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 d
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rc
en

ta
je

 c
as

i 
ta

n 
el

ev
ad

o 
de

 l
as

 c
or

re
sp

on
di

en
te

s 
al

 r
oj

o 
y 

el
 

an
ar

an
ja

do
. 

C
as

i 
to

da
 e

st
a 

ab
so

rc
ió

n 
la

 r
ea

liz
an

 l
os

 p
ig

m
en

to
s 

de
l 

cl
or

op
la

st
o.

 E
n 

lo
s 

til
ac

oi
de

s,
 c

ad
a 

fo
tó

n 
es

 c
ap

az
 d

e 
ex

ci
ta

r 
un

 e
le

ct
ró

n 
de

 u
n 

ca
ro

te
no

id
e 

o 
un

a 
cl

or
of

ila
. L

as
 

cl
or

of
ila

s 
so

n 
ve

rd
es

  y
a 

qu
e 

so
n 

in
ef

ic
ie

nt
es

 p
ar

a 
ab

so
rb

er
 la

s 
lo

ng
itu

de
s 

de
 o

nd
a 

de
l v

er
de

, 

de
 m

od
o 

qu
e 

la
s 

re
fle

ja
n 

o 
tra

ns
m

ite
n.

 L
os

 c
ar

ot
en

oi
de

s 
ap

ar
te

 d
e 

fu
nc

io
na

r c
om

o 
pi

gm
en

to
s 
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 co
le

ct
or

es
 

de
 

lu
z 

qu
e 

co
nt

rib
uy

en
 

a 
la

 
fo

to
sí

nt
es

is
, 

pr
ot

eg
en

 
la

s 
cl

or
of

ila
s 

co
nt

ra
 

la
 

de
st

ru
cc

ió
n 

ox
id

at
iv

a 
po

r e
l O

2 c
ua

nd
o 

lo
s 

ni
ve

le
s 

de
 ir

ra
di

an
ci

a 
so

n 
el

ev
ad

os
. L

a 
as

oc
ia

ci
ón

 

de
 c

lo
ro

fil
a 

a 
co

n 
la

s 
pr

ot
eí

na
s 

de
 lo

s 
til

ac
oi

de
s 

pr
od

uc
e 

pi
co

s 
de

 a
ct

iv
id

ad
 a

di
ci

on
al

es
 e

n 
la

 

re
gi

ón
 d

el
 r

oj
o.

 L
os

 q
ue

 s
e 

pr
es

en
ta

n 
al

re
de

do
r 

de
 lo

s 
68

0 
y 

70
0 

nm
, y

a 
qu

e 
se

 o
rig

in
a 

de
 

m
ol

éc
ul

as
 d

e 
cl

or
of

ila
 a

 s
itu

ad
as

 e
n 

am
bi

en
te

s 
qu

ím
ic

os
 e

sp
ec

ia
le

s 
y 

qu
e 

ac
tú

an
 c

om
o 

pi
gm

en
to

s 
de

 lo
s 

ce
nt

ro
s 

de
 re

ac
ci

ón
 P

68
0 

y 
P7

00
 (S

al
is

bu
ry

, 2
00

4)
.  

 2.
2.

4 
Fl

uo
re

sc
en

ci
as

 d
e 

la
 c

lo
ro

fil
a 

 

   
   

   
S

i 
un

 p
ig

m
en

to
 a

bs
or

be
 l

uz
 l

a 
en

er
gí

a 
pu

ed
e:

 a
) 

di
si

pa
rs

e 
co

m
o 

ca
lo

r, 
b)

 e
m

iti
rs

e 

in
m

ed
ia

ta
m

en
te

 c
om

o 
un

a 
de

 
m

ás
 la

rg
a,

 f
en

óm
en

o 
co

no
ci

do
 c

om
o 

flu
or

es
ce

nc
ia

, 
c)

 d
ar

 

lu
ga

r 
a 

un
a 

re
ac

ci
ón

 q
uí

m
ic

a,
 c

om
o 

en
 la

 f
ot

os
ín

te
si

s.
 L

a 
cl

or
of

ila
 s

ol
o 

de
se

nc
ad

en
a 

un
a 

re
ac

ci
ón

 q
uí

m
ic

a 
cu

an
do

 s
e 

as
oc

ia
 c

on
 u

na
 p

ro
te

ín
a 

em
be

bi
da

 e
n 

un
a 

m
em

br
an

a 
co

m
o 

la
s 

de
 lo

s 
til

ac
oi

de
s 

de
 lo

s 
cl

or
op

la
st

os
 (S

al
is

bu
ry

, 2
00

4)
.  

La
 

en
er

gí
a 

lu
m

ín
ic

a 
es

 
ab

so
rb

id
a 

po
r 

un
a 

m
ol

éc
ul

a 
de

 
cl

or
of

ila
, 

si
 

se
 

al
te

ra
 

te
m

po
ra

lm
en

te
 s

u 
co

nf
ig

ur
ac

ió
n 

el
ec

tró
ni

ca
 (

es
ta

do
 e

xc
ita

do
) 

pu
ed

e 
em

iti
r 

flu
or

es
ce

nc
ia

. 

Es
te

 e
st

ad
o 

es
 i

ne
st

ab
le

 y
 d

e 
co

rta
 d

ur
ac

ió
n 

(<
10

-8
 s

eg
un

do
s)

. 
Po

r 
lo

 t
an

to
, 

in
 v

ivo
, 

la
 

cl
or

of
ila

 p
re

se
nt

a 
ca

m
bi

os
 e

n 
el

 r
en

di
m

ie
nt

o 
flu

or
es

ce
nt

e 
du

ra
nt

e 
la

 e
xp

os
ic

ió
n 

a 
la

 l
uz

 

(K
au

ts
ky

 y
 H

irs
ch

, 
19

31
). 

Es
to

s 
ca

m
bi

os
 s

e 
de

be
n 

a 
qu

e 
la

 c
lo

ro
fil

a 
fo

rm
a 

pa
rte

 d
e 

co
m

pl
ej

os
 d

e 
pr

ot
eí

na
s 

y 
pi

gm
en

to
s 

em
be

bi
do

s 
en

 la
 m

em
br

an
a 

til
ac

oi
da

l, 
y 

tra
ns

m
ite

n 
la

 

ex
ci

ta
ci

ón
 e

ne
rg

ét
ic

a 
a 

lo
s 

ce
nt

ro
s 

de
 r

ea
cc

ió
n 

de
 lo

s 
fo

to
si

st
em

as
 II

 (
P6

80
) 

y 
fo

to
si

st
em

a 
I 

(P
70

0)
 d

on
de

 s
e 

pr
od

uc
e 

la
 c

on
ve

rs
ió

n 
en

er
gé

tic
a 

po
r s

ep
ar

ac
ió

n 
de

 c
ar

ga
s 

(Z
úñ

ig
a,

 2
00

3)
.  

 

El
 e

st
ud

io
 d

e 
la

 fl
uo

re
sc

en
ci

a 
in

 v
ivo

 d
e 

la
 c

lo
ro

fil
a 

a 
pr

op
or

ci
on

a 
in

fo
rm

ac
ió

n 
va

lio
sa

 

so
br

e 
el

 e
fe

ct
o 

lo
gr

ad
o 

po
r 

lo
s 

di
fe

re
nt

es
 t

ip
os

 d
e 

es
tré

s 
en

 l
a 

fo
to

sí
nt

es
is

 (
M

ax
w

el
l 

y 

Jo
hn

so
n,

 2
00

0;
 R

iz
za

 e
t 

al
., 

20
01

). 
La

s 
té

cn
ic

as
 s

e 
ba

sa
n 

en
 i

nd
uc

ir 
la

 e
m

is
ió

n 
de

 

flu
or

es
ce

nc
ia

 d
e 

la
 c

lo
ro

fil
a 

a 
en

 p
la

nt
as

 e
n 

os
cu

rid
ad

 y
 p

os
te

rio
rm

en
te

 i
lu

m
in

ad
as

. 
La

 

flu
or

es
ce

nc
ia

 d
ep

en
de

 d
el

 e
st

ad
o 

de
 re

du
cc

ió
n 

de
 lo

s 
ac

ep
to

re
s 

pr
im

ar
io

s 
de

 e
le

ct
ro

ne
s 

de
l 
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 PS
II.

