 'de' l~ -·cm:imn' y . la 
._ .. _, ;_'_ 

cambios 



-'=- .-- ·',. '. , , 

ne t:i vidacl l\TPasn dlsm lnuyó .·al. numerÍtnr ln c11dena y ram l. í(~/1clón .de 

los· alc()hofcsi'(22 . 

Eri el' mismo. estudio al aflác.lir S, :lo y 207. . de! difererifes 
nlcóh.ol~~ a' úi e11zinia todos estos il e~cepaón> del ' .. ,~~i:iiri61 .. ;no· 

afeCtafon siiií1.ificativ~m~nté la :c6ríro~maciór1 ~ hcHce :<lé da"J::¡ !..~¡,; 
ln m:i.toConArin lo que indicó que la !•o con tribuye a }il• ~Sfnb•:Ú:C<lntÍ 

·"·>~·:·:·:. de la. Fi. 

Con ri-propnnol, isopropanol y ter bu tnnol la conf ormf;C:i'ón de 'la· 

e~ h~licc alcanzó un m ... ximo con s;, y d.inminuy1.', con .10'1. <iel. n1é;cí116t', 

mientras que con metano! el cambio de conformnción 
- - ·, - .. _ 

aumentar su porcentaje. En la conformación de las lámi~a~~~·de l~ 

I'! ·ce preoent:'.:: un m~ nimo usnndo !:>'7. .del 

nl incrementar el porcentaje del mismo 

n.lcohol•·.Y a~mentar:~ll .• p~co\ 
( 22 ¡ . Lo C)ue :iri¡Jic~ gue 'la' 

~-_: 

conformación c'I hollce de la enzimn numen i:a ; y lil C!orffoi-'maci.ór{· 
disminuye al numentar la actividad. l\'fPasa. 

----· __,::~~2-.. J> --·-T:,~- ;_:; ·: 

oerit:ro ile '•fosci.tudfos c1éfa. 1f:·.:1.·¡'¡•,1i1.I ~"fa°i~,i"cí.'or~Í>liióca,· ~ó: ~··ha 
trabajado con espinacn a la que se ila/ e~hJ~i~G'o ;;'~¡'{' 

· -·;:~:.· .. · · ~, ~·. ··:-~_·.· .. .:·: .--~1;~ :~};~; ":~:;L·· :::; :·,·.:> ~~.:~«·.; .. i'.~·-' 
\' ' . ·.-. ;·~.~.".' '."' ~,.· "'",';';;: '\~ ·,c:g :~?-::-;\ - ,;¡;F·· -~~-' ·-:·;"~~:-;: 

.;-'.~ -.··.~: .. ~.·····.::. ·.:~:t- '.:?:'.~ ~~'·'~~ .;:';:.-~., ··e:·::~.~·. ~ºh'"' - ~E~f3/ ·.·~., 
. . .. ,7:" - -. .-.. , ...... -.:;l;~~ r:s~:;.. .,., -:.,:~-l.·., ·'''.·~·~, ::.;~~: "".:·.~ 

Trn tLlhdo n '1 n i;l I+~~ ~'i·~i%,;ci'~, ~~·~.iTia.~i .:¿¿ci'ii .3:i~1I 'g~~ ~·~Jf'n~di 
hálfo! ... . .... .'{ <~· ;y.;;•; '·~t' ''~ .. ,, .:;¿,H¡~.¡;.'.•~~~ 3.;: .... ;~, t ''(~ · S; 

•• d "'·';·~·.~;,.' .~ • '• < ,"'-• ':{;;·t ,;•; < B J• ~~i~.: v'.:{•'- • '" • 

cond.iciónmi'•. 

.··· ·::":· - _;~~~~:-,;.:.·.;:;\.. '·,;,-::-: ":~';;:<.··-ti ... , -- >~---

;::i;~.~:r:~~:~¿f ;f i;Í~;]i~~~,1~~,:!f~~~~!f~~~~~f;;;~tf~i~re.:::~ 
puede flCr ol. reti1Jlt:i)cto''tJi;'[:c/lffit)tbfl? :c•ir Ú1 .·C:<sí1fo?mabU,-;; <fo i.1 ~···· 
hélice 22), ~os ~u~i sqn dil&reRtes el~ ¡a a~ti~a¿iói1 ccin lúz 

/ ... •.•" .... ·. ;'•··.•· ... >><'·~'.:. 
2) ou.·e.· .. r'.· •• e. 1 }1·· iuYt:r-nnaiolinción· dn ,fo11cn 11• ;in(Íuc'ic1n~;· · .. mP.;Ce . 

luz sobre 'la >c:;Í;; g;• ~;' ;Jo~:( úna 't:r:~~nciiciórí ácÚdb b~~~ ~~ el 

"~ 
'.·:'·' ·=: 

3) Que· con 6.1.'. uso y ne un 

1,9 



in tcrcnmbi.o <le. 1111cJe:~t:iclos en ciJ l'Í.i t lo ác ti vo <le ln CI': (JO} 

liberan si.n especificidad nuc.kótÍdos e~~trechamente ligados 9 
·<·'> ' ' ' .. ,,. : ~ " - .· .. ' - . ; : 

enzima,• lo. qli'C:! ·:8}1poncn cf.i, pf'ov9cndo. por. una cleanntu ral.izncíón 

la e~·: (6, ¡1(l) ;. Lbs i1ucll?ótidos 110 uon r.'.\pi<lnm•mtc dór:nloja~loB 
·. .. ··' -··.·' - .. : -

se imp.i.dc:un • . .ligtunjento posterior de lon mismon ( 10). 

la 

de 

y 

de . co.rrelacíón. entre la pércli da 

estreci111.lní611~c Úri~~los y elíncrcmcnto de in nctiviclad 

nuc.léótidos 

la 
~-· - -- - - . .-

que .se. díÓ inAs .'f.\11:ido · ;1üe ''.úi :Ut>craci611 <le /llJP Hgndo,. Con el. · uso 
' ':<: 2~'. - ;;, . > << ' ..... -. :-.;.' _·; - ::: . 
de Mg :c'.'.'.:l\TP se :ha observado que se .libera con más rápidez 

estre~t1a~~~~~ {jg~c!O,·~Jf:?¿é>f1 ·M1{• .y J\Tp··por EíepA~ndo ( tdi/ 
,----::s-"-=- '- "-'"=.·. -_7;Jo 

Con la hclíción de no se cün tr l buye n lii ~-~r·¿li.da 
nucle6tidClsicstrtict11l~e11tc Í.:ii::~cJÓl3 y co11 el Uso de 11nlilógon:dci,· .. /ITP 

tampoc;o se hall6 ·~orrelac1&n• .con úi f'~~rMdff d!{/11)1:t 'és.trechamente 

Üi:;nclo. 1.0 . :équC! pflrrcc• ií1C:li~nr .. · <1i1e ióri 11uC::JclitÍ~Jon no e;1tnn. 

rel11ciomí<loi~ Coll J(m Cll~bl6n coí1 (oi:;m11c'itil;1i [,;¡.¡ ele >1n ·CI•';. ( 1 o l . 
·_.;;<·. ,_.,,:· .;'e,: .. -·,t :\'~: \.·-~-< -.. ·~:._.·_:~-

/.) c6;{ cL Jso~e íiicJ11n61 y J~ ~1;;~t;.'.krl'; se 11a tc111c10 mayor 

activhci6n;~11~<cbri ¿21 ~/llV ei1 C.W1 lir:nda n ine.:Obrnmi .mi.entras que 

en la cFT .. aÍi;_thd~'nuccdió lo con~;nr·16- ~·· ~611 /~ ··adición . de 
.Libre se inhibi~ ~mbos ;iucleóUdoa:. Con el 1150 de /ITP se .·cía unn 

ac~iyaci~11EAif."ilf3il•ir:rc.'lerslble r~qüda y st1pon~n > que ··inhibe . el 

siÜo activCl de ln CI"! durnnt~ In~;!,;t,;i]:fo~clc-fli'V<fO).~;Ób~piJ':!:n dc.,.

elinüna~• c¡mctanol se pierde ei. 'J~1. de cBtil aétiviilad.fl'fPasa (10) 

y otros cst1ldios clemuestriin. que lil ncti.vidnd fl:l"l;asa Em del doble 
que ln c:ont;róÍ (t:'rntndn, con lu:.r.) lo que p11cdo ludi.énr quo Jn 

hidróllSis. ele Fl"P.- no requiere 

estrcchrillle~telir(n¡lo (Ú) ·• 

,ele la Úbcración de /llJP 

s > con L ,J<1f~~;i~11 de ~nioúes 
e .... _, ,·,e·_,_:·.' •".,' .•!·" ·.- "' ' 

como () llCO~ aumenta .La 

ac tí v:Ú1nc1 _:i\;1~1;~s<i~' e'í1. ;¡.ei~n~in .. o no ele Ja s11bi1n.i.<lad e y ln 

que cn-/\TP, domlo la últimii 

s~ a~ti,:.,_~ pr'(~r~fo :cÓné'~-a.lor y r-:in e parn tenor una nc:tiv.idad_ igual 

( pnrccc que >-.:"cfi::·;,rectmln' por en l.or) y <lowl<": el ·m,!U1110J. 

reducir. li.1 .inh.i:b.ici.;"ll por e;;/• en Jn CF1 no.Lul>le (H, 11'.J). 

so 

parece 



1. B · DIOGENE$1$ DEL CLOROP,LASTU ;DILHA12. 

:·-_.'.-: ., '".-.-'--_:":·~~-~.- :::-:>- .. :<: 
Se considera que el desarrollo 'ontogénic:o :; del• cloro¡:ilas to. es 

paralelo ill ciesarroJ.lo celular- ya qt.i~,J.6~:~d~C'!r,i:~ifiild .. del \c10r9pli1.s to 
y del 11l'.1c.lco cclul;:ir cod.i.f1cm1· la 1~nyóAí'n~tt.1i}:f laa ,\¡:,~c)~c'.imí~ .del 

cloropllll1 to ( l ) . .•. ..····' • 2 : > ;}; '['.,¡ . :¿;. < 
El cloroplas to se desarr6Ll.a .. ·d~ un .. r>ifop1'as't1dl~ p<?q~efü>• .. (1 ¡.1mi; .. 

indiferenciado CWhits, 1959; J<Ú~y · ;;:,,'·§Affir:··:· 1·~7~f :;~f>8fei::~-~oiL :Y 
l.ec!ch, JCJ7'•; l.cech, GJ;. ¡¡,~., .tCJ'lÚ>;:;<l::{¡~¡ff1f,(¡riíi citn1in >1:C?in()i·ilri;( el~ 
diferenciación y poca~ nlrikbrniíri~ ·Ii1f6;r{Ü~ i{'.i.()>. ·· 3

; ·;·\ ) \. 
r,_ e;>"' ~-- ,~~/;J:,- ~" _ .,- ._{ · •-;.'o'.· •,•.e· !~:~:~-... ,\-~~:~:~:·.:~~'::: 

olo::,.:::.,:~.'~:;t:~~o~¡:~*~~IJfü~f ~ .. t::~~:fa~~o ~~ ... ~om!: ~;:!! ·. ··~:~ 
v.lr'tllh 'dn 'íí6rliciro':· t'nl.ln ;:"'ro'.?:Un}comrion (Ción y 'ftiliclt'.;i1 '<lürnrú:c •·. c.I. 
desnrrollo del cj'orop1ti~t6: . Se· les a tri llilyc la funcló.n de 

almacenadores de li pidos y han hallado unn relación entre su 
- ·- -- \'- _- • - •• ,. , :. -- . - o - ' - . = - ... ,._ -- -- , ... --

conterüdo.y el clcsnrroLlo de. Jn frnccló11 laml11nr de .lll , mcmhrnnn 
: ' . 

del cloroplasto. lü e!<ceso de llpidos Jaminnres se almacenan en 

estos plaAtor,lóbuos. 1~:11 etapas tcmprnn;rn del plas ti<Jj o t:tenen roen 

talla y número y aumentan con el dcnarrollo del plasta después de 

formnrm~ el complejo Í:ilacoidal (:.U) . 1'n . coridlcioncn de estrtm 

h!.drico P.n . malz loo pJnoto¡:lofJulon npnrec<!ll ".éuni1ilo ·Jon 

cloro plus tos de :vnü1n tlcntlen n diumlnuJr su do11t:m.1l<10 • d~ . a'Jmid•~n 
y a romper sus membrana• externas. (3~). 

e_ __ ,_-___ ._,:_-'--'---· -----=---- --------~-- -- ---~:_;:_·_,-· 

oebido a Ta escasa .irlíormac:i.ón sobre' 1as carilcü!ristiCas~~<lel 
crcdm.te11i:6 ~~l~ntz c~.111do sea necesarionoa npbynrcutod•en•daton 

de algÚnns pl~n tas diferei1 tes, las que. nos darán una •. información 

~-. _¡.-

J)c 1~ul.>'e~~~~:f¿{nth se utilizará las .fr~scs estado o ~¿glÓri5 •. de 

desatrbi1ci;~fü:1;{da~ d~ Jos Mmcros. romalios r. .Ir; I'Ü los que 

rcpr'dl:ii;i1t;_;'~ tr.(~s 6:;¡_;1dÓs .de d~narroUo de · loo •é!Óroplnntos 

de mai~~(ii l··cor-rcsporícle .a los proplan U dios que se .extraen de. 
~· . ,'. . . . 

los dos, primeros cent1mctX:.ou medidos desde la hnf:c. ú 11 de loo 
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Figura 

(3U). 

oxl geno · ( 1 Y l . 

la edad celular y la 

la.a Üoj~·~ dei m~¡z (18). 

la lió.lil' de ma1 z por 

de ou base, prencntan 

después de los 4 ccntimetros tienen 

que r,c ha anoc.i1'clo con J,a producción de 



1. ü. 2 l~o11dl111lt~nlú da la cosecha de J.as 

para experimentar. 

<lo ma!.z 

::. .. ~).. . .. '· : .... ', -- -

La tab.lil riffiJ:ie;1t~. d~sf;rlt>~ ~~+ 1;~n¡;];m}:~p~~ ;~e-. la· C:Ús~_sh~ 
ho.ias --de · ~ mfí/i-~?ci~: .t9s6 ire~co · i't ' fíqm~sío '.:'q9.·· t~'c~i~~ cntndo~c· <.fo 
dcnil ó'o'1.1.o et<?-- .. i6n.fé;1 éiro'iÜ11a'i:()ri , d9<lii: Úi:>í ~c(ljt;:·;~~iYz il(r~i- f f •-~~ >t I:Jj 

có~ sJ coiiccf11:radón ·~of_r('?i;JP9i19ieJ1lq dii'. bj_Q'~~í!l:~f~'j;~'. '\¡f ;(;:~ \}~ f;-1 ; ' 

·1,s.tnd·~·-- d:· _-.~l;¡.¿tj_::;:a·-·····-cf6;·;r~::-'-i"fan~,-•.. i~~);·:.;.~~o "~~~b::5, .. J)~'.o3C:c~/ 
desarf'.'olio >~ia~uá~e ;~_:to;tal'c¡Jg¡ ;~~J><m~fr:_:,; ic~Ü'j:~ __ , ¡;f .¡: P~sC:/cse66t 

r ol2~~-- '' 7.s•• í;1'.ti ....... :3_:; '~ ;,¡-. ]._ :iS.;, 
H. ;ú4cfu fü ·~-;~t _____ '}:'.J,9.Ú--•- 'i:'k· t' , ___ __ 1)";·Í~ 

- ·· .. , .. -.''" -- ,.,, ·_.:_,;· :_ -''-' -- -"·- ~ ;- -.~-.. 
__ l U - "- · i,';'..6Em . '"" 1H.I•{~ ----· ·.;c_·s¡r_,,u.; ____ :;::~3 .iL ... 

-.. ·1:li'~'(;t::;~:·_ n;-~yº' :.: ___ :;·'.·¡·~~o~/::·- ::·f'~~ ~':~\.;~·8}~~-¡~1;.t~·t:' .,::a~--'.~-~c- \~·(:l·(~-_,:;~_ 
1s_.u 

aumonlo =do.~,:' ;:~l~l~ma::·:rci~i~L-~lcú·ig-c;·~ ,, ,,_._,, .. ·' -- <>-.-:~.(<_:=-·: · ._ .':'.':." · - ·",-- :\~: __ _ 

Tabl~·Í:2:·y(i!so%Ó~édo;·~~~~cf;secihyflJo~'¿cntf;~~i~n de -··· c~orofHa 
11nr-11 ··trcR "sccc'.it;i1ci~~a;; ¡;¿r5~\ttl_~/ ii;1~i. út?<·:·~·,, ~i-ii;~ 
clorop.l.as~6s 7 

eTI -· .;;6~ 'est~d6s'.'ct~;tdE!~a~ro1ic;;·u .i8i ..... . 
·-· ... ··- ,'} '.'.~. >> A _??. X{h ;::~~- ·::I{ •'F; .?t, ~C; é~5 ; 

1. a.3 2.a11i}J~~ }~ '.J~¡~J_~~·:~~ ~.··~~1e!i*rúl)·:·P()r· Y 

~ua1aí.1.~'° .-.---- • • 3i \, ~.{ · " · sr i.~f · 
., - -~~:~,-~·- ;~~-~ ' ·-:,"f_, ~~~:W "-:~~\ -r': ;-'i¡ .. - "~-»-- -~i;V-- ''.c-:cc- .1'.'; -<~~'} ----,,,-- , ... ~-. 

En •el ¿fü~~ §tiBiñ~i- ~~ ·~ ~i0~s ··8e,;11:Ú~-:-qJ~ de ha • ~~{:e: ·•· lá 

:(l'..:~.l~ e_ ~,;~_-_-•_q(: %,i~_. rl:~_ :¿.~~~:11··-~I_--.~-.:~d/ti .. mc_ci\i¿~:_ .. J:e_.··1.'~t.·;.~~~t~~dm:r_~j~_~;.~t_·lrl~ a~<-- c'
6 

t.;;Í ; PºF •. . , ·" ... _ . , ~ _, co;'.(:-&l~I~-P por: 
sección de~lo~ i ;) '16~'.; 9 ;2m J ¡ y ln\énrl't.idnd dÓ ,c6i1~1bfu 'de ... més6f ilo 

por ~cc~,i~;;, (<l;/5;o ¿.Ü1li1)ti IÍ J~n (\¿ri~i 1 ;.i_ c',ú\!lriú /n J<ifi - 9. cm> 
(38) .• y ;'por el ci6ntI'a;·io. af1me~ltó'\ el pbrc~ritélJe de células de 

mesóf LLo<re!>pec to~¡ é~tn.l .dé·: c6111Í.'.~~ ,~-e;~ r.cbc1i~1 de' 1,1,¡¡ en 
cel u las·~- ~J ó~b~~~cii~. )1 , !i-~. r. ".:6.i1 ·:: ~ó1 ~:·in:~i·': .. ~-I~i_H:;1'1~~::(-; ·¡~~'.:r ;-~~,(t~~·:J·. e~}~ ·~~61u in'~ -uc:t 

u.o-e:1 
(o~ : 27) : La f~!lhcl<~ll c.'.·lÚJas lle iri<-x:Óf ilo: VilHCUJ.ares nuinentó: 

o. ;.i-o. :.i 6m
1

:( o/1Ji· n r, :·(; .. ,, ;1 cm ( J . l tl y luego diam ir1u~ó, hantn 
--

cm 

de 

la 

re.lad.c~rl ilú_c·.¡¡;¡_ ldc G.U-"6 .. l. cm co:-;~) y de u.o~u . .t cm (0.7U)] 

(ver tnlíln i.3) (:JHJ. 



c10··· 1n bmm<fimJ '.' 

Ucc.l.clc. mer-ióf:i 

J.o/scccfón; 
• ·. o··~·· ·_,;¡'. . __ -: _ ': 

()([() j;. 

2 ... 2'.'05 ... •··· 1'.91 .. 
¡, . '.2:62'~ . :.2::16 .: . 

mcriÚf.ilo. 
'69:.t4 . 

. ·<<Jo±S 
~'.l(J9+7 

'i33±6. t ' ~\ . ; ·-·•· .¡:~'z. ·.~-6~
2.2,_\> ... ·· - ;~~~- ;>. ,-: ) ; 

lo ) ··· ,,. ,,.. -· · _; 35!;1,' •-i •• :<•il3!{.t7 

Tabla. 1'.i.~~ nci~1:~;,cirta<üóri d(:!~ '.~uU:~ro ''cJb~; ª'~.tii,··.f~r.i( cfo ·lncBMilo, 
_y, ' 

cantidad de' éloli'o'lliastos ~por sécciófl y •ta(~anticiac:I C;éfe 'C.loroplas tos 
por cé1~'1h\1~).¡;;~~ó'Fii~5 en hbJiís' de Ei·j.h~ Eüoiado Bo>·: 

.. -._: __ .. ·:_::_'.'._ •. ·. : :-·,;,> :C::?\ . .t/.-.· '·-~·,; ' . 
. -·:··''•;· -· -- ·;.:::-;-;-· 

1.0._.i. 'Mágnltul'.1.és' i.lo. _il);.;, ciol"'\~bi~~ (~;. •. ;; ~·z~.·-~i11'aclor is Ucas. 

A-c6'núLj·[iÓl1 EC ·~r=~cnta~\ l~- KaGi~· j,1·{·~ ;~L~: concentra. la 

mayof-1n~'c1J;'i6h:~~1~to'~ ;.~!Phr t.ldoB ~il~n ~el "c)¡;(!c.i.ín,.lcl1to éfo.L ~- ~éi1:i i'; 
lba 'ifuc-s6,;p1~&1úrl ca.LC111n ~·· 11. pnr d.r dé ·~a t;on; COll , . .loa que ·ne 

ptiedewdcterinim1r lns caract;crlsticns medias de los p.lasÜdios de 

~aii cn,tr~~ ~st:ilclós de dcoarroJ.lo. PmJtcriormcnté cic prcúer1ta 111 

figura l.. 17 que cnqucmn t.izn lon dn tos repremm ta don en 11-1 

1.4. 

tal.Jln 

l#g>. 

e': r p, t!IO q ~~· ( 

dosa.rrollo. 

u 

llf 

t/lg>. 

("; l f'• vu C no 1•, ,..,11 l 11f1 1 

lll\ loe; ,, 

2,3,4 
gr.o na 

11 

contiriunci6n <lc'1:11iiin-l.l1: 

' . . d 1 
· poccq~ tl) > 

11 r.;..-;,-n 

111 ."'f, .•• u 

a 1 
l\dÍ.:)Ctnrn) 

!'i. n 

P, V 

G l f'. tfl • n f'~ f ; r. l r~. V n l r-1 '.J. 

//Ll.toc. { 

n. ·.· 

+r1 
tl/l) 

grana. 
n 2 

" n 

z. ('i 

tl.<::1) 

la.rgo d.¡, !i,ó 

grnna. 
•t 

~1rario111fr1rn> 

" _ D -----A D 

o. ?.·~ 7. 4 17~ .27~ 

l. úu ~-:º \.J 2z~-- ., •¡o:; 

11, 711 2!). 1) :i-.o -:-;oo 



conU.nuac.i<:>í1 de t:ntúa 1~1,: 

' - '' ~. -

r::ato.do cló Largo ,d& 

desai-rollo. ·lt.1~1ola(Í'lrn> 

" 11 

II 

III 

11 z.-·4 

111 z.n 

laf; f;1-llilfí 

.JO!] 

" n 

:l, z 'Z. 1) 

2-.'0 ·t. 9 

di! J Ofl 

22!> 

s~o 
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Con la lnformncl·~n de lns tnbl;rn ge rtmlizan nhop1. lor; ce><¡ucmns 

que consideran las caracteristicas promedio que _presentan los 

cloroplnstos de mcsófilo y de vaina ele lascéluln; 

del malz en tres estados de dcsnrrollo oiitÓgóniC:~c; -
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Figura 1.1·1. Hcpresentación esquem.'.U.ca de J.a mayorla de las 

caractcrlsticas de .los cloroplastos_dc maiz en treo estados de 

desarrollo ontogónic'o rcpreecntndoR en la. tabla 1.4 (tallas 

µrom¿!dio, numero pr'omedí.o y.número 

de lame las). 

t. o. 5 
f.,. '. > ::'::.:·~.-:.:,: 

$(nlcs.t~~do pÍ'..ol.oÍnas~_: DNA y RNA _¿-¡, ol.t~pl~!>los de lrlr;o. 

tene{'~l;}Jiiicri n~róxi~átl¿ de lM c~r1c~erloticns cobre Para la 

de_ fo prodllccÍón de'o¡.¡A y 
:

1
N

1
11
1
tes ___ ... e·-·i ___ · ... ds_a~d_._-_·_;~1--a·P_._._:-_:_:·rl;~,fE __ · ___ ºs,}1f~au)1:"et_.•,•_cin.'0t···e~·1. °._ªi·_·nrf-~_·o~br0m-.•-_sa~0c-m1·-~~n:_·: 

" .. "' ._, eJci1iii:i1tncárido- ~¿¿,,¡~ t"irio 
ctlolado. 

-;_., 

''. ~ ;. ' <;' .. o 

Se midió la cantidad de ribosomas (ver figura 1.18) y la 
. . 

CXprcnión eé1ÜC1l de J flfl C•~.llJ] ns de tr .Í.go Ct.i O lacio dcspÚéfl de 7 

d1ns <le ilum.lnnc 1 <~•n, :Jó horno <1eup11•'.•B ele oc11rrlcl11 '.l'il ·-:1;1 t:l.mn 

di visi~n celÜJ.ar y Be halló cambios. slgn if ica tl vos . en el ·número de 

ribosomns. y del contenido celular. En. lan c•f-lulns Úel mcsófilo 

oumcntó: al La ribulosa bifosfoto carboxilnsa {Hul.llnC.:ÓJ 20 veces 

ele las 'l!);:n .li:rn __ óCLho.rn1LdesptJ•'.'.-!; de iluminar el clor_:opl;1sto (IJO 

pg). b) ln cirnti<.Jncl de cloror.Un (<J pgJ. c).ion rlbor·:oman /Os 

(11,xlU~/hr)-y'uos-(m.'.:ximot~ ele lm; 1,u a las úU hr), d)el VII/\ (11() a 



t>O pg/C•~l 11l11) , e) o l. HN/I, HN/I /On (e.I IÍN/\ UOri d inml.11uyó) , y f} Jn 

cuntidad de pro.teli1ils por célu.la (ver la tubla 1.6 y la figuras 

1 . 1 U, 1 . 19) (.JU) . 

1:: t (;'\ r c1p l O:tR L r1, 
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Tabla 1 ;5; :1íl6~~~~Jiri'i!i'~.i6n?'c.ie· ios valores de la 
·-·~;=.;---··-o- -:--:-"------ ~"=:=:-- ~"'"-~"- -/;;~"''-= ,_ 

producción de 

HN/I· ··ci top.lnSmát'.fo-C>,/y;Cac1;~cJ.ororü1ü1 t<~ :d_éc.tloc.J.orop:tar; fon ... de trir:o 

o'----,L.;..,.;___·_· ¡--' 
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:, .. -·_· - ._-:._-,_. ,_'-_ ' -__ · 

F'.!gura 1.1~9.1icrircsÓ11taciÓn de .la cn11Udad de protcl nnn, de Dtl/\ 

y de HNA cjuc,"p~ióciiicfci1 lbs cÜocloroplos tos de mcsófilo de. trigo en 

funeión de la' eJilc( (3Ú). 

en el cloroplasto ·en 

des~rroÚ; s~':.t1b~0 mostrado.'fque' oe .. da una .dism:i.ríucfon de los 

nminoác'úio;;; '1 i.Úí·6i~;. ;¡~,,;é;.·3i,X, . cixc;rir; t:o ·· nn Pf' r·ai:J n;~ , ~~p1Í;; tn to ; 

orni tl1;ii, i~\~·áio ~~ l.Ímlúob~ tFI'ico; J,.J.1üna y .la fcnil alniiiiláJ y • de 
las . am:i.'élils, 16 que ·;, pÚed~ i~dlcar. una disminución. de. . su 

concent:rn~i<.'.•n mo.lar o sÍ:!I' uii erecto del auincnto de . ·in taJ l,a deL 

Óe.1 cni:'~í.l~ dcAJc;~ur·r·oLl<l J.J (.'.l.::'•<:llll 111 ·1J.L (t,~Gcm) platilldlo. 
------_-·--,· =-":;------ o-=~-'---~·---------·-----c .---,----ce-e- - - ' - • 

cor1centraci6nmolar de. ~~lnoác;icJos por p.Lnstidio es . ' ... 

aunque numentil- mui::lio·.· _e.t _\lólümcn clqJ. c.Loropl.nnto 

contenidos de ami.das y aminoácidos,libres se presentan 

( 11,) • Estos. 

' · ... 
en lns. hoj;'ls .c,ln~r:Ao.1lnr·iil11;•: y .c11 J.;:iá restantes (A) y 
conc.-..í;t:rnci6n cú~ Í11iÍ:Jdicíit:e pnr~ .Í.ri° .inhi.uic:l~n de .1 on 6n:drnna 

las puedei1 'si~'tetiz:~ /~é). • :,: .. :.:, .... :.:~ H'(!·····.·. :!_!,•_ ••• ·.·.·.• • • '........ ·. <~: . C :~ . •...•. , .. • 

''· .. , . . f~¡J~or; .... , •.•·.· . 
·· r.n • i:ri0:1~~6~1;~:~i:~;:~~~:~~t'Jir~. ~~1 ~~,a~IR~on y c~:~~1~~~::~ ~:di:~1:cJ~n~i ~~~ ~~~:. 

:i __ n.tnc:· t: i1 .:; .. i.pú-::)_Ó.~\. ;~~·_:t_~~fh·ó~'.;::·y· .. ··:r:{~1:f '.~\9~~-1)-.~·~.~i~ {i · 1jfh!_1}'.>~~;~~; :~.~~tc~J-~~ i(J"~i --· :~j, J~: :t_n.Jb n 

por igüi:i1·· 

y i1 y 
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1 u~ en · tcJ lÚo · f1\ tn,c: to) , r-ic~gti:l~lm~ 

glutnmntoy· g.llcinn: .. 

;Jnparb1 t:o, 

0e ·los• q~~ tuvJerdri • ~na,~~!~tl~a Ctn1}~ j~r.~~¿~9j_Ór1 · se/ ~;t~; .al 

:icido ri!3~i~1:i~() .. y-glu tani.l.nili (~_,,;,~ · iL:/7. .~~s~~c tiv~·~eh~~:'.~f1/. :· · 

:~~ro~l:~~:s:~11~~;¡:;¡_· ~ritacfo)·. 1~;,· ~·ás·i·baia···· tuJ.';a:·1~1:1tjj},fa {~_;i 
en clorópinstos nis lacios y 2.2~~ .·. efr • j:ejJd? · ):n~~c1:'i> .'.¿~•· ~~fay fo 
glutam.i.na, érl tejido ii1 tacto, ,cJüÍmin~yÓ .u1 veces .;~'c1ef • cis i:ii'(J() _de 
cJcsarrÓLlo 1 al JU. (/1) {vhr tribl~ ¡·_¡); ;., !::: · .. ·~·. 

· ~ lo que· se deduce c¡tíe .·· 1a boriceA trad611 de aniü~C>ilgicfgs ; ''Titi~ek 
y amidas de .los piéls tfd].os y tejido ü1 tncto son sliiíl:i.n)~B.'L Estos 

pudieron . s~r :aisl~aos. coi1 ci.l cloropli:iri to rira~ias a'quó. la memi>rar1a. 

