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INTRODUCCIÓN






“La naturaleza crea nuevas formas eternamente. Lo que hoy es, nunca antes fue. Lo que fue, nunca más será...Cada una de sus creaciones tiene su propio ser; cada una representa un concepto, aunque en conjunto, ellas sean una sola”. 


W. Goethe, 1749-1832.


Las plantas son organismos con complejos sistemas estructurales y funcionales, cuyo conocimiento y comprensión requiere de un cuidadoso estudio en el nivel macroscópico, microscópico y aún molecular. La morfología interpreta la estructura y forma de la planta; la organografía se ocupa de la estructura externa y la anatomía de la estructura interna14,15,16,17,18. En un sentido amplio, la morfología incluye la forma y estructura en todos los niveles organizativos: molecular, subcelular, celular, histológico, orgánico y organísmico. Por ello, los conceptos morfológicos son utilizados o están implícitos en numerosas disciplinas como fisiología, ecología, genética, biología molecular, sistemática, biología evolutiva y otras15,16.


La fisiología estudia las funciones de las plantas, así como el efecto de diversos factores como fitohormonas, genes, suelo, agua y minerales16. Esos factores también influyen en la morfología de la planta, por lo que la morfología y la fisiología están estrechamente unidas. Aunque todavía se recurre a la descripción de las estructuras sin asociarlas a una función específica y ambiente particular, y se estudian las funciones sin considerar en cuáles estructuras tienen lugar, es cada vez más evidente que ellas no pueden disociarse, ya que están indisolublemente unidas en los diferentes niveles organizativos. En la actualidad, se considera que el organismo es un proceso; la morfología trata los aspectos morfogenéticos de éste y la fisiología estudia las actividades que acompañan a la morfogénesis910111213. Por ello, las actividades fisiológicas y el proceso morfogenético constituyen un sistema dinámico integrado10,11’15’16’19.


La ecología, por su parte, estudia la relación de la planta con el ambiente. La autoecología o fisiología ecológica enfatiza en la interacción del organismo individual con los factores ambientales como luz, temperatura y gravedad, mientras que la ecología de poblaciones enfatiza en la relación de éstas con el ambiente2,3,16. La genética estudia la heredabilidad de los caracteres y la relación genotipo-fenotipo. El fenotipo incluye un conjunto de rasgos morfológicos y éstos desempeñan una función importante en el análisis genético9101516. El desarrollo de la genética y la biología molecular y el redescubrimiento de la homeosis y los genes homeóticos, han tenido fuertes repercusiones en los estudios morfogenéticos. La homeosis tiene lugar cuando un miembro de una serie merística asume la forma o carácter propio de otros miembros de la serie167. La importancia de la homeosis en el estudio morfogenético había sido ya apreciada por Goethe (1790), quien propuso que las plantas estaban construidas por series de órganos equivalentes (homólogos) y que durante el desarrollo u ontogenia de aquéllas, había una progresiva transformación o metamorfosis en la forma asumida por los órganos, comenzando con la hoja y culminando con la flor6’7’8’9’10. Hoy se sabe que los genes homeóticos cambian los patrones de desarrollo en estructuras homólogas y muchos de ellos parecen interactuar de forma combinada6. En la planta, los órganos son producidos a lo largo del ciclo de vida en adición secuencial, dando a la planta el potencial para un crecimiento indeterminado. Ese patrón secuencial se refleja en los fenotipos homeóticos, que pueden dar lugar a suspensión prematura del desarrollo o a reiteración continua de un programa de desarrollo. En consecuencia, muchas mutaciones no solo son homeóticas, sino heterocrónicas, porque cambian el tiempo relativo de eventos de desarrollo6.


Para quienes trabajan con las plantas, como biólogos, horticultores, agrónomos, fisiólogos, ecólogos o patólogos, es imprescindible estudiar y conocer bien las estructuras y funciones vegetales. La fotosíntesis, el movimiento del agua, el transporte de nutrientes y la absorción radical, constituyen ejemplos clásicos de la relación entre ambas. En muchas prácticas agrícolas como injertos, poda, propagación vegetativa y cultivo de tejidos in vitro, el éxito o fracaso depende de la maestría en el conocimiento de la estructura y función vegetales.


