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La enzima fosfoenolpiruvato carboxilasa

en el metabolismo central de los vegetales

Resumen

Para entender la fisiologia de las plantas
en la respuesta a factores estresantes y en
su desarrollo, es necesario conocer el fun-
cionamiento de la enzima fosfoenolpiruvato
carboxilasa (PEPC), porque esta presente
en fodo su desarrollo. En plantas superiores
existen tres isoenzimas asociadas a diferentes
funciones fisiolégicas, en plantas C,, C, y
CAM. PEPC se localiza en células de tejidos
fotosintéticos y no fotosintéticos de las plantas
C,, en tejidos no fotosintéticos de plantas C,,
en frutos y semillas. Se ha reportado activi-
dad de la PEPC en el desarrollo, maduracién
y germinacién de semillas, en maduracién de
frutos, en estabilizacién y regulacién del pH
en las células guarda de los estomas y en la
regulacién del pH celular. Las actividad de
PEPC ayuda a dimensionar su importancia
en el metabolismo de los vegetales, con
énfasis en las especies que tienen inferés
econémico, por las ventajas que tiene: a)
Incide directamente en el incremento de la
productividad por medio de la fotosintesis en
algunas especies vegetales como las plantas
C,, b) Adaptacién a condiciones adversas
de estrés hidrico, como lo puede producir
la sequia o las altas concentraciones de
salinidad y c) en la estimulacién y desarrollo
de semillas y frutos.

Abstract

To understand the physiology of plants in
responses fo stress and its development one
has to know how the phosphoenolpyruvate
carboxylase enzyme (PEPC) functions since
it is present throughout its development. In
higher plants, there are three isoenzymes as-
sociated with different physiological functions
in C,, C, and CAM plants. PEPC is present
in photosynthetic and non-photosynthetic
C, cell plants, in non-photosynthetic tissues
of C, plants, and in fruits and seeds. PEPC
activity has been reported in the develop-
ment, ripening and germination of seeds,
in the ripening of fruits, in stabilizing and
regulating pH in the guard cells of stomatal
pores, and in regulating cellular pH. The
functions of the PEPC help us to determine
its importance in plant metabolism, with
emphasis on species that are of economic
interest. PEPC has several advantages: a) It
induces an increase in production through
photosynthesis in some vegetable species
such as C, plants, b) it adapts to adverse
conditions of osmotic stress produced by
drought or high concentrations of salinity
and ¢) it stimulates the development of seeds
and fruits.

Resumé

Pour comprendre la physiologie des
plantes en réponse aux facteurs de stress et
au sein de leur croissance, il est nécessaire
de connaitre le fonctionnement de |’'enzyme
phosphoénolpyruvate carboxylase (PEPC),
car celle-ci est présente durant tout leur
développement.

Chez les plantes supérieures, il existe 3
iso-enzymes associées & différentes fonctions
physiologiques, aussi bien pour les plantes
C,, C, que pour les plantes CAM. La PEPC
se trouve dans les cellules des tissus photo-
synthétiques et non photosynthétiques des
plantes C,, dans les tissus photosynthétiques
des plantes C,, dans les fruits et les graines.
On a reporté I'activité de PEPC dans la
formation, la maturation et la germination
des graines, la maturation des fruits, la
stabilisation et régulation du pH dans les
cellules de garde des stomates ainsi que
dans la régulation du pH cellulaire.