~s·-un11 1..>ilrrdfa·• p'nf;h'. u(~úrÜ!Ü.sr1· p;ú;.lvn ·dclo:Í ·1rhlho;~c~aó'r'l~~.l'ibf~sy 
nmÍdlH1; le/ que. Yn Jwbtn ilc!cÚlintmfo Glmm.ler r.t :~.L ¿¿j,,y y 116;c11 
et . a.L' (iÓ7~f·~ pnra a1günos ilml.noáciclos (1,( Es _ ne8eB~t"lO 
c.ietcrm~imf: (:!Í;_p!'ipg~ c¡ue juegan ... los ~~.tfio~Ú~·6s:c:'. dqnfró de la 

~ctivicli:lcl rot6sirít~tiba. · 

y 

r•l(.tolldl~ H-:iju 

( rnM> lrrt>.f> 

Aspo,r.::tf+l.na. Ac·. C1. ami.ru;;bu , 

o. 9!"i O. LP 
-·-: --. ·--- --·-";""--o;-,,-; -:=-;-.=;'!-~ -,--~-·-,~~----'--'~_:: __ ~;;-,,_ ~_: ___ -----;-_;..-~-·--~-~ 
Aspctrl9l~ b>2o -.,. z. ·"20 ··· -~lri..co 

Sg.rino ·;:\·:~~}-~~- . 1';'ti,. va U.no. o. 011 ~o. J~ 

Ai:. ~~uh\11_1l~~-.-. "·?.. 77 s . .,,.,. .... ~"" r., iz 

,,tani.na 9. Po o . .¡!j o. 12 

oli .. c\no ·•.In 1J, Df"'i o. 11 

O. U!1 1 .. -n•Jcinn __ ". •n (). 'to 

Orn\li.rio O. !lO o, 32 tJlulorrn.nf;l (J. ::;1 ' o. 10 

lli.ali.di nn t. zn· · o: 22 o. 14' o.·oo 

Tabla t. 7. ·c;,,11l:fi!.<il de amino.~cjdOn y 0mir,lar1· en cloroplm1tos 

a.i!.:11ndor-; Y-~-'tc.!:J-j<lo 0 i.11L:1cLn de r.inl-:-': fH·~:rH1 -·-ch;'1J1mar) y I~c~{!<ih -(1979) 

(L1) •. 

úU 



1. 8; 6 

Se snt>e q110 hay dor-:- -fotoa1stcmns. cJ_ l'::.i l y el p~;¡ I, cndn uno 

;mocindo -11 1111-C:IL que _contfc11Ó en ordc-:n d<!. imporLnncln ·loo 

siguientes pJ.ementüs r_oto::.;onni.blCz: c-.1.orofLla!:fn-y"-b,-caroLcnos '/ 

xnntof:i..J an. /\mho:·1 rotonj r;tcmnn trnnnportnn •-: loctrone::: a trav~~·n de 

var.io!3 ncri.rrcndorcr; que:! nó hn11tu~ en l-a mninhrnna, cuando ü!o;tnn 

completamente coni; ti tul dos. !U 1':51 trn11:-;f icrc e lec tronc.m, desde 

sus C. H. , ele J;m moh~culns de cloroCU.n, ( t:rn11_npor•te ciclico) y 

los recupera de .los provenientes <Je - !':511. El l'Sll transporta 

electrones de forma 1dmi. l11r pero lon oht:l.i:!nc· de- 11nn molécuJn de 

ngun disocladn por el complejo Z en _ i11' media - -- mol:!:cúla de 

oxtgeno (con In q11t! ne mide cu nctividmLde ;r.:~::.}::Y --2 

Se han empleado difcrc1itcs in·~todbs':pa~<f_~;v~-J.uil•~. ú1 actividad de 

los i'_ót:o:d.i~tcman. 1~11tre .'.ot1~01i ;. ~il~Ji11 ;l;L !iJL:: lnC?Jté1c:)m!11 .cJc 

espectrofotomctrln de fibsorción de 11lz vÜifb],~~y'[1\16ré_écente (que· 

mide ln nbr-;ortm11cja- de Jns ·clorofUns,- :ele los nccptorcs de 

electrones. cu;ndó r'()r~an sO-!uc:Í.011~~-.iJpc.ic~me11te Jenr-;as y-_-- de los 
. . --, - - -¡. ~ 

COillPllC!'l tÓR r.LuorescÚntC!n .l.igildOB a~J;\'. C.''!; .1(: )_ ;- . lh pro<luccit!Jn - .<Je 
' ', ;.'< 

nxt¡~cno (pnrn el 1•:_;11 J;_ ot grndo -(In,_ poÍ.11rlr.ncJ1:,11 y eJ ele: 

cJ ifcrcn tes itrn topo~i y com¡iucs tos con ·mnr61rn - rnÍHonc tfvnn; 

!:le_ cnku.l.n que g11 ni;:it ~~ m1ídur6 fo cfJ.cJe1Íci.ii de !11 {i:n;~;,f~fJ;1~ü1 
encrgt n de l n clorofila es é!d 10ui :- y•> tj\1e'~·.Liri~.' ;I~ _ los 

carote11oiclcn -e:; de~ 1 _ ~iOX c:n .qloropl 11:1.t:im <le-- mm11~·ffl <;}·y_;; )16 _ 2~a'.lrH1. 
!Jurn11 t€;! el. T, E. _Cíclico y no_ clclico ,en el cloiÓ~.las~b . ac~ivado, 
hay 1 O veces -m.~8 cnmt:}jo!t'C:orH"orinncfonn lf¡!t~;én:;,J,oá.'.;:,~'[o_~21)J.-lstos _ de 
me11MU0 (el ¡;raclo Cln pol11r17.n;;ióli cln Ú1 clcJrMfln'~m:;~lc~~/;7.'c;--~cJ 
porcc11 ta.i() ele f_l uorcscend.n del, dobli~ cÚü 'uc 'vain~'r qué. en 'los de 

vainn (el grado de polnriznción de Ln ctoroflJa es de -6'?. y eJ 

de 

: . . ' . 

por e en t:n_fo de fl11orcscclic:in es de .l n mit:ncl_ del de mcm'.>[ Uo) lo q11e 
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Se ha encontrado que durante el desarrollo del cloroplasto de 

maíz (19), cebada (24) y frijol (24, 35) el PSI se completa. antes 

qtie el PSI!, ya que en el estado de- desarrollo I - se· presenta 

actividad de T.E. en PSI pero no en PSI! del mismo estado (19) (La 

ausencia de T.E. en PSI! se determinó por la falta de producción 

de O~, al igual que en nuestros experimentos). Falta todavia 

determinar si ya están conformados el PSI! y el complejo Z o si la 

falta de producción de 02 sólo se debe a la falta de conformación 

del último. No se ha confirmado con seguridad si el aceptor final 

de estós electrones (el NADP+) está, en esta etapa, ya está unido 

en la superficie externa del tilacoide para reducirse con los 

electrones transportados por la C.T.E. Oelse-I<arow y Buttler creen 

que la C.,1".E. se completa con la unión de NADP+ (40). 

También se ha demostrado que durante el desarrollo ontogénico 

~l complejo cosechador de luz (L.H.C.) tiene un incremento en el 

número promedio de moléculas cosechadoras de luz con respecto al 

número de centros de reacción (19). 

En cloroplastos de cebada mutante y pepino germinado (carentes 

de clorofila b) se halló que carecen de dos polipéptidos de P.M. 

21,500 a 24,500, los que si se hallaron en cebada silvestre y 

pepino adulto y que indica que hay un proceso de formación de las 

clorofilas para alcanzar la actividad normal del cloroplasto 

maduro ( 35) . 

En el frijol etiolado suponen que hay una modificación de la 
clorofila y cambios en su orientación (dentro del C.R.) en 

relación al tilacoide. También se halló que el T.E. no cíclico se 

presentó cuando los carotenoides transfirieron energía después de 

que se reorientó y reconstruyó la clorofila de los fotosistemas 

(34). 

En maiz se halló que hay un cambio significativo del radio de 

las clorofilas (radio de clorofila a/b). Radio que se incrementa 

(aumenta concentración de clorofila ~> en cloroplastos de plantas 
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pesnr del numen to de la concentraclón de e -rá --61ófofH-~-: n -<+, --Lo: 
-- ' 

anterior disminuye el punto de saturación a .lalÜ:Í: (que en coco, 

por el contrnrlo, ne Jncremcnlt'.1 nl numc11t11r', la conccritaclón -de _:-1a-_ 

clorofiln) y es consiBtente con lo lrn.Uad6 

(Hncker y llardwick, 19/2: Dickman.' l'.lll) (.19). 

También se ha hallnclo que <Jurante el T. IL clclico 

y ·-- algodón 

desarrollo l, sólo con !'SI) se produce una P.epar';1ción de cargas en 

el P!:;l en mntz (:JS) y en cebacla (:J.11) dando una carga ne_ta•nei:ativa 

ti. 1 ncoi dr~ y !1P rcr.to<:en protetnas 

rcrro::11lt'o1·;"!:i_:: (F•::,;.~ Y l··e~;::> y el 111\UJ•. 1•1-c.<:1:::0 qu(: r·,.•¡ui<:r<~ il.I_ 

menot-~ de cu;iLro cnmpont~nl.e:; d~~l 11:\I. Jot:: rpir~ Q!,;l.iHl involucr;1doG 



con ul1.i~1i.~f~ cnz:imu:; - (Ga!lonov_ y French, 19/:.l; Urmm, l<JT/; 

Ikegumi;'. 1976 ;. $.1t_~1r; .iJufler. l 97U y Mullet, º--~ ª-~. . 1 <:Joo > < 3? >. 

Se enc'ontró en . e! estndo de' ucsnrrollo .1 y n ·el 

com~lem~nl:.J Hplclico y su cstructtira son 1111n étápa temifrnna idel 

démarrollodcl clorop.l.anto (.LUJ: 
.';· .. 

Se hu ol>scrvndo que en el dcsarro.tlo. diú . teJido .de·; 

paral.elo al incremento de la concei1t:raci6~ de gai~C:tol'íp.ÍcJoi'; 
' :· . ., 

que pnrcccn m!r · 1ou m.\s allundantm; cJurante su dcmarrÜlJ.o y huy 

discrepancia de si la fo11ratidil coJ.i11a (l'S,:l es. constante -dur:rinte 

é.l dcnnrrolJo ('..!O) o nl 1111m<~nt:n { 10) ·, 

Los GL CJUC BC i1icrcmentan del' CLl tndo de, dtmurrolJ o . l; al. lll 

so1;: IÜ moi1ogalactos.il diglicericlo (MGlJLl), de 4 ~ (1U) a 6- veces 

(:.?O), el dir,1llncton.il digl:icericlo (IX:OGJ, 1:~~~~ ~(~<:i.:;!.;~ Se ÍinllÓ unn 

relaci.::.n de MGUG: UGIJG de 1: 1 en el estado de desarrollo I y de 2: 1 

en el est<iclo de .desarrollo 111. (l!J). 1'1 fou1·atic.lil_¡:liceI_"9f;'(PG) 

se ha rel<icionndo con .l~ pro.llrcrn~J,~11 u6 rn mcmb1'ilna ( Lll) y sc,_ha 

asociado con_ fosfolipldos al. incrcnienl:arse .la clorofila (20) 

Los nu.lfo.llp:i.lloo (!.'.;!,.) oc triplican; uurncrÚ;nií .. cl: }!Ú: (l,U.) ,: los 

glicoÜ pülon < GL > <:'.O> , .~oa l1 ¡'>.i<l<m nc.Hlcoa; .d. · ..;ddo iln;l.aco 
_j;!:.'·· '.,¡; 

( 
18 :.:n~r~0:0:

0:~~~~1::do~u<(l20 ~~·~m:i:1111yt;;;·· h<l áriJ.'1.,~fr,i ... l?a '.¡>J.;rat.Jdn 
colina {PC) y el fosfatidil, eÍ:an~l amill~ ([?E>); f~e~idÓ en 

- pcirc_entajc de 1.1 pidoo totafol'l ' ( l.U) .o :i,()/•> ~nielad.>' de . clorofila 

< 20 >J. 1~L .\<;¡¡¡; ,',"'l\t.:;xiic!P.c~-\1\Óícd:·nb~A~. 1i~.lJ_~L·i¡~.~d~i_i::,111_~1iu1 .. J6~dea 
por lo que ae AIJgicre que no eq escéíít:fa.C '. pára :~·la: ac t:iHdad~ 

fotosinl:ót:i.cn (l;cech et nl.; 1971f <cÍi1>:1) ,' ·o"•· : 
El papel párt1cular ele los ii p¡do0.'.'.c1l' l.~ 1n;1nhfhnt t'i:1acoidal no 

es bien .conocido .. pero parece' 1~11fnr:; écorrélaclonfldo ' .. ·con el 

desarrollo de cl()ropJ.asto~ ·<v~r tabla 1.:1o')>< i· '; 

En . et:iocorpf;lii:~toi~ . J(i . m;ü z i;t: :11,:¡11 : cncoi1 t r¡)do'· ni ;:lmari 

c·nractcrt I-1·L i-C;;uj,-__ ::::L~i l.nt·(~n ~-···.·~ rü:: · p f¡·{r,·t"JH~~·,·: cr'(!cf(.ia~. c1~ luz· y ot:rnn 

que i.:;01~ <.iff0-ren~cn:" 

·¡ 
i 

.-! 

1 
.¡ 

- 1 

1 
1 



mitre lnt>comu11cs sr~ ha cncontraclo.qut; lo:; ·GL_y PU, 'tienen una· 

proporción si~ilnr (.JU. 32 l . 

encontrado que. en ·lo'ri_ etJ<>plCJs_tos · vnria ·1.·a 

ll-pid~s-fiei.~t:i6o!Jconio en ¡1lastüH.o!1 c:nc:ido¡; en 

.se 

coricéntrad.Ón 

ha 

ele 

·,::.-º·· ~:_r,:: .. -. __ :·~,-

En rds tr-ti~<lJós reaTiZados con etioplastOS<Seha observado 

ticnci1 un ernn df!~ln'rroÜo en. tallli y corrir)Jcjiclnd .:u;teri de. ser 

nomotJdo:> n .ln .luz (w:r tab.ln L!i, p,\gl11a !;!;) y q110.:Jn• tlJoe0ndsln 

de la membrana de coco etiolado y creci.do en luz es. diferente (5)~ 
'. ' ' ·_' -

Duran.te el dcsarro.l io de Jos etiocJ.oropla:~ tos de · maJ:z se ·ha 

hallado poca semejanza en el tllm y c~n tldnd entre los· diferentes . . 

u-:(,~i."J;fó,rll:C?: '(Jcisc·r.ibó l. t p.ido:; de la meml>rann t:i.lnco i.dc • t:nbln 

Jan a.lgunus de rel ac.lonen mOJ.n rp_::; c11trc élou · Jlpülos (j1CÍUOB 

i:;rasm;) durnn te el desarrollo en plns tic~l.Los ~i~.l~do~ y 

cloropJas to:; .de .toj ido irú:aCto dé plnil tii~) e'1:1'6tffdi:i11 tú'ol m~lz '. 
en 

Tejido intacto 

lfola'c:i~·n molar- · Hcl.ac.i.ón mol.ar 
.-:..: ,; 

desarrolló·. 
-------

J 

11 

111 

MGIJG: IJGIJU 

Ó.º/ 

.L. l. 

1.2 

Gl.: PI .• 

o .. ~i 
:l . ll 

MG IJG : DG IJG 

l.1 

GL:PL 

o.u 
o.u 
1.4 

T."lh lii .1 . Ll' Ht!prór·;q'n t:n J.n re l.nci.ón 1110 l.111: de d()n ·de .Los :.cicJ0~1 

grasos mM; ••. ~pu11<.Ía~1tc~ .. en . •el ' e~ioc.Loroplrn; to .de· lnalz durante 

el-dbim ITÓ'.Llo s~~rná
0

Mhbk.¿;mlclr ( J •t/ll l ( :J:¿ ¡ , . . _ 
. - _,,_ ;-:.-;;~ - -;-·-- -----------0-~----.-,o; ·~_;,-=-~=·:0--0:-'o--o··~-=oo'ft'°"~""i-.o-'---~~-==..:.,_>;;'-;;,,=:=2--~-:¿~~-;-'"~ 

1'11 JU {.,b1; ·f;·J >[;ri·e>Ja6X:'.l en .1mhos ctioclcit·h¡;).·nn.1.óri ~~e del 

e:itnclo c1c\ie1far~'.¿) 1n .fi í~} ·. ¡fj ,(1,0;, Ú(:u{' dlnníl11i1y1Jn. • ~l eritrl'lu que 

los MGD~ ~·Üm~·;1 tf.n IÍ~r-i~~ ¿1r1~\co;icc~1~ ti-i1c.i.6n :ü~ i..lK~. Y . que los PL 
, ., .. :·, . , .. -."·": Yo.,"•'•- ,.;, ·.'· 

dii:;m:i,nuycr_l -rn:i:;)r~'t·J .. -;\'!~·- LOa á1_. ··:~'~1mc!I~ 1:-~1n de''• Jl. !.; ·-vecc-!n en. pJar:t.itlloü 

nir;li1dcm y de; í_:'n ,i vbceB Cll tejido ·JntilÓl.o. l.a · d:i.ferc11cin entre 

lor> ll pi.drni p11d1<.l dnL•eri~e. il r¡u(~ d11nrnt.o el nfb.l<lmiento de los 

p 1:ir~1: i ,_¡ i-cl!.~ !~,<~ t.fr' .. , co.n t_i:tm (n~v~ ~ ·'-•n .· (~on q_r r·:,!·: "''-'MlH·.-1nnn. 



- .,. 

1.n.n T;,bl:. tv~n•)ra~ do l.a_s c~~~-~1:lorí$tJ.1~·;\s·do.~.,~-o:~ .. r;:).~7!rópl:islo;. 

dó Jlh.~s6f'1_1 __ ~:\ _dí.~ m:l {z.·- tltu~anlo· ~1 .··Je;Úlr·,~c,i-ró ·.:r?i~,~}~:g,~~~ú.-c·p_~ 

toa, 

runclón 
d~l cloro 

plaolo, 

'_, . '. .. _- -.-· 
ZJ.lm--.lr:u·90.o_.-':"t-:.Z}-lm· an 

cho<JUJ o·-2. 3µm .largo 
(2Ó).t_-2 gro.no:.um, 
con 2. _d<tOh:t 2".":; Li

lo.c.:--gri:u1rl_1Z1)). Ct.'n al 

9ur10D cuorpc-a prolorne 

loros aunor1loG 011 

lr~a or9on9\cH;;t;!oL 

l't''"f'l•,l'fdldlo<11,co.·n .-:\f 

a..hd: ro.cu~ lol. ? . ~¡19 

• Pogc ft.;.Ql':;l')}(R('•C~. ti. 

Um9.f'Olh., AO•":O !1. 1 nltJ. 
nol\,,,"-:i~·fl JhHJOG_ J;J, ... 

Relación cU. a ..... b si.tni. 

lar a rr y lUum. 

No coni;urno coz o no 
DI) d~lo--:lo. y hay rc

ointq,ne,í.a .:1 ou anl ra 

(CnJ)~ ••HV l"OQi.Gl•nc\o 

a G1.1 di.fu&\.ón.-l..o· quo 

i.rvlit:ct quo ol CCL. Qg 

tY1~'lyo1· qun lon CJlit\'»J, 

PrOplaottdiOg r.on al 

La· proporcio1·1 dt> llpi. 

'dcR. ~n rQlaci.c!tn o t:lf 

t;?1)). C.:.'n 2'J-!JO~ PG 91) 

t1. l1.°IC\:Ol d"'11,l i ptdO$ !'ti. 
mi.ll'nos n oll<."pla~los 

MtlllO.OOIHJ,S J ,,::P41lf ol\. 

di.l coli.no.11 r-::.r11t1m. 
flolocLón MOIHl:l>OíJOct: 

J ;, re <1tl•:-1, on lo.rnn 
)l,1 ;~~,¡~(I)., 

_-. - .. : .· .. - --.-, .-. 
·c·u~rpou p1·Ól•JHl&Lu'·. 

r&s '·pequerioFi.3.?. ·o 

4-óUO>o 2-0 lilac 

/9ranof20), 1\ lofl 4 

cm hoy .JLvL&l1!or1 

o\.ncrónlci.:l o lncr& 

mo•nl•:i pro..-J•..iccil'.!•n 

Ü2<JV), 

Glf. tol. 7. ':'i/.J~r. ,.,)-ni") 

fro".lCOHm~cc. 4!1, 3tng 

,po.".lo GG1':1:1 ~, lhng. 

n~l.nci.ór1 r·onr•n 17. 

';', Hodio c\f,a_.,.b GÍ. 

mi.lctr a I.UlffO>. 

Con:;umr; poco COZ( 
Ra..::keor.:IP7?.). Abr.J IC• 

U!'!r11 fHlY 1'. r::. p<1-rO 

no ftja COZ . • Ú:lb:: 
nern prc1d1Jc.:t 07..--•,J nt 

<l-:id clf. S1.1 bn C"Mlf, b 

lo qtJf) lnr.ILca r¡un 

dlnrru.11\JVt'I uni.du•l 

folosi.nl4ltca y ')U 

rriiG>ntn lo lo:::;a_ foto 

--~ir>tdic ... "'º'~ 

MODO cor1llonQ11 ~o 

mol~ J.g,· llpi.do11J y 

no r1>q1Ji4ro luz 
p•:u·,'l nl1 utr1l,,•1:;1io .• 

· 1 r 1 

pl.,jld<Jd. clp. mo~<:.fllo 

Ct;?n. grar)as,clp. d9 val 
no ogranal. Cur,,rpo pro 

l.amc,lor p1°1..-¡•JQr10,1j.> m<"I 

di.o4 ¡Jrn ,r/1cor l 0ZJ.llf1< 111;, 

9. s.•ltmo ~. 0<20Hrru,.'.i6 

fi.l-:1>y2. 7.ffQ)-:) :H20H 

Vntr1rtH.l lr..-.-:<..id<1a/grr.Jria. 

Clp. vaina c;,longodo,l":.on 

punlor,¡ y grar1an d<.J\ga 

d-:.n:¡ffm. 

c:lf. to:-•L "'· !tJJ'J, 1'""·º 
fro~co !'.07. nmg,pnso r;:o

ce,, ·4,-cwry.R¡j;¡ol(1<:iór1 p9-

A~·~- f!J. ;1, Ho.dl..-.1 clf. o...rb 

nadto el(. a/b 's;.lrriilr..ar 

a I y JI um. 

Au:ni;.nto prod. ozcorrGta 
cionQda con connumo do 

C02,chapmo.r1,is.>16~ftOi. 

!:ivoi:va rnuyor I m&no~ 

f'C.PE <boír.Jr1L Sube\- de. 

lirir .. leli.r;o úrt 1...-~d·:. llpL 

do lr1di.vi,d11(iletm. MOUO 

Pnrnol'lrl~J.) U1Ji."..k.1i. "<iint~ 

li.7.nd-;.a c1• .. u-1 nlr. l1JZ(í)?. 

>. ltul.o•:.i..ór1 MIJI.>O:ütJ(JOfi 

~l. Ur• P1J,·<trnol6~•....1l(.1n el 

Íf20J. J\c. p.r..1lmilico cl.r;, 

or, rc.rr:: y :::L.,\-:. 1~:11_}1& 

Y.1;:at"1><:r:11.,..·.ir;r;,. or1 rn11r1>. 

re "''"' td;;t1:.c,vJrJ:. ~-.~ <l4.i 



continu<1 tilbJn J.lU: 

.Cumpc-

rlo~log~~

buloG~ ,lip\.dog 

<:o·n· et 

dono.rr_ol.l.o Il df"1ec1rr_ol.lo I-lI 

y o.L' -dr~Qlt1..1un.-, clorr,.. 

pl<1~l.0'6 _.r:t)t"1 C'l':Ol4n_,....1I.. 

{lou,'-pr i'rno.r,lOQ y ac,c•.1r1 

dari.oo. 

continaa tilbla ~.10: 

ClorOplasltou 

Li:lorofi.la 

J.'unci.ón do·l 

cloroptan~o. 

t .. lpi.dr.)i¡¡ 

J"l O"';l01Jl .~bu 

le;. 

od..,ron~o polr:6n d& dosarrotto· dt1 l~ ·rnPi:nbi-ana 

:·r,_.;to.q(r.t4tlc:r.u_t.n>. /\Utf19r,la. tc11 l.o l .. ~ VQQ~Fi' d"' ) 

.. 'l. ·• 111 .. Aurri'»ñta-':'(:\..ioi-pc··· profnrnt·;lor y l~1110f!=l::iwz1. 

1g1.10l0''»' <l cloroplaetoB d{I mt>#Rófi.lo drt. J y "dH•~ 

ror·1ll.l'.u .do \ou d"" llt W:l>. 

Pr6lccl...:iroíU11 oumonl·~- con la odod_t9ZL. ~?~h.o clo 
r;;i-Üó..~ó.-._.b- b1:tja al cl*~H1rrollar-go ol -&Li.t:·clorc:plag 

tow ... :.un,-tnlt'..l. clí. 0Ht9), 

t.::00f~r:rnon _qu"' la producclón do 02 ~n fr i.jol lJ<1jr1 

cil ílumir1an.n i.r.d\.cando aurn~nli:- dol_ CCL on rola 

ci..~n cor. GJl(HackGrr y bulllor'.1\.'.t'i'6; llnn1~n(_p-H".1"n y 
llú('lrdman,1'-"77.> (11.)), 

C:cnnronlcv~n ;;\1nl lo.r u proplnstl idi.011<n?.>. J..ipirlog r.o 

plnAltdh--on l""•"'.•nnl··H'llnl\lfl~I. 1•c,ron l!r.i.rk·:o. 0111,.r,n dQ 

Ohn, lth'l><:JO \llO d1.Jpli.can(rtOu9rnan y flci•·u•ltnNr·,,tV7:.!l. Jl•J.ft. 

1.n P6)1g chl i.vron do loa cloropl.u(llC"l • N•:• -:urr11Ji 't <:'.C.•r1 

.;,-~nt.r .. "\Ct~•n do áci..do~ 9rCl~o-a d·~ ltpld~'"i octli.co!l con 

t1·0 c:lc-nc•rloslc-'il ero lc-9 qq~ vn1i.•:tn1JOI. /\.-:., linc•l1Hco 
ol 1111'\r.o Hl'1111.!o111lf"1 on 1nd.-.q (,, 1dnr•'11l1:1J.>. V•111u11 J,.111111.J 

OODCJ V l'l1C19i.111ll.:-tr a cl.i.choroH111L MllllU,lHJOO, J1fJ,J1J 

outnor.lan cr::•n lo. l'),_!,.1d 1:1:.!1. OL d...,, o.v""r10. f:'liol.:1da. rnonor 
-q11• .. ,, tn•,l-=:.- rr-: b•"\j(1t1 ·~'-''1 l•""l fld1.irl or,- r:tr,roplnqfi)~. ---4J·, 

•lV•H•U tl11111 .. r<1l•1I• V n011 ,Hrr1tlnr '"' 11 r:I 011-r•Loritr.10 dn· •JV•~ 

fi(l J,t 40hn. :-1t,o•.Jlrl•.)n\or1 ton •1vor1n n•-·HHJI. No cr.unbla 

c0ncontro~l1!in do c:\(:irlo'd 91ry, .... 0~ do tl.r·i•.l;;.n nclli.c:o!"!C 

r;.i .=ion cloropla!'\IO"lHfO>. A•:, 1\'.1lhR,~n··Jo•·cu1,.H•~o .,,ri rn•Hi!ll 

lolll(:"fHLoo •. ~h..,I. ol. ,U.'>7!1> y o·n f"l•-:·r-l•"'ITo!.-..,•1'*~ ....... -~. ,..t, "l. 

, .t \)71> y O.t..tnont o nn rni-,,rib1 º' ''·'- d·1l cl.c·rcplt.1fiit<:.11Mo.r.k~n 

d···r y J..9~<:h.1974;Ni.i::kr:.·k 'I .J.-tr.o.a·~.t(•,-;n). 

(~· .... n lt.po.-¡•1l,·1orv~r< y cnr•".:·l~n.-.td1H; r·r ltivHi!:•l"-' y r."·~r:1Jr1dri 

r\.-:.•s; AurnQnt'on on núrnoro(3;!), Pr Ol;ünl~~:.i or1 o•.t1;!na.•36>. 

T:'lld~~- l __ ~lQ._ T;1b,J_a cqmparat.iv" (k~ la:~._cnr11~l.f!rli-;tJcan ¡:1_•ft'~rnJ<-?s 

de lo:·~ cJ.or-opl.-¡::Lon·df! mal:~ dur;int·p ·~I rl<::·:.1rr-oll.o oro!.01:•'11ico. 



. t. O. lllOGDIESJ S 111~ LA 11+ ... ATPac:a. 

La H~"."J\TPilrrn como pa~tc del tiJ.ncoHtc y de la c::-1111.0 vc¿:ctnl 

l,11 la rn i. toco mir.in, ( ln ci.t:ocronio 

oxi.dasa); . esta formada por doB t;i·pos de pollpóptidos, unos · muy 

hidrof6bicos sintetizados en ln mitocondrio y otros. 

J.on 

menos 

pi.don h.iclrófóbicos formndon en el c.i topl amnn, como 

catillit~cos de la F~ ('l'znt;oloff y Meaylcr, 1<Ji'2; .. Schntz y Maaon, 

1 <J'/4) ( 6). Cabe esperarse que en el cloropJ.asto ó ·se . i.ipÚ.~i'uk 91 

.principio que se dn pnrn .l.n mltocondrin. 

El clorop.Lastci pueda codificnr de 100 a 1 ;ooO ~;r'.dtlli2~{);,;ógónlcos ·. 

( 1) y nfnl:el lz1ú1 Bll!l pot 1 p6pttéh~~;; ;¡¡.,~"r~i~};tM11.cE .o:Y -
-.. >-- ·~ -~·~- :·>.-' 

¡'1rop.I on 

McndioJa, Í!.J/ú; Kllit>, .i.'Jll) ( ~IO). -. , ~- -'; ·,F "' =:--"-: _,;, 

~":-;{ -.,_;'-;¡;,: _;_~::.~-- _':;.:,· 

se hnLl.ó que 1111 1~er111 de g.g_riJ.:L (JJcnmit;, cin:i~c)i~·;:i;;¡J'~C:o~F:~l979;· 
t<azawa et: ol., 19UUJ cml:i.flca pilra l.•'i.C:Fo ·y iÓ'_..,, ·•''cé;t\\'°' 'é~: · 

llnmaron UNC Ol'tmON ( Kazawa g_\;. al. proponen 1.l~m~~l~;:;r•Ílf• ~1>1i~iir1). 
Del an.\lisis dc.l gene so obtuvó .La riecu'er1Jia ¡ji~ famliléJ.t..~icJ6s 

paro cada subun.idad de !.;Fo y Elú (Giiy y '. Wa~k(ó1j:, y 1;19(i1;{ l<azawa 

gJ.:. nl., J 9Ula, I>, .L 9U2; Mabuchi et [!..l ·, f<)uil. ,j'il~Úi'tlii •>se~!,, d;Ú~Üzój 
la Bccucncl.n de am:i 110.\c.i.dos del l:cÍ1c mu tnn i:e ÓNC'.,iJc ,;:'. !.(',· '.~~61f ·.con·. 

deficiencia· de tinción (Knzawa, Sri.ito 'y l;u't~:i.i'!. i~7u:( Krizawa 

!~.l .~J. , .. J 'JllO , ( l) y do 1 on ¡:ener. ONC ~cW~:a--.·c·.·~.' .. n.l.,1:.•t.-e~······r.1.:_··· '··~.< ...... :.-.~º1,,9tfgO~,)l·.~.:.'.J ....•. :_.·,~:.:·.:ce···,·l¡l.:<ctorrnl't'··r·l .• anrr11 .• d~<o)···-.. 
y bacter:Í.a te;;llóJ:'iJ.; T::_-s.'.3 (Sebrild y u 

secuencias similriren·~ 
. . ' . 