El desarrollo científico es vertiginoso y la forma en que una disciplina alimenta a otra y se retroalimenta es cada vez mayor, debido al desarrollo de la información tecnológica. Las simulaciones computarizadas del desarrollo y forma de las plantas, el avance de la ingeniería genética y la obtención de plantas transgénicas, la producción de semillas artificiales, la utilización de plantas para desarrollar vacunas contra enfermedades tropicales, el desarrollo de la fitominería (o producción de plantas con gran biomasa, capaces de acumular metales pesados en altas concentraciones) son hoy líneas de investigación científicas en pleno desarrollo4,5,6,7. Paralelo al nuevo conocimiento que permite manipular la naturaleza, crece el peligro de la destrucción del mundo verde bajo la presión de una intervención humana creciente y exhaustiva, que conduce a contaminación, deforestación, pérdida de biodiversidad y otros problemas inherentes a ella.


“Cuando el ser humano de vívido intelecto responde al reto de la naturaleza que quiere ser comprendida, se siente irresistiblemente tentado de imponer su voluntad sobre los objetos naturales que estudia. Pronto, sin embargo, debe reconocer el poder de éstos y respetar la autoridad que ejercen sobre él. Con dificultad, se convence de la influencia recíproca, al adquirir conciencia de la infinidad doble: en los objetos naturales, de la diversidad de vida y crecimiento, del engranaje de relaciones vitales; en él, de la posibilidad de desarrollo sin fin, si mantiene su mente receptiva y la disciplina en nuevas formas de asimilación y procedimiento”8. Verdad de ayer, hoy y mañana; verdad con vigencia permanente. La mente humana no tiene límites para adquirir conocimiento; los límites son impuestos por el individuo mismo. Los libros de texto ofrecen información condensada y accesible, pero omiten los éxitos, fracasos, alegrías y frustraciones que el investigador, en su intento por descifrar la naturaleza, enfrenta día a día. La disciplina, el estudio, la imaginación, la creatividad, la confianza en sí mismo y el compromiso de servir a otros, son los instrumentos que permiten generar el nuevo conocimiento que luego, en grandes trazos, se consigna en un libro.


Sirvan estas reflexiones como motivación para el estudiante de habla hispana y para quienes se dedican a la docencia o investigación en las diversas áreas de la biología y la agronomía. Debe señalarse que éste no es un texto clásico de anatomía, fisiología o ecología vegetales; por el contrario, constituye un esfuerzo por unificar aspectos estructurales, funcionales y ambientales. Como es usual en esta clase de obras, la información se restringe básicamente a las plantas vasculares superiores (Spermatophyta), con énfasis en las angiospermas.


La mayoría de los ejemplos que se utilizan se refieren a plantas y cultivos tropicales. Las explicaciones que se ofrecen sobre procesos estructurales y fisiológicos son los de mayor aceptación en la actualidad. Para facilitar su interpretación se utilizan diagramas, dibujos y fotografías. Cada capítulo contiene, además, una lista de referencias específicas, que incluye una selección de citas clásicas y otras muy recientes. Confiamos en que la información que se brinda sea útil para los usuarios de este libro.
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CAPÍTULO I



Desarrollo de la planta





Las plantas vasculares superiores muestran gran diversidad morfológica y numerosas variaciones en su patrón de desarrollo; sin embargo, todas presentan un mismo plan fundamental. Su emergencia y dominancia en la Tierra es una manifestación de formas selectivas de desarrollo y de una estrecha coordinación y correlación de procesos estructurales y funcionales31.


Todas las plantas superiores son entidades dinámicas y tridimensionales, con independencia de su tamaño. Su morfología es el resultado de los diversos procesos morfogenéticos, fisiológicos, bioquímicos y genéticos que tienen lugar durante su desarrollo u ontogenia y esa configuración física (tamaño, forma, disposición y estructura de órganos, tejidos, células y estructuras subcelulares) está ligada de diversas maneras y en diferentes etapas ontogenéticas, a la naturaleza y eficacia de las actividades funcionales1’37’38’39.


La planta es un organismo y ningún órgano, tejido o célula puede ser considerado fuera de ese contexto. Los órganos, tejidos y células mantienen sistemas de comunicación permanente, vía simplasto y apoplasto. Ese sistema de comunicación posibilita el que durante su desarrollo un determinado primordio pueda, en ciertas etapas ontogenéticas, seguir vías diferentes de desarrollo1101721. Como organismo multicelular, la planta incluye no solo las características particulares de cada órgano, tejido o célula, sino un conjunto de propiedades nuevas, no predecibles en las partes individuales. Esto se demuestra observando los complicados cambios que la planta, como conjunto, experimenta durante su ciclo de desarrollo9’12’29’32’33’37’38’41.