Les activités de PEPC aident & mesurer
son importance dans le métabolisme des
végétaux, surtout pour les espéces qui
ont un intérét économique, et ce du fait
que I'enzyme a divers avantages, elle agit
directement sur : a) I"‘augmentation de la
productivité par le biais de la photosynthése
chez quelques espéces végétales comme
les plantes C,. b) I'adaptation & des condi-
tions difficiles de stress hydrique, comme la
sécheresse ou les hautes concentrations de
salinité. ¢) la stimulation et le développement
des graines et des fruits.
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Introducciéon
La enzima fosfoenolpiruvato carboxilasa (PEPC) esta ampliamente distri-

Herndndez

buida en células vegetales, bacterias fotosintéticas y no fotosintéticas (Matsu-
mura et al. 1999), cianobacterias y en algas verdes (Chollet et al. 1996, O’leary
1982) Participa en procesos de la ruta fotosintética en la fijaciéon del CO, at-
mosférico en plantas C, (Hatch, 1978) y en las plantas con metabolismo acido
crasulaceo (CAM) (Ting 1985); también es la enzima anapleré6tica més impor-
Universidad del Mar, Campus Puerto Es- tante de todos los tejidos vegetales (Latzko 1983; O’leary 1982), que suminis-
condido, Ciudad Universitaria. Puerto tra acidos dicarboxilicos al ciclo de los acidos tricarboxilicos (Matsumura et

Escondido Mixtepec, Juquila, Oaxaca. al. 1999) cuando son utilizados intermediarios para biosintesis.
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La enzima PEPC cataliza la B-carboxilacion del fos-
foenolpiruvato (PEP), reacciéon altamente exergdnica
con un cambio de energia muy negativo (AG® = -6 a -8
Kcal/mol) que es practicamente irreversible bajo con-
diciones celulares, utiliza bicarbonato como sustrato y
Mg?*, produce oxaloacetato (OAA) y fosfato inorganico
(Pi) (O’leary 1982), de acuerdo a la siguiente reaccion:

PEP + HCO- 6 » OAA+ Pi

Se han descrito tres isoenzimas de PEPC en plantas
superiores asociadas a diferentes funciones fisiologicas:
1) la isoenzima fotosintética de la hoja de plantas C, que
catalizalafijacion de CO, en la primera reaccion delaruta
C, (O’leary 1982), 2) la isoenzima de las plantas CAM,
con funcion fotosintética presente en plantas de clima
desértico, en donde la fijacién de CO, ocurre durante la
noche (Hatch 1978; Hatch 1987; Hatch y Osmond 1976)
y 3) la isoenzima anapleroética, que desempena un pa-
pel importante en el abastecimiento de compuestos de
cuatro carbonos al Ciclo de Krebs, cuando los interme-
diarios de este ciclo estin siendo usados para biosintesis
(Andreo et al. 1987; O’leary 1982). Estas isoformas estan
codificadas por genes diferentes y pueden distinguirse
por sus propiedades cinéticas y por su comportamiento
cromatografico (Westhoff y Gowick 2004).

Las plantas C, tienen la isoforma de PEPC con fun-
cion fotosintética. Estas plantas se caracterizan por pre-
sentar dos tipos de células diferenciadas que participan

Célula del mesofilo

en el metabolismo fotosintético de la hoja (Hatch y Os-
mond 1976; Welkie y Coldwell 1970).

En la Figura 1 se muestra un esquema simplificado de
metabolismo C " dondelas células del mesofilo se encuen-
tran cerca de la superficie externa de la hoja y toman CO,
directamente de la atmosfera, se hidrata a bicarbonato
en el citosol por la enzima anhidrasa carb6nica (CA) y,
subsecuentemente lo asimila en forma de OAA, un acido
de cuatro carbonos, mediante PEPC (Hatch 1978). Este
metabolito se transporta al interior del cloroplasto en
donde se convierte en malato mediante la enzima mélico
deshidrogenasa (MDH) dependiente de NADP* (NADP-
MDH). El malato, en intercambio con el OAA que se esta
produciendo, es transportado al citoplasma, para poste-
riormente, ser llevado a las células de la vaina vascular,
las cuales se localizan en la periferia de las haces vascu-
lares en donde estan aisladas del intercambio directo de
CO, con la atmdsfera. En las células de la vaina vascular,
el malato es descarboxilado mediante la enzima maélico
deshidrogenasa descarboxilante dependiente de NADP+
(enzima méalica-NADP) y el CO, producido se utiliza para
la sintesis de carbohidratos mediante el Ciclo de Calvin
que tiene lugar en estas células. El piruvato, producto de
la descarboxilacion regresa a las células del mesoéfilo y es
transportado al interior del cloroplasto en donde produ-
ce PEP en una reaccion catalizada por la enzima piruvato
ortofosfato dicinasa (PPDK). La funcién principal de la
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FIGURA 1. CICLO DE LA RUTA C, DE LA FOTOSINTESIS EN MAIZ. AC, ANHIDRASA CARBONICA; NADPH-MDH, NADP-MALATO DESHIDROGE-

