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Resumen

La fotosintesis es el fendmeno fisicoquimico mas sorprendente de nuestro plane-
ta, ha maravillado a los humanos desde hace miles de afios. Es el proceso biolégi-
co mas importante de la naturaleza, del cual se piensa que se conoce mucho, sin
embargo, desconocemos mds de lo que sabemos. El proceso se realiza a través de
unas asociaciones masivas de pigmentos con proteinas localizadas en organelos
de plantas o algas y también en ciertas bacterias. Algunas de estas agrupaciones
son conocidas y otras se siguen estudiando. Desde el punto de vista tedrico las in-
vestigaciones se centran en diferentes vertientes; por un lado, se estudian las es-
tabilidades estructurales, espectros y excitacién de los pigmentos, y por el otro,
las interacciones, acoplamientos y transferencia energética de los pigmentos con
los residuos proteicos y los complejos proteicos con otros complejos proteicos.
En este manuscrito se explica la localizacién y estructura de algunos sistemas
fotosintéticos de diferentes organismos y los estudios quimico-cudnticos que se
realizan en la actualidad.

Palabras clave: Fotosintesis, organismos fotosintéticos, clorofila, luz solar, estudios quimi-

co-cudnticos.

Abstract

Photosynthesis is the physical-chemistry phenomenon most amazing on our pla-
net. It has marveled at humans since thousands of years ago. It is the most impor-
tant biological process in nature, about which a lot is thought to be known; howe-
ver, we do not know enough. Photosynthesis is made through big pigment-protein
associations located in plant and algae organelles and some bacteria. Some of
these complexes are known, but others are still under investigation. From a theo-
retical point of view, the investigations focus on different paths; some study the
structural stability, spectra, and excitation of the different pigments. Other ones
study the interactions, couplings, and electronic transfer from pigments to protein
residues and from some super-complex protein to another super-complex protein.
In this manuscript, the localization and structure of some photosynthetic systems
of different organisms are explained, as are the quantum-chemistry studies that

are being performed now.

Keywords: Photosynthesis, photosynthetic organism, chlorophyll, solar light, quan-

tum-chemistry studies.
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Fotosintesis

La fotosintesis es el fendmeno fisico-
quimico mas sorprendente de nuestro
planeta, ha maravillado a los humanos
desde hace miles de afos y el humano
se ha empefiado en resolver sus incég-
nitas sin un éxito total. Es el proceso
biolégico mds importante de la natu-
raleza, del cual nos explican desde
nifilos que por medio de la fotosintesis
las plantas respiran y liberan oxigeno,
el cual consumimos. La fotosintesis se
realiza a cada fraccion de segundo en
todo el mundo, donde hay pasto, arbo-
les, hierbas, algas e incluso donde hay
ciertas bacterias; a estos organismos
se les conoce como organismos foto-
sintéticos. Todo el mundo sabe que la
fotosintesis se realiza a través de una
molécula de alta importancia llamada
clorofila, pero surgen ciertas pregun-
tas: ¢Donde y, como estd?, squiénes la
contienen?, ¢solo es una?, ¢estd sola

0 en una proteina?, y ¢qué estudios

se estan llevando a cabo actualmen-
te? Para responder estas preguntas

se debe conocer la localizaciény
organizacion celular de los organismos
fotosintéticos.

Localizacion celular de la clorofila

Plantas superiores

Las plantas superiores en su mayoria
utilizan su sistema caulinar (aéreo),
en especifico las hojas, para reali-

zar la fotosintesis, por eso su color
verde. Dentro de la célula vegetal hay
diversos compartimentos a los que se
les llama organelos, que son los sitios
donde se almacenan las maquinarias
para realizar todas sus funciones bio-
l6gicas (ver Figura 1). Los plastos son
unos organelos que usan las plantas
para realizar diversas funciones como
almacenaje, destruccién de molécu-
las e incluso para captar luz. A los
plastos que contienen clorofila se les
denomina cloroplastos y son de suma

importancia debido a que es ahi donde
se realiza la fotosintesis.

‘ = 2
Figura 1. Imdgenes de una célula vegetal. A) Ima-
gen representativa de la célula eucariota vegetal
(McLaughlin, 2021). B) Micrograffa electrénica de
una célula vegetal joven, en donde se pueden
observar los diferentes organelos (Clayton, 2010).