El ciclo de vida de una angiosperma se inicia cuando el rudimento seminal se convierte en semilla, mediante el proceso de doble fertilización que tiene lugar en el saco embrionario. La célula huevo (oosfera u ovocélula), fertilizada por una de las células espermáticas del tubo polínico, forma el cigoto. Una secuencia de divisiones celulares características, que prefiguran la organización adulta, convierten este cigoto en el embrión o nuevo esporofito. El embrión de las angiospermas está sujeto a diversas influencias extracigóticas; el efecto del gametofito y esporofito maternos ha sido bien demostrado, mientras que el efecto del endospermo sólo comienza a ser explorado. Algunos genes maternos ejercen su influencia antes y después de la fertilización14’15’16’19’26’27’29.
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Cuando la semilla madura por completo, usualmente se inicia un período de letargo producido por factores internos o externos, que se interrumpe cuando se presentan las condiciones apropiadas para la germinación. Se define germinación como el proceso mediante el cual el embrión se reactiva y reasume su desarrollo después de que la semilla embebe agua30.


En el desarrollo del embrión, la polaridad (diferencia estructural y [o] fisiológica) se establece en etapas muy tempranas, en el nivel de cigoto, y pronto hay una manifiesta demarcación de radícula y plúmula (Figura 1-1). El establecimiento de esa polaridad, es esencial para el desarrollo de la planta. La polaridad está asociada a reguladores de crecimiento, en especial la auxina, cuya actividad se encuentra bajo control genético6’17’20’24’30’36’40. Los meristemos (apical y radical) que se establecen en los extremos del embrión (plúmula y radícula) son siempre embriónicos y su actividad da origen al futuro cuerpo de la planta8921.


El desarrollo u ontogenia, a partir del cigoto, es la serie de cambios que ocurren en la planta durante su ciclo de vida12,31,32,34,41. Estos pueden efectuarse en el ámbito de célula, tejido, órgano u organismo, e involucran la coordinación de dos procesos fundamentales: crecimiento y diferenciación12’32’34’41. Es creciente la evidencia de que la suerte o destino de una célula es, con frecuencia, determinada por su posición. Las investigaciones sobre quimeras periclinales en el meristemo floral, en el ablandamiento de las células durante el desarrollo de la raíz y en los efectos que tienen los mutantes durante la división celular sobre el patrón embriónico, han permitido determinar la importancia de la comunicación célula-célula y la información posicional en la especificación del destino celular3. Numerosos patrones y destinos celulares son regulados por el sistema de señales célula-célula y por los diversos genes involucrados en esos sistemas343.


La definición de crecimiento varía según el propósito; puede decirse que es el aumento en peso seco, el incremento en peso fresco o el aumento en volumen. Sin embargo, el hecho fundamental del crecimiento es la automultiplicación del material viviente; por esta razón, se puede definir el crecimiento como un aumento en la cantidad de protoplasma. Esto implica un aumento en volumen, permanente y geométrico, que produce un organismo de forma determinada. En ciertas ocasiones, pueden utilizarse parámetros bioquímicos como la síntesis de proteínas. En las plantas vasculares superiores, usualmente el término crecimiento se usa para referirse a cambios cuantitativos durante el desarrollo de la célula, tejido, órgano u organismo. Estos cambios se efectúan mediante los procesos de división y alargamiento celulares. El alargamiento celular implica, además de aumento en tamaño, un proceso de diferenciación simultáneo y temprano. La diferenciación celular es el establecimiento de diferencias cualitativas entre células, tejidos y órganos, debido al cambio variado y progresivo que sufren éstos, a partir de su condición meristemática inicial durante el desarrollo del individuo2212223. Mediante el proceso de diferenciación celular, las células meristemáticas dan origen a diferentes tipos de células; para tal efecto, éstas cambian hasta convertirse en entidades distintas a las células meristemáticas y a las células vecinas. El proceso de diferenciación puede culminar, en algunos casos, con la muerte de la célula (Figura 1-2). Un ejemplo de este fenómeno es el de los elementos raqueales del xilema, los cuales alcanzan la muerte celular para poder ser funcionales35.
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La forma externa y la organización interna de la planta son el resultado del crecimiento diferencial a lo largo de ciertos ejes31. El estudio experimental de los factores que regulan los procesos ontogenéticos y condicionan la configuración de la planta, recibe el nombre de morfogénesis4,5,7,31,38,39.