Horack y IU 11 U9 l ll lis aron, lnlíil>iclofcs pn ra 

Cl;1 del tilaco:i<le CG J~n t~tizaclh (~Or ril;onomm~ 

!',¡; 

~{órníir¿¡)~; que· ·1a 

iifi1 'ci.1:ór11ár.1inil Y 

Elli.M (i.977), Mqndi<il;i.::Moq;entl111.l.ni•, P.!., i•J_. (l'J/C;), llouthycttc 

y Jagendori (19'/0) :-~f.irman. ,que las. subun.idades '-"• O. y e se 

producen en . c.l cloroplan to de c:1pinaca, Gray ( com11n icación 

pcrsónn1 ¡- cnc11<·~nt rn, que ln subun.i.tlnd :r [ J d(1 Cl,.u. t11mllit:n se produce 



en cloroplnsto .y. quc~.d«üLsUbunidades •:•,Y r..se rh·óducen .. Juera de 

éste CEllis, .19l7 /Me~d.L~la7Morgl"~tl1alc,fr ~t al.) ~i~i'~+ ·a~ythyette 
J u f ··· 1!J'iui·••-. >: .···.·- ··-·· .-··- < ·;e '¿,: ·· ·· -- ':: :;f i'.i) ; y il¡>,e11 o.r_ , . • <e ,, J:> ii( ;f( ' 

Nelson·.·n~ _-tü:• •¡19JL _ i1aíi~f'b11._;:q;~;e ,_J~s (#11:~:1n"tda~eB~-;ci)\~rs'.:b,\ ·y,•c 

de cl'1 ':I, l.im n;1tll111iá.-iS~;·,;n: ;)I :fü::1 ·1fo<:13iíitff(:izr11í \.;11 ;:9ic?'~:~r>Jii¡;t;?º ; -<ie 
espinaca Ür~b~~-iéf:' ~t ·)~.L;:" cí?Jui'ii c're?ci11" j~'uc~ i? .. ~~t~ -~e ; ;la~ 
subunidndes <,~' y.(J-si1Ú!et:i.ztídns¡'er1' .. élor,ó'rúas t:ó-i{cí<rici uri~r\''.;;) ªª '.cii·;;, 
y Ndson enc11e11tril ·q1fo .tifo ~i11ií111ÜJnCi~~1í 'f' \'i.itci6~i·;rS ~Si'f\¡-¿:J'~::cf.·6)''_ ne 

producen en c.i to plasma {~o}; .· . '})\ i.'. ~~,·}~fL[~i ;~~-:_;¡;~. ~¿. ;~_:_._1_;:_·.·.-_____ .:) ___ .> 
__ -·_·.-~:~: ___ . :_; '·'----'-- ·';_,__·- ·<i>··· .::._._:º.·· ''"{ '·-~::'.r.c_J:.:::_::: _ _ _ 

NcJson _et:= ~.1 tnmL>Iéii s1J~b1i&~1 <~iye~~;lri~s;='sD6ÜhlJ~=ac;~; -¿-¡~]'(!~1; ''it:;y:c-i~ ae 
cnnamb.l.an en CI•': y q11e. 1~ i .iniiluci i'ri' i~f;if6riTr1 <lci ,'-'h·rig •Í(ffoi.noi1 y 

}-:-:_ ·;.·;. '. -· .:,,.· 

llac:kcr; 1912; Youritis et p..,!:~, 1y7'D N§lson ·y ~{ar~)Y •. i?.~6/?<30): 
. .-·· .;-

>-·:-;~,~: -
Cl'Í sobré 

·-' ' ·.'·. ·,-; 

gn et.iop.Lm1tos ele avenn y de. llorCJcilln" se tinlló . . . ;.-.. , .. '.:.-. ·' .·, . lns Jnmc)las pero llO sol> re JOIJ ti.Jacoi.cJc~~· p;O.UlmcJn res '/_ ElC ObDCI'VÓ que 

al enverdecer hay un _iuimento dé i6 cllBtanc:i.n .entre .l.a~ CF1 de lñB 

lamclm;.(vcr t:nbla i.11>\c:ic;(> 
· ... ' ; ,,. •,:·,. 

Tiempo ele iJ.11m'i1íh~:i-•!in. 
. ... 

. 'l\VC!llll 

( m J':lL : <·}. 
13 .. U 

; o;: S·C"-ri~ •~-:f".,\i':_-.,c~;c-c,~ .•• c:t 3,-1.~ 
1_::0. • ·--··-··-·-· ... _ 1·1,;7· 

:;..;JJ '.:_/' : 16.3 
4:o· i3~s· 

. iL•ú ·- · ··•: ·-· 3Ú. 5{. 

~~::; :\;{tr 

llordm11n 

'1!.i'. 5 
·· tfr:~-

:w:u 
~1.7 

23.7 
33.6 

·311.5 
l11L5 

T::ibL! L 11/ ll~J'~g~~rit~· iJ~ Úii'lt:m'í~J;JS entre! .l;rn CF: de 

~:;:::::te::(~t{~;r~:~:':J:<tf~~'.j~;~¡ci~i/': 6-~b\íl 'rni,Ll,~!j. Y !.!!!.!~!!~~!!~ 
• !'._: ;;;ei:<y;.~~: CC• t';~c- iL±'.: _ @' 

J;m 

C:Oll 

'". ·~·.:-~:: ;,- . .,· .. ,_,, .. -- 't.;"·,., ",.~.:-·;·._, :_,:·:;:.:- ''''{' 

Wcllburri, g_~ n'J;, ; ,C J.?.7.7;,>. ~'ór elicontrilr jo cncontrnron; en avena 

n ·1;):;-: Cv-: .-.. ~--¡?·{{C.frr{t"~:;-~liiút~.:~;~~~:{-C~.fi- ~~~:4·e'~.-i~ó~<- .pro f•Hnn·fn rC!n; ~o!.~ que t ie_ne~_} 

cuerpo 



prolamclar. 'l'ambl.:m pnrccc que en nu interior se encuentran 

rilmsomas, los que se han extrnido con O. &M de 1':01'/\ 

reduciclo con rjbonuclensas (36). l·:Gto parece lmLi.car flllC 

. pr.lmero se sintetTzail sobre las ,lamel.as y luc¡::o 

tllacoldcs y que parecen tener cun 11úÍncro (jcf:i.nülo 

aumentar de talla las !amelas y 

distancia entre las CF1. 

células fotosintéticas 

tilacoiclales (ver punto 

anotan· al¡::unas 

ctllcu.la<lml n 

Enlodo d& 

y se han 

Jas Cl'l 

sobre los 

nl .. 
' 'la 

Il 

III P!i346. ·1 

dogarrotlo 

rI 
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1~(1,.,f,). 

•t=t.::o.lcu\,,,d(\ con lo. (órrnumla do tu álq'ª"' Á;::t-Hf.:'Í:n · 1.,, · c{(.J.
2

i·bz>': 

• 2=Galculo r 0aU.:t.aJo a. p~r,ti.r d .. l complojo Fi-FO 

d~ higodo J.,. ntlo 'í'>. 
,...!1·r-;:,,l<:"1i\<1•l~· \' r._,rttr dn. <L9/Ú9)/t1 .. \)l/U_\Z<'i> (vn-r pn9 6•·H. 

At-1·Av\ntu1·n~~ ti.l.:,.c'!. :-:tll.<".t('Oi.d,,{i;i)_, lmt. ~l<"'lin~..,\(l(B). - L9<"_.·;·!!lo.r9d.-

"'''· "!;:l\1)cho, A:::-.:v•:ilr.or mlni1t1Co. ll=~ol.;1-- tOd)(Llflo. L'9-= lor"g<"J 

119-:.ft dt> 9nuwt:.'· . ~ ... t~ -~or90 d8' látnolae. fil-:: /1 dn hunnlon. 

do mi.tocoridrt-;i 

do 

Tabla 1.12.; Cari1cter,1sticas J1ur flc11lares 'clel· complejo Ci,:-1.'::: de 

mntz .(ver ·ti1bla l.,1¡:) ftgurl) 1..il, p:;girürn !;1, y 
,. __ ,_;>.;::~_ . . '. .; . , --f..:: 

1. o. 1 

·-/:.;;_ ~~·,,· .··.·.-'.-.~.· .. ~~," .: ' - . - '. .,.~~-. -, ---.:~:.: 

Dó~-;~,~•'i:íf.G5 '1<1,j~''la~~ rui~ci 61\ :<lb. l á. it~ .. j.q.¡._i~a.? .... 
: 1 ' ... ~-·: ·-- -~!~-:~~---~ -_,,,,-,==~~~~--:~ ,,~~;,~:;,&;~~ -:~L/~~:>::;:: -·,_,._ --;~L~· ~ ':·_o-~~~~.-::.' --~~Üt· -:.·-::. 

Se IÍiÍh ~í1J~~dic~~'6 cit.i.ó~J.6~~1>1.~s t~s de ·;~~L}'b1.-Jt,~1~nn~ . :11ordeu1J!, 
y ch l c11á"ro:~;;~rillJ~: 61al;ca\y l~z r()~i a leJanÚ(i:i,~ ~ue',ac Í:úá ,s0 bre el.· 

f itocroíno )~ {;olisigllfon~c) ur\ dcirmrroHo m'.'.s J.~!rÚ:O •~n ;;:e.ti~ t:i.'cmpo . de 

mndtiY.aci.::•ri lle Jos 1i,L11s t.i clioü, 1ort que Lomnr1]iiloii cpnío ·;i?]c~1Í>lb del 

posible ca~ii;o que sigue el desarrol.lo ontogé~ic6'dr riis .f.Unciones 

del. c:loroplmito, JnR q\1e podrlun no ser J¡;uni~fi./ii 1ni1i.'i. jj¿{ ;·¡,y; y 

42). ' ·: :;J:i< 
,. ·--_·,:I,i '- ... ,.,., =·::("' ·.·"'";_-,/-:.:./' 
•¡ - ' - ' !---~· .. '. :-· ·.;:_:;_ . ; ; ~:;· ' 

con .luz roja lejana cor1t1nun y luz roja '1<l;fa1ía •iriti:!r•'nfltC,nte y 
luego cont.1nua se rormaron. ti1acoic1e.s agrana1~~)en rr:iJóf' tXú y 
en chlch;:rro [aumcnt<'• el número. de tilaco:idcr-; .y d~sp\Jé~' ei >nÚ~eTO 
de grall,aB, 1;1u · q11<.f ·¡¡o~'Tíicron' 'nccmiilf"üls • :;j;;:ira úr>r:cncn.tlixnc · la 

fotos1r1tesis• lri fotofb~rorüricii5n. (11':0 y se 'présentó un 

<ierHirroJlo <>1itój;.>1iÍco ,cq:i:¡~~1lcút~) nf qiiu ii(! iU ó con J1íz bJ;rncn 

'!)" •:;< 

lllífn1ií:o. i}' niiJ;!ljf'nG'i'bií'c]b,{ r:c pucl<'>. ohncrv11r: 

-oL ~o~\ 1~~ r~j;1 Jc~Jnr;~ el cLJcic lorop Lnn to d" 

10 . vccei; :ma.~: J:cii1t~1Def\.te ,;uci cÓú i"ui:' l1lu1161l, 
frUo.l mndurn 

qüé acLi.vldi:ides 

rotor:iht•~tic/.üi non m:'.~i~a;1 n J/3.(con'"im~r;ofo·.lef;'.l,\¡¡) y·· a 1/10 

(con J11:~· ti1,·11ica) y lue1:0,dec;1e .. l<1. <1t:Livid1Jd 11 ti'•mpo 

de mad\11·nc i.•'.'11 (con l u;: roja l!,!j;ino y l>J;;i1H:a). 
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- (lue primero el PSI presentó actlvlda(i de trnrn~porte de 

electrones y :l~e~o el PS~-l. )-:1 aumento en la producción de oxigeno 

[que requiriÓ: de -t¡J.~661<l€: ¡;~;~ no cÍe r.rnna en frijol ( '• 1) y en 

chlcharo (Í12)Jse d¡;¿·6[1;ndoenl:ró en función el Psrr y se presentó 

un incrbmc'.i~tÓ (l¿: J1l cÓrÍc(Jntrnc.i.ón ele cl.orof.i.Ja [c111111do cJ. frUo.l 

contcr1lri ;np~óx'j ~atJame11 L~ el de la clorof j.J a total <161 
'·. !,..:.·. :: ·-' ... ·. :; .. - : 

cloroplasto ~adui~o .. ·- ( 4 ll J J. 

::.;e ¡)fcmrn 'quú 10:1 fotonlo teman ne completan con 

NA_DP .. (4). Se halló que hay una fotoreducción del 

1;1 • unl6rl .<.le 

tejido 

irÚ:aC:to y ·pins t1dios iliBlndori (Or<Ídbcer, et nL , 1969) y ~:m cebnda 

etrc>lndil- ;.(llUtifl,. --ét:-.-"éil-:',---: -1970), la quc-;o- ocurrió.,: -untes :·.:de-.:'~--i~= -i 

r<>toros{orilúcl.:·n c.lc.:J.l.cil y ·curimlo n<! pn~ue11t•!· Jn ncl c.Licn ae notó 

una dismlnución dé los radios ATl':...NAlll'll. 1.0 que puede .iní.IJ.car que 

dura'nte el aislamiento seinnctiva_ ln fotorreducción c1e1· NADP+ ó. 

se dn11a ni l'SJ l. ·(que c11 ·m.\s fr:•1;.i .L que e.l l'SJ) a· n.i.vcil del. 

complejo z (en el mnncjo clel agua) por efecto .de los 

amortigundores cJ~l medio 'd~ nü;lnmicnto ele loo p1not:idióE (Yashita 

y UutÚer., 1960); ¡;Ór n¡;ci1tcs cnetropicos ( LozlerQ.1. !il., 19/.1)' 

por cal9r (Knto_l1 y:Pietro, 1962; Ynmnnhita yBuftlcr, 1960), por 

ln c~clnd o por .In f/ll tn clo un componr.nu~ ooT11líJ~),;,!~~!11nr.lc? p1ir;1 Ju 

rCducci~n:dcl•Ni\up"'. (J\1.). 

-~~~-:;-·---~~~.2~"~~--~:~j~ ' ' •' '• '. 
Que·. •cuando tic 7

- fluin(i1ó- --c-011 ·"·1Ü-r.'~ ~-"'j fit;ciJ·ridt:<mt:n n - - -1os 

eti()cío~~~~laÚos d~ chú:haro, todns lns nctividadeB fotosintóticas 

fuer~n,altn~f1os'del doble que las i.luminndas con luz intermitente 

y luego continnri y que nl 1mme11tar la inlermidnd luminoca sobre 
.. ·' -

ambos fotosistcmns o sólo sobre el PSI se tuvó unn 

similar. No ne ha respondido porque al .iluminar con luz 

intem1.idn<I hay un alto requcrlmlcnto cu:ontJ.co ya 

rcsp~esta 

de baJn 

que Jos 

etiocloroplns tos agra na les no parecen ser def.icicntcs en T: E. , no 

pnrccc _- dcsnctivnr:~c! ._ )l J;is ~~l_qr:of.i. lnn y_ 

dcficicncin cu.\ntica. 

no r:c · mnÍlificEta 



velocidad de T.E. y que la entrada en función del PSil ayuda a 

distribuir lo carga al mismo tiempo que podr1a regular el T.E. Y 

dar11c umi disminución de la tnlln foto::lint6tlc'n por. ,ln faltil de uri 

par o un grupo de urlldi.ldtm que intérnctúan durhnte ~l T:JL' C.'12)~ 

>:· 
- (Jue hny fotofot·lf"or.Ulición cfcJ.ich (Nó.t() con P~lJ) Y despuós no 

c.lclica (con l'!:.il y l'fül) (4Í·y'1'.I.);· que eil · ct.loclóroplasLOs 

frij~~1 en obscuridad se incre~cirit'.~ ~~1;r21;"lm~nt~' al. •J'.1.J'm11iarlos 

.de 

y 

luego decayó bruscamente (4rJ: .·. · ····. · · 
Con el uso de IJCMU y cccp ;,;tiriiél inhiblr· :la toú~k1riteSis · .. y 

rotorosror 1.iación. e.L primero sÓ'.iCI' tti,:,ó er~C::-c6 •· i:uar1dó e~t~Ó en 

función el 1•:.;11 (p;H"cce <llf~ ·:i;11i.lkE!S.l.élr~,~or:~.e~1;Úl,ic.i.~n)}:1i_,c()/l ;;el· 

cccP se inhibi.ó a .las runc:i.onea:·duronte.e.l desarrollo ·Y ·••sól'o< •;el 

p1ns ti<.J.io mndu re> - nT ·:,·inh11ii;1b':f '.·;·~~IF <1.a -
. ,_. ..~. 

fotoslntcsls (lol),. 

-- -, - -- ~-. '. -~ - - ·-

i;Ua íiífo 

fueron ilumüindos con l~z ~blancri (Gregor~ y llrondbe~~. Í9~~) .·' con 

el clob.le de <ic t:J vid ad en t:U;icoicle que de .lamela ,. (me(Ji.cio por ln 

producci:'.:n ele fosfato/ JOu pliis l:ldios · hr el que Jue inAs C:onóabJ.e 

que c~J. med i.do por - mg . c.l.f. hr J , ·uunqüe tuv.i.cron '.iglli~l r-1úm.ero '.de cv1 

pero m.,y<~r número de t: l.laco.idcn; Denp11t~n Ju i1cl: l.v rC:Jncf A'fp/¡[ii.i 

decayó en etiop.lautos pero no en cloroplustds crecidos en un 

régimen de lUz diurna. llalla ron también que hay C1'1 C;i .-todas , . luÉI 

etnp;i13 __ cl(?_c-.-dgr;arro_¿J,Q.~J.1)cjpnendicn temen te _cfü.L' c-~tití.mulO 'ue.: :ra' lúz, -ln - -

que provoci.l c~l 'aumento de .ln tn.l.la de 1.as · 1ame.LaA y _los 

tiJncoldhB, .c.l awncmto de .l.n dJntnnc1a entre Jan CF1 Y. In 

formación de granas (36). 

/'.J 



11 

2.1 

lllPOTESIS V OBJETIVOS. 

11rPo~·i::srs or:: :rRAilAJo. 
~·~-i=- :h_ ;:-~: '· \:_:.~:::' ·:., i' .· 

"Si huy. J11.úd~a1·;'o1Io <:J..i.~ci~~s~~Ucncia( ana t:..:.lliicoy'f ltÜ.ológico 

durante' iá ónt:ogenla• del clofO~las'~o ele me~ófi,1o de mai'z ( Zea mayZ 

L. ) vnr.T·rÜ~p~lío •· drito~c~s ld n6ti~1cihc1 de .in cnzi.rna ATl'asa ser:.. 

difcrc~fe para ~·oda 6~:: tildó de d~s<lrr~llo''. 

del 

cÓno6'ef~{i¿;sa6G'Vt<ltiti ~Ge~l~aCciu~an ~e· 

c;.1 <if.º1;Xniit?·:¡itt1k~t~.l:]~~:::·~.<~.:~i!E~ {<~¿! !!~ 'L.> 
ontógenico 

vnr; T11xprií10. 

-- lz:: -":·'.~_;; ·:'-~_T. · ~'1.: ~--s~:--~<:d:~;~~-~ ·~·" · - ,... --· --o...;yc 
-~-,~ __ ::,::_- ·:::;~,: .o-_;,,: ··j\~~'.,-·- .-

ATPilSfl-~ 

mctnnoL, él~üccJj)}oíii1l;1t:.o ~19· mcití61'1.l.o ele maiz 011· 
1: rn·tncln ·con 

cB tndoo dr! 

-~ ~ 

bÍ CÓnoccf:·ln: nct.ivldnd de slnt<!r-Íln du ATP.de.L cloroplnrito de 

· mes$>Lilo d~ ~~1z'e~ tres •estados d.e. des
0

rirroÜÓ · óhtorióriico·. 
c) Co~~;";;-;"'"jn- :~ l ;;~~¡ ~);ZJ" .ele ~:rnl1':Jc1)0'r1:(!. rJp~ ''(~Tff.t!rorfo·rr - de J.· 

clorplns to de rne1»:>f.LJ.o de mali en t~bs ' e'dtadbs :'d~ élusarrolfo 

ont:~,~~~~:~er .L no corac t(!rl n tic~~.· ··~¡1;rit:Ó~Ic;~ .• ~:~e?,1/l. · • 1í0Jn, 

parcnqui.ma clorot'J J..ico y clC: lort 6fó~1;l¡¡·L~tcfa iiic : íni)t'z. bi) 

est:~0:o:~n;:~n::o~~:·~:i~:~é:tc:~···· .·~n;jLa'.:. A"l"l'as~a·,1• · ,<~·r~tabn 
mctano.l, con la~ nc't.i.v.i clhc1ds de r.·fo,;sn t:r;t~~la éon lui y bo.hba 

·.pro torH~!·1 de .p l nn tfar-1 (icisa rrol.lnclns .CD r•''D i:m~•npn de .Ju ;l. el i IJI'llil y 

planta~; et:.iol<Hlil:~ .· 
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III 

3 HA TERI ALES Y METODOS. . . 

3.1 ·MATERIAL':DIOL00JCO. 

Se r-mml>rnron ()/1 némillns de ma i z vnr. 'fuxpclio (cor tcnl n dcJ. Dr .. 

Edmondes dci· c~ntrb '111 ternucionnl de Mejoramlen to de Hui z y Trigo, 

CJMMYT), a dos cm de profundidad, en uriri ·dhn;:6i~ d~ :Úi27Xl3 cm, 

dentro de u11n mm~cln de tforra de 7 ·• clll~'uJ'.: pr·bt'tiílJl~J~á, prcpnrmla 

con una pilrte d~ .tierra de hoja por "u~·~~·.;,.ii¿ ti'err~ .negra y se 

reGnron con ;1gun corr;iente coda 1:e~cx~;.d1·~: ,:~ .·ii'..:; 
:~-·~_';-~: .. .:; ,-,.,-

·_\~·>;. --·.~--, 
. -.deJd:rc()~~~-~-'~¡i~:7.iltufi±:ry:· -~~~iiJ6{)-f}{f-o~ió:-~~~~--,- ;i· ·una 

. temperatura rn1nirna. d.ÚÍrJa d6 ic/ ~'li~·fo.;·tr1~ ~'k){.i.fua ele ~5 a 30 •e y 
- 'i_~·.;; . 

un fotoperiodo dc.12 hr. · · ... ·. ·.º· '·' -'\, ,; .• 
=>~~~-;'-it..-, -~~-~---' ~.~-~-" ~~- i_,)~_- . -_. 

' _- "-/-_.;_ -¡- º~~:_<_'.,::_~ 

se c0Hct11Úo11;·iil i-.ici;íínua• y.· ··ter6ern 110.Jlis 

npró~imadamente>15 'di.~; d~ ecÚ1d. ~b ~6r'.taron lns 

de pl:.r1tulao de 

hojas ·éada dos 

CCll l1 metros de la bÍlsc U iil .#~11~a J\li ptüncr cor te Be Je 

on togérlicó I 

del cloroplást:o (proplnr~tlclio), aLnep,undo corte, 

corrcnponcJló al éotllcto de <1cf1-~rr0Úo ontor;·'.·n l.co 

i11terméclio). y. nl tcircer éorte, región .e.u. que 

estado de clcsaáollo ontogé:r1Tco :nJ (cloroplns Lo m<lc1Jio j:;.: Y.~ lris..'lc ~e 
rc~i_o119o cp~bl1Ín<Jns;;;q¿6:..é6r"i~ror>bfiúüX01I a l;;~ tr6ii-- i~ni:~u()ri ;~e 
desarroÜo ·oh togé'nicÓ dólllbin~clos. · 

.' .. ,, ·; "· ·- . 

oe cada · :iokf' cfa 110.i ns ,cÓsechnclas .. por 

aprÓximac_lnme_~;té: idc; cié cacla' ror,.ión·. 

3.2· 

LttM hoj·n~~ co-t-;echncl:Í!·: ne .. Jn\f_nr(HJ_ r..on:_h1~11a ~~nr·r-i~Úlrn-,o·_y-· J-lú..!'f!o con 

ap,11;-i l>.idctit:ililcf.:l. 



Cadn sección de hojn se cortó fin;imente ( l n ;¿ mm) y Be dejaron 

caer los cortes en ''º· ml de medio de .aislamiento. a. 4 •e. 
Se probaron tres medios eje ~islilmiento y ~esuspensión: A, u y 

cloropü1s tos acoplados eón 

Snc;)f·OBÜ 

Sorbitol o marü tol 

Tris7IWH plfZ.8 

Tricii1a ko11 plfl :u 
MgClz 

l<C.l 

NilCl 

MediOs de 1üslaDlien to. 

A e 

0.03H 

0.00311 

0;3M 

l\cido Et:ilcndianüno. -

tci:rácutico (JÜn'A) 0.0005H 

Albumina.de 

desengrasada (OSI\) o .17. 
-··· .·'·'. .· 

Poli vinil pirrolidoria ( f'VP) -

o .27.. 

O.IX 

Mcrcap toctnr101,, .:,_, .. .:o.lmM. 

. ,. . 

- Medios· de :r~su13f!~nslón: 
Afi;_ ~~- -~ - ~1:1 s___~;Lc:;;·::c~c.c 

' iüual'exEer) T¡;:üal 
._:):::~·.-. -:. ·· ., --, :· ... -·." ·. - · ·<-.-.-~:·~-b;~~P~6~r .. ,._ -:~~;-· 

',): > 'F :: -· .:.; <.': L 

Tabla 3 •. 1 · •t1cid.i'ó~j:'cie' rei3llúr)ei;~16ri '.:~r ... º. ¿11~_º. s __ para 
; ~;·~:-:,_ ;~,t:", . -· '· -.- -

cloroplll~to'~ ~~-~~15·u ,, <:'> s; :_rn _-;: . ... _ •. -.. , 

El, ' p~C>c-~~: i s~ :ferig_~~ a · 4 .•e: 's~: m~~i~rdri ~as secciones 

cortndns / nporÓxi~ndtlmer1 te 5 ''sc~urufos- .. en tJná Úcuadorn Waring 

.com(!rÚii{ riier;dor;de~ dos tvelocldades; 'a c;~cii6c1'.c1éld mt.xima. Se 

íiltró' e.L h<>~~~2nnelzi:Jdo a trv·~s de fJ cnpils de r,ns~-l en tubos de 
,..,.,e en una 

ccntrlfuc~ Sorvnll 



SS-:J l\u Lom.\ tlcn. !Je dchcnx' tó el sóur<.!lllHl!ln te, scLad:lc.lonú medló de 

resuspensión a la pastillri yse· los 
: '/ ·-.- ·. ,'. 

cloropJ!lstos por rnciJio ele un pincciL 

··;:y· ;.·-
3.3 

3. 3.1 :oJ¡;:.:;¡'.~h-r1K~lS1);íl~:J.hf201~6er1lr:d~n ·Je clorof lla. 

3~ 3.1. 1t FGi~d¡;;~~t.Lo pnra ia ~.;,t¿rn~n~clórl do l~ cc1ncpnl;.aclón de __ 

cL01' .. ~r1{a}:;? \:{;: -~_F ., ·· • • •_; ;. 
>·~::'. .:-/J-":~ ":\ -~ , . . ·, ··-· .... ,, - . : ·.. -- .·. : . -

ü cio:rón~_-~e!_~:ª_._ª_----··--_~c·~-_-iº_.0·:_.r•_b_·_-0rcr __ -_,_f_•--_._ct-_.a-~ __ '._t_·Jc~º~Ln~p~h •aj ~;::ºi:d1a .Lin. ª.•y _.· 1il __ - _b .• 
cacln •_:d~J'; " "- llfs~_pfl~t~.:·:1:1n,·~~,i'L~~~J.l:r<) de' ubsord6n 
dlfeid-1i't:¡;/(vci?·no:~ <.11,'cff y el':cáciil:6 .el~ coriccrí t:ruclÓr1·· de c-i()rbf.lln 
se hhcce1/el;pÚÍito·1oonimortl~~.c.<lo;;<lc'Bc .i;1tcrccpt1111 ·loo _doti 

espect:ros/<Ar~off) ry1,~>>ELval6r;;l1Ei.l.c: foer1ci.ente. cspcc1Üco de 
absor~i~r{ clb;·6;te 1;~n~o e's ·de ·3j,:5 ·é}~ úriil iong:i.tud de. ondn de----- 652 

nm, por lo qÚ·~ la • ~oncel11:r~ciÓ~ /de dorof iln en mg/ml en lo 

diluCión es d~: 'Y ; .... :,•','· 

', ./·_;, ·;~·~ .. ~:-_.·,,~':: 

C(mg/m~~ =,k.~~ ~:~2,~~\,~4!; ·~;-
, :"~·:·.~~;-:;:·:s~·.:·,-. ::;>~ :· :.-"/)'-:-. - , .: : /:::: 

Hét.Llo '';;3;,~ fa U.;teí·1;tl nacl ún Je ia .concér_1Lráciúri de 

.,,."--.>-·. -
- -

Se toma una ali cuota dé o. os mi de la. lllueritr~' y Ei~:. Ú.~v~"n 10ml 

Con nen tonn nc;uonn; n l.,. llU'r. ~ So f .i {¿r1~'-.'._o·J" e~:~:~ r~~61:i)· ·n ~ ,-;~:;~t:~:~~{: <10. p~pC.J 
· .. - :.:.,, -.-'-": ':.': .. · 

filtro Wa tman tl 1 y se lec la atiSÓrbni1ciil' a Üna 'longli:úd > de onda 
,·_ :· .. :,' :-·' 

de 652 ·nm ~ ;,. ·: ... ·).:· __ -;. ;>· 

Ln co11cent:rnblón · c1c ~lorbi·:i-In tot:al;cn)n mucstrn .en de:· 
. '.,,._. ~:::: ,-t;-~·:' ' 

;;_:' 

:o.-. -6s:1.~1m (ff~ 793 f· 
- r-,--.- -, ~'.~., ,;(kL~:.~~~~"" -,_;:~.S~_;..-_;_.:_-
, · . /·;:>· .':p··.> >~,:y,;· 

La nb~:orb~ncXil_·_ 'r.;6 ~.i cí''.i'~_ó_._:r_1 ___ .•• _._i_1_·n ·m:pec:: trofot:oínótro ncckman Modelo 

:35. _El -.rne'.to~: _(~ ,··zs;s~.~ti~ _· · tinn • conr-:tnn te pa rn lns comllcioncr: 

csp~J~.i~en -t~lC_~; .:ú~ci:-.:.:~-~~-V~~-f'~~~-~~-en·>;. 