 L
a 

em
is

ió
n 

de
 fl

uo
re

sc
en

ci
a 

pr
es

en
ta

 u
na

 c
ur

va
 c

ar
ac

te
rís

tic
a,

 d
en

om
in

ad
a 

ef
ec

to
 d

e 

Ka
ut

sk
y 

(F
ig

. 
11

), 
cu

yo
s 

pa
rá

m
et

ro
s 

so
n 

ut
iliz

ad
os

 e
n 

la
 i

nt
er

pr
et

ac
ió

n 
de

l 
re

nd
im

ie
nt

o 

cu
án

tic
o 

de
l P

SI
I (

Ka
ut

sk
y,

 1
93

1,
 F

ra
ch

eb
ou

d 
et

 a
l.,

 1
99

9;
 M

ax
w

el
l y

 J
oh

ns
on

, 2
00

0;
 R

iz
za

 

et
 a

l.,
 2

00
1)

.  
La

 e
m

is
ió

n 
de

 fl
uo

re
sc

en
ci

a 
pr

oc
ed

e 
de

 la
s 

m
ol

éc
ul

as
 d

e 
cl

or
of

ila
 a

 a
so

ci
ad

as
 

co
n 

el
 P

SI
I, 

és
te

 e
s 

el
 s

iti
o 

do
nd

e 
se

 p
ro

du
ce

 l
a 

fo
tó

lis
is

 d
el

 a
gu

a 
y 

la
 r

ed
uc

ci
ón

 d
e 

lo
s 

tra
ns

po
rta

do
re

s 
el

ec
tró

ni
co

s 
fo

to
si

nt
ét

ic
os

. G
ra

n 
pa

rte
 d

e 
lo

s 
es

tu
di

os
 s

ob
re

 e
m

is
ió

n 
de

 lu
z 

flu
or

es
ce

nt
e 

se
 h

a 
ce

nt
ra

do
 e

n 
la

 r
es

pu
es

ta
 d

e 
és

ta
 c

ua
nd

o 
la

 h
oj

a 
es

 r
áp

id
am

en
te

 

ilu
m

in
ad

a,
 tr

as
 u

n 
pe

río
do

 d
e 

ad
ap

ta
ci

ón
 a

 la
 o

sc
ur

id
ad

 (B
ak

er
 y

 H
or

to
n,

 1
98

7)
. 

 D
e 

ac
ue

rd
o 

a 
Ka

ut
sk

y,
 c

ua
nd

o 
un

a 
ho

ja
 e

s 
ilu

m
in

ad
a 

co
n 

un
a 

in
te

ns
id

ad
 d

e 
lu

z 

co
ns

ta
nt

e 
em

iti
rá

 fl
uo

re
sc

en
ci

a 
ta

m
bi

én
 c

on
st

an
te

. S
in

 e
m

ba
rg

o,
 s

i l
a 

ho
ja

 e
s 

m
an

te
ni

da
 e

n 

la
 o

sc
ur

id
ad

 d
on

de
 t

od
os

 lo
s 

co
m

po
ne

nt
es

 d
e 

la
 c

ad
en

a 
tra

ns
po

rta
do

ra
 d

e 
el

ec
tro

ne
s 

se
 

en
cu

en
tra

n 
ox

id
ad

os
 

y 
po

st
er

io
rm

en
te

 
es

 
irr

ad
ia

da
 

co
n 

lu
z 

co
nt

in
ua

, 
la

 f
lu

or
es

ce
nc

ia
 

au
m

en
ta

 r
áp

id
am

en
te

 a
l n

iv
el

 in
ic

ia
l o

 fl
uo

re
sc

en
ci

a 
ba

sa
l (

F o
), 

ca
ra

ct
er

ís
tic

o 
de

 la
 a

pe
rtu

ra
 

de
 lo

s 
ce

nt
ro

s 
de

l P
SI

I, 
se

 p
ro

du
ce

 c
ua

nd
o 

la
 m

ay
or

ía
 d

e 
lo

s 
ce

nt
ro

s 
de

 r
ea

cc
ió

n 
de

 P
SI

I 

es
tá

n 
ab

ie
rto

s,
 e

s 
de

ci
r 

cu
an

do
 e

l 
ac

ep
to

r 
pr

im
ar

io
 Q

A
 e

st
á 

ox
id

ad
o.

 C
on

 l
a 

ilu
m

in
ac

ió
n 

in
te

ns
a,

 la
 e

m
is

ió
n 

de
 fl

uo
re

sc
en

ci
a 

au
m

en
ta

 e
n 

un
 c

or
to

 ti
em

po
 (

t m
) 

ha
st

a 
un

 n
iv

el
 m

áx
im

o 

(F
m
) 

y 
re

fle
ja

 u
n 

pr
oc

es
o 

en
 q

ue
 l

os
 a

ce
pt

or
es

 e
le

ct
ró

ni
co

s 
pr

im
ar

io
s 

es
tá

n 
re

du
ci

do
s.

 A
 

pa
rti

r d
e 

es
e 

m
om

en
to

 lo
s 

el
ec

tro
ne

s 
co

m
ie

nz
an

 a
 fl

ui
r d

es
de

 e
l a

ce
pt

or
 p

rim
ar

io
 Q

A
 h

as
ta

 la
 

pl
as

to
qu

in
on

a.
 L

a 
em

is
ió

n 
de

 l
a 

flu
or

es
ce

nc
ia

 a
 p

ar
tir

 d
e 

F m
 e

st
a 

as
oc

ia
da

 a
 p

ro
ce

so
s 

fo
to

qu
ím

ic
os

, 
or

ig
in

ad
os

 p
or

 l
a 

tra
ns

fo
rm

ac
ió

n 
de

 e
ne

rg
ía

 e
n 

lo
s 

ce
nt

ro
s 

de
 r

ea
cc

ió
n 

de
l 

PS
II,

 y
 u

n 
pr

oc
es

o 
no

 f
ot

oq
uí

m
ic

o 
qu

e 
re

pr
es

en
ta

 l
a 

em
is

ió
n 

de
 c

al
or

 (
Zu

ñi
ga

, 
20

03
). 

A 

m
ed

id
a 

qu
e 

la
 lu

z 
es

 a
bs

or
bi

da
 y

 la
 s

ep
ar

ac
ió

n 
de

 c
ar

ga
s 

tie
ne

 lu
ga

r, 
se

 p
ro

du
ce

  
el

 c
ie

rre
 

de
 lo

s 
ce

nt
ro

s 
y 

la
 re

du
cc

ió
n 

de
 Q

A
, a

um
en

ta
 la

 fl
uo

re
sc

en
ci

a 
ha

st
a 

un
 n

iv
el

 m
áx

im
o 

(F
m
), 

lo
 

cu
al

 i
nd

ic
a 

qu
e 

Q
A
 s

e 
en

cu
en

tra
 t

ot
al

m
en

te
 r

ed
uc

id
a.

 L
a 

flu
or

es
ce

nc
ia

 v
ar

ia
bl

e 
(F

v) 
es

 l
a 

di
fe

re
nc

ia
 e

nt
re

 l
a 

flu
or

es
ce

nc
ia

 m
áx

im
a 

y 
la

 f
lu

or
es

ce
nc

ia
 b

as
al

 y
 s

e 
re

la
ci

on
a 

co
n 

la
 

ca
pa

ci
da

d 
de

l P
SI

I p
ar

a 
re

du
ci

r Q
A.
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Al
 m

an
te

ne
rs

e 
la

 lu
z,

 lo
s 

pr
oc

es
os

 fo
to

si
nt

ét
ic

os
 s

e 
ac

tiv
an

, l
a 

ca
de

na
 tr

an
sp

or
ta

do
ra

 

de
 e

le
ct

ro
ne

s 
fu

nc
io

na
 y

 la
 e

ne
rg

ía
 e

s 
us

ad
a 

en
 la

 r
ed

uc
ci

ón
 d

el
 C

O
2. 