La multiplicación de las células por división ecuacional, con duplicación de sus organelas esenciales, es la primera fase del crecimiento. El alargamiento y la concomitante diferenciación celular representan la segunda fase. En bacterias o levaduras, el crecimiento es casi sinónimo de multiplicación celular. En aquellas plantas que se inician con el embrión encerrado en la semilla, éste es sinónimo de aumento en tamaño21,24.


La multiplicación celular involucra eventos morfológicos, fisiológicos, bioquímicos y genéticos14,24,29,43. Durante la división, las células usualmente se dividen en forma ecuacional; sin embargo, pueden existir desviaciones ontogenéticas del plan original. Diversos genes individuales parecen estar involucrados en la génesis de bloques de tejidos a través del desarrollo, desde las etapas más tempranas de formación en el embrión hasta las etapas postembriónicas10. Las divisiones asimétricas que definen bloques celulares en los meristemos apical y radical, son muy importantes en este proceso10,18. Investigaciones recientes han mostrado que el gene STM (SHOOTMERISTEMLESS) está directamente involucrado en la formación del meristemo apical, así como en el subsiguiente mantenimiento; en la raíz, el gene SCR (SCARECROW) está involucrado en el patrón de formación (bloque endodermis-otras células corticales) y su posterior mantenimiento, incluso en la plántula10.


Existen numerosos casos de división celular asimétrica en las plantas, pero solo en algunos casos se conoce que ellas son requeridas para especificar la identidad celular. Un ejemplo es la mitosis I del polen, en que la división asimétrica es absolutamente necesaria para el desarrollo normal del gametofito masculino. La división desigual da como resultado una célula grande que será la célula vegetativa y una pequeña, con cromatina condensada, que fungirá como célula generatriz o generativa10. Un gene específico de la célula vegetativa (lat52) es inducido inmediatamente después de la mitosis I; este gene es requerido para el crecimiento normal del tubo polínico10.


La diversidad de proteínas enzimáticas que participan en el ciclo celular revela la complejidad de las plantas superiores. El grupo más importante es el de las quinasas (conocidas como CDKs) y sus asociadas, las ciclinas. En eucariotas inferiores la división celular requiere sólo una ciclina; en las levaduras (fisión) participan dos. En las plantas superiores existe una multiplicidad de quinasas y ciclinas que posiblemente supera la diversidad existente en los animales. Las ciclinas participan en todo el ciclo celular y son muy sensibles a la disponibilidad de carbono y a los niveles de los reguladores de crecimiento14’15’16’26’27’29.


En general, el ciclo celular se subdivide en varias fases: profase, metafase, anafase y telofase, seguidas por una interfase. Los eventos visibles de la división nuclear y citoplasmática son muy cortos, en relación con la duración de los eventos metabólicos que movilizan las sustancias necesarias para el proceso. La secuencia de eventos es la siguiente: G1 es el intervalo entre la mitosis y el inicio de la síntesis de ADN y se caracteriza por la formación y el transporte de materiales necesarios para la síntesis de ADN; S es el período de síntesis y duplicación del ADN; G2 es el período comprendido entre el cese de síntesis del ADN y los primeros signos de la mitosis; M es el período que comprende los eventos visibles de división nuclear y citoplasmática (profase, metafase, anafase y telofase). Así, por ejemplo, el ciclo celular de Tradescantia, a 21 °C, dura 17 horas; no obstante, la etapa de eventos visibles (división nuclear y citoplasmática) tarda solo una hora42 (Figura 1-3).