NASA; NADP-ME, ENZIMA MALICA; RUBISCO, RIBULOSA DIFOSFATO CARBOXILASA/OXIGENASA; PPDK, PIRUVATO ORTOFOSFATO DICINASA
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ruta C, es concentrar CO, en las células internas de la
vaina vascular por medio de la PEPC que funciona como
una bomba, enviandolo a donde se encuentra la enzima
Ribulosa-1,5-bifosfato carboxilasa/oxigenasa (Rubisco),
para asi suprimir su actividad de oxigenasa y la fotorres-
piracion asociada (Edwards y Huber 1981).

El sistema fotosintético C, opera con pérdidas de
agua menores que la fotosintesis C,, por que la afinidad
por CO, es superior en las C, y pueden mantener alta
velocidad de fijacién con apertura estomatal limitada,
que permite fotosintesis activa en condiciones de rela-
tiva aridez y con baja concentracién de CO,; intercam-
bian CO, por agua mas eficientemente que las plantas C,,
porque la concentracion interna de CO, es mucho mas
baja que en estas ultimas. Por otra parte, la asimilacion
de CO, es mas eficiente en las plantas C,, porque poseen
la capacidad de aprovechar mayor cantidad de energia
luminosa y crecen mejor en condiciones de alta intensi-
dad luminica (Edwards y Huber 1981), por esa razon las
plantas C, dominan la flora de los pastizales y la produc-
cion de biomasa en regiones de clima tropical y subtro-
pical (Westhoff y Gowick 2004).

En las plantas CAM, la fijacion del CO, ocurre en for-
ma similar a las C; sin embargo, la actividad de las en-
zimas carboxilantes, Rubisco y PEPC estan separadas en
el tiempo y no en el espacio como acontece en las plantas
C,. Las enzimas involucradas en la fotosintesis se encuen-
tran en una misma célula y su actividad se expresa de for-
ma diferente a lo largo del dia. En estas plantas durante
la noche cuando la enzima PEPC esta activa, los estomas
se encuentran abiertos, el CO, es fijado produciendo OAA
a partir de PEP. El OAA se transforma en malato que se
almacena en vacuolas hasta el dia siguiente (Ting 1985).
En las primeras horas de la mafiana, la fijacién del CO, la
llevan a cabo conjuntamente la PEPC y Rubisco, pero al
aumentar la temperatura e intensidad de luz, los estomas
se cierran para evitar la pérdida excesiva de agua, es en-
tonces cuando el malato es movilizado desde las vacuo-
las y la actividad de PEPC disminuye y esta en presencia
de su inhibidor. La descarboxilaciéon del malato crea una
concentracion elevada de CO,, el cual es utilizado por la
Rubisco en la misma forma que lo hacen los cloroplastos
de las hojas de plantas C, (Ting 1985).

Las isoformas de PEPC con funciones no fotosinté-
ticas, se encuentran en células de los tejidos no fotosin-
téticos de las plantas C A (O’learly 1982), en los tejidos
fotosintéticos y no fotosintéticos de plantas C, (Vance et
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al. 1994), en semillas (Leblona et al. 1991) y en frutos
(Law 1995), donde funciona como enzima anaplerdti-
ca, que reabastece al ciclo de los 4cidos tricarboxilicos
de OAA, cuando sus intermediarios son empleados para
sintesis de aminoacidos o porfirinas. Estas isoformas tie-
nen mayor afinidad para el sustrato PEP, la Km es hasta
10 veces menor que la isoforma fotosintética (Holaday y
Black 1981; Ting y Osmond 1973), mientras que para bi-
carbonato, el segundo sustrato de la enzima tiene menor
afinidad en plantas C, que en plantas C, (Bauwe 1986).