TI 

-1 
1 



3.3.2 Oél1~r111lnac l.ó11 t.lo f Úsfalo• 

3. 3. 2.1. FundamenlO para .l.a. determinación. Llp ·fosfalo.-

'"";'\;.. 

!'ara deterínlnar la conée1it:ráci611· 'de· ftmf~tc/ de una muestra 

problema con. cspoc t:roro 1:~me\;1"1~·· ~~ J~q,,:ici·~ Suc ; · ci .·';~;J~n 1:<5. · es te 

un:iclo a 111io i) ~1.:; dolllpuc¿t:~~; i{úe5)c~ 'd>1ifiprilí.I u1{ri ;:6~16ig~¡;·~n que 
;;~\-::' . : •°'" 

un ·c~mpl~jo·( J6/;, 1:~i;;~1:() . y 
se pueda rcgi s t ra r. 

formnc~¿n Mcdi<:m le la de 
twpt;1mo1t1>c1ato rc<1i1c1cio.~n. i111 medfo ::c1c10 ~011)~sr./!O ~;e -~~~nrró11.a 
una coloración azui en pr;~c)r2lón cifrecl:a'; a /1¡}·;yéoi\céntrad.iorl de 

fonrato cnJn rnuent:ra .. y ne': puede rncdi.r r-;11 ;ib~oiitmnc{iÍ. con uri 

cspcctrofot:ornc~ tro .a una. lo;íd t:u<.I d~. ~n\Ía [¡(:; ~jfü.cr1rii_;L ··"'·· •• 
Para cnlc\Ílnt; fo c~nc6nl:riú;°j Óri'CJ!:i foi1 fa1cc)~"6frffr \Úfo ~;mÜ(fo t~a >nos> 

basamos Cll el vaJ or de ln tangen te de UÍlo ' éul",C:h esi:111{cJar• . de 
·-'.· :; . 

. . _·,,;_:.: .-·~.:~.:~·-.,:~·-·~~.-~ .. ::/ _··.-; - .. -. fosfato. -:_-," " ~';.=·~·:: - - : _-, ~-- - :".'::_,_;_._._· :·-.· 

Con el valor de .Ln.ciírva .. ent:álldár.Lde. {Ós{rit;p;. [qlÓ~vaJ.,or>de 
absorbancia de cndn mue.El trn problcnÍ~ y;_'ln. Fó:r:inJJ,~f; 

; ?/ ··:~~ : ··;.. !]; .•... 
J\lm> 6C.O 'nm.; ( ~·) Jl::onceri~rrict2ri ele. (01cifnt&) ?'/'' 

. ,-_..,¡"· ""","--· ;~·i;." .;~/;:. -_' •. .. .. . •.. 2~ 

podemon có~19cc~~ Jii. ~011C:ó11t:rncl}n · Je;; Lórif~t;~• d~_ cndn. 
~· . ; ' ;, '---. 

pi~ol>)emn :~~ ~-:;1 ·· ,,-;. ·' 

Co1~ce~~E~'(;i~1~;~~-~º-~f~~~-(·pH)~·· J\lm ·G;•: ~fHlm 
donde m es el v~alj~ be :~~·~ pm1d-ie~~,~:~·~~:: -~~E ·:ti;iar ;ei:áJ1:a-:· 

m11cutrn 

de 
":-.""· '- '·.· ·:'··. • "«. - - ·,;;:y • i·:· ,, .. _·~·- -"_,'o . º-· 

1l~~i~a~lón ·d~··.J.1>~Jr·;~!~a ~:is~· ··~ib~ra···· una "'_,-,·. "_¿_,~ 

fonfnto. · 

En una·. r.cacclon de 

mou;cu1auc rosf:al:o por cadn .moÚ:c1iin (Iü/KH;2hrnr61:i:z!Jélª;• ··· 
Pnrn conoc<~r l~ ·co1;cn11 t~nclóu ;1;;; •· [~;11 r:¡; te)·: Üo '.:;;r;ri , rli11t~~t:r~ ne 

desarrolla .Ja cOlorncl·~n y·. r.c Jcq/ ciN .'¡i!~6c);i>hí~d'.~a ~· 6~n· 
<~spcctrorot:om•H:ro a unn loni:;it:ud <Je ·oíidn ··~!!':?'600·'\11~'. s:: ;.¡,· .•.. · • 

~ . . . . .. ' ; ' - . ·.~_ . -

un 

1.n<cnn t idilcl de f or4 fa lo de una. níurn' q;°'"l ;~ c.Dj~1::hl:Ld )3fª. '.~cti vÓ . la 

ATPa:~a. c1.-~pc~rnl<' di! 1 <i cilnt:idad dó clór~•r•l~r;t;()r.' Y, ilel tiqmpo de 

·111 



__ L.,... 

t clf lhr 

t='l'iempo de 

la 

A'l'l'asa activada se 
.. - ·-·-., -,.;. 

descarto ln ml con anua 

bidesti_lada de amonio al 

.-. ___ ,-,_,· __ -_,.-,. :--- ----- - y 

ne n.g i tó .. J)<~1~pu~:i no ndJcj ont) O·'•· m 1 .d<?. 

o. 001 N [o '.17. ( P/V)' I;eS04 en llzS04 o. 001 NJ y se ac:itó dE?' _flU(?VO .. 

/\l mü11no tiempo se hh:ú una curvn ent::;rndnr do. ío_Úfato c9n.0;>0;.2 y 

O. S mM de l<llzl'O~; tic d~jó dcoarroÚar. ÍOmill el colo1i· pi:iri:i' las 

muestras de activación de la ATPasa y las de Íp c~r~íl . es tandar y 

ne leyó la al.lsorbancin a' una' lqneltud d~ orida ' .un 

espectrofotométro IJeckman Modelo 3S.; . ;-" -~ : 
<:·, 

:'>-· ·,'. , .. -, '· ,• ,' 

3~ ~~-.".! i::r,;ctb dál ¡,;.,l,:i',10i .~;.; ·Jh ;J6toi:mii',;,cú1n 

Es ta prueba se hfaótpa'L :~ud~Jr: ei efocto en 

probaron concci1trílci~ncik hr6ci.~11teFI do metmio.l: coO 7.b, .. ''º·· f¡O y 
l!.>7.) y de Kll:,:l '()! ,<y.• tí ;4, 'O. ú y Ci, U mM) , ~;e ncJJ~.idruJ/c~{·mctarlol 
y el Kll.zP01 en .uri ~l de mcidib d~ ~eacción •. que 'coritenÍa: mc'ciib de .. · 

activncl<~n de ATPnsn:(<leiü::rlt6 en el punto 3;1,.1.'2r.\ ~b': harÓ ln 

reacción con la acÍicl~~n de O .,3 ml de! TCA n.l 307. a ·,,.¿;y.;, se llevó 

la muestra a 3. 2 ~l ,dori. agua bides ti.Lacia. La , cÍciternil~ació~ cíe 

fosfato se hlz;'.> d6 acuc.frdo .:il m•~todo de S11mn;r ( 19;,1.¡ i~~scrÍt6 en 

el punto 3.:1.:1) .. 

~· -

/<J ; r 
~· . ' 



:.3. '.3. 5 

Es tn pr1ich;11m hizó pnra conocer. ol eCect'.o del:·. met;rnol en la 

hülr<>Ui~irl. de f\TI' flin Jn mucBtr11 bi~l.;;¡;1C:n,· · · 

!:ic mf.i e i m1ii ron corn:eri trnc! on01; crr?clcnt:i~s de ' m:.tilnó l (o. f5. 

30, ;¡ 5. 60 y BO~'l n dor,; conccn trncJcíncÍi d1~· f\TI' (o .~1 y O-~ H) en un 
ml de medio de reacción y se dcJóreacóior'i~r'O'tm ni:inuto. Sp paró fo 
rencci.t'.:>n con .L;1 adi.ci.011 de. 0.3 ~¡J. ·cto ·;l'CA ·nI "3(J¡.. a 

:.·.': ... :. ---·::,,-:,' . -· -· ., . 

3. z . íi1i . •· '<;,j¡;: iii;u n t)J c1Ji:: tfiilda . .t,•c y ne lJ.cv•:-. .ln muentrn 11 Ln 
determinación de fosfato se hizó. <lci[~C:~·~;d~ ~;l. 'métbdb cié'· Sumner 

.. ·;,_·, ..... ,_- :·;·'1': . "' ' 

(clcscri t.) en el punto ~-~·3.)~:. :¿ :~;~ ,',\.'.L' ' ;:~ . . , :_ V j. V .•.. 

3; 4 ·.é Hó;JfoJ órY1u;;i~i:·(nc'.t:~1,;:~<l ':f; .¡tr -~~rl~~::~.~ }{ ,.e~ 
3. 4.1 '1·éc;lic"1.Je ~i:L!vélclóil de {~ Al'Pri~a •ü,~Lada coi) lne,lanoL 

C Anl hon, (;~~.;.~?~ú~;.~~01''6 :·;..:,;;;~ ~003). e:~ 
~~: <t .el; ÚF.1liiiJ¡,¡,,;~,~'t1) •it& ~i~'\ ~pl.l0va1; t ,:,,, 1.ló la ATl':l!;.-l l. í· n Latlii co11 

111elanol {A,jt_Ílg;;, ·'fg~·~:,? 
·,:;';: ?.~'~L~··. ',-;·.;· 

. - . ·'·- . 

Se hti ~c~¡,()'.~i:ri'cJC> recié11 temen te que los 
.·•::-''· .·,:- . 

solVcflt:'es (Orgánicos 

c!.l <?vnn .1 h a6 t:.i¿Jct:id ele 1;1 l\Tl'rnrn cit.? c.:1.-: 1Jolullí :iKn~;..¡ ; /cfprii·1iqr:1!, · 
l<JOi;-sclmn:.'.ncincr, g1 i!.1·. 1<J01; ;:;;ikumi, g1 ri1;,;.'. J.6ú~i{ En 

part1culrir e.l 11Íetaí1ol eleva la actividad de la l\TP~sá/•e;~;1~;:Cr~·, de 
clorop¡fü;tor1· cfo cnplnacn en un !"actor· ele !.JO (f~~~u~¡ii;;±ú)ti'iJ~i(,.,'3¡~:':. 

Anth6n y Jilecndorf ( l<JUJ l cncontmr-011 que acti vand~'. ~~ ,' ~:;; ··•··.··.· 

en nicmbrnnns .ele t Un coi den de eupJn1u;n ne tent n de ·.l.o' 11 >~o-~'.' 
m~s actividad ('"100 µMol PO:/mg clLlir con un. ópti.n;o. >de 337.< 

t:lJ~Q!po . ( ;; ~ln l · Con 
· .. 

mc!tni10J y .2 ní:in·>:dc nctivaci.~•11 (.t,:.¡). 

d ism.i11uy"~ ··111.•nc t:Jvi;cJ.:•11. ·. probnli 1 c·~ment:P 
cn:ü~n. •c¿¡1 c~n(;~111:ra~io11os mayor-en n 3Sf. de mct:anol, <pa;6¿~ :que 

'_ f'·' ' ':' ··_:~ .," \ ·:>' -. · .. _ :_ .· ;'·_. :_ ._. ' 
Ja ll_ .--:AT~_);,~~a f!<~,·-~q~~sn_;~t.tu•nJ i.za <:?n pocPr: ci}~í~!iud_oá {/1J'>-~ 

'•-.oc.; •• 

110·- rtCt: iv;1 ,, - lfl 

IJ() 



velocidad m:,xi mn, de npr6xlmnclnmcntc 15 pMoJ. /mg clf. hr ·Gin metano! 

es 

a 600 ~J!1ol/mg' c.l.f .hr con 35X de metano.L> La nctlvnclón con 

reversible Cll. c1oroplm1tos de csp:innoa: Por lo que el 

metanol 

mcfonol 
._---.; 

no causil una acl:i.vacióri () i.l;nctiv~ciÓn pcrmnnent~ dé la CF1 lJgada 

n tilncoidm1 y nocnmrn scí11ibÚiz~clí!>n y J;Íí :.ci~;ÚmEÍ 
duran te{ el tr11 üimie!l to Cxpé~inicbri tnl (1',j l , 

-.:;<· :''.;:.:·. 

A .. cbntinurlciln·· se nno~a~}~l~urÍis'.~u:idti;lon' q11~···sc ;:u~¡j~ni¡ ~~inar 
, : "'' : ' ',--, )'::~>- .. 

en cuenta ,:rin~a c)t>t(in~~~ 11t' Í>u,~;1n.,pc,.~·~.viducJ• r.1;1•n1~f.·~.·- .. ~ ~;;f< /jU _ 
-e úti11,~il~· 8!9?,:t~i;,r9p~~v,.~8-:L~~-~(füt~ .·;y ic13il'lPe;·ns,~¡~ij-i•.~2?~1~ril~nté 

prob_ad_c>s J,lct~H .. ~; ~!D?;'·E:.';/_._tS ._~/. ·•_•f:.:. -•~;·:·•· . :z:. ~--- · · · .,.,,.,_,•~¡_·,: ···oc···.·<··•· o.:.···:• ' • 
- - - - '?~~~-e;;-.= ·,o,~;:-'-:~~~~ --)\»- ._!; __ -;~_: _;-

- r.it1.;~r·;:,~ .1~n ;;~1:~r·o~L;,;t0~' 1~;:í11\i;· t~~in1>c~I-~ 111;1: :,¡·;(~,.~:-~~;:~z.-~1 "e 
< 12-_15¡ y eJi,i:rii E~~~6iíl%~~ri·;Qeó!~~Üribs;a 'J.¿~ ·;nfur1ore§ c:nif:<-

co_-,. '• .~-.;.~º- "-t~:,~ .. ~;;,:~/,; 1.~t~ :~~.-'- ." .. > __ '-°--~-:~.~' 

r.islnr en ;1mT~·1u,;~;o ·:ctd,'¡)11',d~~ "1. lHl. o · éü l yn que.: nin~~ndo a 
plls bajos (ptlúl lo's cJ.o;oplastbs de chlcharo, espinaca y ¿iJ~l 
sufren d1ú1os: a} . cambioo en ln compootclón 

cloroplns to; en frijol se ~i.~ide de 110'-50'7. de 

y• •eiitf~61;Jra del 

sud~ Íi p:Í.dÓs no 

e Loro fl 1 i. con . 

cloropllmto.ctc·. rr:t.iol· 

.lnn plcrdc 

y cflpJnacn. 

pr<>pil!dnclon oniú;Sttc~lO . Cfl cJ. 

<~) ne ·. pJcrdb \in; · ilbti.Jid~d 

(16). 
-~~--·-~i---; ___ -.-"~""-~-,-=='---~ ~-\~-~-._:_-:-~ ~L:~~0~--1"~~ 

- /\islar>.e!l to~~cubJ~d ª· ·:10~,' d1oroplastos; emplearido c~::ntes 
cÍ.oroplnnto. qul m.icofl. que nl)H~i'unú KCiclos 'f.:núw~ q11e cfo1;r1Hlnn 

OetíidO a, que ~ri i'~ oÜsc:;~r.Í.dild lao galactolipasnl.'l producen ácidos 
'. ,_ '· ·,. 

grasos libres, yn~qt~C ~os los q~e tm ricumu.tan ~11l ln ·mcmhrnnn del 

e Loroplni;to• vJsJo. y 11) '11nccm. cfl tnl . .l ;ir·; cle1mcopl 11ndo 1.nhJbJcndo 

el T. E .. También se :les'- ha. asociado a productos de degradación de 

clorofila eií clo~oplastcm i.lum.inndor-; y se picmm _que producen 

fotoinhibicl61ú<i7t: 

Se rccomfeí1cla ~t'uso ck: alb(imi na de ~mero bovino dcr-enr::rasnda 

(USA, !>0 m[:;ri;.l "}J.1·); d~lufm:il poi ieLi lcrieimid."I, - B.iomr~sli SMi, 

Fico.U 11UO (11:~; l'/V) y ova.L:d.bé"r..in;\ (11). 

U.l 



- Utili:::ar'm1otancim; que mnntcnenn al cloroplasto activo como 

el clorhiclr~'to d~ ~oiÍna y el Í:úninoal:C.ohol ( 17 l . 
- ···"·-- . " -,e_ --~· ... :~·::~: '. . -:-·· <~::~· ;.'_: . : -

- Mantenerei; lo posible' una uaJac8ri¿~i1tr~dórl'.<le~c\~for1.úii y 

en obscuricincl, í¡ue ··nunque no afecta la e:;;, t.Íbi.Í:i<I~cl~i¿)~J:;'¿{or6k1~~to 
puede numcntnr.l.a por ln t>."lJa proci;1~cJc~111: é1a·i~\ci'i<lijf.~ lt[nWó!1., /:;'V 

,> :'°f;'· <x·:::: ~}/~ :.~fJ? .o:---~:~. ,~:2::'·· ; .. ; .. ,. 
·.¡J <.':,{' . ,, __ - ·;· ·-·-.,,:·: <~'.,~{lT -- <~,/ ~,·;>~:~·- '.:,:~:-·}.> >,;::~~ ._._,,,·~: . " . ~"<:.;( '">'" -,.-~:·.;. "_ . 

· .. ·· ' ' :. :,,;>:. "!- --~~~g, ·t;(". ~-·J:~;- •/::,:~\;. :{} .. :~_·-, -~-~: 

3. 4. 1. 2 M•Hodo ª"' ;)1;1,rvd~i¿;~ ';J;) {~ ;\if'1~~~tii~¡j'~;1;xi ';;i:.1;,;''.1.n;;i:'h1.;;1. 
" -'.:. -. < :.' }~~~: - ,-_;:;.~~:<,· . :_:,~;X;_:.;>. · .. '.",·.'? .'··:;:'"·}y ,..;,,;,:~::~·:, ;';· . . . . -· . 

, .. :r~::;~ ~" .. ~~i~º"~'f~~é~;;~t~~~1~}·~~~~!:!:~~~:;/ ~~kii~: · ·:~ 
-.. .. ,, '" ., . ·--.-.>' .. :~--. ·' -·- ,_,::->·-:"', . ,.-~·--::::i--'-----·--''"'~-" .. 

obsc1iricJ1id. ' · < (' <» ,.. - ;p: .. :~ .: --
En -6adh-- er~~nyo 5~ :~~él1cioi1ó un.:: m.t- de rned10 de ;6ri~ci:¿~ que 

contc:?rita :~iñ&itci+_'d~ activác1-6-,i :tle; {~-í:;a:~~ . ','~on ias{ sig~:i.erú:É?s 
conccn_trn'CiOn!'!s Ünalcs: o :s M sncnfosa, 2!.i mM NriCL. -25 mM Í{Cl, 

2.!.í 'mM !1gt:L~:. :.¿ mM TrJ~inn.:_l<Oll 5 mM /\TI' y 20% de 
.-- .. ' 

metano1 (di fefente cán tidad 

. . ·- . -

cloropl:aátos de cada 
-·-·· •. ,-·:"·.:· ..... "--· .. e 

cqufvnlc!nteRn 2!.:i 

ln rencci6n 

U2 



': ' , ... , 
EG ta. pruéi>il se l;lzÓ para coi\Óccr • ol tiemp~: que dfor~Í .·. 

Se nJ:i~1.:011Ó un ml de mccHo dci rcnr.cl<.'.•ll que . contenlri me<!Jo •·de 

nctivllcl.:.n dü ATP11nn (deoér.it<5 en el punto :l.li .L2); •5 ·ilnH;·' 11·rp/ 
cloroplastoG de todas 'Tas.· .regiones, equlvulentesc · ¡j ::;•25 - µg de 

clorofila y 20?. de metnnoL Se probaron tiempos de .activación de 

o, 1, 2, 3 y .t,- mü1utos. ·1u fosfato 1.il.>erado uf medio - de reacción· 

se· midló como ~e··,d_cs·cribiÓ en el punto 3./1.1.2. 

-. : ' 

3. •L4J C~llt_lil~,¡ ;¡;, cloroplaslo-; pn.-a adJvnr 1" ATPa5a. 

faita Pl'.Uebu he .hizo parn conocer la canU<J11_d;_ ~dc.:-"_clóroplastos 

que.t-Ji,:csri_ilacmilyorCoac ti vrtci.Sn ele dicha l\'l'Pasa .. 

Se adicioi16' Ün .ri1 de mto..Jio ele reacción que cont{ú1.l.a 'mcdfo de 

activación. de /\TPnGa (dcscritó en 1!1 _punto .J,~1.1':2~;_'. !r iiÍM · ATP y 

:WX de m(! Lnnol. Se ne tlvó por /1 m ln y . se · pr,obó- 'hhrí~ld11cJca. 
crecientes de cloroplastos equ:ivalentcsa o, fo;:;2k). J.-ci ,is~< y is 
¡.1¿: de clor~filn. 1-:t [011 fn to llt)ernÍlo p()r. l~ ~ci;-i(";i;:f t~ri_ ~,6 IJt1 l~ 6omÓ 
IH! mm1ci.011~ P.11 e.l pjl(¡ to :J ."1. l. 2. e S': '·' i .~ . 

,.,. :,\::' ~;;:.'· 

(Se h:i.zó otra pruebn con_ c:J.ot~PJ.l1gt;~~ cciü{.J~lcln~l:J%'~a~:&.-:'isT 25, 

35 y 50 µg de Clorofila en las in:isrili.w córic.11hont:ió> .·-
' =-:___<--'-

11'.:l 



3. 4. !3 

melanol. 

l~::; t'il .P·~··i~<!~~fl --~:;_e,~ }d._~~¡~·· _1j:~1_r_n cqnocer· __ Jor:l_ v;1 J or<~!.1 de · aCl;JV-'J'.<J;H.J. de 

cloro plus tos de los es tudos. de dei;nrrollo or1 t:of.:•'.m.i.co ··.r) il\)/ '.: ú'.r 
( rcgi Orles· ele· J¡¡ ho)n J, I l.· y ,([[ rt~Bpcctivnmentc} ·Y ·;dC:·; l.~~· tres 

estados · comb.i.nndos · ( i"e¡;iones comb:i na<l;rn) . 

Se ndlc.i.onó un ml de_ medio de n~ncc:ió11 que 

--.-:·. ::·~·'.\. >-.'-.?\ .· ::-:: 
contc.';ici iC'rnédi'6/ de 

nct.ivácJ.ó11 de l\Tl'i11W ·(dcBcrJ.tó en e.I punto '.J."1.'l.:I.)', 

de metanol y cloropla!'ltos de cmJ¡¡ reglón de la 11~} ~_;_LY'·' ~ekiones 
' ''¡!"·'" 

comb.in;¡cl;:m, cqu:ivn l.cntcf.i a 2!.> ¡1g dr. e l.orof:iJ.a y se actlv~.' por 11m.i.n. 
:;·., .""." ··--"e 

Se paro .La r·cacción y ·se determinó el fosfato. J)bcn:1ÚÓ :_')ll medio 

por lil rcncci;'.>U CÓl!IO ge describió en.el pllnto.3f4;t·,·;.; 
;:5~:·."-0-= ---,e -

_MEDié:Ü)~~'?N.1.~ A<::'.fIVl.DAD LlE .s1dri:.:~i:s DE 

. Fl-1'~)(_f;}·,:;i~-i~L~) ~:~Jo~ ;,l ~:·;·~·jn;{J·r~;·1~·¿.;1<>,J-,-~-(,-1 a.:- ac-f..J-vÍ .;afJ ~ .. --i-Jü :· 
.·:;·.';;_:: 

3.5 

3. 5.1 

ul:> ATP. .·,· :·,, 
>;·. 

El ADI' y' ~i1í L,~':,~fdi~ ·~hi~~tiv·nm~intc fucrtcn y disocian 3 y /1 

protones, rc1~,1ccu0~ínic11 t~; <~~ ci11C1~1:rupou fon rn tó C f.011t1l 111:ór, i 97!:.) • 

Kl 1J.l l:l.1no -11rot.:m cn'1~· r;l<;r;lc ~~.L 1\1.lP <!B et rncnon .\cldcf d<!L ronfato (J 

con pl<~~dc 6.;ú a 25•C lAl'bcrty, lYSl Gmith, 1956}. El pl<á 

correspond;icnl:c dci cornplcj~· l\IJl'-H¡: P.B de 5. 1:3 (Nlnt;i.murn; l.962}. 

En el ./\TI' el u1 Lünó prot.~!1 don;i~lo _<:~p <d. -~J~!.L_ro_úJ'.¡iLo,. _l~rminál-. con 

·un J>ká de 6-.;,!.J n 2s•c (l\lberty, .t951 1<Js0r: El ¡)1(.~ · para el. 

complejo l\Tl'-Hr: Cfl cln 11.<r¡ (Nir.liimur;i, Í96'.i..dJ'.·- Llrn 'comit:nr;l~r~ 
de disociaci<:>n ácida del i"onfato son / . .1 xlO~.:.i •• d,3:.x10::.;U y_ 4 .. 4: 

x10-
13 

( Snayclf!r, 1 <J1J). Los va t.orón · d1t: el i.noc i nci<'m •:·de' _,tor(~: ·· 
complejos l\Tl'-·1(

1 
Y IW:1·0~ non al.l:m1 por lo que J.-;; .. :;18/m;·~J;·;I · :·cJci 

estos compl.ejor. en Golución es 1'elhLi.vFJm6nt:e b~jn cbü1~.~rnn', {~"1:Ú .• 
Conoc.ic.~ndo .lé>B pl(A podcmon calcll.lilr ].iJ cnrr:p rwt:;1'pni;~1 .. 'e1/.;l\;¡;I', 

l\IJI' y fosr.11:0 y sus complejos rnr!t.~ Cico::; en· fu.nci;~n. del pll 



~o 1:1ilbe que durnutc Ju tll ntt:?nin <le l\TP, ce connume un número de 

protonei> -nlf
1

, el -cu.Si depc~1ele de J.a enrga nela que presenten el 

ATP,-1\DP y'fosfato, asi como los complejos de estas especies 

qui micas con los iones divalentcs (.Smith, 

sabemos qüc la concentración de Mg2 ~ 
1%6 Von, 1956). Si 

condiciones en 

cxpcrimentaJct~ oscilo entre 5 y J!JmM, lo del K+ entre 0.1 y 

0.2SM y el pll en el T'UllGO que qucrcmon expcriri1cnlar Cnfu erilrc 6:5 
< + y 8.5 entonces podemos determinar e.L valor de nll ·. 

l'n .los remLltados do 1\.1.bcrty ( t9GU) 

para pll l, U.U par11 pll ·1.s y 0.95 pura pll o: 
ni!+ ;,,1 en un rango d_e pMg2 + de 2 -a 7, 

. ,: 

i\dcm~.a pííra 'pll 
0.6 

8; 

Nishimura y Chance ( 1962) observa r·éÍii -q'ue. c.l · número de protóJ1eB 

consumidos j'°r l\1:P sintetizado cm nprókJrnndamente igual -- para 

caso _de _C()!ni>LcUos· 

pll mnyor. <l J., -

el 
f1¡crzn iórdca' de u. 2 y .. 

Se u til_lzó un disponi_ti vo cor1 un morü tor ele pll u 20 •e ( Cornlg 

Modelo 12) conectado a un elec-trodo ele al ta scnsibilJ.dad (Tromas - . _. . . . . 

-1\llT-,Co l'h lnc,u-7s•g_) y n. una grnri<:udorn (lloncywclÚ. 111 lado d~ \n 
- -~---o_·-=--_-·, 

c!lmnrn oc eolocó 1mn J:1mpnra de pr:oy(!Ctor __ l{odnk (J()-:i;;.-;,-uow¡~2 cy un 

filtro de agua con Cu!::iO.t al _2'7.. 

Se usó medio ele rcnc-ción que conten111' l.1ú1 -"~{i.~ÜióntCo 
concenfrriciones f ümlcm: lUOmM l<Cl, !>mM Mr;Clz;> iinM~ 1"i:i{in6'..:Koll 
pll7.6, adem.'.\s. 5ml1 Met:U Viológcno (M. V.). ·F.l vofblliri~ ;(j¿/. ;~a¿ci~n 
fue de 3 ml, se ajustó a pll u.o en Ja ~scala; ;;~r~ál •·del 

potcnc.fom,Hro d<~ pll en ub~1e11ri<lrid. ~;(: a<H~i6hn~~;n c:.1.Ar~ri1ár;tos 

U5 



Qql1lvn.ler1to~ n SQ 

Ja --ct:cnln 

diluidas de 

Sf~ rcgis tro 
minut:or;. 

,3.0 

·se midió' 
~·~- -

mon:u:hr -YSI 

fYcilot sl>ri"ngs 
funciona como .. cátod_o, donde el oxigeno es reducido por la 

reacción 

Oz + 1120 · .¡.: e ======== .. · .. 4 Ol( 

El otro, e.l9c trogo, ,de: plata, fun~iona como ánodo, donde ocurre 
la r·encción:"· 

.. ·". 
======::. -. "4 . l\gCl" + _ 4 e (Relimpio, A.M~,1977). 

. . . . 

Los~9!{'._c t:roclos e9 t'an_~,cµll:i!'!I' tos p9c1,1na _mgrnbran1L ~R.er:meab_le al 

oxigeno (~all~~.i6k; l~i';) y es impermeable al metil vi6lógeno 

(M.V.) .. fO.mo11.itor tie11ccomo ctectrólit:o baRe 11.l J<Cl. Klf.J.u.Jo ele 

corriente resultan te de. las···celdas e.lcctro.ll ticas es 'proporcional 

a ln. c:o11cci1 trac:ió11 de·· oxl !.~c110 en .J.il muestra. 

·, ~. . :" · .. 
M~~~l.1~~~0·:·~-1~):<,;,,?;.ltc.L1~1n····,10 Ja vnlt:n:l1l;-.d t.J,~·· li.~;).rÍ~porte do 3. G. <~ 

Se ut LI .i ~:~·, un·. d u~:pón i t.ivo r)1H? co~1nta. dp 1111· mon i. lor dh ,oxtr,cno 



Y!:H Modelo SJ con electrodos dc.l siutcmn de Clnrl,, con una cámara 

de transporte de elcctrorlcs· co1mc.tada a un ba,r;.o .de tempernturn ·a 

30 •e, .con agi t<1ción. La cámar~ se il11minó con una· lámpara de 
proyector Ko.dnk con luz de 1=400 W/m

2
.Jü mo1Úfor de' b~li:eno ae 

conecto ü umi graf:icndorá Llrn: Bromm;, 2:G10 .fo que 2'ree'isi;6.'· liis 

var;lnci.oncH de corrif1ntP..·n·lOO mV corr.ien¿I~ .. Ql %1.ípeJ. ci!·'~m/1ni.ri'_ 
~'' -'·'. '.~":·'" ·--:'..';¿,.· -_ .,,·, , __ 

~ .. ; 
''/ 

se ¿alentó .el bn;\o de tcm!Jcrnturü a 30.ºC,· ·se >dr~c~~clió\ 
monitor de oxlj;enoy la t~rüficádorn; Sc·.··6~1:ui~6 ci· mÓnÚ;or. 

tüdcio J.n~dn O ... · ' . . ' .- . :· ,:-~: '.'~. '<. 
oxigeno il 50i'. de! sa t11rnclón de ox l geno con n¡:tw 

lavó la cámarn y C1 :electrodo con aguá blde;tllnda. se iléÍidi~n6 
medio tíe'ieA·62ión.cr·qud cont:enla :las rüguidntcs .· conccntracioric8 

finales: o.r'M sacarosa, ¡.o mM 'Í'ricina~NaOll pllÜ, 2 mM. MgClz, 

mM KFe(CN)e1\; cJo[:~>p(;u1Lo11 cquivafont:.nn n !iO J!l:<IÍi cl<H'Cll"JJn 

~ol i1n1c'1; ~le '¡°'~r~Cc i•511-'f11ri ·et e ~ ·mJ. :~ ~;l; J11tro¡lujó el 

se giró para. ellm:Í.nar fos ·•burbuJas de aire. 