El aspecto crucial de la mitosis estriba en que cada célula hija recibe una copia idéntica del material genético. No obstante, el crecimiento y división de cloroplastos y mitocondrias no está acoplado con la división celular. La incorporación de lípidos y proteínas en esas organelas ocurre continuamente durante la interfase del ciclo celular22. Conforme esas organelas aumentan su tamaño, una o más hijas se originan por el mismo procedimiento en que las bacterias crecen y se dividen22. La replicación del ADN mitocondrial también tiene lugar en la interfase22. Durante la división celular cada célula recibe aproximadamente la misma cantidad de mitocondrias, pero no hay un sistema que garantice la igualdad de ADN mitocondrial en cada célula hija22.
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Las células hijas, producto de una división celular, pueden seguir su desarrollo mediante alargamiento y diferenciación celulares37. El alargamiento permite el aumento de tamaño y la diferenciación celular da origen a la división de labores que caracteriza a las células, tejidos y órganos de los seres vivientes. Esta división de labores, o esta asignación de función especial a cada órgano, a cada tejido y a cada célula, ocurre sin pérdida irreversible de la información genética contenida en el genoma del cigoto. Así, las plantas logran su diversidad en forma y función, más por organización de sus células que por cambios irreversibles en ellas. La división de labores lleva a la especificidad de funciones y ésta reduce el número que realiza una célula dada. Cuanto más reducido es el número de funciones que realiza una célula, más especializada se le considera.


Todas las células de una misma planta tienen el mismo genoma. ¿Cómo puede entonces explicarse que las células de una planta puedan seguir distintos patrones de diferenciación? Este fenómeno se explica mediante el concepto de totipotencia, según el cual, todas las células del organismo tienen el mismo contenido genético, y por tanto podrían generar un embrión completo; sin embargo, no todos los genes manifiestan su potencialidad20’21’25’28’32’33’34. En la actualidad se considera que el desarrollo es una cascada de eventos que comienza con las señales internas que inician la embriogénesis. Estas son seguidas por continuos estímulos internos y externos que orientan la activación secuencial de módulos o bloques ordenados en una jerarquía determinada9. Los módulos o bloques son visibles en los procesos, tipos celulares, tejidos, órganos, sistemas de órganos. Por ejemplo, un módulo puede regular la formación de tricomas, otro la formación de pétalos o sépalos9. Los genes integrados en múltiples módulos pueden producir muchos efectos; aquellos de acción restringida a un solo módulo tienen un impacto limitado en el desarrollo9.


Un módulo individual consta de señales, traductores, reguladores de transcripción y objetos o blancos9. Las señales pueden ser externas (ambientales; p. ej. fotoperíodo) o internas (p. ej. auxina); cualquiera de las dos activa al receptor. La señal es transmitida por un gen transductor, que activa los reguladores de transducción. Los transductores componen la vía de señal de transducción e incluyen aquellos productos de genes que participan en la producción de señales, percepción, transmisión y modificación (ligandas, quinasas receptoras, fitocromos, enzimas involucradas en síntesis o desactivación de hormonas)9. Los reguladores de transcripción serían los genes involucrados específicamente en la regulación de la expresión genética, mediante enlace directo con elementos reguladores. Los genes blanco pueden ser cualquier tipo de gen9.
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La planta que crece a partir de un cigoto o masa embrionaria, es sencilla y bastante homogénea. El desarrollo se inicia mediante diferencias en la cantidad, carácter y localización del crecimiento, que producen paulatinamente los cambios entre las diversas partes del individuo. En la mayoría de las plantas, el proceso de crecimiento es diferente al de los animales. Las células vegetales maduras están rodeadas por una pared celular y firmemente cementadas entre sí; por ello son incapaces de moverse o migrar. Los tejidos crecen y se renuevan, a través de regiones embrionarias relativamente indiferenciadas llamadas meristemos; en ellas ocurren las divisiones que producen nuevas células y los cambios que sufren éstas, hasta alcanzar su tamaño y forma final. En plantas de crecimiento continuo y con frecuencia indeterminado, el aumento en longitud está controlado por los meristemos en el extremo del tallo y de la raíz.


Para su estudio, las células y tejidos de la planta se clasifican en diferentes categorías. La siguiente clasificación es la más común:


a) Tejidos meristemáticos, cuyas células se dividen y multiplican constantemente; y


b) Tejidos permanentes, cuyas células usualmente no se dividen ni crecen.


Los órganos y tejidos producidos por la actividad de los meristemos apicales forman el cuerpo primario de la planta y se denominan tejidos primarios. El engrosamiento secundario del tallo es el resultado de la actividad de meristemos laterales llamados cambium y felógeno. Estos tejidos producidos por los meristemos laterales reciben el nombre de tejidos secundarios11,12.


Los tejidos permanentes se dividen en tres sistemas: tejidos fundamentales, tejidos vasculares y tejidos dérmicos.