Algunas de las funciones de PEPC como enzima ana-
plerética son las siguientes: la asimilacion de nitrégeno
en n6édulos aumenta por actividad de PEPC, cuando se
requiere de esqueletos carbonados para la asimilacion
inicial de N, estos esqueletos se derivan del ciclo de los
acidos tricarboxilicos como a-cetoglutarato y oxaloace-
tato (Shubert 1986). En los nddulos de raiz de las legu-
minosas, la PEPC proporciona una cantidad sustancial
de carbono para rellenar la poza de acidos organicos para
la sintesis de malato (Shubert 1986). Se ha determinado
que hasta el 25% del carbono requerido para la actividad
de nitrogenasa y la asimilacién de nitrégeno podria ser
aportado por PEPC (King et al. 1986). La PEPC puede
comprender hasta el 2% del total de la proteina soluble
del nédulo en especies que transportan amidas (Miller
et al. 1989).

La PEPC participa en tejidos con alta actividad
metabodlica como el tejido vascular de las semillas en
formacién, en la maduracién y su germinacion, se ha
observado gran cantidad de PEPC durante la diferencia-
cioén, también se ha observado alto contenido de PEPC
en la aleurona cuando la actividad mitdtica en esas célu-
las es alta y puede estar relacionada con la acumulaciéon
de malato en el endospermo almidonoso, en los dltimos
estados de desarrollo del grano (Gonzales et al. 1998).
Durante la maduracion de las semillas de ricino también
se ha observado que hay gran incremento de la actividad
de PEPC y probablemente esté involucrado en la gene-
racion de malato para la sintesis de lipidos de reserva
(Sangwuan et al. 1992).

Durante la fase temprana de la germinacion la PEPC
del endospermo, cumple probablemente con una fun-
cion critica en desarrollar pozas de acidos de cuatro
carbonos, necesarios para disparar la actividad de los
ciclos de Krebs y del glioxilato (Sangwuan et al. 1992),
subsecuentemente alimentar anapleréticamente de in-
termediarios del ciclo del 4cido citrico traslocados en el
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anabolismo (Podesté et al. 1994); en los cotiledones fun-
ciones similares pueden ser atribuidas a la PEPC, donde
el ARNm de PEPC se acumula transitoriamente en el es-
cutelo y aleurona ya que hay un aumento méximo a las
24 horas después de la imbibicién en el trigo (Gonzalez
et al. 1998) y sorgo (Khayat et al. 1991).

En la maduracion de los frutos participa en la regu-
lacion del flujo del carbono glucolitico y gluconeogénico.
En la maduracién del fruto la variacion en la concentra-
cion de PEP esta asociada al inicio de la liberacion rapi-
da de CO, o respiracion climatérica (Beaudry et al 1989),
por lo que puede haber una activacién de PEPC el inicio
al climaterio (Law y Plaxton 1995).

Otras funciones en las que participa la PEPC es en
que estabiliza el pH en las células guarda de los estomas,
mantiene el balance de cargas al acumularse aniones
organicos, principalmente malato (Tarczynski y Outlaw
1993). De igual forma regula el pH celular, ya que la sin-
tesis de malato genera iones H* y su degradacién produ-
ce iones OH" (Martinoia y Rentsch 1994). Participa en el
transporte de equivalentes reductores de la mitocondria
al citoplasma o del cloroplasto al peroxisoma y contribu-
ye al mantenimiento del balance de cargas en la célula
y fluidos de la planta, aumentando la concentracion del
malato cuando existe un exceso de cationes (Deroche y
Carrayol 1988; Martinoia y Rentsch 1994).