. .. 
·se inld.:> ·<~le. Aeiúsj:~o ); d~· Ji<~ g~r'.º•·· úilfu'1ííiií1db <la ;_·bt.iJnia 

transporte .;.Desr>lh~S 'de 2 minutos· se·· desacóp:l.c'.\. 'a ToEI .· ~éffor.or>lfistos .. 
con 6¡.;11 ~e ~lt:!Ci ; B~ rnárcó id ilditi.611 ~~i .ln gf,~[!.6Ai .... 

-;-;,,;;' ,:":;:- :'_.· -¡"·- ·,:_.~~if< ;<'i-~' 
::.~<1". -· ::'.· ·_::_ ~'.;-1_; - -~, 

cuando s.º. ~'.~d~:~ ~~; 'Ef n'ri,f 1í~BS§,jd~ ~\?cff ~b~qr\~iHf.a¡jt~ J n ·· s 1 n tco is 
de ATI; ~b nl\ml'. 6)1.2J11_M ADP y •l<ll~Po .. '. nmbor~ •n > pllll, · tm m11rcó · Jn 

adíci.ón ::>~a1~~r~,i~di.·~d~~~~·~d·:~~~~i~iifri~~t°'f ~:~:ci~s~copió ···con la 

adición.. " . :;.;, 8: ~0~¡~·~ ft;:;1/. ;~.· .. \ 
--=--=?, '<:/·:'~· ·r=- ~~ ~--p~-------~ --- -

•1·i;:oúcAs.n1t~1rcRost::óiúAi·1·~.~..:ix .:rcJMA íJi:: · M1cRoG1~J\FJ:As~ 

3; 7. 1 T.Scnlcá. do;•pr~~P~c1·,1h~ .. -,/,·~.:061.;l<l1).;fc-~\''í.;~~·····1o1.-•.. ,_ •• ,1:)Jª.•-••· .. p•fra observarlos 
-:~-~~n¡1p ·C.F~r~ r:_~~;· "~~:r~··.·: o .... 

·, .. · ., . 
¡j./. .. · 

trilnnveisalrnente . con' . ni~il.lo' < ap~ó~imadamen te Se cortó,_ ·un 
. :· .· :· '·, .: ' '. . .. .'. :.' ·. ·".' ~·. ·~·.' : . " ·, ~ . 

milimotro de cada reg:ü!in cic: .1a ho.ia Y. se ~;~ni~r¡;lc~ci11\.:16F1 :cortes 

por 2 horas en una Boluclón. fÍ..í~~Íora '.\¡úg 
glutnrn ldr:h ! do. O .LM Qmor.ti1JlÍt.1fl~r c1(! fon'.fil \:()i;.:pll 

3% 

Se 



sacnron loF: cor.tes y se _J_nvnror1 5 veccis por lS· minutos, 

sumer¡;.i•.~r1dolós en un medio. ·de .. .la vuelo : con ten 1 u: U ; 2!j>mH 

sacarosn, 0.1M umortigüi:ídor de fosfatos pi! 7.2 a les 

dejó. B\J_m0r.-r;i.'<torf :.por 1;.! horns n 1, 0 c. 
::;e sncaron hm corten y ne pon(fijnroi1 .don.· Jloniü en una 

so luci::;n que co1ite11~ n: 2':'. OsO.! y O·~ úi'; nmórin;uu~Íb~;;:. dp; fosf·at'¿s 

p11·1. 2 a· 1, "C. Llll!f,O 110 ) nvarori. Ú:)u Cor'. te~:· como 'Úc iÍicúc icÚió ·• ~wv~~., 
se clmihidr.--itaron sumerüióiidolos por.· 10 1~li~u~():g én \:ef~nc:i'".E, 
pns.'.\ndolos de 30 a 100?. e i/ /V) ; de 1or. , 10;, Y}Í11¡;Üo ':f Po~. .is 

;:"'J "!-'->" 
minutos en· pro[lilcno. 111·10ur.: ;{[:·~.;- ,:_;-

t:•~cnica porn hcmntox.l.Jina-eo1üna. 

cnm;·~ 11:~:;jt~u~::zr:~:~~~fiaro11.~Jou• c~rtf;J' 9011~:u1I --~L~~0c)::()¡J~º··•' 
... ¡ .. -.::- - ~-::: ?;·.---

' j :_._:< .. ,. )'.•.i,' ;·7: ~:-..•. -' 
.. ·:_;:·.· ::·.'. 

3 .. 7 .:2 -,-.~t:;rd .;;\ .. d·~-- prqparnc.lt~n :: do ·,~:i_.01;'.~~:~)1~:~-~-f:~-,~/i:\ 'a·Cf-:'i:n;1óS · ·p~?ra 
<1b5cr V;\t· l~:>s clm 111l•:ros1~0¡1 lL). ()1~;:{ •. ;~.11 e•~·; CP.áci;a; ~:'· <,1 J;);) /i 

---.··--· .. --:" <f'.-~·:·~~r · · :«:~>- ¿~ ">r~..: 

se Ci.iiirm1 y 1ilvr.n•on pec1Íieh;m·n11611Ótil~ lf JJ;f ~11:.;;:1:r1rn de 

cloropl.~:;l:~s ai~~l<Hl~a c1d 6a~tí1 • ~:cg:i~;,¡:dd iri• liió,/;c6~%:¡; se ?8c~crlbí6 
en cl.pfÜit~":L7'..'l~"=·C"-co-." L 2"~ _" _.:..::·~--~~-- _'",__ ,,. 

&? poni:'r1'.inrt)n.xri~~·a1't.c~1ot:.'licl Con e 1. ihmc¡f.t:l.ii\i~iJo\'. 'lJ9~foiJiilLón ---ª 
pll 7. 4( s¡,; ~aca~ori:>1~k ~.u~F.Ít~a~ y ne :tél'.Jnrion}cqmo.~b de~crihió en 

el pun1:0 ~1. 7.·t.. De~p~.;r. se. dr)ái~ld~ntnroií .C:l1bfi·~;i,1~Jil;1, 
m.i.nú t:on, con. ei:nno r', 1>m1.~11<Jo l ~n ~¡~! :Jo '1i 1 ;;vi.': ( t/v) :~ f;)• .1'117. 

luego. ·con únn. ;oiÜc:ior1 q11~ - ~0Í1l:e;il~ , 1~~oí;i1fif'lo :~t~~ol 

por 10 

Cll 107. y 

(.l: 1) y 

..!->:ido de propileno a.L . 1oo:~:ne~p1i;;,R ~t? . i i1W1uy,cirbr'i .. cCÍm~ r:c cJescr iuió 

en el punto 3.7. 1. 

t:r!mf)P.rn t11 rn 

t.lll 

:/ 
'I 

1 



nml>i.entc, coi-i ;Jnn sol.li(!l~n. nJ. 2~~ ele ''ricéfot'o:'ud' uranio' COll pll de 1, 

a s y luego, por J.O n;y,;l; tos', ¿;11 ~rlii;'~o-f~ciÓ1í;ií} '.¿%~de é:itral:o : de 

plomo. 
. '. . ' . 

Fini:ilniente se fotogrnfinror1 .lnh ¡;repar.n'cioÍ1es que ne 9bncrvilr·Ón 

en. un m.lc_roscopio cJ.cctrórücdJEOL/!Úulj aSOKV. Y suµ de)¡jüste en 

el condensador. 

- --··· 

IV 

4 

4.1 ·• onT~Nc.iot.1 . oE:ict'.oROPLASros DE MEson LO J[)E 

de Seprobnr¿n ,. tfos•- mcdi~s de -.• aisJnm.lento i~ i·~esJsp~r1~fq11,
clor611.la~fol~cr E~ ¡;.~n~16 _dei . ncci1).l.i111len. i:o. i tlc~·Lwf•: c:rc?rc~f>J.ri!J ~§fa ,· GC 

evaluó con J.n nctivicJad de ln bomba dc,prot:bnco}-

Los· resllltndos muciotrnn que con el mcdio•>·de.- rihdamienLo ·y 

rcsuspensíór1' 13 se' obt\1vlcr6n c1or6plnnton c16~meri~r:.i10 d~·mil:~z tlpo 

11 ncoplndon y uc t.i.von e L t.I cmpo rrn r i c;le11Í:c 'pnr;i ;~ .. ~~.Liz:~r '' 1'ii'a 

pruebas experimentales (de '• a 5 .horas). 
' -•. -· <<·-:. 

medfo de aislnmien to B cont:en1Ú - J.ns;• s.i~i11cil1tea 

~) mM MgG.1 :.o, 1 O mM l<G l. y O. 2'7. LlS/\; 

·-,::,, ·: )_··:. :;:_':.~,.· 

CIJRVA ESl'AllDAR PARA CA n1~:·1h0t-i lN~é~toii. l>E j;:o:::FA'l'Ü. 

:.~/ .. ·<~;:·~'·-' '::,_,~- . 
se h.i.:<~ó unn ,_c11rvn_cnÍ::~·ndar,.,:,'nl"n 1~'dei:6rrri'.in;Ícfoíi de' fos(ntó 

El roed.lo dn .. re/1cc'l1'.•1; étm,tc11 Ln '.mf!cl i 1í:: ,, ció · ;1c tl vnc; l "-'ri ele /\Tl'nnn 

(descritó en. ~J.piíntg 3.1¡·,f.;,')". cY. , ~or~#r1Lr;1'cJ~>1l<?{ .· c;~e~f~i,ÍLes de 

fosfato (O.O a i.&.mr1 de Í<ll~PÓ~)} 
La tnb.1.n y /11.-:ur:a A. l mtier; trnn J·O;'l vnlorc!!1 ele i11isorbar1cla para 

cnd.:i _ concén 1.·1·•1c i ón· d«~ r(m r~to -'ncU ci orHHliL 

U<J 



Conccntracü':>'n dr~ f:oofnto. 

adicionada <.mM.'IClli,P04¡: 
/\lmorb;mcln 

(660nm) 

0.000 
O.OU3 
CJ.251 
(); 35:¿ 
u.1,:¿9 

º·. 5/ifj 

Tabla .:ff.l. :i~J~v~<estandar para· lndeterminación de fosfato. 

Se ndfoiorí6'cie ~':o i. OmM de l<H,_po,1. Las colldicio11err de reacción 

son · 1as d6~cr±t:.~~ ~X la figura 4. 1 . 

0.6 ""' t 
Co11(, Je PtJyadido1;aJ0(11¡//o/). 

Figura .4.1 cUrva éstandar para la determlnación de fosfato. 

Se adicionó de O. O a l. OmM de l<l l:i.PO.¡ en un mcd.io de reacci~n 

que_cootenla medio-de activación ae A'fP5sa (c:Íesc;Ú-Ó en el punto 
3.3.4). -Se paró ln rcacciún.y ce determinó el fosfato como ne 

describió en el puri to 3. '•.l . .7.. 

La tnna dÓ var·iacic~n Ú>endicntc de. l.;i c~rva) ruó de m=0.553. 

Con c.l vnlor 'étc .111 pdiil.lcnte. 611c:cmtr~d11'nc:{c1~fculi.'.i 'üi crint:l.dacl 

fosfoto en los e\;nayoll'. ele., 11btfy~c:Íirí dc_/\Tr;ah11. · . 
'j-' 

Ef.~tjy i]c¿, ~;t~U,i)L ~~:LX L)E;~1~111 uX~:18i, .·ºE ~~isf.:í.To'. 
:{~::_~- -.. -;,·~~-=-;;~':2-;:.;o,,·~---i •.:;-.-;;- -,-.-.,,- - '~ ~-~.=>-- _.:' .· '.· > ».:_::.' 

4.3 

de 

.. ;:·.'._·-._-.'.,.;' . ,_ . . _ .. ::-;: r.;·:· 
Se prob;1roff 20Í1c'i.:ü1LÍ.;~1c'.Úi11C.!ii crecii~nt<~:: .Lli..! .mr~t.:1110L Cde o il '157.) 

. -"""'"''' 

<JO 



y de i"o:>fato (de O ll O.IJ111MoJ.). 

La L;:ili.l.a y fl i:;ura 1,. :.>. mue::; Lra11 Jor: va l.01·eu: de almorbancia para 

tlifcrenter-1 cantidades de fosfato y rnctanol 'adicionadas: 

Mct;1110J. ( :~) 

'..!O 
40 
60 
75 

~:o 
.',() 

(,() 

75 

Cerneen traci1..~n Ü<1 

ronfiito(rnM l<ll~PO!) 

o .o 
<i. o 
o.o 
o.,o 

OJL 
OO'lt 
o~ 1, 

0:1, 

() .6 
o_.c. 
0.(, 
tí ; (, .. 

IJ:Jl 
O.B 
() . u 
o. [l 

- '.-•''' .,,-,-e., 

'Al1;fo;b;ir\'~1a 
(60ciriii1) .. · 
'Q.000 
.. o~ooo · 
·o. cioo 
:o:óúo· 

>· -',: -
Efecto· del rnet;rnol en la dci:érrninr1ct,'..n de'.fosfato. · 

~,;;~ ;idiclonc• c;onc:cÍ1l;1:nd.Orltm ·~f-t1cfolltc:i:clc' rCinJ~i,'t(/·· (U ·.o.O· mM 

RJ lzl '(l.! l y de mel.nnoJ {o .n '/!,:~r • J;;in cor id ic:i.cHien de c?11~1nyb Bon l mi 

descritas en la fí.gul'.a 1,.:.!~ 

o.:J -------·1··--· .. -·· 
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o,¡ 

1 

.,,, 6<.l 11 
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Figura 4.2 Efecto de.l metano.len .La .. deterrninnció11 de fonfato. 

Se adicionaron concentracionen:crec.i.entc!3 de mctano.l (O a 157.) 

un mililitro .de uiedio ·de 

reacci.ón quP. contenl a iileo..Jio de. bc1Úv11Ci~~11d6 i\Tl'bsa <él.r~scdtó en 

e.l punto :J> •. 1.:fr. ~;6 rfr1r6 lh ·,~~~(~6t\;n y ;ié'·dcfi:crmir16 cJ ronfato 

como r:c .cknc rj b ló cii el ÍJ1Jn tó .. 3~:·,, .;x.2. . ' "' ·... '\ . "·; 
'''.',._ :.,.i;· ,:, ').~_/ ';::.._-¡ ---·---- ·- •• 

Se observa. que el1Úe iZ ;'.~b~ cici ~~d~;olc0 rt~i¿{V ·~~ <J:eZ· ~blunien .· 
para determ.i.nilr Pi l1áy po6h <l.if·e:r.EhAcJri<~)ti ;;¡¡· ;;: ' <·;.~ 
absorbancia debida á t'b_sr'ritl./:, /\r:~¡bh w~ t;oi\ ~,~· ·;~~t~ncií :hay 'una 

pequer:.a variaci:::n de ü absb~bri~cfél·. :k11';ikJ.i·~a',;'g~ ·c:i~ko 'a 407. de 
;.·,_.:-- ·'"' --

metano! los valores de nb~orliancin debidos ?a .·foara to no son 

a.L teraclas por ~1 me~1:u1ol. ~~·· ql >·6nbo 'd~ la· .. cÍetcr~inacfon de 

flnal 

paro és t_a ~d~f:~~1rl:fi:.~:bt1;-~~.-~/¡·1u'~i-ba ~~,~-c~_ttt~~- -al: -~~~-~ · · 
• -· - _i:_· ____ _:-_.,.. ;".: ;".::;; .::--~-"--'";,._ ''"'-:"'",::'~ 

\~_::·~~-'- -:_'. \~.T. --'e_.·--;:··:-~~~----';~ 
:·r;-.-: .- , ·c:.:'1: -

4. 4 ·EFECTO DpL' HETANOL EN LA .flfl>ROLIS.l:.' DE ATP• 

se pro~Li;?·t~n8~n~;ai'io¡1es .. c;~;i:ent~a~· ·<l~ ·.D1etanol · ·con dos 
conccl1tr'nci611c~ de AT('} : ,/ < e'> ,. ) / / ,,; • /,, · ··· . 

. La tabla. y•.; rlri~r~ :{;3. '. ~L~;;~i-~¡/ i~ ;m;a1it:l~'aÚ:r ci~ /i\i~sfato 
hidroll.ziicid~~l~.l ~:[;~, i?n .· .. ··~11~~~~6i11J.c!~/ !~¡]~~Ú~-;~ 'ú10;~~¿1;J};Xiii·.:i'i- ,·• 

.Metanol ~C7.>'..-•· · ... • Cm1~e'r1:¿ra~.lJh ú~> .· ~ fa~r~~cJ hfor6ú~éldo 
ou 
15 

--30 
Lt!J 
60 
uo 

()l) 

1 ~j 
30 
/f5 

60 
IJO 

A'l'P (M). 

0.3 
.0 .. 3 
·0.-3 .. 
0.3 
o. :1 
O.J 

(}. !j 

() • !J 
04S 
0.5 
0.5 
() L'. 
-~ 

(~1MCJl 'PÚt1r) ~ 
u.o 
u.o. 
o .Ci 
() . () 
'.l.3 
().o 

o.() 
(J ; () 

o.(} 
o.o 
o.u 
o.o 

T11lll11/o.'.I. Efncln·d•il rnel:11nnf !'Jl In li.i . .fr«<li:;l.n dt.! t1TI'. 

SP. adicj ()11111·011 concellt rae Jo nen e r-,,c.¡ nn t rn; .dé m(!t;ino J. •<O a UU7.} 



en un medio de reacción con dos -conc¿iú:I'iicf6i1~fJ 

o. 5M) . Las condiciones de en~ay¿ ·~Ó~ J:ri~ ·deseritas 
'<·,:·.>··; .... :-·· 

4.3. 

Figura 4. 3 gfecto·clcl mctai1ol en .111 hülról i.rJ.i.s de l\TP. 

y 

Se adiciionar8n~6n~entraciones crecientes de metanol, (o a UU'?.) 

en un lllu.i.'li{r~>d;; medlo •.dc reaccl~·n cm1 don concentra<;J.oncn ele 
l\'fP'(U.<J-y,~~;-~~})se <!~Jó i'enccionar un minuto . .Se pnró lll 

reacción y sE? de'l:d~~i1ióel r()i[a~o com~ -~~ <leii~~ibÍó en el punto 

3.1,;'1.2. 

Los resultnd~s muestran que~ 'no~: -1;Ü1~o-- hidrólisis~ de.-.1\TP- al 

adicionar co11c~ntrnciond~~ C~(!~ieí}l:r;ri• 
, ,·' ·, ·~· 

-,f 
4. 5 oE:~·EkH t NA~i:o~· LiE cÁ c~Nc~tn'úc::rów DE HE:·i·A~óL. PARA 

LA ÁTPása·DÉ: d~oR6PL~srós;bE ~AI~~> 
ACTIVAR 

·;;. ; ,/ ,'> _ ... 
proba~on< C::d~pe'6tf'acci~pe~ Crebic'!1 tes Se de metanol. de O a 807. 

(tabiu-y·'rVi:úi·f1:1,'r/./\l~i~tl!'!:Xu~Q 4;'ir. (tnbtri Y rii:;ura 1.;1.11¡. 

La tnt5Ja' ~ fi~J-;;~·-,,;;; ~ÚeD'trnn In ¡1rod11Gci<'•11 <le fcmíato · Pilril 

cacli.l coi1éentrabiái; df) m;.;tiir1ol. 

9J 



A· MetanolPrÓd.deP04 (µMol Pü4 l3. Metano.l l'rod. dePü,i(11Mo.l. P04 
'·· ····:-. c.,·.·.'o :.- .' 

(?.).. /mg c;H:hr). (?.). Jmp, é_lf~hr). 

sé 

ºº 15 
:JO. 

45 
60 
uo 

a ªº" y 'en 8 
descri t'lis en 

. . 
Se adicionaron concentraciones crecientes de metano!., en A O 

a ou" y en B de () 11'.>1,5r., cin ·un '1n.i1i.1.:J. tro de medio de rcacCión que 

conteni a m~d~Cl de ~6ti~ació1~ de J\T~'asa (descrilo en el> punto 

:l. 4 .1. './.), 5. mM l\·1;P i ~lo.!·6p{~flLoH 'ue met~ófl.lo clc.1nntz <!<íulvalci1ten 

a 1 o µg .de c.torofÜn en .k y de ,l,v ¡,1g e.le· clorofl.la ~u· ú .. se 1>11r6 la 

reacción y se de'te1::m1íi6 .~i:< f~sfa~o\ iiberad~ al medio por la 

reacción como. s~' c16~c~iÚl<!> erí el ptu~to 
.-=------=~oc·---"--~;_::·:~ ~-~,~~IL __ 

.. ' . - .. ' ~ - .. .- .. 
Se obBervn en 1 n ta6la' ~//Í'.i¡;iiriJ 4 .. .ltA que hi:iy un pico de mayor 

produc:cic~ü de' f'óü/n'to''coil" is·?.~d~~ ·~el~·~nóL Se~ otmerva en J n tabla y 
flgura i .. 1,¡j que'hay un plco de mayor producción con ~W7. de 



metar1o:L'<]üe ros valores. de próci~cC:::l.ór~ de. ÍosY;;t;c, son de ai;~d~dor 
de un te~di~~ Jt? lo~ d6 ·~ y 'q~e los cli;vas son slmllar~s;,; 

., La~cahúciil'ff .. de. icfa de m~t'á;1~l ~·; para .. ·activar la Al'F;~~a> esta . 

dentrocdei'"in~erV,aloó que rio 'élfedta 1iis lectG·r!a~· C!¡:; °'iítí5of;bancla' 
d~bid,_1~··~~:;á :)~Ó·~,t~~·6t. ('J~~·~:;.~rib1a···. Y :·r1~urá:·: 4 .·2r. ; -.,:.:.: .. \ ,_,:::;:"--. 

. Pó.r, 10 é~ns'.i.d<;ii·a8o iii elie16 20~ c1~ niet:~nc;i "1for:a :.,:;~df:Uif ;;:1~ \ 
ATPas.? ~.~ C.fofC,pias,~os· de'.'.~esóf.~l~;de ;naizi .. :' :;-~;; J}S ;·;~. ;~> '.'?~·, '"·;-; >, 

./~ ·" ·-~I¡·~p§;ü: A2TI~A2i'oJ D~~di ,\~\~a~i ;rRATAD~,;:J:ÓN ·-~di'uC>L. 

o.o 
o.s~· 

1. o 
1.5. 

38.4 

43.2 4.0 

Tabla 4. 5 Tiempo clo nctlvnción du J11 ATPnn/l·. 

!:ie usaron diferentes tiempos de actlvacl6n (O a' 4'mlnutos). Las 

son las descritas condiciones de reacción 
~\" 
~· 60,-~~~~~~~~~~~~~~~~~~· 

~ 
j~. so 

~ 
~ "º 
~ 
~ lO 

'<:: 
'" >l ~ 

~ 'il 
" ~ 10 

o 

u .. 
,., .•. ~- --- ...... et· 

~ .. .. 
i 

,/ 

" ,./ 

1>-~~~~------r--~.----,~~~~--1~~-'---' 

o 0.5 LO J..5' ~.o u V f.o f.O 
. . Tlempo(111/,r;). 

F'1g•ll'a 4. •. !5 -Tiempo· ele nct:ivncl•~n de Jn l\'l'f';HHL 

Se usarondifep~r,i_lcm t.iempqn de .nci:ivncU•n (0 ,n 4 minutos) .. Un 



-=-o--~-·-:--=--,_--

mIJ:ifftro de medio de reacción°contelf(a medio de act..ivac.í.ón de 
- .· ._.· 

/\TPasa' (descri.to en el_ punto 3.11.1.2), 5mM /\TI', 207. mctanol Y 

cloroplastos équlvulcntei,; a 25 /..1g -.de clorofLl"i.l. Lle tomaron 

allcuotas de ra muestra de reacción cada medió minuto. Se paró la 
-reacción y se determinó el fosfato liberado al medio como se 

clescril.Íió en el punto :i. '•. L 2. 

. - ' . 
Se. Óbserva que con A minutos se obtuvó la ·mayor . activación· de 

/\TPmrn de 61ofioplnsl:os de mesóf.ilo d~ lné)~Z, a/1n~(Je ~¡:fa. activación 

yu 110 yn"ri.~ ~~rd~1Uiu~c;1to u purtlr dn to¡;¡ •. L5 ~rn:{:~~~f:1'1,.?11\~~cJ."Ó1!: 
:_:,~:.··_ ""' : r:~~-- -.-,.-._, -~r;:/~·_:.:·.<;~,-

. .. ~~--.-. ,:,,:::; .»J:;::-··_, -,,~.,,;':-:~.:·,: ~~:s;r~ ~-,,~ ,. . ...... , . 
. ··¿>·-:'.»;· ,:,__,. . , _ ·"·. ~."!,::_,- '"ú~'· ""C'i.·H; ••• t\- _),::~{·~-~~;;/e,.~~+ .. :-. 

4;·7 T c~~TIDAD ·DE cLoROPLASTOS l'ARX Xé·1'{VÁ~1h:A'fi ~í·ft~~-;:i¡!_-fRATADA 
- ' · • · · ·· ·· ~o,:_:: '.~-j 2i"·' •: · :.:~~ <-:"- '· » ·' -

CON ·M;,'l'A .. N_O .. L.:·· ·"'·'' •. , ., ., .• , .. ·· .,,¡;:._.. _,_,,,_ ,·_-~::, __ ; __ '--,.',·_,':'_· __ •-.•,• _.''.':_'..,:-' - -· 
'" . . .. ·, ..... ·-. ::,~_;:.::9•:i:'c:'!e<•· ·~r ·-. 

~'~ p~ijb~~or1~c~~l:i~ac1es ·crecier1{ia ~~0ft-ri~t~r]~~~:f·-~Ju~:ª·;~ntes 
de o a º75"~i<:Jri clorofila (tabla 4,6Ar:~~~e'.:~~ a;'Só\¡Jg d~ clorofila 

( tnblu 4 ;6ÍIJ .~ ·~····· : '" ' . "'·· · / ':' 
l.a tabla· '•~6 muestra la p~oci4ccl6~" Üe fosfat'ci para cada 

cantidad oe éi;;ropias tos. 

A. Ca1itidád<de" Pfocl.' d~ 
cio;ofi.la> ' . . tO (J.iMol 

.".:,:_;-_. 

(µg). 
. -·--.-·-" 

00 
10 
25. 
40 
50 
-¡5~ 

:'.oofo 
. 'Co:J/o .: 

. ··;~~~ 
------ -- 3Y ;-o- .. 

UlJ .!:i 
. . . 

Can t1dnd de. 

clorofila 

(µg) . 

oü 
. O!> 

15 
-·-··=------•25-:·: 

:J!.i' 
:so· 

Prod.de foafa 

to ( 1:iMol Pi/mg 

clf.hr). 

o.o 
113." 
. .... /'8.6 
ll!J .1 
112.~ 

<J0.6 

Tablá <S._13 .\;a11ti.~nd de cloroplnul:on riarn ·nctivar Jn AT!'aon . 
'"'-.'' :. ·_,._ -~ < "' .. • • 

Se activó .ta J\TPasa· con la adición: cle .. ci"li1t:icJacJ~li creclentea de 

cloroplástos. l.aci coí1dici"6;1~~ de r~~cdlóÍÍ son ltis deacri tns en el 

punto ::i • .4.1,2,. adic:ionanclo cantidnc.Íen.\:recicintes de cl.ororilnstos. 
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·En lri ·.tal>.la A ~-&n. se observa que -hay· un11 mayor ._ilct'.ivac_.1611. cje. la 

ATPasa con Moroplilstoseqúivalenfesa· _25 µgcde •clorofila, Se. 

II 

Estado ÍlI 

._ Es tnéJos ·, 

combinado[.;. 

:.-

24.5 

2'./.. ! 

CJ / 

UB 

~I/ 

eventos (pMol· PO•/m,1~ vine. 

13 

c.lf.hr).' 
. 211.9' 

'Ú.7 

25.9 

39.0 

l1CLO 

'•7 .. 3 



T"'bl a 4. 7D. 
Valbfes de la ~edia. 

Estado de·· No':' de E'rod.de !'O .. 7.DE!s 

Hcgión 

Hegión 

Regió1i 

deBn fro Uo ••· ·~vé;ntÓ1~ ;,¡:,~~:1;i~.1);~g--y .vl1íc ;> 
c'.1r::w~).: .,¡ .. · f. 

::):,\, ·:':;'.·'· ~~_\._'._·~~: .,,., ·-. ' 
. ~· <;:; __ , \: -;('.:.;,. :·:-:~:.(_,~·-,;:~ 

6 ._ .•• -...... · .• ?~;~di~~'.'.' ... ~ii ), 
6... :: • ú ~~i:k1ii' ' t 74 

6 _j< ;. "úSíÜ~: ~*te. @6 · · 

Valores de la moda 

'i~:roJ'; de . po .. 7.Des 

(¡',MpJj>()¡/mg ·. vlac. 

3~ 

17 

,- :~:~~·it~; . ·-~~,·-f-C::·'''._,,, - :·_·,·~;~~~f{· ',~---~{~ ::/::·=-'.~: 

Tabl ~· A; 7 '.-~ei~~~ór1'{~~-+~·;:~6{{~id~á li~!'f\sa ···tratad~ .. con -~eÍanol. 
Se-. mues tra.•.laact:Í.vida(J-·de~la'Ati•afi.a :>io:l1 "A de fo<lós)i'os~ ensayos 

y en' B.detFé~~erii3ºa'yo'a''Fepres&rl{;lü\iós: t:as ·c;i1di~1~n~;; d~;.;.e;.¡~ayo. 
non lnn de~,-;,r\i t;;ri. c11'J J¡" rtr.11 rn /.: ·¡. 

F.!91wa <!.. '/;;.; 

~11 ·---~-------------------·-------·---------

9U 

"';'.-.-;-~--

· .... _ .... •. 

1-7-:1-- .... :-\-" .. 
,• ,- ,' ... · .. "., 

<..-::::> ·, .... 

>:;: >:::: 

, u .. I_,_~,~ 
111 - . IJ¡!rl/,. 

¡;,/;r/u ,. ,_,{¿ dt'5t: m;/Jo. 
[?~·;'( \f,:i./J ,,._., ,/,. /iJ /1'{-'r~·, 
r1 i1i11.)".s J~ h1 )1 1-..:;-i' 



Figura 4. 7D. 