El sistema de tejidos fundamentales está compuesto por el parénquima, el colénquima y el esclerénquima. El tejido vascular consiste de dos tejidos conductores denominados xilema y floema. El sistema dérmico está formado por la epidermis y la peridermis.


Los tejidos compuestos por solo un tipo de células se llaman tejidos simples; los constituidos por dos o más tipos de células se denominan tejidos complejos.


La mayoría de los tejidos permanentes son simples, porque están compuestos esencialmente por un tipo de célula. Así, el parénquima, el colénquima, el esclerénquima y la epidermis, pueden considerarse tejidos simples. Los restantes se consideran tejidos complejos.


Los tejidos se agrupan de diferente modo en los órganos que forman la planta, y en cada órgano interactúan de diversa manera. Un conocimiento de los diferentes tejidos y órganos de la planta es esencial para comprender su funcionamiento, ya que la interacción entre estructura y función es recíproca. Los cambios en la función de una parte afectan a las demás. La cantidad de síntesis de carbohidratos en las hojas, por ejemplo, depende de la absorción de agua por las raíces y de la conducción de agua por el tallo. Todas las plantas tienen una división básica de labores; sin embargo, ciertos órganos como tallos y hojas pueden modificarse para cumplir con otros propósitos específicos8.


En numerosas familias de angiospermas el ideotipo de planta superior se modifica, y se observan interesantes variaciones estructurales en los diferentes órganos. Ejemplo de ello son el culmo, rizoma y espiguilla de las gramíneas; las raíces aéreas, el pseudobulbo y la estructura floral de las orquídeas; el pseudotallo y el cormo de plátanos y bananos; el tubérculo de los ñames (Dioscorea sp.); los haustorios de las parásitas; los tallos trepadores y los zarcillos de muchos taxa; las lianas de especies características del bosque tropical y las hojas y flores de las plantas carnívoras. También son notables las modificaciones estructurales de las plantas de altura, acuáticas, halófitas y típicas de ambientes estuarinos.
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CAPÍTULO II



La célula vegetal





La célula es la unidad estructural del organismo. Muchas plantas están constituidas por una sola célula (unicelulares), por grupos de células, o por millones de células (multicelulares), como ocurre en las plantas vasculares. Cada célula es un compartimento formado por una inmensa colección de moléculas organizadas, capaz de realizar una serie de actividades o funciones asociadas con la supervivencia y la calidad de vida de la planta. A su vez, la existencia de compartimentos dentro de la célula permite una distribución más efectiva de regiones especializadas, que hacen posible el desarrollo de innumerables funciones fisiológicas.


El descubrimiento de las células y el estudio de su estructura están ligados al desarrollo de las lentes de magnificación; en particular, al microscopio. El hallazgo de las primeras células (poros) se remonta al año 1665, cuando Robert Hooke informó a la Real Sociedad de Londres, que las había observado en un trozo de peridermis; más tarde, él detectó jugo en esas cavidades. Ese jugo fue identificado como materia viviente y denominado protoplasma por Mohl. El término protoplasto, que deriva de protoplasma, se utilizó luego para referirse al contenido de una célula individual. En 1831, Brown descubrió la existencia del núcleo y en 1862, Kolliker usó el término citoplasma para denominar el material que circunda al núcleo. Cerca de 1880, Schimper y Meyer descubrieron los plastidios; el conocimiento de la estructura de la clorofila debió esperar hasta los albores de este siglo. Entre 1905 y 1913, Willstatter (Premio Nobel de Química 1915) y sus colaboradores lograron descifrar la fórmula de este pigmento verde60. También a comienzos de este siglo, el botánico Benda encontró unos gránulos pequeños a los que denominó mitocondrias; no obstante, la función de éstas permaneció sin descifrar hasta 1913, en que Otto Warburg (Premio Nobel de Medicina 1931) descubrió que estas organelas estaban involucradas en el proceso de respiración celular60.