Las caracteristicas generales de la PEPC son las si-
guientes: La masa molecular de la enzima purificada de
plantas C,, C, y CAM en su forma nativa es de aproxima-
damente 400 kDa, es un homotetramero, formada por
cuatro subunidades idénticas de masa molecular aproxi-
mada de 100 kDa (O’leary 1982). Aunque también se
han encontrado PEPCs con masa molecular de 240 kDa
compuesta de cuatro subunidades de masa molecular
aparente de 60 kDa (Sako et al. 1996) en Methanother-
mus sociabilis.

La secuencia de aminoacidos y los genes de la protei-
na entre la PEPC de angiospermas C,, C,, CAM y gimnos-
permas tienen un grado de similitud mayor al 80%, (Relle
et al. 1996), sin embargo, presentan grandes diferencias
con la enzima de procariontes (Lepeniec et al. 1994).

Para la actividad de PEPC se requiere primero el ion
Mg>* (Bandurski 1955), después PEP y finalmente bicar-
bonato (Chollet et al. 1996), se ha determinado por me-
dio de estudios cinéticos en PEPC de hoja de maiz, que el
complejo Mg-PEP es el sustrato verdadero de la enzima,
ya que la afinidad es mayor que por PEP o Mg?* libres
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(Podest4 y Plaxton 1994; Tovar-Méndez et al. 1988). En
hojas de plantas C, se desconoce el verdadero sustrato
de la reaccion, pero se ha reportado que la Km(PEP) es
cinco veces menor para las enzimas de plantas C, en re-
lacion con las C, (Holaday y Black 1981; Ting y Osmond
1973). Otros factores que influyen en la cinética de la en-
zima son la concentracién de bicarbonato y el pH, la ac-
tividad méaxima se observa a pH cercano a 8 (Bandurski
1955; Coombs et al. 1973; Relle y Mild 1996).

La PEPC es una enzima sujeta a control alostérico por
diversos metabolitos, especialmente a pH aproximado al
fisiolégico. Sus principales reguladores son: activadores
como azucares fosforilados, glucosa-6-fosfato y triosas
fosfato (Coombs et al. 1973), aminoacidos neutros como
glicina (Nishikido y Takunashi 19773) e inhibidores, como
acidos dicarboxilicos, principalmente malato y asparta-
to (Andreo et al. 1987; Law y Plaxton 1995; Lepeniec et
al. 1994). La PEPC de plantas C,es ademas activada ho-
motrépicamente por su sustrato MgPEP y heterotropi-
camente por PEP libre, que se une al sitio alostérico de
azucares fosforilados (Rodriguez-Sotres y Mufioz-Clares
1990; Tovar-Méndez et al. 1988).

Una caracteristica de la cinética de PEPC de hoja
de maiz, es que se encuentra practicamente inactiva a
concentraciénes fisiologicas similar de la PEP, si la
concentracién de activadores alostéricos es baja (Tovar-
Méndez y Mtjica-Jiménez 2000) de tal manera, que los
cambios de H* en el citosol y los niveles de metabolitos
como glucosa-6-fosfato, glicina, alanina, malato y/o as-
partato contribuyen a la regulaciéon de la actividad de
PEPC in vivo.

Las isoformas de PEPC est4n sujetas a regulacién in
vivo por la fosforilaciéon de una serina en el extremo ami-
no terminal, al fosforilarse aumenta su actividad y mo-
difica su sensibilidad a los efectores alostéricos (Wang
y Chollet 1993; Pacquit et al. 1993). La fosforilaciéon de
PEPC de hoja de plantas C, y C, es llevada a cabo por
una protein-cinasa, mientras que la defosforilaciéon es
realizada por una protein-fosfatasa. Ambas son regula-
das por mecanismos en los que interviene la luz (Wang y
Chollet, 1993). En las plantas CAM el ritmo circardiano
de la planta controla la sintesis de la protein-cinasa res-
ponsable de la fosforilacién nocturna de la PEPC (Bauwe
y Chollet 1986).