 E
n 

es
ta

 c
on

di
ci

ón
 la

 

em
is

ió
n 

de
 f

lu
or

es
ce

nc
ia

 d
is

m
in

uy
e 

pa
ul

at
in

am
en

te
 y

 p
as

a 
po

r 
un

 s
eg

un
do

 m
áx

im
o 

(M
), 

as
oc

ia
do

 c
on

 e
l i

ni
ci

o 
de

 la
 r

ed
uc

ci
ón

 d
el

 C
O

2 
en

 e
l c

ic
lo

 d
e 

C
al

vi
n 

(Ir
el

an
d 

et
 a

l.,
 1

98
4)

, 

ha
st

a 
lle

ga
r 

a 
un

 n
iv

el
 (

T)
 c

er
ca

no
 a

 F
o. 

La
 d

is
m

in
uc

ió
n 

de
 la

 fl
uo

re
sc

en
ci

a 
m

ás
 a

llá
 d

e 
su

 

va
lo

r 
m

áx
im

o 
re

sp
on

de
 a

 la
 a

ct
iv

ac
ió

n 
de

 lo
s 

pr
oc

es
os

, r
el

ac
io

na
do

s 
co

n 
la

 tr
an

sf
or

m
ac

ió
n 

de
 la

 e
ne

rg
ía

 e
n 

el
 P

SI
I y

 la
 c

ad
en

a 
tra

ns
po

rta
do

ra
 d

e 
el

ec
tro

ne
s,

 c
oe

fic
ie

nt
e 

fo
to

qu
ím

ic
o 

de
 

am
or
tig
ua
m
ie
nt
o 
de
l i
ng
lé
s 
“q
ue
nc
hi
ng
” 
(q
P)
 y
 e
l c
oe
fic
ie
nt
e 
de
 “
qu
en
ch
in
g”
 n
o 
fo
to
qu
ím
ic
o 

(q
N

P)
. 

Es
te

 ú
lti

m
o 

re
pr

es
en

ta
 l

os
 p

ro
ce

so
s 

qu
e 

di
si

pa
n 

la
 e

ne
rg

ía
 c

om
o 

ca
lo

r 
o 

co
m

o 

en
er

gí
a 

de
 tr

an
sf

er
en

ci
a 

(K
au

ts
ky

 y
 H

irs
ch

, 1
93

1)
.  

A 
te

m
pe

ra
tu

ra
 a

m
bi

en
te

 (
F v

) 
se

 o
rig

in
a 

ca
si

 e
xc

lu
si

va
m

en
te

 d
el

 P
SI

I, 
po

r 
lo

 q
ue

 lo
s 

ca
m

bi
os

 e
n 

flu
or

es
ce

nc
ia

 r
ef

le
ja

n 
pr

im
ar

ia
m

en
te

 e
l e

st
ad

o 
de

l P
SI

I (
Kr

au
se

 y
  W

ei
se

 1
99

1)
. 

La
 fo

to
in

hi
bi

ci
ón

 e
st

á 
re

la
ci

on
ad

a 
co

n 
un

a 
di

sm
in

uc
ió

n 
de

l r
en

di
m

ie
nt

o 
de

 F
v d

e 
la

 c
lo

ro
fil

a 
a 

de
l P

SI
I, 

lo
 q

ue
 s

e 
m

an
ifi

es
ta

 e
n 

un
a 

di
sm

in
uc

ió
n 

de
 F

v/F
m
 (F

ra
ch

eb
ou

d 
et

 a
l.,

 1
99

9;
 M

ax
w

el
l 

y 
Jo

hn
so

n,
 2

00
0)

. S
e 

ha
 d

em
os

tra
do

 q
ue

 e
l í

nd
ic

e 
de

 F
v/F

m
 e

s 
pr

op
or

ci
on

al
 a

l r
en

di
m

ie
nt

o 

cu
án

tic
o 

de
 la

s 
re

ac
ci

on
es

 fo
to

qu
ím

ic
as

, e
n 

co
nd

ic
io

ne
s 

no
rm

al
es

, l
a 

m
ay

or
ía

 d
e 

la
s 

pl
an

ta
s 

sa
na

s 
po

se
en

 u
n 

F v
/F

m
 ó

pt
im

o,
 c

er
ca

no
 a

 0
.8

3,
 y

 p
ue

de
 o

sc
ila

r e
nt

re
 0

.7
  y

 0
.8

5 
(B

jö
rk

m
an

 y
 

D
em

m
in

g,
 1

98
7,

 M
ax

w
el

l y
 J

oh
ns

on
, 2

00
0;

 R
iz

za
 e

t a
l.,

 2
00

1)
. U

n 
de

sc
en

so
 d

e 
F v

/F
m
 h

a 
si

do
 

re
la

ci
on

ad
o 

co
n 

un
a 

ca
íd

a 
en

 e
l r

en
di

m
ie

nt
o 

fo
tó

ni
co

 ó
pt

im
o 

de
 la

 fo
to

sí
nt

es
is

, m
ie

nt
ra

s 
qu

e 

la
 r

ec
up

er
ac

ió
n 

se
 a

so
ci

a 
co

n 
un

 r
es

ta
bl

ec
im

ie
nt

o 
de

 F
v/F

m
 (

Ad
am

s 
et

 a
l.,

 1
99

0)
. C

ua
lq

ui
er

 

pr
oc

es
os

 d
e 

es
tré

s 
pu

ed
e 

re
fle

ja
r u

na
 d

is
m

in
uc

ió
n 

de
 F

v/F
m
 (Ö

qu
is

t, 
19

87
). 

 

2.
2.

5 
Ri

bu
lo

sa
 1

-5
 b

ifo
sf

at
o 

ca
rb

ox
ila

sa
/o

xi
ge

na
sa

 (R
ub

is
co

) 

La
 r

ib
ul

os
a 

1-
5 

bi
fo

sf
at

o 
ca

rb
ox

ila
sa

/o
xi

ge
na

sa
 (

R
ub

is
co

, 
EC

 4
.1

.1
.3

9)
 e

s 
la

 e
nz

im
a 

re
sp

on
sa

bl
e 

de
 la

 m
ay

or
 p

ar
te

 d
e 

la
 c

on
ve

rs
ió

n 
de

 C
O

2 
in

or
gá

ni
co

 e
n 

ca
rb

on
o 

or
gá

ni
co

. L
a 

en
zi

m
a 

ca
ta

liz
a 

la
 p

rim
er

a 
re

ac
ci

ón
 d

el
 c

ic
lo

 d
e 

C
al

vi
n,

 e
l 

pa
so

 i
ni

ci
al

 d
e 

la
 a

si
m

ila
ci

ón
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 fo
to

si
nt

ét
ic

a 
(E

llis
, 

19
79

; 
Fe

rre
ira

 e
t 

al
., 

20
00

). 
R

ub
is

co
 e

s 
un

 h
et

er
op

ol
ím

er
o 

co
n 

oc
ho

 

su
bu

ni
da

de
s 

gr
an

de
s 

e 
id

én
tic

as
, d

e 
un

os
 5

5 
kD

a,
 c

od
ifi

ca
da

s 
po

r 
un

 g
en

 d
el

 c
lo

ro
pl

as
to

 y
  

oc
ho

 s
ub

un
id

ad
es

 p
eq

ue
ña

s,
 id

én
tic

as
 d

e 
14

 k
D

a,
 c

od
ifi

ca
da

s 
po

r 
un

 g
en

 n
uc

le
ar

, 
lo

 q
ue

 

ha
ce

 u
n 

to
ta

l d
e 

un
os

 5
60

 k
D

a 
pa

ra
 la

 e
nz

im
a 

co
m

pl
et

a.
 E

n 
ca

da
 s

ub
un

id
ad

 e
xi

st
e 

un
 s

iti
o 

ac
tiv

o 
qu

e 
un

e 
lo

s 
su

st
ra

to
s 

 ri
bu

lo
sa

 c
in

co
 fo

sf
at

o 
y 

C
O

2 (
Pa

rr
y 

et
 a

l.,
 2

00
3)

.  