En la misma época en que la estructura celular comienza a descubrirse, emerge la teoría celular. En los años 1838 y 1839, Schleiden concluye que los tejidos vegetales están formados por conjuntos de células; Schwann hace la misma observación en tejidos animales y propone una base celular para la vida. En 1859, Virchow enuncia la segunda premisa de importancia, al afirmar que toda célula se origina de otra preexistente mediante división. Esta teoría de la biogénesis, vida proveniente de vida, contradijo la antigua creencia de la generación espontánea. Pocos años después de la formulación de esta propuesta, Pasteur realizó los experimentos clásicos que le dieron sustento. La tercera generalización de importancia fue postulada por Haeckel en 1866, al establecer que el núcleo es el responsable del almacenamiento y transmisión de los caracteres hereditarios39,40,60.


Años después, Lwoff determinó que, cuando los organismos vivientes se consideran en el nivel celular, se observa unidad. Hay unidad en el plan fundamental de las células, ya que todas tienen un núcleo rodeado de citoplasma; hay unidad de función, ya que el metabolismo tiene patrones básicos idénticos y hay unidad de estructura, ya que todas las células están compuestas de las mismas macromoléculas básicas, que a su vez, están constituidas por las mismas moléculas menores39,40.


¿Cómo se originó esta entidad tan compleja que funge como unidad estructural en los organismos? Los primeros organismos vivos que aparecieron en la Tierra eran unicelulares y carecían de núcleo, que es el compartimento específico que aloja la maquinaria genética28,29,30,95. Estas células u organismos unicelulares recibieron el nombre de procariotas (del griego karyon = núcleo), porque antecedieron a las células y organismos eucarióticos, poseedores de núcleo30. La habilidad de los procariotas para evolucionar y adaptarse a nuevos ambientes, les permitió dar origen a la variedad de especies que invadió los diversos hábitats del planeta30. Las células eucarióticas parecen haber derivado de ancestros procarióticos, aunque no se han encontrado formas intermedias ni fósiles que confirmen la hipótesis28,29,30. La información genética de los procariotas se encuentra en una banda circular de ADN (ácido desoxirribonucleico), en contacto directo con el resto de la célula; en las células eucarióticas, el ADN se almacena en cromosomas encerrados dentro del núcleo. El citoplasma que rodea al núcleo tiene una organización muy compleja, con una distribución y coordinación de actividades definidas en compartimentos especializados (organelas), separados por una compleja red de membranas y un citoesqueleto que proporciona soporte interno28,30,95. Las organelas más importantes son los peroxisomas, (desempeñan diversas funciones metabólicas), las mitocondrias (fábricas de energía) y los plastidios, de los cuales el más importante es el cloroplasto (sitio de fotosíntesis), característico de las algas y plantas vasculares verdes30.


¿Cómo se originaron el núcleo y las organelas celulares? Se estima que los eucariotas derivaron de los procariotas tres mil millones de años atrás y que los eventos evolutivos subsiguientes demandaron al menos otros mil millones de años95. El origen bacteriano de mitocondrias y plastidios se sustenta en evidencias abundantes. Las bacterias fueron adoptadas como endosimbiontes por células hospederas ancestrales; la evidencia más convincente, es la presencia de un sistema genético (ADN) vestigial, pero funcional en ellas, que posee algunas características procarióticas95. Se presume que los endosimbiontes ingresaron a una célula hospedera grande, heterotrofa, con membrana flexible capaz de envolver objetos extracelulares y capacidad fagocítica para engullir cuerpos voluminosos como bacterias2830.