El estado de agregacion es otro de los mecanismos
que han sido propuestos para la regulacion de la activi-
dad de PEPC en plantas C, y CAM. La enzima puede pu-
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rificarse como un homodimero sensible a malato o como
un homotetramero insensible al mismo metabolito, con
una Ki mas de dos veces mayor que en la forma de di-
mero (Meyer et al. 1991). La primera forma de la enzima
puede obtenerse cuando la planta ha sido expuesta a la
luz y puede corresponder a la forma de dia con baja ac-
tividad, mientras que la segunda forma corresponde a la
enzima extraida de plantas expuestas a la oscuridad con
mayor actividad. Las altas concentraciones de PEPC,
PEP, Glu6P, Mg>* (Meyer et al. 1991; Wu y Wedding
1987) y la presencia de cosolutos (Tovar-Méndez et al.
2000) también benefician la conversién de dimero a te-
tramero, mientras que el malato favorece su forma di-
mérica (Meyer et al. 1991; Wu y Wedding 1987).

También se ha propuesto que por sintesis de novo
puede estar regulada la expresién genética de la activi-
dad de PEPC de hoja de maiz, ya que se ha observado
que el aumento de la actividad est4 acompanada por un
incremento en el ARNm y de proteina de PEPC. En la
planta CAM Mesembryanthemum crystallinum duran-
te el estrés por sal, la expresion de PEPC se incrementa
entre 30-50 veces y este aumento esta mediado por el
incremento de la sintesis de ARNm y proteina (Chu et
al. 1990).

La PEPCjuega un papel importante en la respuesta al
estrés osmotico en los vegetales, debido a que interviene
en algunas de las respuestas mas rapidas que tienen las
plantas en este tipo de estrés. La respuesta de la planta
puede variar segin la severidad y duracion del déficit de
agua, del estado de desarrollo de la planta y de la espe-
cie. Algunas de las respuestas comunes mas rapidas que
tienen las plantas mesofitas a este tipo de estrés, son el
cierre de los estomas (que por consecuencia disminuye
la pérdida de agua por la transpiracion y la fotosintesis)
(Edwards y Huber 1981), el ajuste osmotico, la inhibi-
cion del crecimiento y la produccién y/o acumulacion
de osmolitos compatibles que son compuestos organicos
neutros, osmoticamente activos (Low1985).

La acumulacion de osmolitos compatibles disminu-
ye los potenciales de agua y le permite asi amortiguar el
efecto inmediato de la sequia dentro del organismo. Los
osmolitos compatibles pueden continuar acumulandose
durante déficits prolongados de agua, se ha propuesto,
que podrian estabilizar la estructura terciaria de las pro-
teinas cuando la célula se deshidrata (Low 1985). Sin
embargo, el significado de cada mecanismo de protec-
cioén permanece sujeto a polémica (Munns 1993).

La enzima fosfoenolpiruvato carboxilasa...

La prolina es uno de los osmolitos compatibles mas
ampliamente distribuidos, se ha demostrado que existe
una fuerte correlacion entre el aumento de los niveles
de prolina celular y la capacidad de sobrevivir al déficit
de agua o al incremento de la salinidad en el medio (De-
launey y Verma 1993). El glutamato es un precursor de
la prolina, que se sintetiza a través de la serie de reaccio-
nes mostradas en la Figura 2.
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FIGURA 2. REACCIONES ANAPLEROTICAS DE PEPC EN EL META-
BOLISMO DE LAS PLANTAS

La asimilacion de carbono en las plantas mediante la
fotosintesis disminuye por déficit de agua (Hanson y Tu-
1ly 1979), mientras que algunos de los procesos metab6-
licos especificos como los involucrados en la sintesis de
solutos compatibles se incrementan. La prolina se acu-
mula en hojas de muchas plantas cuando son sometidas
a déficit de agua, su sintesis se realiza a partir de gluta-
mato, por lo que su formacién podria requerir de una
reaccion anaplerotica, la cual en las plantas es catalizada
por PEPC (Latzko y Kelly 1983). Este proceso de acumu-
lacion de prolina también se observa en maiz, existiendo
una correlacion significativa entre la actividad de PEPC,
los niveles de proteina PEPC y el contenido de prolina en
las hojas sometidas a déficit de agua (Rodriguez-Penagos
y Muiioz-Clares 1999).