R
ub

is
co

 c
at

al
iz

a 
el

 p
rim

er
 p

as
o 

en
 la

 fi
ja

ci
ón

 d
el

 C
O

2, 
re

qu
ie

re
 p

H
 8

 p
ar

a 
el

 tr
an

sp
or

te
 d

e 
H

+  

de
l 

es
tro

m
a 

ha
ci

a 
lo

s 
ca

na
le

s 
til

ac
oi

da
le

s,
 A

TP
 y

 M
g2+

 (
Sp

re
itz

er
 y

 S
al

vu
cc

i, 
20

02
). 

La
 

R
ub

is
co

 p
ue

de
 r

ep
re

se
nt

ar
 5

0%
 d

el
 c

on
te

ni
do

 p
ro

te
ic

o 
to

ta
l 

de
l 

cl
or

op
la

st
o 

(E
va

ns
 y

 

Se
em

an
, 1

98
9)

. P
or

 ta
nt

o,
 la

 d
eg

ra
da

ci
ón

 d
e 

la
 R

ub
is

co
, l

a 
m

ov
iliz

ac
ió

n 
de

 s
us

 a
m

in
oá

ci
do

s 

y 
la

 r
eu

til
iz

ac
ió

n 
de

 s
us

 e
le

m
en

to
s 

du
ra

nt
e 

la
 s

en
es

ce
nc

ia
 n

at
ur

al
 o

 i
nd

uc
id

a 
po

r 
al

gu
na

 

co
nd

ic
ió

n 
de

 e
st

ré
s 

ju
eg

an
 u

n 
pa

pe
l f

un
da

m
en

ta
l e

n 
el

 b
al

an
ce

 n
ut

ric
io

na
l (

Fe
rr

ei
ra

 e
t a

l.,
 

20
00

; M
ur

ria
, 2

00
6)

. L
a 

bi
os

ín
te

si
s 

de
 la

s 
su

bu
ni

da
de

s 
gr

an
de

s 
y 

pe
qu

eñ
as

 s
e 

lle
va

 a
 c

ab
o 

en
 fo

rm
a 

re
gu

la
da

. E
n 

co
nd

ic
io

ne
s 

na
tu

ra
le

s,
 la

 b
io

sí
nt

es
is

 d
e 

la
 R

ub
is

co
 s

e 
lle

va
 a

 c
ab

o 
a 

ni
ve

l 
de

 l
a 

tra
ns

cr
ip

ci
ón

. 
Ta

m
bi

én
 e

xi
st

e 
un

 c
on

tro
l 

a 
ni

ve
l 

de
 e

st
ab

ilid
ad

 d
e 

lo
s 

m
R

N
As

 

cl
or

op
lá

st
ic

os
. L

os
 tr

an
sc

rit
os

  
de

l g
en

 r
bc

L 
su

fre
n 

un
a 

re
gu

la
ci

ón
 r

ed
ox

 d
ep

en
di

en
te

 d
e 

lo
s 

pe
rio

do
s 

de
 l

uz
 y

 o
sc

ur
id

ad
. 

As
í, 

en
 p

re
se

nc
ia

 d
e 

lu
z 

se
 p

ro
m

ue
ve

 l
a 

de
gr

ad
ac

ió
n 

de
l 

m
en

sa
je

ro
 d

e 
rb

cL
, y

 la
 in

hi
bi

ci
ón

 d
el

 fu
nc

io
na

m
ie

nt
o 

de
 la

 c
ad

en
a 

fo
to

si
nt

ét
ic

a 
au

m
en

ta
 la

 

es
ta

bi
lid

ad
 d

el
 m

en
sa

je
ro

 (S
al

va
do

r y
 K

le
in

, 1
99

9;
 S

al
va

do
r e

t a
l.,

 2
00

4;
 S

ua
y 

et
 a

l.,
 2

00
5)

.  

La
 tr

an
si

ci
ón

 d
e 

os
cu

rid
ad

 a
 lu

z 
pr

ov
oc

a 
la

 a
ct

iv
ac

ió
n 

de
 fa

ct
or

es
 d

e 
el

on
ga

ci
ón

 (
Ki

m
 y

 

M
ul

le
t, 

20
03

) 
y 

el
 g

ra
di

en
te

 d
e 

pr
ot

on
es

 a
ct

úa
 s

ob
re

 lo
s 

po
lis

om
as

 u
ni

do
s 

a 
la

 m
em

br
an

a 

til
ac

oi
da

l p
ro

du
ci

en
do

 a
um

en
to

 e
n 

la
 s

ín
te

si
s 

de
 la

 R
ub

is
co

 (M
uh

lb
au

er
 y

 E
ic

ha
ck

er
, 1

99
9)

.  

 

2.
3 

O
nt

og
en

ia
 y

 ti
po

s 
de

 p
la

st
id

io
s 

 

Lo
s 

pl
as

tid
io

s 
so

n 
or

ga
ne

lo
s 

su
bc

el
ul

ar
es

 c
ar

ac
te

rís
tic

os
 d

e 
cé

lu
la

s 
eu

ca
rió

tic
as

 d
e 

la
s 

pl
an

ta
s.

 T
ie

ne
n 

fo
rm

a 
y 

ta
m

añ
o 

va
ria

do
s,

 e
st

án
 e

nv
ue

lto
s 

po
r u

na
 d

ob
le

 m
em

br
an

a 
y 

se
 

fo
rm

an
 a

 p
ar

tir
 d

e 
pr

op
la

st
id

io
s,

 q
ue

 s
on

 lo
s 

pl
as

tid
io

s 
de

 c
él

ul
as

 jó
ve

ne
s.
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Lo
s 

pl
as

tid
io

s 
se

 c
la

si
fic

an
  e

n 
di

fe
re

nt
es

 m
an

er
as

. L
os

 p
ro

pl
as

to
s 

so
n 

he
re

da
do

s 
po

r 

la
s 

cé
lu

la
s 

m
er

is
te

m
át

ic
as

; l
ue

go
 lo

s 
pr

op
la

st
id

io
s 

se
 d

iv
id

en
 y

 d
ife

re
nc

ia
n 

en
 d

ife
re

nt
es

 ti
po

s 

(F
ig

. 
6)

. 
H

ay
 p

la
st

id
io

s 
co

n 
pi

gm
en

to
s 

(c
lo

ro
pl

as
to

s,
 g

er
on

to
pl

as
to

s 
y 

cr
om

op
la

st
os

) 
y 

si
n 

pi
gm

en
to

s 
(le

uc
op

la
st

os
, a

m
ilo

pl
as

to
s,

 e
tio

pl
as

to
s)

. L
os

 p
la

st
id

io
s 

so
n 

or
ga

ne
lo

s 
qu

e 
pu

ed
en

 

di
fe

re
nc

ia
rs

e 
en

 u
n 

tip
o 

u 
ot

ro
 d

ep
en

di
en

do
 d

e 
la

s 
co

nd
ic

io
ne

s 
de

 l
uz

, 
ho

rm
on

al
es

 y
 d

e 

de
sa

rr
ol

lo
 d

el
 t

ej
id

o 
o 

la
 p

la
nt

a 
(R

os
t 

et
 a

l.,
 1

99
7)

, 
co

n 
ex

ce
pc

ió
n 

de
 l

a 
co

nv
er

si
ón

 d
e 

ge
ro

nt
op

la
st

o 
a 

cl
or

op
la

st
os

 re
ve

rd
ec

id
os

 p
or

 e
fe

ct
o 

de
 B

AP
 (Z

av
al

et
a 

et
 a

l.,
 1

99
9)

.  