En las plantas superiores, los clo-
roplastos tienen una forma oval
delimitada por una membrana interna
y una externa. Dentro de la membrana
interna se encuentran unas estruc-
turas en forma de discos abombados
dispuestos unos sobre otros, llamados
tilacoides. Al conjunto de tilacoides se
les denomina granay a la unién entre
las granas se les denomina tilacoides
del estroma o lamela (ver Figura 2). La
maquinaria fotosintética se encuen-
tra atravesando las membranas de

la grana, tilacoides y lamela; y estd
constituida por los fotosistemas |y

Il, el citocromo béf y la ATP sintetasa
(Gruber et al., 2018).

Algas

Los organismos mds pequefios, como
las algas unicelulares, no presentan un
orden estructural tan complejo como
las plantas superiores. En muchas
algas unicelulares como los géneros
Chlorella y Chlamidomonas sus células
contienen organelos parecidos a los
de plantas superiores, pero con la
gran diferencia que presentan un solo
cloroplasto, el cual abarca alrededor
del 40% del volumen total y alrededor
del 1 al 2% de su biomasa seca estd
compuesta de clorofilas (ver Figura 2)
(Hu et al., 2002).
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Figura 2. A) Imagen representativa del cloroplas-
to, su estructura y organizacién (cdadmin, 2019).
B) Representacién grafica de la microalga Chlore-
lla vulgaris; su cloroplasto abarca gran parte del
espacio celular.

Bacterias

En el caso de las bacterias fotosin-
téticas, existen dos tipos segun el

tipo de fotosintesis que realizan: las
cianobacterias, las cuales realizan
fotosintesis oxigénica (como las
plantas), es decir, con la liberacion

de oxigeno, reduccién del diéxido de
carbono y formacion de carbohidratos,
como la bacteria azul-verde. El otro
tipo son las proteobacterias, las cuales
realizan fotosintesis no oxigénica, es
decir, no involucran al oxigeno, como la
bacteria purpura de azufre que utiliza
compuestos inorgdnicos de azufre
para la fotosintesis (ver Figura 3) (Gros
et al., 2018; Mirkovic et al., 2017). Las
bacterias fotosintéticas, al igual que
las plantas, presentan tilacoides, pero
estos tilacoides no se encuentran
dentro de los cloroplastos, tampoco
en forma de discos, sino que son sacos
aplanados que se encuentran en la
periferia, formando un laberinto alre-
dedor de la circunferencia celular. Los
arreglos de los tilacoides son diversos
segun la especie de la bacteria (ver
Figura 3) (Drews & Golecki, 1995).

Figura 3. A) Microfotograffa de una cianobacte-
ria del género Cyanothece (Sherman’s, 2022). B)
Microfotografia de campo claro de sulfobacterias
del género Chromatiaceae (Gros et al.,, 2018). C)
Tipos de membranas intracitoplasmaticas (MIC)
que contienen maquinaria fotosintética: 1) En
forma de vesiculas. 2) Formadas de tubulina.
3) Membranas planas parecidas a tilacoides
organizados de manera regular. 4) Tilacoides
largos arreglados de manera irregular (Drews &

Golecki, 1995

Organizacion de los sistemas foto-
sintéticos

Plantas superiores

La fotosintesis no se podria llevar a
cabo sin la sorprendente funcién del
conjunto de proteinas asociadas a una
gran cantidad de pigmentos (Croce &
van Amerongen, 2020; Lokstein et al.,
2021; Pan et al, 2011; Standfuss et al.,
2005).

En la membrana externa de los tilacoi-
des de las plantas se localizan unos
sUper complejos proteicos conocidos
como complejos PSI-LHCI y PSII-LHEII, [0S
cuales estan formados por los fotesis-
temas 1y Il (PSI & PSIHI), constituidos por el
centro de reaccion (RC) y el sistema de antenas
internas (GP43 y OP47); ademas de los comple-
jos de captacion de luz 1y Il (LHGI & LHEN) (Croce
& van Amerongen, 2020; Lokstein et
al., 2021; Mirkovic et al., 2017; Pan et
al., 2018).

Una vez capturada la energia solar por
los complejos LHCI y LCHII, ésta se
transfiere raépidamente al fotosistema,
donde las reacciones fotoquimicas
culminan en el RC. Aparte de las ante-
nas LHCI y LHCII, también se pueden
encontrar otras antenas mas pequefias
de la familia CP (Pan et al., 2011).