1.11 . ,~·~----------

[IJ 

ill -

111 

fil -

~~~:.~ .. :·'' 
'". .... 

11 _F$/,;obs_rk_~'1t1i!;/'o 
/íf'll VafN"Í ,¡., /,J fr!l'j,:, ¡;§!. l{1/tJ1-ú<J'F /,¡ J.lf(JcÚ. 

F'Jgura 4. 7 Medición -de :la actividncl l\TPana. En un mililitro 

de medio de reacción se contenla medlo de áct.lvación de l\TPasa 

(descrito en el punto 3. 4. 1 :21 , S mM l\TP, . :w7. metano!'; cloroplastos 

de mesófilo de ma1 z de cada región de la hoja y de las regiones 

coml>inadas equivnlentt?S a 25 µe - ele c'lorofila: y -- un .tiempo de 

activación ele '• minutos. - Se paró J.a:reacci,ón~c:~y ___ ~e ,~dt?ter_m!_n<'.> el 

fosfato liberado al mr.dl.o como fle dcFJcrll>fó ,cn:el púnto· 3.11.1.2. 

En A se muestran los valores de la media y de 'la moda dé todos 

los ellflilYO!J. En 13 BC muestran Jos Vil J oren ele -lil, _media y de la moda 

de tren cmnnyon rcpreHrmtntivon. 

Los resultados muestran c¡uc hny dil"crentc actividad de 

hidrólisif; lle l\Tf' df? la l\Tf'nsa en Jos cloroplas tos de_ mesóf:Í.lo de 

ma!.z ele trcm e11tmlos dr~ - clcua;.-r()lJo ontón;"nic-0-.y ·al'!' los ·-tres 

estados combinados. 
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4. 9 MEDTCION DE LA ACTIVIDAD DE SINTESIS DE ATP. 

Se ·midió ·· 1n sin tesis 'de ATP ~ ele tres estados de 
desarrollo or1tog~n:lco. ·,:'°;: ,·· ., ,.( • · · • 

de 

La tabla y fl~uJ-~ /~rot'.~u*~tf~~r!;\ i6~ v~lÚes mciiios de procluccl.ón 
ATP en pMol' de ATl'/me·:·clLhr .. 

"> •• ;.~' ,:.:";._f;~~ ... ~·.:J),:~:·.: ·.·.· .--.. /:' ,· 
. ·"-.. ~. . U.'.: ~ . ;~ :~~~;-·. ~:· :·:.-. 

. , ·.;·· .. ~:; .. > .:-./ _-_ 
e,; ('.;'' ':\:Proc.Íticción de. /\TP ( pMo.l ATP/mg clL hr l. 

· · .·· .. · .. ·';,_ ''./ · • ·7¿< '' H~~ión l Hegión 11 Hegi6n IIL 

valor> de .i:~· ~gcii~ J> · ó 71. 2es 209 :16 
-- ~¿ ~ .·~-· 

% Desviacíón:/: · T .ú 12 27 
''" 

.'".;~-:;' ;::·.~ / :\-· ~ _:~~:~··· 
~~-·--. •«" :;:_'.~ ~,'.:_'.: 

-Tabla 4.0' MC.~ición ele la nct::lvidnd ele lil.nJni:cFJü1•de 'ATP . 
.:.;-

1.tis C::onCliClc)aic?s cJC ClllHIYO llOll J f!B. deticrl tnu' (;¡I J;} ?t/~ura /,. [j:. 

. ~.1 • 
·· .. :', ......... 
. ........ _, .... ,_ ..... _. 

~:: : ·- f--~----· , .. ·-·-···1 ·--- <~>;:::. 

100 



J."'.!91..1r.o. ""'·O Medici.~n de lu actividad de la iiinf~ais de A'l'P~ 
El medio de reacción en agitución ~ a 20 ·~, ior;tmli ~ : un ni etilo 

con las si guTentes concentraciones -- Únaicia i foo I: nir1 1{él; s. mM 

MgClz, - 1 mM Trícina-KOH plJ 7 . .6 ,·· 1 m~ AJJP\;i -~.\'1. •J(IÍZt~Ü,(. cüoróplastos 

equivalentes a 50 ¡.1g de clorofila. 5 mM M. vF como aceptor de 

electrones y 0.01 N JJCl para ca1C::u1Ór -ÍbEÍ i1~ri8ciqui~~léntcs de 

protones ,erl la ·alntciüs dé A'J'P. IU .. vol11merl:::·'fii1aF-éle> 'reacción 
~.'·.· .. ·;-.-: .. ~'~'ti ' ._·.'::.·::_.: .. - .· .. ' .-- ' 

fue de 3 miJ.iJ:J.tl'OB y flC 11J1mtó /l pJJ u:o. f,I) ri~úC:<iJ.ón 1.le :lnlcló al 

iluminar con una l~mpara de proyector Kodak-, _de l=''+OO W/m2
• La 

producción de ATP se calculó a partir de<'léls gr}1.ficas en las que 

se reg'istró: los cn~bios de:. pll' el~ Tri m6icJ.~ ·de ~ea~ción .• EJ. proceso 

se. hiZ6 de acuerdo al mét~do de/Nüihimu~a y c~ance, .1962 ( dcscri tó 

en· el pullto 3 ,s. 2). 1.u _C::ariibio.:de ~ll se m:Í.dió c~n un potenciómetro 

de pH Co:r:rüng Mod~lo .12 -· C::or1ectado a 
_, .. - ' -

un · ei~c trodo de alta 

sensibilidad (Troínas~AllT Co Phlá .o-7s•CJ .'Y~·'ª· .una ·· 1~ra.ficadora 
I 1olicy~6JJ.~ Loa~viiiorÚ1{cni6uil1ct§~ ~<Je :~:n•;__non !bu· G111;r¿;; incdioo -de . 
la slnteiiis de AJf'.·:c; •-.?-P ,,~,. ?--' 

/'. 

' -~--·.-.-.-·; · . c'..<·c; .. -_'..'. .::_:,". ".'¿,"' ":,;-
7 

·1;ós villorcn obtml:lclm1 ·Í!luei1t;~n<Í;~trf .1u::;prc;i1íi~c;tÓi1~~ic :-A;¡:ri~'.n11~e1fr11 

.-:;:~:s: 
-'.·;.: . 

4.1 o 

CT. E.). 

. ~ < :."<-: . ;·:-· ·•:;;-

HEDI CION DE LA VELOcrdAD ¿f ~TRÁNs~6Ú~ D~~tE~Ec;TRONES 
·--~: - ., -.. ,-·:i\ .. ,_.:_; . -·.,¡_e:, 

• ."'0'.c_ ;·/· •(:~> "_<. <·.-'.,> :··"·· • . 

':~.-~~-=·.-;. ~ ' - '~~i/~· ,,,-,:;__· '~-~:-i~ -!,:~·~~:~ o .::-r-.':- , : .. :'!-: __ ·- - -- -~, . 

biis~ l ; 1 e'-~' pr~s~~ci~ d~ ADP y PO~ 
e fosforila'ríl:ci>~ y;· ~íl ''.1)í,~~·~uir1cÚ1 ¡',jCiEi; (~11.1b1 ? ('deuélcoplado l de 

~~º~:-;~a-r~~·~e:;-~]~i~·;~1:~a~4~f}ci·i::~.:::~~:~ºJ¡n·f~~~~~~=n~:eg·~:::: d: 

Se midió la 

desacop1at10 .ae ''icl~~oHia~'i:o·s de los · tres es tactos combinados 

(regiones I , Tl }¡ iii 
:·:·~:,-': ··::' .. 

de la media 

de la produccfori de>oxigeno .. dc.C:loropl.asl:of1 ei1 tres< e11tados de 

desarrollo ~ntw:tnÍco (~e1Üoi1e~i d~ . Ja h<>fo L, JJ y _lll), y 

cloroplnstos ~e '1os t:rris ési:ádos combinadoa (regiones ,de la .hoja I, 

11 y l.ll coÍObinndn~; l . 
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En lutub.Lu y flgurir:11,1u se.mucstrnn Jos valores de producción. 

de ox~eono en unen~ayÓ ~epr;~nenta1:1vo p;1ra cJoroplastoa eñ tres 
estados de desürrollo on~6~é~i(;o (reg:iones de la hoja 1, ll y 111) 

y de i()~:trés'~s~adbs combinadós (ref,iones de .la hoja 1, ··n· y .ÚI 
. '< :,.." -'-o=:·:~~ 

Valores de la m~~ia.·.>· ... -• ... 

No. de P rocl . de Uz ( !1Mol 'Y.lJea:C. - -
desarrollo 

Estado 1 

Estado II 

1':stado .lll 

IJusal 

llnirnl 

Estados -
combinados 'UáBa.L' L,; -,_,;5.~cé·"· '.·:":'.·_-2;5_ 

:e;_ -C•- IJesacopladoc' 3 . . --- ce S\7•;. 

Tabla 4; g Me~iÚÚ d~; la v~l~~id~d 'ae ~r~llSpQr:t~ de electrones 
.~.- - ·., ';>,~ ;; : •• ··,;~ :· .- - ;-,-.;·. - :::-'·. . - . . •. , • --

( 1'. ~> :idió la ye16c%aa~ d~l t~~n~f)C>;t~/' de ~l~~t;ccm~~ basal, 

fosforilnntc y dcs11co1,lnéfo. /Las c;r1dlci¿i1es de r'c~~~lÓn ··son lns 
descritas en 111 fi/~Ü¡:ri;;,•.,9_::< 

Figura 4. 9A 

,~ ,,.~ 

" - .·. -,,t;; 
(2 - .. 

11 

10 /. 

q 

8 
... 

tM ¡··1 
10.5 ·.,: 
'l ·-... ·. 



Figura 4~ 9D · 

¡::): 

11 ~¡ 
~1 +' 

,BA.,tf/ r.;.~/),1¡/,¡nl.· }Je.fQrcy';iJ<ÍJ 

·77.1,._~,,N-/i! ,;;. ,./.·e .. {,,,,~··•· 

Figura 4; 9 Medición de la velocidad de transporte de 

clectroneA · ( T; I~. ) .. 

El mecHo'de: r~acció11 contenía las sir,uientes concentraciones 

fJnalen :;o .1 M Bdca~dsa, '•º mM Tr lciua-,NaOll pll u; :l. mM MgCl;.'., o. 6 

mM IÚ""ÚCNJd? 6'io;~pl~stos equivalentes a SU µg de cloroHla. El 

vo:iÚmen fin'al de reaación fue de 3 mi.li.li tras y se ajustó un pH de 

·'a. o·. Cuando se midió la velocid;_;d de T. IL fosforilante se usó 1. 2 

mWADP y-7 mM KlliPo4. se -desacopl:'.: con u .1 mM- NH~CL El registro 

del T. E. se inició iluminando con una l ='•ºº Wfm
2

• J,a producción de 

oxigeno se micl.ló con 1111 monitor YSJ. Modelo 53 conectado a dos 

electrodos de Clark y se registró con un graficador LKB Bromma 

2210. ~:n A. se muestra los v;Jlores de la media de .la,_proclucciónde 

oxtgeno para cloroplnstos en tres .es tadbs .· .. · ·. de desarrollo 

on tog~nico (regiones de la hoja l, II . y Ji J) i>d~ ~l6roplas t~s de 

los tres estados comblnndos (rcr:ionen· de la· ·t;~jri i,.•;:11 Y,, Jll 

combinadas¡ . En n se compara la ¡:ir~d~c§i~~ .:,~~!.:o~i~enoL. del .T. E. 
!/~.~~ '' 

basal, fosfor.i lante y cíesacohlildo. ·~e.·;. · •:_-
La .. tabla y flr,úra '•. lO ·~orr:eBÍ?l_.lflPC!Ü a~.~n __ cfi["ayo rqPr:Í'!s~J1tÓÍ:ivó. 
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Estado ele 

desarrollo 

Estado I 

T.lL 

Basal: 

. Hn~n/ . 
. Desélcbplado . 

No.de 

1: 

1 

Prod,de Oz(µM()l OZ/mg clt.hr). 

'3·:2 ... 
f¡\c¡)" 
':.~', ' ; ;',;~:' 

:/-"-·'· - '.'' :;"~ 

.Tabla 4;1 o> i~ediciÓnL de _ 1¡¡ ,, veloqi~~~ d,_eJ·;; ;_~f~~:~p~rtE? de 
elécú<:>~~s-a~:Jn ensayo representativo'.' ' .. '::• ··'······ ?; _ / ~· 

i:ns c&ncJtc1bi1(!~~ (J~ r~gacC:ióji 'ffüfi •lnlf J~i1é1r{t:~~ !'üíi~t..j'i17~Jfo)r~1- ·,.; .'1. 

F'igur:a 4~ 1 ÓA 

F'.Cgura 4.100 

···~ .:::·.> 

" 

r

::} '.I :-~/. : 
;< .. ~: : :-.~: 

-i-~i-(;~i(, 

¡ jf ' .~,·~ !';: 
1 :·:·· :.:.:: :;:: ::. : 

º r'J~-· ·ª~~,;-r-~~r --,~~-

&.J 

.. J_' ,. Jf JO..-z;¡,,d> '4· o~s&trdh . 

r-:--·:o-, •' •. 

'" 
.. O ,r j ,• i' { 

¡.¡ 
.:~77"~ ..... · .. · .. . ,,.··,.·, 
<·· ... ···,. 

¡::.:: ,, .. 

r1.:. ___ iJ)j 



_,_: ' 

P1gura -,·.~~·}_.º~ - J~1CCfiqi9rl :.~de:-.-~fá';:,·;,~c.loCicJa~d- 'dé- ·i·.:t·1r~::, ~. '·~·/ · dC un_! ·-L~;-~·~--~~-9-
repr'.e~eritat:i.Jo. '"'' < e.;_· . .,. ce';': :;·~ . 

En A. se níüe~t;-;,, >la >v~lo~id~d'< ~e!~:.\: .. ·É.: 'dé 'cioi'o'ríÜistos ··.de 

mesóf 11,0• -~.~··· iñhiz.;.~riC de~~·~~~~ci,cis ci~. ;~~~~~4~~ºf~~~~p~o3;~()~~~-f~?~c:·rC' de 

l OS tres ·-,e ei(tados com.,l·~ .. ~n'l.1 .. ·1·~.~.•:.:ªl¿n}c.l?¡Od: .ªi.¡;c.:;.i~:;O~·,··••,:·e·~~B• '.·· .•.•. ' .•. d;:C: .. · ~:;·:····'lº;a,H.t.•.•.'.'.Vf'.'Ct···J;'.,.~0'.~c'jt•.id}:ll(':di· •. '.•.id'ci•.·.·.(.·.;.';J'.·.·.· .. ,~ ... •·.(l;•.'•.···ib:·,~.·S. a·l.• 
Ei1. 1i; ,s~:dt:iin~~r~·,¡, .... it•' .- ; •. • ':'·~;¿•;js::::;P '.•fr ·· ,,-..;- ·e ,. 

Y desac9iliád~·:. . •· ,; '· : · ~;\:;,· ~-:· ~;; .. , ·. ······ · ··•· T0t .,:::' >· < . 
. Las cof.~Üciori~s· :~e!~fe~b6Íbh•::~orl;~:¡'if~' .. a·~a1~ilf~fj'ien'}J_él ¡ ri~u;~ 4. 9, 

:,\.·~ -:~~-~-. ·.,- ~\-. ·<; ::.t~f~:;~ /'.~~!L: \:,,~::·~'.':- ::.:{~! :.:~~~:t, 1~;·1{'"·:'· :·'--~~'!-"\e r~;,2:~:\;.~~t--: - ... ~~:--~'.}~ ·<>tY -.--:·; 
= \,·: ·;V·,' .,;,·; ;'/;'~.' \?(~~.:;.·?. ·' · ,:.,¡~0 -,~j/:''·· ~-"' :t··. ·.);~(:; ,r}~::::'!:·· · \r<.: ::~;/::·,: ~:~::. :_ ·x~~l=i-\ f;~;;~i·i ;.,;.\::··· ~~i~;~: . ~-::;p·-:-.: .:·~~(-.-, .:..-: ... ;.~:~;x .:·. ,.;.;. 

::,:fü~~~i~í~;j~ffei~~~¡f ~~f i~~f f f j~f ¡~ll~f ~;~Lt:~::,L 
e ,,z:Il~iiy~·b·'.pª;~s~-eª;~~1~1~ª~l.~Ar¡;o¡sf~rforr·~~1-u1;~a-'~n}t •. ~ei'.o/'"'"'~'ffe) ;í..i'(;~~4~¿:• ':~~ T: E. 
auoientade , ,.,,,, "''' ~Y[;~:¿d~f;a.8º¡:>1,~d,.?.;·,_\y"c¡(J~ la. 
act:1vidil~d ,t~;:¡~~1;::.ct12k~ci'Jit~<1ó/ü:ifciii: .n11yor.:-riüa r.;1-;~.1~tc'.1~~?I!,~~!Ji 

~-e,.~~· •¡ :~'. '., ;T; •• ,-. ~-~;~O~-':c;;c~;J,:~:~.:.o~'.'\". ,, ~-~:{,-~· C,~-;~f"-' --'ii~.: ' ·. ¡.'-_ - • :·::' '"1.,~ ;'-. '·o•: , ,~ ~:-~ -

En lii vel:ci~cid•;.1ey':~. ''.t.~· t,~~,'~fa?~~sA§?;~~,t~~cf~,~ ·,:(c~"fJti1f:~i:~9A,··. 
regiones··•¡.·· I1 y· III) se ve 'que;eLT~ E'.''désiiccípl:élcfo es 'd/;t\'; (l(j'bJ.¡; 

. -. __ ·. _-,~--" .. -, ·:'.:'::· ·-_:-~:,- : · .. ' :: .--; . ': ·-·~:::;· · ~-:-~"'.·-''\ ~-',~:); · ::_::'.;!~;·~,.~.::.::;j:~ -;'_Ji;~·_-i':-}c:;!::, .. ·:':r,!::~~'.:\'9':><.:--:i-':::". :.·;~_-" 
del basal y menor que .la del. 'l';E .e de;:.l°is .esta.9()S1:pQr s}:!Péfrado::·• 

-·-':-._ ·.
7

\-. :,···-··tL,::-' -"", .. ;(:;· ".;,. ·:·:·:.- ' .. 
>~º,: -~<:.-> '~)'..:.-{:.·¡ '.F l;:;; .<(~~- .. -' ··\:;'· :.·.·2':-'-.~-->-:': 

En la f1 gura 4. 98 se. observa quéé1J·~~ÍodÍ<i~'cí;·~~ itti'.;• G/i~cii ·de 
los estados I y u son iguales, ~n,~l estaélci,üüies ~·~'yS~'y!·ei: cie 
los es tnclos coml>Jnndos es el de menc>r ~ib t.i\,·.lJhJ•i(J;:tc:f :.·f ·)frn ~J. :;t. ~i. 
fosforilante la activ.idad de T_._E:~~~eék,d~~Ú~f1=~~f·~d~~~i~~-f~i~fi·:CS:i-y ~· 
al HI y el de los estados combinados ilpcnrif3':;e11';mh}<Jrt(]J~• ;•~1(•c16i 

,-.e".'< .".:-';··. :e:;..~,.-· -e¡:~·;:,;~.;-~' 

estado I. :'''· ''./- .,,, : 
,., ,- ,_ .. , . . . . ..:'."· ·,'\):/'" 
'> _-. '_·ú:::" :. ·,-,;: :-:~'-tJ .-)%,:-.'l03/ "", 

En· ll) t:,al>.l~ ,Y figura -'1.10 en A. yu¡aci'.06~e}&C1°~u~·,;1;~_f~;i~,·toci6a 
los estados··· .. de desarrollo ontoeénicÓ · a• ·ve!Oc:ÜJaci .dei'' . ;/E.: 
desacoplad~' es del doble cJel 'f. E. fosforilante .Y'~é¡Ge· iá :~f'!i()cidad 
del l'. ~-• ciá los estados de desarrollo dlsnlluu~~ii'.d~l; ci~'l;~J() ·i1 al 
I , ' al: If1 ·)/; a· los estados combinados. . . ,., 

, __ _ 
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4. 11 ANl..fu~1Tt. .· Vi:iCIXk. v DE:L · tLukornst<fDÉ~kEftoi:;1 co oE HA1 z. ·· 

~· · ,. -- _ :- ~c., ._;::} é • 

Duraii te ,;Íél C-bi6gtí1e~Ts <lel ··• Úord~la~té{i'' Y'ft hÓj á' ·' dd · • rriaiz • se 
o ln~erv n "cv'!i~ cfur/{¡¡ te{ .·1 ¡¡s~~-rl i.~a8i 6*bn!3ttí e~.ri¡fü~~ciifc{~~ r)!~~~;;i~~eri-' él 
cada es t~ci()' de de~ilrr~Ji6'¡ : · · · ··- ....... -·~' , ;_ : .•.• _._;·,·.' .. •.'······ ·• • ·e .·; : .. :,'; 

_, ... -,.' ~-'~-· .. <,::"::"' -~·~:=,_~:.:.:;;-- --,~;" '':'~:~';- ,<,--.:~;::~/:<"~ .:~ - "'. 1~·;1;:; ':"":Tf.··,,;'_..,>:.- ;·.5::·-·,-.\'· 

-ª¡/A iÜ v~1• ~l'oiirir<~J~ d~ {:6ii:,;~~Xi:~~~tb~;~·~p~'~·~i~f)~ój_fg .i{,~if;ri·;· ··~se. 
hace ni'ás can1'i>IéJa'·1á/aííf1.toÍii1~~\K!~ii'~~·1·~~;¡-iii~ti~·~:;~~is ,:;ri'Jili~~6:;•;i~~· 'ji~'¿Js 

i ·- i ,_:::·y, "'":··,'(~'«.; ···"._ . ._ ',_,,_,; ,•,\; t ,.~ .... ·· · ,·, · 

vascula~es,
0

elnÚmer<J;.=t'ai1az~y gr~~§r\de;)á'J'lá1lli¡}~i:meC!ia. -·'·Cie{ i6s 
vasos di-!{c()1{citll":¿f~11;cieÍi.~.i.ieii\~ i\tlciitf,:iüci'mél};'~' ¡;r~r;'¿iriri;~; gz¡a· y 
grosor.•de ·1.él ~a.red'· c~1Jiaftd~i·J.~l3 ·2é1_1üa's.cié1 ci'oi~néí~imii., /\~~ellta 
ei. numero. ~.Ct:aúélicie.11{8' ·c~iuús cíe!''' s;ar:él1Cjüirriri dé ;f~;,,ei~ª • y 

aerénqüiuía.y, i}l \~Jiii, }íl'.IÍiié.I'o Y• ; gf'.ooi;¡o_r .. Cié .. l~. J.1~¡L;¡~ ;~1~ de 
célulás 'er):i.cJé.I'micaa> 

::~~":.~ __ i::~; ~·--~~'-. '.:~~~ -··.;\~~ ~~- 'i''.~:~- ---- ·--- ·~ ,~ >' • _/:·~ 

'de.s.•abrlr.of>.l·-.l~~-o~~eI~_l ..••. a.'~1,.:,d. eI.~~1" .. 1•••.1J ...•. •'.a'~·.ur_mte~~~n,Ut,·a .. ~m.e1l; .. 'nt.0u· .. ·mt.···e~.·rs .•.•.. o1!.·~-~~ t:::Íci-~. d,e ' )os. esfadof' de 
~··t~~iPC.Y"·g~cFiof. Ci~!? ia i:.~111~ 

media d~.ha~. ~ólUl~i ,f"o~~Bfll t~~ii:ris ,CJ~;. IÍJesÓf fro ·.·. ,y. )~:i,nu~' .el 

. arreg·¡~ -~~ lii~1rc~iui~s j:otO'sÜú:¿úC:as iie;~paf~ce ~a'ci<l •vez riiá~ ;-é) ·i.a 
'an~to,nfra_~. l{~iiíli~\5a~a6'ter'i.'~'t'idir~:· ·:¡;,{;,';•:\ •.• ';'~ ,,, .. -;.': J .• ; .· 

., . . ':·:ej.:<~··=\::: ]~~Y-.·,·'·. 
::·;·./j _. '~.:, :;·, (F: :\;.;.'.. '>:\·: . .-:"-· :»--.· ,.. :-\:,~· 

':·l· ', ·'' <~' .· ... ~¿:, ... ~~;/: - '. -·:: .. ::·":. ·- '"· ' - .,,,, 
e) ~A rliveÜéel,~Ú.ar de~ ?_{6a erlta<loa de déanrrollo I nl IÜ 

:~m:~::.,~ºd~:t-~~g~Í~~t~~d~;~g~~f n~~r ~:1111 e~ ~=~.~:sin:~dt:~me~i~:en :~ 
número y .tallá'.\~J~·~,FfJ~i:~?C:fBr~~l~~fos de·· mesófllo y 'lafn~f Los 
clo~orlastos{ t:ibr;dir'í{'u )fbc{;¡li~ai:sc en la 'iribmbrana 
celular. 

-·- >::'; __ 

,:._:~;;,\ . ·.·_, . ' 

,: .. -e: - ~º ;.(· ,_.O - . <' ;':-:-:¿ ... -
';,': , .. ::_t "'.'<.::..:: ... ;-';>. _e; 

-·;-c<·co -·-:;--------,-~;:--~ -~ª --=~~~.:::;;_-:¿ ;i~:C.!,'--;--;=;.;..~.j--~;o----o--"<- --C-0--é.-=. ~.-----:·-=;----,_------=-·-o------=·--o~--=-----:-----=- ~~=--==-_;-27',{~~:t~;::' • ·- '.,·, 
d) A niv~l ~lJlt~aestrGC:türalde J<Js es tad<Js de desarrolfo ;y ál 

l.ll' aumenta\el ;t:a:i:~f\()cy la defintclón ·de la membr~ka'··t!.f~tci~h~ c1i;l 
cloro1Úa1l~<>J 1-l'1 ci'()..;()p.Ó11j t:ria de rit~sód1<J ne '6b1}~r~'~ '11iinlii;fi t'cr.1!0' lJ1 
talla' y nurri~ro de los ci.;rClpl~s'tt>s. ' el. numer~: ~~ -i~J.1'ri~}'d~'.é~ •.fas 

granas. Aumenta· ·· 1a talla · Y d~fin:ic:i.Jin .f ªe ~;;, 1~.~ 'i'.;, rri~iDb'~'añak 
ti1acoic1a1es. ias que. tieríen · un~ forma' ~;o'v~l6fr~1;I2 ·X~rri~"ht~' · ~ª 
longitud y definición de l~{ia~e1ri'k y; et ~núriie1"i);:? talla '{de;· Jos 
plastogJouJos. -·',.':.)('~· 



'\ 

··. ( ··:··· 
En el <frisa r'roÜo' r •·· se obser\iar1; : mi tocond.rias 

·upi.!renteni6~1Li:i ~~bc.laiJ.a¿ ¡¡·1 :Clorohli1~'~0 :¿jJ:·~c~¿r.L.iC>';,;6'866.t>u~rvaii 
. tilacoides'TnuiíJlCfual~a;Cni- l:ilacbides con 1ame{as ve'slóÚladas; ·ni 

tampoco se. otJse~~ª?. ~_Eer~~~ ·.· ··. .. :(> ;~\· '.-~·. 
En los clÓrol=>fa~fo~- d~; vain~ sé observá qG~ :n 16~). éstaaoS ' de 

desarró'üo•l'.'iiL~;Íú.ci'6e .aumentan cie tal i.a, el. ri(;~~~() y ;. ~~c-'tni61on 
de ··1oa· t::1.1iléé:íídeci;.LJ.<>~;q11e ª~ºn a1argm1oa. ctir.voa~/ 6a;,H'••ri6)ro~mari·• 

. granas ;.J!a~~;Afii!~~.i~rit~e76" y'~ro~or •. c1~il~s larn~la~ ~é ~{ 5Ü(ifü~r~ y 
t:l.l111i;. C1e;7') cJt~ :i;Yií~FHl1,'oíi·} Úd. :~1mi<1Ón. •· ·.No · se ; ótíi;cr\/áíl á\;e~pos 

-_, L "'._ - - • ~-· .-

pro laméiár:~. ·~,~s.,~íi a"c~fd_~.ª ~ve~.;c~1ados' < • /.. :. < ··:[· • : • :·~ 

· A~<>ntiii11á~-fa~~~~ ~;~1ett·t:~W ~l~J~~~~ ~~ i~~ ~()t~,Ü~.fl~s ~.: ~~ '. las 

micrarót6if:~ftüsi'Di~8¿· ~~~~~~;;Af a'li\f~r3 ccrec.ra -~n~toliii ,¡' <le "ia· '-h~j ª y 
de \o~:.d'for~p:1:ilsfc>i/\1_é'',nc:K~rü<> ~J¿ mnrz durante ei c1~sarrollo 

:~ontog~~-¡,j~i::o ;~ ~'>;· 

A 

( _\ 
·.r ' ' -
I 

,/ 1' , f 
J I I 

) . ' ,, '~ i 
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Figura 4.11A. Anatomlo foliar del cloroplasto de mesófilo de 
maiz, de 1~ dlas ele ediH!, en el. estado de desarrollo I 
(propla8Uc11o). J.a¡.¡ t·~cnican clt! preparación Be hicieron como se 
dcscrH)Í•) en ul punto :1./.'J. (p.\¡;ina l.lll). I•:n A corttJ tri111Hve1·1Hl.l <le 
hoja cntnJ Jou O y '.l. cm. En B corte tru1rnverual de hoja mostrando 
los cloroplastos de mesofJlo y de vaina. En e micrografla 
electronJca de los cloroplautos de mesofJlo (fotou por cortestu 
del Dr, Alfonso Caravés, U.N.A.M. ). 

Estado de desarrollo II. 

A 

~h- • 
~'.'.:._ ., 

f. 

lOtl 

t--"i 
.l,l;.!!1 

11 
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Ffgura 4.11D. Anatomla foliar y del cloroplasto de mesófilo de 
-mai-:i en el estado ele desarrollo 11 (c1oropl.asto intermecl.io). !,as 
preparaciones ae h i c 1 e ron como Be deucr i l.J i ,~ en l.a fl ¡;u ra .t,. 1.lA. En 
A-"cór-te tr.am~versnl ele ho.ia entre loB '.l y 1, cm desde Ja base. En U 
corte tranHversul mcmtrumlo cloropl11BtoH de menófl.lo y vn.lnu En 
e micrografia electrónica ele los cloroplastos de meBófilo. 

Estado de cleBarrolJo fil. 

>·.~ 
' ~ '· 

lf}""· 
t-'--1 

."J.J¡.JJJ/. 

I~ D 

'"-,· ... ~''"":»-" 
~-<> 

-, 
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_1.,·~
--, 

'· ,., >:(11 
"¡, 

"· 
. '¡ 
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Figtu-a 4.11C.· Anatornia foliar y del cloroplasto de mesófilo en 
el estado de desarrollo III (cloroplasto maduro). Las 
preparaciones se hicieron como se describió en la figura 4.llA. En 
A corte transversal de hoja entre 4 y 6 cm desde la base. En B 
corte transversal mostrando cloroplastos de mesófilo y de vain~: 
En e micrografia electrónica de los cloroplastos de mesófilo (x 
15, 000 numen tos). 
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V 

5 DISCUSION DE RESULTADOS. 

5.1 ACTIVIDAD DE LA H~ -ATPasa TRATADA CON METANOL. 

Se demostró que con el medio de aislamiento denominado 8, con 

el medio de~ ac ti vnción de ATPasa tmado, una concentración de 

clorofila de 25 pg/m.l, 2U:it de metano J. y. /1 minutoB de. ac tlviié:ióll se 

pudo conseguir la mayor actividad A'l'Pasa de los ;cloroplastos de 

mesófilo de maiz. 

En los experimentos se . u tÍl.i~ai:~_n ~-~~a~1Jic1~4~_s 
clorofila. se observó que en el estaé:16.'de;'Ciesarrollo 

de 

hay pocos 

plastidios y hay una menor concentradión 'ci~<·_;-cl:~rofila a y b 

comparada con el cloroplasto maduro (l.~-; ·g}.¡j~Jp~y§Í'o que suponemos 

que se adicionaron mayores cantid~d~~ de pla~J:fdlos (aunque tenian 

pocos tilacoides) durante la activación .·.de': la . llTPas11 Y por 

consiguiente may·or cm1tidad de las CF1 -~w?,:y.3" se· hallan presentes 

en el proplnntidio (aunque~ no estan _:;iúrÍ cOmpletÍlmente COAtituidas) 
. " .. ;.'.. ;:.. .. . o 

(36). Se puede mejorar la medición refiriendo la actividad por 10 

plastidios o por el número de electr,~n~{~u'~/son acarreados por la 

C. T. E. { :36) . - /::."", 

. .·. _. ~.~:··:~·- - ---

·->:'-',·.:-··).'. ·-<· ;- .. 