Lo
s 

cl
or

op
la

st
os

 s
e 

de
sa

rr
ol

la
n 

a 
pa

rti
r 

de
 p

la
st

id
io

s,
 e

n 
pr

es
en

ci
a 

de
 l

uz
. 

El
 

pr
ot

op
la

st
id

io
 s

in
te

tiz
a 

en
zi

m
as

 y
 p

ro
te

ín
as

 q
ue

 p
ro

m
ue

ve
n 

la
 b

io
sí

nt
es

is
 d

e 
lo

s 
pi

gm
en

to
s 

fo
to

si
nt

ét
ic

os
. 

La
s 

m
em

br
an

as
 s

e 
de

sa
rr

ol
la

n 
y 

en
sa

m
bl

an
 e

n 
gr

an
a 

til
ac

oi
de

s,
 m

ie
nt

ra
s 

ot
ra

s 
re

gi
on

es
 q

ue
da

n 
si

n 
ap

ila
m

ie
nt

os
 d

el
 g

ra
na

 (
Ta

iz
 y

 Z
ei

ge
r, 

20
02

). 
Lo

s 
cl

or
op

la
st

os
 

se
ne

sc
en

te
s 

so
n 

am
ar

illo
s 

po
r 

la
 d

is
m

in
uc

ió
n 

de
 c

lo
ro

fil
a 

y 
la

 p
re

se
nc

ia
 d

e 
ca

ro
te

no
id

es
, 

re
ci

be
n 

el
 n

om
br

e 
de

 g
er

on
to

pl
as

to
s 

(S
tra

sb
ur

ge
r, 

19
94

). 
Lo

s 
et

io
pl

as
to

s 
se

 fo
rm

an
 a

 p
ar

tir
 

de
 lo

s 
pr

op
la

st
os

 e
n 

pl
an

ta
s 

cu
lti

va
da

s 
en

 la
 o

sc
ur

id
ad

, l
os

 ti
la

co
id

es
 s

e 
di

sp
on

en
 fo

rm
an

do
 

un
 c

ue
rp

o 
pr

ol
am

el
ar

, 
se

m
ic

ris
ta

lin
o 

fo
rm

ad
o 

co
n 

un
 7

0%
 d

e 
pr

ot
eí

na
 p

ro
to

cl
or

of
ilid

e 

ox
id

or
ec

tu
ct

as
a 

PO
R

-A
, e

st
a 

en
zi

m
a 

ca
ta

liz
a 

el
 ú

ni
co

 p
as

o 
de

pe
nd

ie
nt

e 
de

 lu
z 

en
 la

 s
ín

te
si

s 

de
 c

lo
ro

fil
a 

en
 la

s 
pl

an
ta

s 
su

pe
rio

re
s 

(G
rif

fit
hs

 e
t a

l.,
 1

98
5;

 B
ar

th
él

em
y 

et
 a

l.,
 2

00
0)

.  

 

2.
3.

1 
Cr

om
op

la
st

os
 

En
 A

ng
io

sp
er

m
as

 s
ur

gi
ó 

un
 c

am
bi

o 
ev

ol
ut

iv
o,

 la
 a

pa
ric

ió
n 

de
 lo

s 
cr

om
op

la
st

os
, c

on
 la

 

pr
op

ie
da

d 
de

 a
lm

ac
en

ar
 p

ig
m

en
to

s,
 c

om
o 

ca
ro

te
no

id
es

: 
ca

ro
te

no
 (

am
ar

illo
 o

 a
na

ra
nj

ad
o)

, 

lic
op

in
a 

(r
oj

o)
, x

an
to

fil
a 

(a
m

ar
ille

nt
o)

, l
a 

tra
ns

fo
rm

ac
ió

n 
se

 p
ro

du
ce

 p
or

 s
ín

te
si

s 
y 

lo
ca

liz
ac

ió
n 

de
 p

ig
m

en
to

s 
no

 v
er

de
s 

en
 m

em
br

an
as

 o
 e

n 
ve

sí
cu

la
s.

 L
a 

co
nv

er
si

ón
 d

e 
cl

or
op

la
st

os
 a

 

cr
om

op
la

st
os

 o
cu

rre
 n

or
m

al
m

en
te

 c
on

 la
 m

ad
ur

ac
ió

n 
de

 fr
ut

os
, c

om
o 

el
 to

m
at

e 
y 

la
 n

ar
an

ja
.  

Se
 d

es
co

no
ce

 s
i l

a 
di

fe
re

nc
ia

ci
ón

 d
e 

un
 c

ro
m

op
la

st
o 

es
 u

n 
fe

nó
m

en
o 

irr
ev

er
si

bl
e;

 e
n 

la
 p

ar
te

 

su
pe

rio
r 

de
 r

aí
ce

s 
de

 z
an

ah
or

ia
 o

 tu
bé

rc
ul

os
 d

e 
pa

pa
s 

ex
pu

es
ta

s 
a 

la
 lu

z,
 lo

s 
cr

om
op

la
st

os
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 pu
ed

en
 d

ife
re

nc
ia

rs
e 

en
 c

lo
ro

pl
as

to
s 

co
n 

la
 p

ér
di

da
 d

e 
lo

s 
pi

gm
en

to
s 

y 
de

sa
rr

ol
lo

 d
e 

lo
s 

til
ac

oi
de

s 
(R

av
is

ha
nk

ar
 e

t 
al

., 
20

07
). 

H
ay

 c
ua

tro
 c

at
eg

or
ía

s 
de

 c
ro

m
op

la
st

os
 s

eg
ún

 s
u 

es
tru

ct
ur

a:
 1

) g
lo

bu
lo

so
s:

 lo
s 

pi
gm

en
to

s 
se

 a
cu

m
ul

an
 e

n 
go

ta
s 

ju
nt

o 
co

n 
líp

id
os

, 2
) f

ib
ril

ar
es

 

o 
tu

bu
lo

so
s:

 lo
s 

pi
gm

en
to

s 
se

 a
so

ci
an

 c
on

 fi
br

illa
s 

pr
ot

ei
ca

s,
 3

) c
ris

ta
lo

so
s:

 lo
s 

pi
gm

en
to

s 
se

 

de
po

si
ta

n 
co

m
o 

cr
is

ta
lo

id
es

 a
so

ci
ad

os
 c

on
 m

em
br

an
as

 t
ila

co
id

es
 y

 4
) 

m
em

br
an

os
os

: 
co

n 

m
em

br
an

as
 e

nr
ol

la
da

s 
he

lic
oi

da
lm

en
te

 (S
tra

sb
ur

ge
r, 

19
94

). 

 

2.
3.

2 
Cl

or
op

la
st

os
  

Lo
s 

cl
or

op
la

st
os

 s
e 

de
sa

rr
ol

la
n 

en
 p

re
se

nc
ia

 d
e 

lu
z,

 a
 p

ar
tir

 d
e 

pr
ot

op
la

st
id

io
s.

 T
ie

ne
n 

fo
rm

a 
de

 g
rá

nu
lo

s 
(e

nt
re

 3
 y

 6
 

m
), 

lim
ita

do
s 

ex
te

rio
rm

en
te

 p
or

 u
na

 d
ob

le
 m

em
br

an
a 

e 

in
te

rn
am

en
te

 s
e 

di
fe

re
nc

ia
n 

en
  

do
s 

co
m

po
ne

nt
es

: u
n 

si
st

em
a 

de
 m

em
br

an
as

 ti
la

co
id

al
es

 y
  

el
 e

st
ro

m
a.

  E
st

e 
úl

tim
o 

es
tá

 c
om

pu
es

to
 p

or
 p

ro
te

ín
as

, c
on

tie
ne

 A
R

N
 y

 A
D

N
 c

on
ce

nt
ra

do
 e

n 

nu
cl

eo
id

es
. 