Otro mecanismo de respuesta al estrés hidrico de
algunas plantas C,, es el cambio en la forma de asimila-
cién de carbono a uno tipico de plantas CAM, cuando se
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someten a altas concentraciones de sales. Estas plantas
exhiben bajo condiciones de estrés osmotico aumentos
en la cantidad de ARNm y en la expresion de proteina de
PEPC (Holtum y Winter 1982). Ademas, en esas plantas,
el déficit de agua induce la aparicion de novo de la iso-
forma especifica PEPC-CAM (Chu y Wedding 1990) que
difiere de las formas preexistentes C, en sus propiedades
cinéticas (Slocombe et al. 1993). Las funciones descritas
permiten entender la dimension del papel que juega la
PEPC en el metabolismo de los organismos que la con-
tienen, especialmente para las plantas de interés econo-
mico, ya que esta enzima incrementa la producciéon por
medio de la fotosintesis para algunas especies (plantas
C4), o de adaptacion a condiciones adversas a estrés hi-
drico como lo puede producir la sequia o las altas con-
centraciones de salinidad en los suelos como enzima
anaplerdtica.

La PEPC ha sido investigada intensivamente en plan-
tas C, CAM e intermedias C,-C,, se han desarrollado
plantas C, transgénicas de papa y tabaco con promotores
y genes de PEPC C, de hoja de maiz, para sobreexpre-
sar la proteina obteniendo concentraciones mayores de
malato, aunque no han tenido cambios fisioldgicos signi-
ficativos en la asimilacion de CO, y en su punto de com-
pensacion, se han utilizado técnicas de transformacion
de plantas con Agrobacterium y los niveles de sobreex-
presion han mejoraron los resultados, aumentando hasta
tres o cuatro veces la concentraciéon de PEPC (Matsuoka
et al. 2001). A pesar de los progresos en la manipulaciéon
de los niveles de PEPC en plantas C3, no se han obtenido
fenotipos deseables que aumenten la productividad en
este tipo de vegetales debido a la dificultad del flujo me-
tabolico, en donde comparten varias enzimas una ruta
que también debe ser regulada y dificulta el control de la
ruta, esto es un fendmeno que se debe resolver.

No debe olvidarse tampoco la funciéon anaplerética
dela enzima, cuando es necesaria la biosintesis de esque-
letos para la regulacion de otras funciones en la planta
como son el desarrollo de semillas, frutos o produccion
de osmolitos compatibles que son necesarios para la me-
jor adaptacidén o aclimatacion de las plantas.

Conclusiones

la PEPC es una enzima importante en la producti-
vidad de las plantas debido a que permite la asimila-
cién mas eficiente de CO, atmosférico por las plantas
C, durante la fotosintesis o cumple funciones de vital
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importancia en condiciones de estrés osmoético y duran-
te el desarrollo de los vegetales. Estas caracteristicas la
hacen atractiva para su estudio, lo que ha llevado a la
manipulacion genética por técnicas de transformacion
en varias especies para aumentar los contenidos de esta
proteina y de esta manera aumentar la productividad de
los cultivos, aunque se han tenido resultados de sobre-
expresion, no han sido significativos. No obstante, hay
resultados que muestran que es posible aumentar los
niveles de PEPC fotosintético en plantas transformadas
aumentando la concentracion de la enzima y mejorando
el uso eficiente de agua cuando ésta es limitada, pero atin
falta por hacer més. Con la obtencion de plantas trasfor-
madas eficientemente, los productos que surjan de estos
seran beneficios para la sociedad @)
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