En las microfotografl as de. los cOrtes :de llóJÜ se observa que el 

número y talla de las células fot<Jal.~~é~~c~s, Jn tolla del 

cloroplas to, el número de tilacoides · y · . el número de !amelas 

aumento del estado de desarrollo l ·al~-t·(r~~- r:C> qlie.:ííace suponer que 

habrla aumento de las actividades foto~i~t'.~d.céls debido a la 

maduración del cloropl11sto. 

En el estado de desarrollo 1 se observa que hay mitocondrias, 

que posiblemente cntnn usoci11das 11 los proplastidiOs y podrian 

estar proporcionando la energl11 necesaria para sintetizar 

componentes del cloroplasto. Es de intéres conocer cuál es la 

actividad reRpiratoria de la célula fotosintética y la cantidad de 

energla (l\TP y compuestos reducidos) producida durante cada estado 

de desarrollo. 
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- -- co11·-e1·-uso ·de- rnetnnol- en-la--acti vación.~de ___ la .flT_e?sa se producen 

cambios erLln·solvólisis-del agUa, ln que forma con el metano! una 

mezcla; nzeotrópicn. cambiando el poder de solvatac_ión del agua y 

~od;ific~ las fuerzas que actunn sobre las protelnas hidrofóbicas e 
'. -,:·' '·. •, .: .· :. . .' ' ·' . + ·, :·~- -. :-· ·. 
hidrofl-licas que constituyen la H ·'.""A}°Pasa .•. 

La cantidml de nct.ividad de ln A1'1'non en cloroplaEJtoo traiacJos 
_·<· .. 1: . .. . . ·.,'". t.'' ·.-

con·rnetanol depende de los cambios de la estrúctura cuaternaria de 

las 'protei:.nas de_ la l .. -ATPasa. Cambios que son ¡>ro~~cido~ p<)r una 

polarización y rcsult:an en una estructura· e~tablc: -d~' :1a•-enzima 

(con una mi nima energi a para funciOnar) •y permite --;.·;1a'< mayor 

actividad de c~tál:Í.sis enzimática. 7:, 
Con coifaJ~tf~ci;nes mayores a 33" •id~: .m~tgh,t,~¡;_ --~~-· :'::i.~hibe ía 

actividad~ ~:Yt>a~a posiblemente por ''.ci~~h~f~f~'ifi~'2ióri''. · de la 

11+ -t.wriL;afc~;1\:1\~11 y ;iar:eí1dorf, - i 901, >' CfU>'.lÓ ., ...• ~~ -·~.~-: •-.(~- :-
.'-·-.=:~:::-;_, ' - :;_;:-.= <~;.:.·: · )~' . :~:::¿_;;,:.\, '<~~ :-If:,~:>;,l/ 7r:t1,: ~~_;;_;i_t°'; -~}.: ::~'··:,,_, .-'\.>-'.. , :<:_-,_·.·: <'. > 
•' :::~·><:; '.'/' ,·,;: :'\'~'.-- ·;:'~':'o~'.:~.o.-:~J~'.;-: " '.";-; ¿·\~-_;;'.::' -~~(~:·· :"'.-.... ;·' ,,• 

d~=~~¡t~i~itt*;l~~~~1~l!f ~t11!~1~~1'~{~i1'~0 . :: 
que~::;:#~~~~~~;~~~:tf 1!4~~f f f ~ g}EiJ~bí~~~~·~i· ~~::::c:;::•r;: 
roornto ne> foe'a{fer~d~ po~ E!réc'l:.o éJeJ met111101 en la dcterminaclón 

_de fost'ato_(vefr1g./;.2, ~ág.91) ili por efecto del_ metanol sobre 

el ATP estrcchamél1t:e ligado Lcon 20 a 35% démetar1ol no se libera 

/\IJP y Í\TP. eBtrehh~m~11t~ ligados y no se afecta al. ATP endogéno 

exógeno·C~e~ i.l.g.Z.4, pág.94)]' (10), y con ZO%.de metanol no 

desnatUrauil\. la enzima (Anthon y JagelldÚr.:'· .í'9a3)cl,§¡. 
'·f'." . 

y 

se 

Los AsuÍ~ados.muestran_ q~e ~ay activÍd~~ ~?;~·~a durante toda 
la ;;¡~~g¡1~;;r.:i·7d~-¡-~-¡~;.c;¡;ias t~-(fo ~61.riái:áfc·~¿i~i~-Í°Í;~~~4,7,. -págs. 98, 

99 > . Í.6~ ?v~i~;É!s de la media de :la./ ªf~~~-td~d;'._.:hTPasa · (con mucha 

desvi~'Ciór1>'8911 ·similares a los de. fo:'mcfüa /tcdií ~¡;rn:lr denv lac1611). 
' - ,,' · •. ' - . ,".. ·• '. f·, - . ·O~ ,, 

El· pico ,de ~l\;~r actividad /\4P~~a i~-'.~l~an~ó con 20% de metano! 

(ver flg'.1,)., pá~.911) rrlle ~~n~r (xlo); que la reportada para 
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espinaca [de 400 µMol PO.:/mg clf.hr (43)] y (xiO) que los 

obtenidos con cloroplastos mesófilo de .malz tratados. con .. luz 

412.S µMol P04/mg clf.hr, Aguilar, A.H. comun:i.ca~i~[l P~I'.~ºflªl 
·,: .. : _.· . . _.'' .. ': "( ',(_:_' 

El hecho de que la ac ti vid ad ATPasa ,de' mai ~·. ~~a;i~áxlmE~ori · •. 2oi 
::r:::~~:1 dcP~:d:uc i~~~~:r la q~:pi~:cne::~~~:~:~:[:~:~ iri'.~~ttt~r~.~ 'es 

,' ,' :·,, .... ,,· J'<: <~:y, :\~~- "."Ce .' __ :>·~~··:'-,:-. 

clo~~P~:s ~= t~::t::0 d::=r~~~~o I la acu vid~;{ ~·tf~s~'·• e Jer, {r1!g<~- 7, ...• · 

págs. 98. 99) de los cloroplastos trn tados' COll 'llletanol és' sim:liar: a 

ln de los estnrJoa do desarrollo 111 y C~mb¡uJ:doe_:~yJ~a·~ .. ~~·;n,.~~ '.~~-~~-·, ·e1· 
estado II. La actividad ATPasa indica que Yél f'uncioriá t~.l\ ·sLt::io 

activo para la hidrólisis de ATP. ./;. · · 

Es de intéres bloquear al canal CFo ,' ccm. e OCCD ,<; . en .:los 

cloroplastos llcl estado de desarroJlo I e imr~!:i:~~+-~~~?~:: i.i~· los 

protones del lumen tilacoidal para conocer sÚhayc~r1 ~~~d3:>[>1~miento 

del tilacoide a nivel del complejo CF1-Fo. Si. c~n ~{ ;·beco · cambia 

la velocidad de T. E. se demostrarla la uniÓ11:'fak~· \>Sf · tj.F 'f~e¿acople 
-'-" 

de GF1-Fu y ul no cumbia que hay u11u r_ug5. ¿;,ªe~·,: 1Jil).to11ésc por el 

desacople de la blcapu lipldica. 'i.:."· 
- --, 

En el estado de desarrollo II la acti'li¡:~a~ :ATPasa disminuye y 

puede moBtrar unn dlfcrentc estructura de la" 11+-ATPnsa o un 

acoplamiento de la c1•1-l!'o. La ATPAsa tratada con luz rec¡uiere del 

tilacoide acoplado y al tratar la con metano! sóió"'de ·Ta · CF1. Se 

halla por dos métodos que la aciividad ATPasa disminuye en este 

estado de desarrollo y puede deberse a que la enzima esta acoplada 

y tiene una estructura diferente. 

5. 2 ACTIVIDAD DE SINTESIS DE ATP. 

Nuestros resultados muestran (ver rig.4.8, pág.·ioo¡:·, que· la 

slntesis de ATI' del cloroplasto de mesófilo d~ m~l~' ~~~eriÚ de los 
.··,:.··, 
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presentan en cloropfásto intacto. (poder reductor y. sistema 

antiport'ci~/c~rC~ tlk~"C_~~A e1 ~:i.tcir301> y- . se esí>era que ·.a recten 

otros (1ndice~es~6c¡ú:l.o~étr:i.co de clorofilas. O·' radi~'<l~' ~ilbrofÍlas' 
a/b y icil:ambio¿ cié; A~~:-;'P.:r¡:; ~sfreéhamerite Ügac1os a· .t'i.h11t...,P.Tf'a'~a' n 

-',: ,\.¡-·· .. ,..--. "·;·.'L -,,~J;. :·_t> --(>- ,.··.':-··:·~::-:·-·::·:::·. ---~::;- :.:;::-. ..- ___ , :?';,z._·~ .. _._., ,,_ 
;;:·· -·.:··· -."-, ~,'.i:~t ;>:-~->h~:- :.,;__'.: > ·~:·:..~'.i·' ·.·;: '-::- ·,;;,."<- - ,.- ''1_,;· - :-:~;}·, _,,~-' 

La ausencÍi.i ele al11teslB. é!~ ~.j:p,:~ri'~i ~s'taClo ;:,;1~-~-.;.-:'·~.'.·.·.·.·.:.:.·~···e.~ .. ·.: .. :··.~ .• :-~~~i;iio . 1 ···· 
puede debCr~~'~;:/J•; · s.·:; ;¡ ,- .,, <)\'• '.c';'.,t ;;,:• •. · · .!/ 

a) Una bnJá ac;,Í:·~.t:l~_~d·;~e :; T I;L 'c¡ue 11-6J~ a;~~g~~- ~tj! ;;~·/~~m?a dé 
protones y a un ].¡;C:i~ii;;llf~ .... ,H': . ··~; '•·i~(c - '" " ' 

b) Desacople ~~N~tIÍab6i~~ a; nivel de: . :~:.':f :,'''.(':·'W~''·l~~· ;'.!~ ' ' 
- Bicapa :111{:1.dica :' Por una ur116ri f~'~¡fk4~;_;;ffrnfd~~, de 

~~:~:~~=:r:~ff ~izu;~~t:s f:~ t~ª d:e~:;uan.~1~··1:1 : .••... ~ .•.•. lta;x;fªii.:.····ª·~.;.'.·.,,·,h···.· •• :d.~e:~.·,·.~.~.: .•. :.~.·,···c~.·.·.·1.~a&··.;e····.~·-·._.~. ? de . 1 as 
- . Í.a ·r~~~-,f-d~ la CF!, por la ~ ·· ,~ ,, .. ~i•. ,,,~ < CF!'."Fo o 

por ia falta 'cfi{'.aJP,lJn ( l~) fJUbUnidad ( CS )'(Íe:ecin /(;;'nzilmn\·,.;;;;. ::;'" ,: . 
c ¡ aüe iu cí'• 110 ndc¡ufore 11í1a e~t¡;J6 ~ff~ri:~; ~:g~:i'J'n ¿/,para la 

s1 ntesis de i\TP. · .,:> -.. '; ·{;'-.~.'.:;~~5;·:~j;~i0., 'o:,¡;······ r _:~~: .,,.._. ;. ·-
:--.;.- - -- :._:- :~_.:.;_:;:~~-~:;.~::-;~~~;;:: :",:~~: - -

s1 hay actividad i\Tl'asa en ,~~~.~~~.;~~;d~J~~~;·~~i,·r~1<~~· -pued~ 
esperar que la enzima tuv:ie~~ a~.tiyidad:'d~)pi.ñ.tesis ·de ATP, la que 

fue muy pequei\a (medida cone.Í:;i~r;t:~:f<>~~~oiúa.~te, flg. 4.9 pág. 

102-103) o no se registró (fig';'JiW.T{¡.iág> 100)'. Esto podria deberse 

a que el tilacoide estacjes~C:~~X~~J>]á ~f1os protones se desvlan 
hacia el estroma y 110 entrá'n al. tj:J.acói<le. es tnndo dP.rrncopJ ndn la 

·~ .. '-<)'·· _·. 
CF1-Fo, y no se forma un. l>.J.)H· 

··~~'.) ~;· 

En los estados de desar.f;()l':[<i~f¡ y··nr se presenta y aumenta la 

sl ntesis de i\TP, lo que Tríaica,.c¡u'e el tilacoide es ta acoplado, que 

el sitio activo ea funcionál 1>,urn J.n [Ji n leniH y que la cnzlrau 

tiene una estructura que,i:T.:;{;¡)¡.~~e lá actividad. 
·<:'<.·f~;·,J ··,\<; 

, ,·.,~, '¡"'• ' ... 

5. 3 VELOClüAD DE TRANSPOR'rE DE ELECTRONES • 

. ' ., . ;:::<·.'·.~>;.;;:~:.·,:~: ~~.'.t: .· :/ 
Al madurar el clorbpl~st:~ /dé·:. maiz ·.se li'a <reportado que la 

velocidad de T. E. nument~ de ~~s ~staclos de desar~olló l .al I II 
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. . . 
e 19, ··24, 33) ,,que:~~.· increment~~l~ .actividad de bomba de prot.ones 

e Agt1f1ar.···. R~R ;c.· :goinüí1i'6D.ci.óri ~rso.~jllJ>.··. ;;.: ...... ra.'".· 118i::lii.idlréJ •C:Jü~: 01nteá16 
' : . '"· ._ ' ~"" 

de ::~~r• ~f~.?~~}~::~rr~1i~',:.;';',jiKé :'f ~t~~\~ .ft,i• hubó 

=~=:q~J~=~~ff ~;:~i~~;bi~iit~~~~~~1iif ii~~r t~'!(~t~~·t:.~ 
'"":;· ·;;,!J:5f ;J~:.fatt~'t;,'~-~:.~·f~.~~~;1~;f[gt~~~?~4!t~,1:: 
rosrori.1ante •y ci~~.;¡;o~iado áumentan ele los ·~sfaciol;I ;¡;;ci~.~. cié!l3~~rc;110. 
ll al III ~ son ~nyore~ que las dél 'f: E;' J~Q~if d~~~· ci'~tai:loHde 
desarroll();r;spectivo .y mayores que l~.s.~de~·.~~~.~~~T~~I.<l~;~ •. ~~_s1&r~.~10.·· 
l . ,.,; ... :.: .... ·.·.· ... ,·:::·· .•::·:··· ..... •;;,•";;.•:" ·~'\'· ...... 

··':;'=· - -<,o.-;~'·; -

Se considera que. en el estado. de deá'~rróüo ll délc ~~l~Úd;d .de. 

T. E. se incre~enta 'cpor~ue· ~~ aC:op.1.~ ~i}i'.f'{fiii:'bid'~· ;: f: aumÉ!nfá · la 

bomba· de. protorie~ C~a;or :Í'.lµH+¡,·\}; ··.·.·~ti~}':~~<;· i~f:i:~}i.i;. ;~n · un .• · 'f .E. 
fosforila~te ~ás rá~icl(). • :o \ ,' 

: ~ i • . .. ~ 

fü1 el estado de de1ú1rrollo . IIÍ la ~el~¿ldad• de. T.IL basal 

fosforilante y desacoplado es mayor que i·a. del estado Il e indican 

el acoplamiento del tilacoide y la funclón y iegulación máximas. 

La velocidad de T.E. de los estados de desarrollo combinados es 

menor que la de los estados de desarrollo lndlvlduales por lo que 

no se puede considerar como una actividad de T.E. representativa 

del T.E. basal, fosforilante y desacoplado de loe natados de 

desarrollo individua.Les. 

Es de intéres conocer con detalle la forma e11 que i11fluye la 

carga neta negnt.lva que se forma en el estroma cuando sólo 

funciona el PSl ( :G4, 35) . la carga neta negativa ele bid a al 

transporte de nucleótidos a través de la membrana del cloroplasto 

(figura 1.14, página 43), l'a desactivación de la ATPasa por la 

falta de modulación de tioles sobre la + 11 -ATP¡uia y la 

desactivación del. pll e~ .cio~oplastos en obscuridad con M. V. (37). 
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5. 4 CONSlDERACIONÉS PARA DE'fERMlNÁR - EL POSJ.IJLE SI Ti O DE 

DESACOPLAMIENÍ'OIJEL TlLACOH>E DEL CLóROPLASTO UE MESOFILO DE MAIZ. 

Se ¿6nt3id~fa',~1• po'J{t)i~ 0itfo d~ cJes~~~pÚimie~tÓ · que LPr~s~ntá 
el clor~p{¡0J6 c1::1 estu40'.cJ~"d~an'i;l·oll.o:l.' ··- ;:'··· ., 

Lá .. i;:Í,gJJE!ri~e{tri~~~[co~~~fa .las a6ti ~:i.dades, .. ~bt6~i11f é~
1

lc~:~ >del 

:~=~~:f ~~~~~f~~st~~r~A~i~·:&í~1·!eir~l:::¿p1:ntei~~~L~~'.:l béj~·~ .... ~:( · ~.~ .. 
·-·.\:.- :::.':~ '·;/:•,: - . ' ;:·k '·. ..h ;.~: .<,: <-"·-?¡_ . ,-.. 

. .} "'' ·~ ~' ''.; ;füg~~·?t~~í;1'.~~~tt.:.;. :;)¡~~i~~g1~~~~0f º''''" . 
TRATAMIENTO. ;{.: '· • ~·.: <.::Luz';.;< .. ·. · {M1frANOL '.'''·' .~Luz•'.;s;; .. ;·.:. zt.1E·r'ANai.. 

. . :· F.' .. ·: _, ·- r •• -,.,. ;."::· -- • ~:~~-:-~,--:::::;- ~ - • -~ • • • ··~: , - ·, - ....... .,-- • • ::.:..:~··:::~.:-" 
¡.:sTADO, DE._ '_:,soc· · _,_, .. ~· '•··· ··~c1.;·· · <. 1•;;> .--. ''"·• ·:::.'·7.-- .Y:''.':,·.;~:#••éf•':.!'.'>'_ .-, .. > -· · · 
DESl\HHOLLÜ ... -~11!. ·-·:· =•·"J,'i,i':'•k\~ill• =•i:LlL; i::1 •. 'i{ '•'i'ii(ff;:\_·i}-:· Tll:; ¡;: ·Il ll 

E:NTRAl'IA Dli: 

PROTONES, 

nOmbO. .... ~:;·~' __ ,, . ·-.~:,:'.): · .,_<¡'.·- · '>:~~; ·.· .. +++-"~~-~:; :: ."·· 
n-i6"~ 1;ri'.:·i..L~l'di~~ci ~:<~{ _-,,-r~- ~ >~:·;: __ \~¿: ,·~,:~-~· 
ATPoe·a: ~~-:)¡;:.·~·~~~:~ r.~'o-_::· ·;:i.++·:··, · ~º- NO 

_.;.,, F-1 .......... - · ""'º 
,_ .... 

·,· ·-::::-... ·';;. 

SALIDA DE , u~·Ca.p,cJ.· .. -, -· 

PROTONES. . AT"p~9Q- FO ++ 

ATPo.aa· NO 

_._, .. -

NO 

+i-';- ·.,.;_' 

.--::/:,-No . 'ffCi -:No:· 

"'º·· 

'NO:_ NO NO 

-++<: +"'· ----.++ 

1 
-e ' 

NO NO 

++ 

No· NO NO 

NÓ- ··+ -- 'No '•'•NO,-: ... NO -,-NO.,-, .NO,, :NO _ _ •• r:io 
. ++· ++· . .. ++ 

TRANSPORTE + +++ 

DF.: .. .·:_t ++ 

++ . ... ... : 

modelo de dcsncople en la bi6n~~ LipicÍ:lca i/i~c"~'J.vid1á .~erÍcilla; 
++=actividad doble; +¡+=~ct:i.t:tc.i~cCd:r1·~1~t ;Nd':11~~~~ifr;:'~ .· .. ·'."'= •. no -hay 

o no aumenta; <'>=no se sa.be con certeza\;~'~t~ !1¿. e'ilpE?rimentar con 
-~'.:;.--··---e;:- ,,---.- ·;·~---"- __ -,-;--,,, __ --

!X:CD; ·=no se registro. 
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F.íg. 5.1A Modelo, de d~sa~opi,auli._~1~~-º cE>n:bicapa llpidlca. 

És l~do :dedésaF~.;Úoc,brld:igíii112.)_ •. 7 
Enlrada

sallda nela 

de H+. 

F'unclonés 

•• ·,:{'~'.'.' _;J,,k, - ...... _ .•. ii_~ 
1/ 11 

.• - ,, 'Alf.". 
H H 

,5f.11~>;~ 
. 'Al~·-

F!g. 5.1B, Modelo de. desac~~l~í~e'nl-6 en la H+ -ATPasa. 
Est.a<lo d6 d9Sál~l .. ·~i;-io-~, O-_;;".,,~ ___ , 

Enlrada-

sallda nola 

de H+. 

JI 

d~
// 

. 

I 

Al~~ 

---- -- - .¡//1- ¡/t 

Funciones v· ~°"5infe.5tS. 
foloslnléllcas. 

. . .. ·. . . - _- -r,t. ~i·S•f .l) lf ..>r-1)-/tlf?w\ 

1". E. !J1JJfr51~{ ) (.é./M~I() 
:J-11 .?W -W ,:Ji/ 1 ·¡, t.l~d. l )) 
tJ Ho ,l)f.rO f. E. J1.M-l 

.IIT 

F'igu1·a 5.1 Modelos de dos posi.blm1 s:l.ti.os. de> desac~plamiento 
del tilacoide de cloroplastos de m~~ófÚ~ .de·r· ~'~rz-- e¡l- eF estado 

de desarrollo l. A modelo de clesacppJc .E?fl, btc~~él -~: ÚpidÚa, B 

modelo de desacople en la 1-1' -ATPasa_., 

117 



Lá tabla siguiente resume 

fotosintéticas de los modelos 

los patrones· de ' lá's :~cÚvidade~ · 
planteados,. .. ·.: ""'· 

ENTRADA DE PROTONES 
T. E.BASAL 
T. E. FOSFORILANTE 
T. E. DESACOPLADO 
SINTESIS DE ATP 

Tabla· 5.2. 

~ ·¿~;·,<- : .. ~;.;:·-~;: < t~ .. 
... ·::~.-

':<.;· 
MODELO _DE_ DESA .-'. .<:_ ·-·''c:::j MODEL'O -:~~~-: ~~~~-COIJ:LA~IEN 

cop LAM i E'NT-o"~>~~ ~ 1i"t~~~!~A>.:~p::To~}E·~·j:.~1A~~-Ht;:: AT·p·~;s a. . .. 
,. 

Dis.mtnuye-:.· -~~~-~1.t~ ·-Aüm&nLa·tf. ·x;'t~~t'~(i~~;r·~:- ··ig:u;,._f -; 
·x~i~-~:L::~ ~ . ·-· -~:i~~;:-: -,;:><~!~~ _I~;f,;; ,-.~~-;-~ 
•Í:ú.'' III .,. ·.• . ;" ,(fe',}•· I,II 
· ' . i:':x¡x"~ ; , ... · f t 

I-III'• 

I-III 

III 

III 

I-III 

·I-III 
I-III 

Resume los patrones .. de las actividades 

fotosintéticas de dos modelos de desacople _d_e_. cloroplastos de 

mesófilo de maiz en el estado de desarrollo I. 

El modelo de desacople de bicapa lipidica indica que en el 

estado de desarrollo II entran menos protones eri el tilacoide, lo 

que implicaría que en el estado de desarrollo II hubiera menor 

actividad de bomba de protones, menor velocidad de T.E., menor 

actividad ATPasa (si los protones pasaran por CF!-FC) y no 

permitiría actividad de síntesis de ATP. 

El modelo de desacoplamiento en la H+-ATPasa indica que en los 

estados de desarrollo I y II entra la misma cantidad de protones 

al tilacoide, lo que implicaría en el estado de desarrollo II 

igual bomba de protones, igual T.E., igual actividad ATPasa (si 

los protones pasaran por CF1-Fo) , y no permi tiria si ntesis de ATP. 

Es de intéres particular probar la actividad de T.E. en el 

estado de desarrollo I con DCCD para ayudar a aclarar la 

disyuntiva. 
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GENERAÚ:S DE . LAs < A~TI V:r DADES 

FOTOSINTETICAs' DE LOS CLOROPLASrOS DE MESOFILO. cDE :. MAIZ EN CADA 

ESTADO DE DESARROLLO ONTOGENICO. . 

En general no se ha observado división ·de •. los cloroplastos 

aunque se presenta división celular. Se observa aumento de la 

complejidad anatómica a niveles foliar, celular y ultraestructural 

que es paralela al" aumento de la complejidad fi~iológica foliar, 

celular y de los cloroplastos de mesófilo de maiz. 

Hay estudios previos que describen los cambios anatómicos (4, 

18, 19, 20, 23, 25, 26, 32), el aumento del número de ribosomas 

70s y sos y de sus contenidos de DNA, RNA.' y ·Rubisco (38),los 

cambios de calidad y cantidad de li pi dos ( 5; 18, · 20, 32) , de las 

amidas y aminoácidos libres (4, 8, 14), de la cantidad y calidad 

de los plastoglóbulos (21): De la sintesis qedos proteinas de 21 

500 a 24 500 daltons en el PSII de pepino y cebada (35), de la 

reestructuración de las clorofilas en el frijol (34), cambios de 

la orientación de las mismas en maiz (33r, st:i alimento durante el 

desarrollo (24, 34) y la supuesta terminación· de la C.T.E. con 
la unión del NADP+ ( 40) . '<: ·. · :.··:.. • 

Cambios continuos que pueden reia~f(jhir~~·~con una mayor 

complejidad de las actividades fotosiritéticaEÍ ~incís~racla~ en este 

.trabajo. 

Nelson, N y Nelson, H. (1980) hallaron en espinaca que la 

H+-ATPasa' de los proplatidios unió posteriormente las subunidades 

6 (de la CF!) y II (de la CFC) provenientes del citoplasma con las 

que la enzima completó su constitución (30). Hecho que puede 

indicar que se da un acoplamiento en la CF1-Fo y un cambio 

estructural de la enzima. 

Basados en estos datos podemos suponer que la H+-ATPasa no se 

halla completamente constituida en el proplastidio por la posible 

falta de las subunidades 6 y II, por lo q~e._ el tilacoide en el 
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estado de desarrollo I no esta acoplado a 'í1:Cve1''é:Ie 
la C.T.E. no se halla completamente corisi:Ú~ida y regu;J..ada. 

Características que explicarían el. desa'6ople del T. E. basal, la 

baja bomba de protones, la ausencia·de ·irnf~sis de ATP y apoyarían 

el modelo de desacople en la H+-A;~~~~; ~ri~i:izado antes (pág. 116). - - - - ,;. -

La actividad A'l'Pasa y su mecanismo de acción se discutirá 

particularmente. 

Durante el estado de desarrollo I se observa que el T.E .. basal 

alcanza el mismo nivel que el desacoplado, lo que indica ,·q\je ·hay 

un desacople del tilacoide (figura 4.9, páginas 102~103). Dicho 

desacople explica la baja activ:Í.dad de bomba de · il.rdfonks y no 
-- .... , .. ,. '""''• 

permite la formación de un AµH+ suficiente para.la'sintesis·de ATP 
- -:e:-.-:':--_-: __ ·º-

(figura 4.8, pág. 100). 

,----

La actividad f\TPasa en el estado de desarrolloj¡;'iritli'(;a 'que la 

:::~::tu:~e:: l:d~~~~:: n:n:er:::::r::¿tt~:e~.t~t~!'.(J;tx: :~~ hu~: 
un AµH+ que lo favoreciera . >:0 

•. ;,;; ·:::;~.'.;t.::•.:·· .. 
<~;::-;.5~· 

•" :-<,...~<--

En el estado de desarrollo II la la ATPasa 

activada con metanol o con ~uz es menor ·que en otros estados, 

~ientras que la actividad de sintesis de ATP aparece. Ya que la 

actividad ATPasa del cloroplasto tratado con metanol no requiere 

del tilacoide intacto y no esta influida por el T.E., ni por bomba 

de protones, ni por AµH+ (mientras que en cloroplastos tratados 

con luz si influyen estos factores). 

En este estado de desarrollo parecen integrarse las subunidades 

6 y II faltantes en el estado de desarrollo I, las que acoplan la 

CF1-Fo y cambian la estructura de la H+-ATPasa, con lo que se 

favorece la síntesis de ATP en el cloroplasto intacto (que tiene 

un AµH+ suficiente para la función). Parece que la nueva 

estructura determina la magnitud de la actividad ATPasa y en este 

estado la disminuye. 
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En el estado de desárronb·n:I·del.cloroplasto, ya se hallan 

completámerite constituidas y acoplad~_s la H+ -IÍTPasa y la C.T.E .. 