C
ad

a 
cl

or
op

la
st

o 
pr

es
en

ta
 v

ar
io

s 
nu

cl
eo

id
es

 c
on

 2
 a

 5
 m

ol
éc

ul
as

 c
irc

ul
ar

es
 d

e 

AD
N

, 
fij

ad
as

 a
 l

a 
m

em
br

an
a.

 E
l 

si
st

em
a 

de
 m

em
br

an
as

 c
on

si
st

e 
de

 b
ol

sa
s 

ap
la

na
da

s 

lla
m

ad
as

 ti
la

co
id

es
, q

ue
 s

e 
or

ig
in

an
 d

e 
la

 m
em

br
an

a 
in

te
rn

a.
 S

u 
 n

iv
el

 d
e 

de
sa

rr
ol

lo
 v

ar
ía

, e
n 

pl
an

ta
s 

su
pe

rio
re

s 
es

tá
n 

di
fe

re
nc

ia
do

s 
en

 g
ra

na
-ti

la
co

id
es

.  

La
 c

lo
ro

fil
a,

 e
s 

el
 p

ig
m

en
to

 f
ot

os
in

té
tic

am
en

te
 a

ct
iv

o 
ge

ne
ra

lm
en

te
 a

so
ci

ad
o 

co
n 

pi
gm

en
to

s 
ca

ro
te

no
id

es
, e

st
á 

lo
ca

liz
ad

a 
en

 la
s 

m
em

br
an

as
 ti

la
co

id
es

; e
n 

lo
s 

gr
an

a 
en

 u
no

s 

gr
án

ul
os

 q
ue

 s
e 

de
no

m
in

an
 q

ua
nt

os
om

as
, c

on
si

de
ra

do
s 

co
m

o 
la

s 
un

id
ad

es
 m

or
fo

ló
gi

ca
s 

de
 

la
 fo

to
sí

nt
es

is
. E

n 
el

 e
st

ro
m

a 
se

 s
on

 s
in

te
tiz

ad
os

 lo
s 

ca
rb

oh
id

ra
to

s,
 a

sí
 c

om
o 

al
gu

no
s 

ác
id

os
 

gr
as

os
 y

 p
ro

te
ín

as
 (

St
ra

sb
ur

ge
r, 

19
94

). 
La

s 
m

ol
éc

ul
as

 d
e 

cl
or

of
ila

, 
qu

e 
ab

so
rb

en
 lu

z 
pa

ra
 

lle
va

r a
 c

ab
o 

la
 fo

to
sí

nt
es

is
, e

st
án

 u
ni

da
s 

a 
la

s 
pr

ot
eí

na
s 

de
 lo

s 
co

m
pl

ej
os

 c
ap

ta
do

re
s 

de
 lu

z,
 

PS
I 

y 
PS

II 
de

 lo
s 

til
ac

oi
de

s.
 L

a 
en

er
gí

a 
lu

m
in

os
a 

ca
pt

ur
ad

a 
es

  
tra

ns
fo

rm
ad

a 
en

 A
TP

 p
or

 

re
ac

ci
on

es
 q

uí
m

ic
as

 q
ue

 t
ie

ne
n 

lu
ga

r 
en

 l
os

 g
ra

na
. 

Lo
s 

cl
or

op
la

st
os

 t
am

bi
én

 c
on

tie
ne

n 

gr
án

ul
os

 p
eq

ue
ño

s 
de

 a
lm

id
ón

 d
on

de
 s

e 
al

m
ac

en
an

 p
ro

du
ct

os
 d

e 
la

 f
ot

os
ín

te
si

s 
de

 f
or

m
a 

te
m

po
ra

l (
Bu

ch
an

an
 e

t a
l.,

 2
00

0)
. 
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 2.
3.

3 
Pl

as
tid

io
s 

en
ve

je
ci

do
s 

(g
er

on
to

pl
as

to
s)

 

Lo
s 

cl
or

op
la

st
os

 s
on

 l
os

 p
rim

er
os

 o
rg

an
el

os
 e

n 
m

os
tra

r 
sí

nt
om

as
 d

e 
se

ne
sc

en
ci

a.
 

D
ur

an
te

 é
st

a 
et

ap
a 

em
pi

ez
an

 a
 e

nv
ej

ec
er

 y
 s

on
 ll

am
ad

os
 g

er
on

to
pl

as
to

s,
 ti

en
en

 p
ig

m
en

to
s 

ab
un

da
nt

es
, 

xa
nt

of
ila

s 
y 

ca
ro

te
no

id
es

, q
ue

 le
s 

co
nf

ie
re

n 
el

 c
ol

or
 a

m
ar

illo
, 

ca
ra

ct
er

ís
tic

o 
de

 

la
s 

ho
ja

s 
se

ne
sc

en
te

s.
 L

os
 c

lo
ro

pl
as

to
s 

se
ne

sc
en

te
s,

 s
eg

ún
 v

ar
io

s 
au

to
re

s,
  

ca
re

ce
n 

de
 

ca
pa

ci
da

d 
bi

os
in

té
tic

a 
y 

pi
er

de
n 

su
 A

D
N

 (
Bi

sw
al

 y
 B

is
w

al
, 1

99
9;

 B
uc

ha
na

n 
et

 a
l.,

 2
00

0)
. S

e 

ha
 

de
m

os
tra

do
 

qu
e 

el
 

cl
or

op
la

st
o 

tie
ne

 
to

da
 

la
 

m
aq

ui
na

ria
 

bi
oq

uí
m

ic
a 

pa
ra

 
su

 

au
to

de
st

ru
cc

ió
n.

 C
on

fo
rm

e 
tra

ns
cu

rr
e 

la
 s

en
es

ce
nc

ia
,  

di
sm

in
uy

en
 s

u 
ta

m
añ

o 
y 

ap
ar

ec
en

 lo
s 

gl
ób

ul
os

 o
sm

io
fíl

ic
os

, l
os

 q
ue

 a
um

en
ta

n 
en

 d
iá

m
et

ro
 y

 n
úm

er
o,

 lo
s 

gr
an

a 
til

ac
oi

de
s 

pi
er

de
n 

su
 o

rie
nt

ac
ió

n 
y 

lo
s 

til
ac

oi
de

s 
se

 d
ila

ta
n;

 h
ay

 p
ér

di
da

 d
e 

po
lis

om
as

, r
ib

os
om

as
 y

 g
ra

no
s 

de
 

al
m

id
ón

. E
st

os
 c

am
bi

os
 e

st
ru

ct
ur

al
es

 e
st

án
 a

so
ci

ad
os

 c
on

 la
 c

aí
da

 d
e 

la
 ta

sa
 fo

to
si

nt
ét

ic
a;

 

ad
em

ás
, 

ce
sa

 l
a 

sí
nt

es
is

 d
e 

pr
ot

eí
na

s 
y 

ác
id

os
 n

uc
le

ic
os

, 
y 

di
sm

in
uy

e 
el

 t
ra

ns
po

rte
 d

e 

el
ec

tro
ne

s 
(W

az
 e

t a
l.,

 2
00

1;
 B

is
w

al
 e

t a
l.,

 2
00

3;
 M

ar
tín

ez
, 2

00
8)

 

 

2.
4 

Pi
gm

en
to

s 
fo

to
si

nt
ét

ic
os

 

 
Lo

s 
pi

gm
en

to
s 

fo
to

si
nt

ét
ic

os
 m

ás
 a

bu
nd

an
te

s 
so

n 
la

 c
lo

ro
fil

a 
a 

(C
hl

 a
) 

y 
cl

or
of

ila
 b

 

(C
hl

 b
). 

Ta
m

bi
én

 s
e 

pr
es

en
ta

n 
pi

gm
en

to
s 

am
ar

illo
s 

y 
 a

na
ra

nj
ad

os
 q

ue
 s

e 
cl

as
ifi

ca
n 

co
m

o 

ca
ro

te
no

id
es

. H
ay

 d
os

 ti
po

s 
de

 c
ar

ot
en

oi
de

s:
 lo

s 
ca

ro
te

no
s 

qu
e 

so
n 

hi
dr

oc
ar

bu
ro

s 
pu

ro
s,

 y
 

la
s 

xa
nt

of
ila

s 
qu

e 
co

nt
ie

ne
n 

ox
íg

en
o.