La antena LHCI esta formada por dos
heterodimeros, los cuales se acomo-
dan en forma especifica, intercam-
biable y consecutiva para alojarse
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alrededor del PSI en forma de cinturén
anclado a varios sitios (Ben-Shem
etal., 2003, Busch & Hippler, 2011;
Jansson, 2013). La antena LHCI esta
constituida por alrededor de 56 clo-
rofilas de tipoay b (Ben-Shem et al.,
2003), por lo tanto, cada monémero se
forma de 14 clorofilas, 1 0 2 luteinas,
algunas violaxantinas, betacarotenosy
un carotenoide (Jansson, 2013).

Por otra parte, la antena LHCII es el
complejo proteico mas abundante en la
Tierra (Lokstein et al., 2021; Standfuss
et al.,, 2005). Esta antena se conforma
tanto de homotrimeros como de hete-
rotrimeros de componentes polipep-
tidicos (Jansson, 2013; Lokstein et al.,
2021; Pan et al., 2018; Standfuss et al.,
2005). Cada unidad de esta antena
contiene entre 13y 15 clorofilas de
tipoayb,y 304 carotenoides, depen-
diendo la especie de la planta, unidos
a través de enlaces no covalentes (Ver
Figura 4) (Lokstein et al., 2021; Mirko-
vic et al., 2017).

PSI-CiS;M;

Figura 4. Aparato fotosintético de las plantas su-
periores. Estructuras obtenidas por cristalograffa
de rayos X: (A) Membrana del tilacoide. (B) Stper
complejo PSII1-C2-S2-M2. (C) Vista de cerca de la
antena LHCII (Gruber et al., 2018).

Rlgas y bacterias

Ademads de los microorganismos
anteriores, existen algas unicelulares
verdes y algas rojas, las cuales se cree
que son intermediarios evolutivos
entre plantas y bacterias.

En las algas verdes unicelulares, la
antena LHCI se encuentra constituida
por g subunidades, siendo casi 1.5
veces mayor de tamafio en compara-
cion con las plantas superiores (Busch
& Hippler, 2011). Esta antena también
se encuentra formando una especie de
cinturdn alrededor del PSI (Ben-Shem
etal., 2003). La antena LHCII se organi-
za en trimeros, se asocian 3 trimeros a
un PSII formando un complejo ain mas
grande (Shenn et al., 2019).

En las algas rojas se encuentran es-
tructuras parecidas a las encontradas
en las algas verdes o plantas superio-
res, como son los fotosistemas (PSly
PSII), pero ademds presentan un ficobi-
lisoma, que es también encontrado en
cianobacterias (ver Figura 5) (Croce

& van Amerongen, 2020; Gantt etal.,
2003). Los ficobilisomas son los stper
complejos mas grandes encontrados
en la naturaleza (16.8 megadaltons),
donde se ordena perfectamente un
conjunto de complejos proteicos
llamados ficobiliproteinas (Gantt et al.,
2003; Lokstein et al., 2021).
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Figura 5. Diferencias entre las antenas de cap-
tacién de luz y las protefnas que se encuentran
rodeando al fotosistema de plantas superiores,
algas verdes y rojas (Busch & Hippler, 2011).

Las ficobiliproteinas son complejos

proteicos donde se encuentran los pig-
mentos Ilamados bilinas, que son estruc-
turas tetrapirrélicas lineales enlazadas
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a la proteina (ver Figura 6 Ay B) (Gantt
et al., 2003; Lokstein et al., 2021; Mirko-
vic et al, 2017). Las algas rojas aparte
de los ficobilisomas también presentan
LHCII, mientras que las cianobacterias
solo presentan ficobilisomas (Lokstein
et al., 2021; Mirkovic et al., 2017).

Las bacterias que producen fotosin-
tesis no oxigénica contienen como
antenas a los complejos LH1, que se
encuentran asociados al centro de re-
accioén (RC) (ver Figura 6 Cy D); y LH2
que se encuentra sin asociacion a otro
complejo siendo la principal y mayori-
taria antena (Hu et al., 1998; Lokstein
et al., 2021; Mirkovic et al., 2017; Yu et
al., 2018). El RC asociado al LH1 tiene
una similitud considerable con el RC
del PSIl encontrado en cianobacterias
y plantas superiores (Gros et al., 2018).
Estas bacterias no oxigénicas presen-
tan en todas sus fotoestructuras bac-
terioclorofilas (Behl) (la mas frecuente
es la Bchl a) y carotenoides (Hu et al.,
2002; Mirkovic et al., 2017). La antena
LHI esta formada por 16 heterodimeros
posiciondandose alrededor del RC, for-
mando un anillo compuesto aproxima-
damente de 32 Bchly 16 carotenoides,
dependiendo de la especie (Tani etal.,
2022; Yu et al., 2018).