La talla del cloroplasto_ y'de ·sus ·. ~omponentes son las 

caractrerísticasdel estaéio'maduro y_ rio se espera· que aumente el 

número de CF1 por tilacoide , sino·· su distribución en el mismo. 

Ya hay un acoplamiento y reg~laci6n entre fotosistemas, el t>µH+ 

y la H+-ATPasa, que ya esta completamente constituida y aumenta la 

velocidad de T.E. basal, fosforilante y desacoplada, la bomba de 

protones y la sintesis de ATP. 

La actividad ATPasa tratada con_ luz o metanol aumenta con 

respecto al estado de desarrollo Ir ·Y. ~-ii'• ~Í.ID:i.iar a la del estado 

L No parece que el t>µH+ (que ha '1/au~~~t~d~) influya en la 

actividad A'l'Pasa, ya que si 10 .ti:f6i~raPc J.a'; actividad disminuirla 
, .. --,:.·.- -.-

del estado de desarrollo II al rJ:t~;:~-~;;~ a'ciiyidad hallada en 

estado de desarrollo I sólo es. ;p-();3i>ie" 1'Jj_ Ta enzima tiene 

tilacoide. 

el 

una 

el aumento de las actividades 

fotosintéticas y su regulación· en los diferentes estados de 

desarrollo del cloroplasto. Y se considera que son paralelas al 

desarrollo de la planta a nivel de organismo, de sistemas, 'de 

·tejidos y de células. 

5.6 ACTIVIDAD ATPasa Y SU MECANISMO DE ACCION. 

Se debe aclarar que la actividad ATPasa no se presenta en 

condiciones fisiológicas, que es una actividad inducida en la 

enzima por condiciones experimentales y que con 

busca conocer el mecanismo de acción de la 

condiciones naturales. 

121 

su medición 

H+-ATPasa 

se 

en 



:>_ 

Es notoria la falta· de irifor~aci~n~ 'sobre .. , actividades 

::t::~::::~:a~ ~:s e!~~~~~,~~~~~!~~·~.~~i~tº~;~~~~:%~f ~f t:ai~ re:~::::: 
en la tabla 1. 10, páginas· 66:::67f; tii'~bén ·no ':sel:'I: aí?1iéab1es a los 

;;;~~;~~::~?;;::;;:~%:::~~:~1lrf i¡if ~j~ii::~:::::::: es::~::: 
halladas en este trabajo. · /e :~1, ; 1:c\'1/': 

. ·. -.:.0~: .. -(~+': >·;.;;;,:y.: \'.'~ 
,:<\_·\':"·, ;"r~:~· 'cqf \;\ :_;":/. 

Tratando de resumir y correlac:Lonar' ios.': datos disponibles se 

tratará de dar una explicaci6ri5 d~~r;~- mecanismo de acción de la 

H+-ATPasa. 

I<ozlov y Skulachev (1977) (6) proponen un mecanismo para el 

funcionamiento de la H+-ATPasa. Este mecanismo es semejante a los 

propuestos por Rosing et al., 1982, Boyer, 1979 y Grubmeyer 

et.al., 1982 (7) pero son vagos y no explican el proceso en el 

tilacoide. 

Según Kozlov en la subunidad ~ de la H+-ATPasa se intercambian 

adenin nucleótidos gracias a un sitio que tiene afinidad por los 

nucleótidos. La velocidad del intercambio y la dirección de las 

reacciones subsecuentes depende del tipo de nucleótido, de la 

cantidad relativa de los nucle6tidos (relación ATP/ADP+P04) y del 

grado de organización del tilacoide. 

Kozlov cree que después de unirse un nucleótido en la subunidad 

~de la H+-ATPaF.a se producen cambios en la estructura de la 

enzima (como ~os encontrados con diferentes inhibidores, tabla 

1.1, páginas 22-24). Propone que estos cambios de 
debidos a la luz (en condiciones fisiológicas) 

estructura son 
o a agentes 

quimicos (como el metanol) y que son explicados con la hipótesis 

'Korman, mediante un intermediario pentacovalente que cambia su 

estereoestructura (punto 1.4.6, pág. 30). 

Propone que en la subunidad ~ hay dos sitios activos (el 
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_, ._'._ -

catnllticoy.elno catalltico). y q'ue el·sitio cata.litico tiene dos 

las ·.qu~ son 

requeridas, S(:?gúr~ el m6deÍo, pata realizar la ~1 ntesls 'de ·. ATP, y 

Sólo :Se requi~re;de: aleí.Jna de. las. dos: para ~ealizar la actividad 

A cohti11~a~1L;; se modifica para cloroplaB to, .• en su actividad . . ' ' .. •'' .-· ' 

/\TPasá, el.esquema dacio para la s1ntesis de /\TP en niitoccindria (>or 

Kozlov y Skulachev (f1g. 1.10, págipas 37-30) (6). 

1 
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•La reacción que se lleva a cabo es:· 

o o O O O, O 

A-~-o-~-o-~-o + 211-u -·-··-· -,,-·1-; A-1Lo~J:::o- + oJ.co- + :rn+. 
L L L · - :t. L t-
o o o :i>:~} ),': J~, o ', ' 

Según Hinkle y Mc:Ca;fy;¡'{3't¡ ;~l~número i:Je:iÓnes 11+ q~E! cruzan ,la 
membrana es de tres/po~\ molécuüi de ATP.' fÜrmad'?, . o hídrolizado, 
dn to que no corréspoúde a'c"l~;'reilcéT6ii, pro1>li'éai:íl, y, qüe:: no fie · ha 
podido explic~r·. ., ''·· -=- --- ... -- :%<~·: '.:,:_-';·~ .. ::..-;;;:.~\--\::\~_--'e,' .- . .-}·~fo.-:~--~ 

·.:s: -~:<':?;, :~(·;;: i .. ~·,, -. .,;r:: > - . A>:,~: .--- __ ,. 
" ,._., .. _::-.// ~)~\-« :.~l.~\1;· -:;:J:<-- ._::':t· :·::.::~,., ~-./~/~·.: 4-E1:·., __ , • .. 

porF ~:~~=v :~¿~:ur!.¿ii~~t.J.t~1t~§~~~~tf []';~~~!~~~'.~~~~t~ít!~tg~~~-¡~-i~~;_.· 
- - --- .• : .. .:o/.· .-.~.;¿_;- ._-::.;._:_: .. :_:._ ,--.~::.' :~~(:\_ .. :::.~-;~,' ;:":-,· ' - -. 

~:,~::~:~~~::'.~::;· :: .. ::~:::::!~~;.~:~I~~~~:~*f ~~ii~~~iít !~; 
-.. \ ::,:.'/::;; ·:~:r: .. ~ '.º:.· ·. :::~;i"':: ~:~.: ,._ ~~1 .. : ·:-\--

11 sci•. E'i}ci,{f'. ·~~·· i~¡.i~~~%~~ fI:as' 
pero no para sintetizarlo. 

Si en el estado de desarrollo 
,,_.,__ .,,,,,':;:·.·,"-:.~<S:!:'- ";," ·-:,;/' .·· 

subunidades 6 y U~ (acoplando al CO!Op~ejf Cf!-.ts;s~."f·C:i~b~:~~:W0.:,t~ 
estructura de la 11 -A'l'Pasa), se, integr;an .do~: pro,~~tni'rn5,c,Je't~1;;,scw: a , -

24, SUU dal tona, se .incrementa el númfiro <Je IÚO!tfoUlÓfi·~de! ·.·. cfo'rofl,la. 

ll y b, se reorientnn las mismas con . re~~~~t6/ ~'J. üiacoicle', se 
., ... :: .·;s,,-, ·,¡·_:,· 

reorganiza la carga net.a del estroma Lr1~1'l-ªt:iVil_' ;~l!c::;;~!~ij_e.i;""t:i!c:IO de 
desarrollo IJ, se reguln 1l1 actlvid~d cie ti.olea· (¡¡u;;;:deirnctlvnn la 

actividad ATPasa) y se incrementa el · ,· .ó.J,lir+ ,,:interno>'• entonces se 

explica que ae incrementen lnB actlvJdndeH bomhn de 

protones, de si ntesis de l\TP y que cambie ·1a: ~·ctl\lidad l\TPasa. 

Cond.iciones que oc terminan de rep,ular en el ci'i3t:l1'cio:'de desarrollo 

Ill. 
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5. 7 APt1RÚCioNES. -·- -.. - .,..,. -· -· -

·-",::".:;- . ·,, •·, -

- Se desc~fbci 'uri'.me~i;o ~e a:Í.s.la1ilfonto y IHlO-de resuspé1ísión con 
. - .':_.~.--

los que 'se;•pu<l~1}'..8isJ.ar ~t§r;~P:}~st{,>8.·-~€?~Dleri~t"nó~cle:;mritz-
Tux~11o a(;_~:r~~~~ó~_:Yj,',p_~¡í ~;~;;}-~T-~-~Pª f ac~~ v,~; • ~;::, < .f i•'.· _r· -~-/ · ·· 

- ··_/ ;·. "Y:"·-. ·:}::-; _:,~ .. ;_: _-_ ··;t:- ,,_ .... · \~~}-~ · 'i- -- :\:;:,,:_:-~:i< ::~-~-.·\'-;· 

- 'Se ci~-~c';r{t;~i' u!i'~~e~iÓ:c.l~ 'a{ti\Íci'ctór{-·de f'\-rf;'a~~-; ~--~-~ '.~~~;'.isi'l11:esis 
de 1di0 yr'~~t6_ '.~; T,E. que ·se -•••púe~Íel( _ üsár ~\ir~;, .:ú1ürn ~~~.ftfc;'~~~-
r- "s1~·c··--t·1-i<v:-~:-~;s_,_:';.i·.: -~:·t.-·:.::·~:_'. .• '-~:· .. ·->.' :::~~ ·. :~r\: ~-}/.· ---~~---· 

'-" ~- - • - 1...1 .:· - ,. '·e_; ,:<:''.. '" • ."'_:;:,~; .;;·[:~- • 

:,~·~ . .: . . /::::~::~ '~:-< ?~-':-~:-;', ''."r,<;c, 

- se describen las caractertsticas pi'liüc~i;l~~~, 9é.:~i¡~~~~i~~.J."l.;'ri~ 

:::::. ~::i:::. :":::~·~:.:::~ .. ~~: '' oropÍ_,_ª_ ~t~k "_¡_-_e_;_~.--~i~~-ilft_t_;~~---•.'f __ ._;_'._.'._c_·_~{.[~~=~s ··--
... -· - .~-. - - ~ , -:: . ~ - •~~· :fo:.~ ;:- ·'.~'-.: :f 

- Se determinó el tiempo de · '.act~v~~iÓn ii~t.lf ~·º~~~~~~;~\~~ _de 
cloroplastos y la conC~iit~~ción "C!e•'metÍlnol ••aclécuáé:l_ori -Mrr-;i'~_kac,Üvar- - ·

la. ATPasil c1.:i:. éTC>ropi~~}-i_E~a ·:~~ ~~~-~(Uo __ dc;; mniz .•:_~ 

- Se ConÍ:I'itu~~ ~~ c~nocimle11to de la actividad ATPasa, dé T.E. 

-y s! nte~:i.-~.· ide· . f.;_:p ·~·durante el desarrollo del c1:oroplasto de 

mesófiio;!de mnTz •<Jos que Ílc t'un lmenÍ:o ;w11 fü1cnoo11. 

- Se propone un modelo que explica el fucionamiento de la 
. -

actividad de· la 11+-AÚ1asa (en 'Ja s!ntesis. e hÍ.dr6l:l.sts de ATP) 

para el cloroplasto de mesófllo de mai.z. -
-•--o-o;-- -'O'·--:::=:~--'-'=::-~-, . .:.-.--,;oo=-=--;o-~;--'o·O-=-oc 

- Se propone un modelo que llllll.l.17.ll la dÍ~tk:1~Júén :,cie . carga 

debida al transporte de adenin nucleótidd;J i::±~Üvé~} de Ji3 membrana 
l _,/:·'.;' . ·-· 

del., cloroplaFÍ to. . . . .,,;~:· · '/'-
·-. ; ·J:; 

- se propone dos modelos para evaluar el '~:i.1:io.de desacople del 

tilac6ide del cloroplaato dn meaófilo de maiz: 
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- conocer 11.1 r<ililclc1i J\Tl'/l\Dl'+PO.! del cloropli:iato de·· inéuofilo 

metano! 

ll) 

b) 

desacopla 

127 

o 

se 

ambos 



VI 

G CONCLUSIONES. 

- Se halló que las hoJas :~e ~~¡~. T~xpel'!~ de ·;15 di as· de .eciacl son 

út.ilon pnrn cnt~11c!Jn; cif .. '<1~l!:~#~i}o''.:<inl:og'¿nico d~i .. ctrorOriJ~nto ·· ·cJo 

m{epsaórft1
1
· lcoulc1aermmean1t···ze·· ...••. ~et~nn ••.•••.. r ... s1',uai.i.~ªa:'.·!1c;· .. ~t.~t1 •. f: .. º.·v.mi:.: .•. ·.·.fd.::.ªa.,'d:}.r ~uS.·.· a>6t~~1c1rici~~· :·r.o:~.~J+pt~ticas . · 

. .. . . · .. ·.- f\l'Pasa e ;.< ;:,·;·· ··•. :] .z., ·~ ... 
~.::.,,.·:,,,f.·· .. ·:::·.: ·.',·.!;;~,·-· ··_.-.. ,- .... <r~:.~.,:::.·~,~·-
·:';¿:.i.. )·, • ~·'. ~3;. "•é"', ~-:_:r,-, •" ' . ,·,~ ,•«· ' . /' j ~. ¡. ~ : . . y~P 

·.'.·:.·"Ú--.:: .. _.F::~~-:~¡.:~Yá:¡ ·,:, • :,-~-·-. ~ .. 
1

_._,: ,. ·>t ,.;¡, _-, .- 0\ __ ,. ::.::. ·; 

- se cJem.oB.tr(J ';~lí$~1•l•~.L4:r •• ~J§sd:FroLLtj ~Íi.rin_t~~I~qtc.;;~~~;t,~~j~t~~~: cJ.~l 

~:!~d:. 1:~~~Ei~l2!f~º~~f'?º"t~ ~ttlf §lr·0~:Prf z: ··· 
í.ioi<.iI:~~:~~f-~!;?~:~ts::i:~:1::~";;f ~J~;;~;t~¡~1!~!tt~~~1{~A~ 
es probable que la~ a6tiviciad se regj_s t:l"~·c~es~e la~; ~~'i~~~i~ ~f~pas . 

gradas.· a· quci ·~~.~:e tÚ~éo~cle y ia'~(lafiié1~s ~e halla . cp~es~~t'~:· "un 

nÚlllero defúilt.i~o ci~ c1;1 .. · Dur'~Í1te · la oi.1t~gen1 a las ~r-.f se 

dispersan por el núniento de la tdi.tét d~l tilacoide y las'.ia;ne.l~s y 

su numero se ir1crem'c11l:a' ,ce;~º'. c:()nsec1iÉ!ncÍa ' do la forri.ahi6rí: dé 

nuevos tilacoides :.y i1a¡;.eigs; . cjue ·~i.ri;tet~zél el cloror>ia·~ tc>' cíe 

mesóf.l.fo dur~n~C! ,:i;j .<J~!fi~~ro''.úb]or~;Í:o;,;;,¡,Íc;o( ,L ' 

~ sé cons;·~e;a ·:;~Lble ~u2 l~-1 '~t~J{1iiac1ci~<~ y,;II •se ünen a la 

u+ -J\Tf'asa de1 ctorop1asto del esti~d~1d~ú1fiE!.~~~~~i-º1hi1i;: ~ca~b1ancJo 
su estructura y acoplando-- al complejo; cf.:1:..Fo;'.•'·:~~1Í lo. que se 

promueve un desarrollo secuenclal'' \le•\,· ·ias actividndes 

fotosint~ticas del T.E. basal, fosrori1~i1té< Y.: desricoplado, de 

slntesis de J\TP y de actividad J\TPasa. 

En genern.l lnn nct.lvl<Jndcs rot0Bli1t.i.ticas aunient11ro11 durante ln 

ontogen1 a y BUfJ valoreB son consistenteff 'con los valores de 

actividad encontrados para bomba de protones y actividad J\TPasa 

tratada con luz en cloroplastos de mesófilo de ma1z y con los 
. .:·,+.·. . 

reportes sobre el desarrollo (36, AUJde9la,ll '-;)\TPasa .y C.T.E. en 

ln variednd de malz J<elvedon 
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/\brevia turas. 

0<= S11buú i &1d cie La :enzim;i 11 F:_/\ Tl'nsa. 

AD!'= /\d~n:l:i. Jli·6~-f~toT 
/\MI'= Adcnlri Ín·;,;iofoBfa to. 

/\TP= /\d~nci'~i.ltf'.iio-~J:~tC>. • 
(1= S~-b~ilid~t'.'¿j~\;]_a'é.i1!nfÍ~a li°"-ÁTPasa. 

B. s. A~ ;~:·l\.l·~;im:Íita c:ldE1u~r6bovino · dcsenp,r1rnilda .. 

ci•\),,; I...i:('ijiif.'J;q'~\<lq_ iii' 1t·-ÁT1 1nnn, inmár'nti en . e,J.. · · tÚnéoldc dc.l 
cloropla:st:ci~ .r h . } . -·· .· .. ··· ;;· 

Cl'i=.·~~·$a~j:~·t:c:l<i{1 líÍ - . ir:o-ATl'¡jsá- que• sni!'lo!i ~~i• 
Cloro·:p.·l·a·s· ·t:o: . .-,_. ·:·L,---- · · •.•• · • · - •;> · ':•· · ·~·:·.: ··--·:e: :;\· · 

' ' -_'<_-_:_ __ ._~ __ ,_'::_-2,' ;._~-~:: _,;.:~,,;:._::,,_ -~· -· -, ."'0- .. ~·- ~ 

. ·- · • •• .-
2.··:oeo ----· - - •• :·'" ·• • - ••·-· -. .··-• • • - : ~,.-, :.: •. .¡.</i"" -·; / ••'i' ~J~c'.ii•C· '.<T <· 

ci'1-1-'.~i);'/La~_ dÓs Í)ar~~s. qUé forman .la )I· 77./\l'Pasélfc:lcücloroplasto. 

c.~.H. ;: ceí1tr:'o dc .reacciondel-tÚnC::ÓiÚÍ-! Ci~üb'í~i-o'rfr.i:ii to'.·.-· 

• c .. 'r:.E::.!i'.ca~~~~:d~tf_ªnsport!;-de e1·r~_tt<>~~5:t'j }-~"~ .-.-•~-- . 
• 6= SÜbu"íddad 'dé· la enzima H -Al'Pasa. . 

e.µ11 1 ~ia~ricil~1;·~~ ;,;1e'ct~oqu1mi60 .ci~}~~Ji:(Ji\'bs;' · 
d;;,. d~l_._to_ n_s; .. __ ... -~- --'·. '•;;': ·;; .. _:'._._._·•.·.:.· ·--' ·.~··<f'.{- ·-
OCCIJ;;.IJ.i.616'10Hbxü carbodilmida;> ·· 

D.E. A :u~h ble t:i1~!oi;1~e~:i i ~~Iuibs~'i~. ~:' 
D;T.10: •• )IJrtfot~<ütfol. - ¡.· .. ;¡:/;·'; < 
c=i .Subu1iidnd ele la enzlma •ll .-llTl 111fla. 

Fo= La parte de la 
l'\ y FO-'.d(?_.ii;-,b~~teti~, ~- coli. 
11 -ATPasa ·'inmérsa ::en' la membrana interna de 

.:,~<·. ~··_·6·. .,.:~'. la mitocondria. 

Fi= La parle de la 11~·.:i\·r~~~~-·;§~~i"F.i~
0

f~:.~e'.:Iai. ;¿~bran~ Í1;1!er;ia de 

J..a :~~1~:~n~~:. 1~;os pa~t~~.#i~e ii3~;~~0; f~ ,'.,~Jima }r•·Jk"n•'asa) de la 
·.,. -:·:. .. > .,:v-~:.· .-, ..... · ;:,:~~: ~{::i· ::'.:;('.:·~ ·~·~.x~ .-.~:/.:·. · 

mi t:oco11~rj:ª .L.•.·~',;: ~S'.é-.;¿.j~,¿:.;~;~_:,;.;\'-.'-"'·~·.;;f~º'''~'; ·~W'.•é,._-.• ••• .-.-· _ 
F/\DP ;,. F lnvin. adenin:·:diríucleotido :reducido; 
l'd= ,,;?rr~cfo~in~{ :i .·'(_·-~;~ ,':i;' 
~-= sutnmÍda~1 de .Ja ;~¡;~¡~ª-::1tnT;'[lmi. _ 
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GTP= Guonin tri.fosfato. 

L.H.C.= C6mpleJo cosechador de luz. 

phei .• 

Ni\D1 1• ª· N.lcoÍ:111 nde11Jri <11.roui·nto. r1~ciuci<10. 

P. M>= · F 1~k6:,:'~6i~cuJ.a~. 
l'Q; ri.~Gt~q¡;inorrn'. 
11:.:;f<=1,C.uü; 1;:otór:11ntc~~ ·1 o .p11:mc11to t.uú. 

PSII='PG~O=-Foi~sf~tf!~il }! 6 pig~~nto 700. 

P04
3
-, Pif ,&1•

3?= Hhdfoal. f()Bfüto libre. 

T .c.f!:=.Xc1í:Í~)tI'~bl~racéÚco] 
'l' .·..:; a;'Tf'.ni\1:Ú;'C)r:to!f~tc1 ~J_.;~;l:ron~{i,', 
·n·1= La ¡.·1 cdc in bacteria termófi la T-53. 

Tricln~=·~itris(t~icfro><:imetÜ metl}-'glicina J .• 

1'1'P= 1"iami.n tr.ifoafnto. 
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Hesumen. 

Con el ti.~mpo ke"fnc;~e;lliE!itt:a l·d_{~~r\1/rka·. el >·cor10cimler\to ·.en 
todos sus ·ilmbit~~ /I·E~·t~ <tfabriJC>,~·· r,~·;~~'. C:í>arte > cie> ~~º.:dé .· los 
proyectos q\iü:'ci'l1;ú68;~JTt:fm6'8~''ii'itddY''1lrii1!ibÜíícá<.fo cJt16~ciri) a•·•· ·111s .·· 

enzimat; ~U~ p~~t.if'~~f¡·~ •i;n':{~fl''.~.f''86~g:bP'b1ó~n~fi'1Ü•tid'o.qG~. ~ei ~~~~'f~a 

en :~ ~~ttirA1!:~~f ldlez···~··.·_·•·dlr~.·s·~·ªJ·r~.~r·~º}·¡l~··lto~¡.'.~..Sg:,i~. ~~ .. &,:f ~ .. ~tt~.~:;;.~ .:~. t1.i. ··. 
c1ircrcntcis ctri¡;,¡~· .·'." . y ·est\ln °·Ic;s~'l'!Tiaei~s·tiha?:'.1~;~rii{~'. 81'6i1> · 
d 1· · • · · d · · "· · ··•· · ·• .· · •·· · · ··:·:; <" ''';'· · ::;·~¿-:··: );'> •:::.,;; ·•·c.\·::.::·; '· :t;' ·'•'•· · 
~º· l._fl~_ ~~S · ,. --.·;~ _:~~;;~_:;~<~;;-.: .. ~ :_,'.:r~,-'",_-;·{'.:~, ~···.·;:;)~--, '}~~~ .,<,··:-· :·,;.::} >- ·., ,-:_·- ; '\;,. ·i~~if:;"-~;~S' '.:~.i~~~~. '~ _,;· 

ro t~;;,'~~;~ :r~:i .•. :d1 •. ~r~i'~~r:~:~6 :-~~ ,~::2~~r~~~f ~:f~:}f~·1;~~:.:1fr~;i~~ades. 

d
1 ei.nl. ~.8cu:111o,srt:cor:pul,eal'jct1~o~X-dfe~

1

.; 0mn 1e;1 ~sJógófi•i;11J'co0t.•·.··df Ye.~ < .••. ~.m~~a~-s1u ...• ~z;~,0~~l~~·ii1~~~~jl*ti~o=dEe~¡.~~.111·:a· 
- ... .en foné:~sJ:.~a'1pcfi y,:¡'.dad . 

cm:imn .. 1 ¡·• _J\;rPó'nii;'¡ie¡,A clj:t'qr~;1t:cié 1>ri~11 ~{nilAJ¡;fitíi~16f:dai'.cicio~~~ó 1.lo••:_ 
---~ . _ _ ·::·=_:;-~~::~~ -dt~~ _ .. ,_L ':~/.e-.,;~;;~~·_;;, ~~;-~:~~r:~~~~i1~~ .. -_)~;:;~::: ---;'~'-~;: __ .·~'c.· 

Partimo~ co11 ~l -~bj~tÍ~~ ~ p~in6ibrii ;,ci~ ::, c_oiío~~r2 {~i ;·áctividad 

;~~::!·~:·~:R~~.~~~j~~~~~~t:~!.~\i~f ~~·~~~~~i:i~:~ti~1~!~ri~:-~;:~.f p .i:····.·._::. 

YBlcl.nel:s<~a·~c-~0~1p.'lcl,aff:d.·01·){.r •. ·y.;_:.·~-~ .•.. ~cFo.~m~~·p.tar~r:~.,-ar1ra .... 1.•·.~,1ºa~·sfo dc·¡~Jc'Úi ~r;bn~n;) i>uqh d\' :/_'oí1r o r.l.'lan Le. 
·. .. . . a61:i;,1ci~-ci~k "liri.tírid~~;2oiíi~ ~%n~t6mia • 

del ~~í.ó~~'~ia:'~-'t~'i~:d~~ririt~E ~l O' dJ~a:~rollo{ y las e aét'.i. i;idades 
rotosj_n·f·~<t:J~~',~]i~~~¿,'1Jtfie?~ ci1·1¿ J.i1:ci'1·11~Grri'.'º ,;,-; · · '' ·x·· ;¿:e .. 

.. , '.• .~~.,:{\:;.::~~~,·,:~:~i.~~ <~,,;;:_,-:,. ,;,,- - ":';", .. '~~'.:"::~~;·> >~· · ... · ',.)~/.:·-~··.~:~:: ~:_;~:.: ·-~~~'- -·· "~~-~-:\~:~ . 
. _·, - -~-_--s,-· __ ~~"""'~ ~~-~--~

1

-l~-------00~ ~:____ ___ C;~--0"7;7--'-?-==;-_,_~·"7~?~~~~·-~/i~~:~;~:+~:=?i~-'-"" ·__: ;L-,.;.~.~~~!ó-,,-~~~c__:_--=----'-~-
lla·sados ':'ei1:~1 íi"''ii1I"oimaC:ics ll 'ct 1s pCl1111l1cr~e · :¿¿1iceúú fhro'nirós ,;;ci1.to~' 

.. ·' cf . ;>•·· ... '. ... '''· . •"··· '::·:el ·:1· ·1··.:;;.: .. y ··¡?"' ... <:d;'.1.,: ..... :e. 1.1.C! .... cs~rr: ... º.·.jú~'. :~~1(.~u~: 
:~:ivl:~á~~r;~::~~i~g~¿f¿~~oroop as.·o ·mn uro'Y .·· .. ,, . 

,. .- r>~r];\ª'.1)/éli~t,~~1·~? ~~.Ó?~;'·:~ 15;.1%;'. escacés 
ele da Í:os pnrn cidr:e>r.11lryt~s .m()dlficamoi~.algunos. C!3.CJUcm~~e,.;: ~'t6'.i~6;,j 
algunos cal.culos a ·.l>áftiX:.;;Ci~~o¡jtoi.i c1ri.1;;ict<i~.i.d~ y mlto;Boqdni.!dtl~· Y. 
los proponemos paf~; -~~~;;'<i:>o~ith'~ r ~~~ig~6'.{¿;;'? ~1· '_§.1?~8pla8,fo de 
mesMilo ele mnl z: . ;{"'.,} :·~K u '~{ e ,, • ,, , ;:i '. :; :;_,_; /C? 

• ' -: '~~' • - • • ' - > "" ' '. • ·-- ' • • • ~'-<¿t 

Los -res-u t t¿i(J9~~/ :iJf<f~~::~~ ;~.tí.~·~ -,_~t_~i~{~~:.·~~Va~ f{ih~~~rYi0:~~' .. ~,t~'.~t~~rl~~~~~~~~.; d'ci ·, 
cloroplas tÓs al ¡;~~i:~~iüs/C:b'ñ <rii'i!t;:rrioú que in '.Útl~i;iilci :ti.~rie' un 
patrón de corni>or·i:n~'t¿h,~6':€~i!!1:~f. ·~nst~ 1 o · vcéi~fl?' mi.'rior·: · <iuc fofl 

reportados .al tri,! tarl.oa. cC,11',foz. )( 
., .. -
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Es muy notorio que la actividad ATPasa decae en ·la etapa 
intermedio .-de de~1-arfOi10 de1 cl.OroplaA t.o .. pnf6~c- -ir'i.Üf~iir ~{U.e .. _, <!l -' 

t ilncolde ~s t.\ desacoplado a ni vcl de ln 11+-'/\Tl'rif;n ~~1 ;~\lri~ 'bt~~~F. 
m.\s temprunns y c¡uc en lm1 eta¡>aa lntermcdfot~ ser fJi:C5o!J.cd1'i !":~íll1id'í1os 
cambios. culitativos y 2uantitativos en la esfruc'tura;.;8r.ieniaci6n;> 

=~:=~~~~:6.iaYn.~~.~:;,~~~u~{f,~.áad: J.~!rc~d;·~:~;tn~; ~~~j1i1/Ji~~~~~~:~.~.r~i 
y de Sin tesis de A;r¡j. Las qÚ~ se l~ic't•em~:;t:~ii;.;t: :~nfaf~g~ltif~~r~ff6.{;r,s~> 
en el estado, mad~~'c;:. •; J : '" E~ .;•: · ·· . • ::, .. "}¡!' ;t:,;r'.\',;:' i:st:•;:; ·•· ·\Y 

La ana tomiá . cÚ~i Úo~o~Íél~ to;: :inái2k cio1:::~~~:~:-: ~~~~;~~t:t:~G:I:.en 
ta11a generaúyéen~sui+coiñJ)B

1

Bente~:;z{~~c¡~d'. B:;~~grd~n':;:fr~ii• ri~~¿ro:3 de 
tilacoidcs .• éiq ur111inH~'Y 1tU.~1~~';;> ·:.::. · / '''• ;:;. ·r ::¿· ,'.~ {}t' . ." ;F e 

J.·c"•ic';:·::: ... ·.,:··•,: ... -: .cc·.-c~=·. . .... -. :;~": · ., .. _.. •j+·.c· ·~CC:·... • •~ .. · ,-·¡,•·.·'• ';--~ -, ,_- . ,---; ,-o··- .·~\\;>-º, "''·, ~ ~'='-"'."--':-'-~.''.~;~:·,~e~~:~.:~~--_ -o--c=. 

'.::.~:~-~ .);··!:< / ~ .:·,_:·.~·. - .: . ': \;~~:,·_ .. , 
Lós resultados ~ericon trados ¡JU~(je\} ;ser . e~plicados, J~ni:~ ,~ oj~~~ 

=~pr~~;~:!~;~t:!··01~~:~ji!ft~~!e,~-~d~~j:~:~1·~1~~f:ih~i~::;~¡;~~y2~&~~~.~~:~· ... 
modificamo~ para .ei c.Íof6Tílclsú~ eri s1i acUvid~d:dc 'ti1~.rófisis/~. de 
sin tesis de J\'l'l': ... 3.· .::.:. ;•/ :•.; . ..•... 

·- - '· --·:;;· ".':.·.: '/~- -~ )•'.'_ ",)-~· --.. -~-~<:. ;;. ... 

ut•~=~'~:b~k~~,fa~ii~~~~~~~irt~~~~~y"t~.·~~ii,fü~~it,¡;; idel 
clo~op~~sto .. '):'~~~ ;\~.11~~. ·• 1l,~1-Ld:~~·fIºHºf; ~.11ª ~~~~~~'f.:'.i }/·.:, f:~'.~I~~;~~l~~ 
con tl llllO Y.·;qu1~ ·lOFr'.·resül tildón •;1:1011'.c(jrll3is t.cn tea:::corL·ilo',;,;-.Jírillriilo'•:. en 
1a··. ·vadeaad~diic:~aí~z~1<e.i iÍ¡<l6Ü ,af rii}~jy'~·~;;~g~~ó'Ei~~¡;i~~ti'~fa~~~'., ~~~j'¡jc::.¿. 

J\l final to~bié1i. s: JL ta¡1

~ur1L ' ;Lo:~r1~~~Enis ;~q~=·· ',~ei" s~r 
llevadas a la practica p~eden ~portélr un g~a~i~o de ar~na a la 
bioenergética. 
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