 L
os

 p
ig

m
en

to
s 

in
vo

lu
cr

ad
os

 e
n 

la
 f

ot
os

ín
te

si
s 

so
n 

ca
pa

ce
s 

de
 e

fe
ct

ua
r 

ci
er

ta
s 

re
ac

ci
on

es
 a

un
qu

e 
se

 h
ay

an
 e

xt
ra

íd
o 

de
l c

lo
ro

pl
as

to
. 

Pu
ed

en
 

ab
so

rb
er

 lu
z 

y 
flu

or
es

ce
r, 

es
 d

ec
ir,

 e
m

ite
n 

la
 e

ne
rg

ía
 lu

m
ín

ic
a 

ab
so

rb
id

a 
co

m
o 

lu
z 

pe
ro

 d
e 

lo
ng

itu
d 

de
 o

nd
a 

m
ás

 l
ar

ga
 (

de
 m

en
or

 e
ne

rg
ía

). 
La

s 
so

lu
ci

on
es

 d
e 

cl
or

of
ila

 f
lu

or
es

ce
n 

y 

em
ite

 u
n 

co
lo

r r
oj

o 
ob

sc
ur

o 
(B

id
w

el
l, 

20
02

). 

 L
as

 c
lo

ro
fil

as
 a

 y
 b

 (F
ig

. 8
) s

e 
di

st
in

gu
en

 s
ól

o 
en

 u
n 

gr
up

o 
fu

nc
io

na
l (

-C
H

3 e
n 

C
hl

  a
, 

y 
–C

O
O

-  e
n 

C
hl

 b
). 

La
 z

on
a 

qu
e 

ca
pt

a 
la

 l
uz

 e
s 

la
 e

st
ru

ct
ur

a 
an

ul
ar

 a
pl

an
ad

a,
 q

ue
 s

e 

as
em

ej
a 

a 
un

 h
em

o,
 c

on
tie

ne
 u

n 
át

om
o 

de
 m

ag
ne

si
o 

en
 v

ez
 d

e 
hi

er
ro

 (
St

ar
r, 

20
08

). 
La

s 
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 cl
or

of
ila

s 
tie

ne
n 

do
s 

pi
co

s 
de

 a
bs

or
ci

ón
 e

n 
el

 e
sp

ec
tro

 d
e 

lu
z 

vi
si

bl
e,

 u
no

 e
n 

el
 a

zu
l (

40
0 

a 

50
0 

nm
), 

y 
ot

ro
 e

n 
la

 z
on

a 
ro

ja
 (

60
0 

a 
70

0 
nm

); 
po

r 
lo

 q
ue

, 
re

fle
ja

n 
la

 p
ar

te
 m

ed
ia

 d
el

 

es
pe

ct
ro

, c
or

re
sp

on
di

en
te

 a
l c

ol
or

 v
er

de
 (5

00
 a

 6
00

 n
m

). 
La

 C
hl

 a
 s

e 
en

cu
en

tra
 v

in
cu

la
da

 a
l 

ce
nt

ro
 a

ct
iv

o 
de

 l
os

 c
om

pl
ej

os
 m

ol
ec

ul
ar

es
, 

lla
m

ad
os

 f
ot

os
is

te
m

as
, 

qu
e 

ab
so

rb
en

 l
a 

lu
z 

du
ra

nt
e 

la
 f

ot
os

ín
te

si
s 

(S
al

is
bu

ry
, 

19
94

). 
La

 c
lo

ro
fil

a 
pu

ed
e 

ex
is

tir
 e

n 
di

fe
re

nt
es

 e
st

ad
os

 

(d
ím

er
o,

 o
lig

óm
er

o 
o 

m
ic

el
a)

 d
ep

en
di

en
do

 d
el

 e
nt

or
no

 (E
i-I

ch
iro

 e
t a

l.,
 1

98
5)

.  

 

2.
4.

1 
En

ve
rd

ec
im

ie
nt

o 

En
 p

la
nt

as
, l

a 
lu

z 
co

ns
tit

uy
e 

un
a 

se
ña

l y
 u

n 
di

sp
ar

ad
or

 a
m

bi
en

ta
l i

m
po

rta
nt

e 
pa

ra
 la

 

pr
od

uc
ci

ón
 d

e 
cl

or
op

la
st

os
 fo

to
si

nt
ét

ic
os

 a
ct

iv
os

. S
e 

re
qu

ie
re

 lu
z 

pa
ra

 la
 s

ín
te

si
s 

de
 c

lo
ro

fil
a 

a 
tra

vé
s 

de
 la

 re
du

cc
ió

n 
de

 p
ro

to
cl

or
of

ilid
e 

a 
cl

or
of

ilid
e.

 A
 tr

av
és

 d
e 

la
 s

ín
te

si
s 

de
 c

lo
ro

fil
a 

en
 

lo
s 

cl
or

op
la

st
os

 
la

s 
pl

an
ta

s 
se

 
to

rn
an

 
ve

rd
es

. 
D

iv
er

so
s 

es
tu

di
os

 
de

 
en

ve
rd

ec
im

ie
nt

o 

es
ta

bl
ec

en
 m

ar
ca

do
re

s 
va

ria
do

s 
pa

ra
 e

l 
de

sa
rr

ol
lo

 f
un

ci
on

al
 d

el
 c

om
pl

ej
o 

fo
to

si
nt

ét
ic

o 

(M
ar

de
r 

et
 a

l.,
 1

99
8)

. 
Lo

s 
pr

ec
ur

so
re

s 
de

 l
a 

cl
or

of
ila

 y
 p

ro
du

ct
os

 d
e 

de
gr

ad
ac

ió
n 

so
n 

se
ns

ib
le

s 
a 

la
 l

uz
. 

Es
to

 i
nt

er
vi

en
e 

en
 e

l 
m

et
ab

ol
is

m
o 

de
l 

pi
gm

en
to

 d
ur

an
te

 l
a 

sí
nt

es
is

 y
 

de
sm

an
te

la
m

ie
nt

o 
de

l 
ap

ar
at

o 
fo

to
si

nt
ét

ic
o.

 E
n 

la
 c

él
ul

a 
ve

rd
e,

 e
l 

pa
pe

l 
es

tru
ct

ur
al

 d
e 

la
 

cl
or

of
ila

 y
 la

 n
ec

es
id

ad
 d

e 
lle

va
r 

a 
ca

bo
 s

us
 te

nd
en

ci
as

 fo
to

di
ná

m
ic

as
 s

on
 in

se
pa

ra
bl

es
. L

a 

bi
os

ín
te

si
s 

de
 c

lo
ro

fil
a 

se
 re

la
ci

on
a 

di
re

ct
am

en
te

  c
on

 la
 e

xp
re

si
ón

 d
e 

ge
ne

s 
de

 la
s 

pr
ot

eí
na

s 

de
 lo

s 
pl

as
tid

io
s,

 p
ar

tic
ul

ar
m

en
te

  e
n 

el
 n

iv
el

 p
os

t-t
ra

ns
cr

ip
ci

on
al

 (H
ow

ar
d,

 1
99

6)
. E

l p
ro

ce
so

 

de
 f

or
m

ac
ió

n 
de

 m
em

br
an

as
 d

el
 t

ila
co

id
e 

du
ra

nt
e 

el
 e

nv
er

de
ci

m
ie

nt
o 

oc
ur

re
 d

e 
m

an
er

a 

se
cu

en
ci

al
 c

on
 l

a 
ap

ar
ic

ió
n 

de
l 

PS
I, 

se
gu

id
a 

de
l 

PS
II,

 l
os

 t
ra

ns
po

rta
do

re
s 

de
 e

le
ct

ro
ne

s 

in
te

rm
em

br
an

al
es

 y
 fi

na
lm

en
te

 e
l e

ns
am

bl
aj

e 
de

l L
H

C
II 

y 
LH

C
I (

G
us

ei
no

va
 e

t a
l.,

 2
00

0)
.  