Figura 6. Stper complejos captadores de
Luz: A) Ficobiliprotefna, vista desde arriba. B)
Vista paralela a la membrana de la unidad
proteica formada de 4 bilinas Lokstein et
al., 2021). C) Estructura del complejo LH1-RC,
vista horizontal. D) Orden de cofactores y
pigmentos, vista desde arriba en forma per-
pendicular a la membrana (Yu et al., 2018).

La antena LH2 se compone por 24-26
moléculas de Bchl ordenadas en dos
anillos y 8 licopenos (Hu et al., 1998).
Los licopenos son pigmentos de tipo
carotenoide conformados por 11 do-
bles enlaces conjugados.

Cabe destacar que existen diferencias
marcadas entre las diferentes familias
de bacterias, por ejemplo, la familia
de bacterias verdes, que incluye a

las bacterias verdes de azufre (filo
Chlorobi), los fotétrofos filamentosos
(filo Chloroflexi) y la 4cido bacteria
Candidatus chloracidobacterium (Br-
yant, 2013; Orf & Blankenship, 2013),
presentan clorosoma, que es una aglo-
meracion perfectamente ordenada de
entre 10,000y 25,000 Bchl, quinonas,
carotenoides y lipidos, delimitada por
una membrana lipidica (Bryant, 2013;
Lokstein et al., 2021; Olson, 2013; Orf
& Blankenship, 2013). El clorosoma se
encuentra sobre una base proteica
que tiene la funcién de conectar al
clorosoma y permitir la transferencia
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de energia hacia el siguiente complejo
conocido como complejo Fenna-Matthews-0l-
son (FM0), que es un trimero compuesto
de 7 Bchl por monémero. Este complejo
fue el primer complejo con pigmentos
que fue cristalizado (Bryant, 2013;
Lokstein et al., 2021; Olson, 2004; Orf
& Blankenship, 2013). La energia prove-
niente del complejo FMO se transfiere
al RC, el cual se conforma por 16 BChl
a, 4 Chlay carotenoides (Bryant, 2013;
Olson, 2004).

Todas estas estructuras, complejos

y organizaciones proteina-pigmento,
son algunas de las utilizadas por los
diferentes organismos fotosintéticos,
habiéndose adaptado a los diferentes
ambientes donde viven. Estos aglome-
rados proteicos son unicos en la natu-
raleza, ya que no se han encontrado
otras estructuras que tengan tantos
pigmentos diferentes y ordenados al-
rededor de proteinas que funcionen de
manera tan eficiente y precisa como
dichos sistemas.

El estudio tedrico de la fotosintesis

se centra en diferentes aspectos. El
primero es el estudio de las confor-
maciones moleculares espacialesy

los estados de excitacion de cada
pigmento por separado (Sirohiwal et
al., 2020). Otro es el andlisis de los
acoplamientos electrénicos y transfe-
rencia de energia entre los pigmentos
adyacentes (Park et al., 2019). También
se han realizado estudios de las inte-
racciones, excitaciones y acoplamien-
tos electrénicos entre los complejos
proteicos (Maity et al., 2019), y hasta
la fecha, se ha llevado a cabo una
busqueda exhaustiva de moléculas
sintéticas que ayuden a mimetizar
este magnifico proceso para la captura
y aprovechamiento de energia solar
(Gibbons et al., 2019).
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Perspectivas

Aun nos falta mucho por investigar y por descubrir, para poder mimetizar e inter-
pretar el proceso completo de la fotosintesis llevada a cabo por alguno de estos
organismos fotosintéticos. Actualmente, existen muchos grupos de investigacion
de fisica y quimica tedrica enfocados en el estudio de la fotosintesis con el obje-
tivo de ir construyendo un rompecabezas de todo el proceso, tomando en cuenta
los diferentes pigmentos, organizacion y estructura molecular de las diferentes
maquinarias de los diversos organismos fotosintéticos. Gracias a la infraestructu-
ra computacional actual en cuanto a hardware y software se refiere, serd posible
comprender y dilucidar cémo se realiza el proceso de fotosintesis en diferentes
organismos y microorganismos, sobre todo con la finalidad de poder aprovechar
la energia solar de la mejor manera posible.
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