 

2.
4.

1 
Bi

os
ín

te
si

s 
de

 c
lo

ro
fil

a 

La
 c

lo
ro

fil
a 

es
 s

in
te

tiz
ad

a 
en

 e
l c

lo
ro

pl
as

to
. 

La
 b

io
sí

nt
es

is
 d

e 
cl

or
of

ila
 (

Fi
g.

 9
) 

es
tá

 

di
re

ct
am

en
te

 i
nf

lu
en

ci
ad

a 
po

r 
la

 e
xp

re
si

ón
 d

e 
ge

ne
s 

pa
ra

 l
as

 p
ro

te
ín

as
 d

e 
lo

s 
pl

as
tid

io
s,
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 pa
rti

cu
la

rm
en

te
 e

n 
el

 n
iv

el
 p

os
t-t

ra
ns

cr
ip

ci
on

al
 (H

ow
ar

d,
 1

99
6)

. L
a 

es
tru

ct
ur

a 
de

 la
 m

ol
éc

ul
a 

de
 c

lo
ro

fil
a 

tie
ne

 d
os

 p
ar

te
s:

 u
n 

an
illo

 d
e 

po
rfi

rin
a 

su
st

itu
id

a 
co

n 
pe

qu
eñ

os
 g

ru
po

s 
en

la
za

do
s,

 

su
st

itu
ye

nt
es

 y
 u

na
 c

ad
en

a 
la

rg
a 

lla
m

ad
a 

fit
ol

. E
l a

ni
llo

 d
e 

po
fir

in
a 

es
 u

n 
te

tra
pi

rro
l c

on
 c

ua
tro

 

an
illo

s 
pe

nt
ag

on
al

es
 d

e 
pi

rr
ol

 e
nl

az
ad

os
 p

ar
a 

fo
rm

ar
 u

n 
an

illo
 c

on
ju

ga
do

 d
e 

do
bl

es
 e

nl
ac

es
, 

qu
e 

in
te

rv
ie

ne
 e

n 
la

 a
bs

or
ci

ón
 d

e 
la

 lu
z,

 fu
nc

ió
n 

pr
im

or
di

al
 e

n 
la

 fo
to

sí
nt

es
is

 (
Ta

iz
 y

 Z
ei

ge
r, 

20
02

). 
La

 c
lo

ro
fil

a 
tie

ne
 e

l p
ot

en
ci

al
 p

ar
a 

di
ve

rs
os

 m
ec

an
is

m
os

 d
e 

re
ac

ci
ón

 e
n 

la
 a

bs
or

ci
ón

 

lu
m

ín
ic

a.
 L

os
 p

ig
m

en
to

s 
po

rfi
rin

ic
os

 r
eq

ui
er

en
 l

uz
 p

ar
a 

su
 s

ín
te

si
s.

 E
l 

úl
tim

o 
pa

so
 e

n 
la

 

sí
nt

es
is

 d
e 

cl
or

of
ila

, l
a 

re
du

cc
ió

n 
de

 la
 p

ro
to

cl
or

of
ila

 a
 c

lo
ro

fil
a,

 s
e 

lle
va

 a
 c

ab
o 

a 
ex

pe
ns

as
 

de
 e

ne
rg

ía
 lu

m
ín

ic
a 

ab
so

rb
id

a 
po

r l
a 

pr
op

ia
 m

ol
éc

ul
a 

de
 p

ro
to

cl
or

of
ila

 (B
id

w
el

l, 
20

02
). 

 
La

 
bi

os
ín

te
si

s 
de

 
la

s 
cl

or
of

ila
s 

es
 

un
 

pr
oc

es
o 

co
m

pl
ej

o,
 

de
sc

on
oc

id
o 

to
da

ví
a 

pa
rc

ia
lm

en
te

. S
in

 e
m

ba
rg

o,
 d

iv
er

so
s 

es
tu

di
os

 s
ob

re
 e

l m
et

ab
ol

is
m

o 
de

l g
ru

po
 h

em
o 

de
 la

s 

cl
or

of
ila

s 
y 

la
 b

io
sí

nt
es

is
 d

e 
po

rfi
rin

as
 h

an
 a

po
rta

do
 in

fo
rm

ac
ió

n 
im

po
rta

nt
e.

 E
n 

la
 p

rim
er

a 

fa
se

, 
el

 a
m

in
oá

ci
do

 á
ci

do
 g

lu
tá

m
ic

o,
 s

in
te

tiz
ad

o 
a 

pa
rti

r 
de

l 
es

qu
el

et
o 

de
l 

2-
ox

og
lu

ta
ra

to
   

  

(2
-O

G
A)

, 
es

 c
on

ve
rti

do
 e

n 
ác

id
o 
-

am
in

ol
ev

ul
ín

ic
o 

(5
-A

LA
) 

pa
ra

 la
 s

ín
te

si
s 

de
 c

lo
ro

fil
a.

 A
 

pa
rti

r d
e 

ah
í, 

va
ria

s 
fa

se
s 

m
et

ab
ól

ic
as

 s
on

 re
qu

er
id

as
 p

ar
a 

la
 fo

rm
ac

ió
n 

de
 lo

s 
cu

at
ro

 a
ni

llo
s 

qu
e 

fo
rm

an
 lo

s 
te

tra
pi

rro
le

s.
 L

a 
pr

es
en

ci
a 

de
 lu

z 
es

 n
ec

es
ar

ia
 d

ur
an

te
 la

 p
ro

du
cc

ió
n 

de
 la

 

pr
ot

op
or

fir
in

a 
IX

 y
 lo

s 
te

tra
pi

rro
le

s.
 O

tra
s 

en
zi

m
as

 d
e 

lo
s 

cl
or

op
la

st
os

 p
ue

de
n 

in
se

rta
r 

en
 e

l 

ce
nt

ro
 d

el
 t

et
ra

pi
rro

l 
ya

 s
ea

 M
g2+

 p
ar

a 
in

ic
ia

r 
la

 s
ín

te
si

s 
de

 c
lo

ro
fil

a,
 o

 b
ie

n 
Fe

2+
 p

ar
a 

la
 

sí
nt

es
is

 d
e 

gr
up

os
 h

em
o.

 L
a 

pr
ot

op
or

fir
in

a 
IX

 p
ue

de
 s

er
 e

xp
or

ta
da

 d
el

 c
lo

ro
pl

as
to

 h
ac

ia
 la

 

m
ito

co
nd
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Cuadro 1. Concentración de pigmentos fotosintéticos en las diferentes etapas de enverdecimiento (Blanca, E1, 

E2 y E3, con cero, 5 a 10, 15 a 20 y 25 a 30 unidades SPAD, respectivamente) de la espata y hoja verde del 

follaje (V) de Spathiphyllum wallisii R.  

 
 

Etapa 
 

Chl a 
gmg-1PF 

Chl b 
gmg-1PF 

Chl total 
gmg-1PF 

Carotenoides 
gmg-1PF 

Chl/carotenoides Chl a/b 

V 2.20+0.077 a 0.79+0.053 a 2.99+0.111 a 0.44+0.020 a 6.79 a  2.80 a  

B 0.02+0.002 b 0.01+0.001 b 0.02+0.003 b 0.02+0.002 b 1.25 b  2.19 a 

E1 0.25+0.025 bc 0.08+0.008 bc 0.33+0.033 bc 0.06+0.007 b 5.14 a 3.06 a 

E2 0.50+0.031 cd 0.14+0.007 bc 0.64+0.038 cd 0.12+0.006 bc 5.37 a 3.66 a 

E3 0.82+0.058 d 0.24+0.018 c 1.07+0.076 d 0.19+0.011 c 5.72 a 3.36 a 

   

Los valores son promedios +ES (n=5). Letras diferentes en la misma columna muestran diferencias estadisticas de 

acuerdo con la comparación múltiple de medias de Tukey (p<0.05)  
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