En la evolución de la célula procariótica a eucariótica, se ha propuesto que el primer evento debe haber sido la pérdida de la pared celular que ofrecía soporte y protección, quedando la célula rodeada por una membrana flexible con numerosos ribosomas (sitios de ensamblaje de proteínas) asociados a la superficie interior95. Estos ribosomas sintetizaban enzimas digestivas que eran secretadas en el exterior. El paso próximo sería el plegamiento e invaginamiento de la membrana celular, para aumentar el área superficial y facilitar la absorción de nutrientes. Las enzimas secretadas por los ribosomas degradarían los materiales nutritivos fuera de la célula. La intensificación del invaginamiento de la membrana permitiría la formación de bolsas, vesículas o compartimentos separados en el interior de la célula; la invaginación del área de membrana a la cual está asociada el ADN, constituiría el compartimento precursor del núcleo28,30. La emergencia de elementos del citoesqueleto, formados por fibras y mirotúbulos proporcionaría soporte interno y le permitiría a la célula flexionar la membrana externa para envolver partículas grandes y digerirlas en el interior19,30,38,39,40. Eventualmente, toda la digestión devino intracelular y las enzimas fueron secretadas dentro de los sacos, vesículas o compartimentos con función digestiva, que fueron conformando una red. Algunos de estos compartimentos se aplanaron, circundaron el creciente contenido de ADN y formaron la membrana nuclear. Una vez originada esta célula fagocítica, se iniciaría la fase final con la ingestión (fagocitosis) de las células procarióticas que darían origen a organelas como peroxisomas, mitocondrias y plastidios. Los precursores de los peroxisomas (primitivas bacterias aeróbicas) deben haber sido los primeros procariotas fagocitados y convertidos en organelas eucarióticas; este hecho es muy importante, porque ellos detoxifican los compuestos nocivos para la célula generados por el aumento de oxígeno en la atmósfera; en la actualidad, los peroxisomas no contienen remanentes de un sistema genético independiente2830. Los precursores de las mitocondrias (proteobacterias libres) serían aún más eficientes protegiendo a la célula hospedero contra elevaciones en el nivel de oxígeno y ofreciendo algo más: la habilidad para generar ATP (trifosfato de adenosina), una molécula rica en energía, necesaria para las reacciones metabólicas3066. El paso final, en el caso de las células vegetales, sería la adopción de los precursores de plastidios (derivados de cianobacterias) como los cloroplastos30. Este paso final, conferiría a la célula vegetal la capacidad de sintetizar materiales, utilizando aire, agua, minerales disueltos y la energía de la luz solar2830. Existen evidencias de que las células eucarióticas adquirieron plastidios al menos en tres oportunidades diferentes, dando origen a las algas verdes, rojas y pardas; las algas verdes dieron origen a las plantas multicelulares19’301’3940. La pared celular, característica de la célula vegetal, sería generada más tarde.


La migración hacia el núcleo, de la mayor parte de los genes de los endosimbiontes, permite que éstos se repliquen durante la división celular y sirvan como modelos maestros en la producción de proteínas; no obstante, las proteínas cuya información se encuentra codificada en esos genes, se manufacturan en el citoplasma de la célula (sitio en que se manufacturan los productos de todos los genes nucleares) y luego deben migrar hacia el endosimbionte respectivo (mitocondria, plastidio), en donde será utilizado; el proceso es complejo, pero ha funcionado30. Como la membrana nuclear separa el sitio en que la información está codificada, de aquél en el cual se sintetizan las proteínas, es posible introducir numerosas etapas reguladoras33. En la célula vegetal eucariótica actual, los peroxisomas, mitocondrias y plastidios adquieren las proteínas en el citoplasma circundante, con la ayuda del complejo sistema de transporte ubicado en su membrana. Las estructuras de membrana reconocen las nuevas moléculas de proteína sintetizada; el sistema de transporte de membrana permite, a las moléculas apropiadas, viajar con la ayuda de energía y de proteínas especializadas (chaperonas)30,66. El transporte de proteínas entre varias organelas se efectúa mediante vesículas de transporte. La célula produce muchos tipos de ellas y cada tipo realiza un transporte distinto. También existen vesículas que almacenan sustancias críticas en la comunicación entre células y responden a señales específicas para descargar su contenido619495.



[image: img2.png] TAMAÑO Y FORMA DE LA CÉLULA



Hay una variación considerable en el tamaño y forma de la célula. El tamaño de las células cambia incluso dentro de un mismo tejido. La mayoría de las células de las plantas vasculares superiores muestra un ámbito de variación en longitud o diámetro que oscila entre 20 y 300 pm. La relación entre la superficie y el volumen se considera fundamental en el control del tamaño celular. Esta relación es importante en el intercambio entre la célula y su ambiente, así como entre las diversas organelas celulares. Las relaciones más críticas parecen ser la existente entre el área superficial del núcleo y el volumen citoplasmático y entre éste último y el área superficial de la célula. El núcleo es el mayor centro de control de la célula y este control depende de la difusión dentro del citoplasma, de moléculas específicas producidas por el núcleo. Al aumentar el volumen celular, el control que ejerce el núcleo se ve limitado por su área superficial y entonces la célula tiende a dividirse (mitosis) para restaurar la relación núcleo-citoplasmática óptima. En forma similar, un metabolismo activo implica un intercambio eficiente de sustancias entre el ambiente y la célula; el oxígeno y los nutrientes deben difundirse a toda la célula y el CO2 no debe acumularse39,40. En general, cuanto más pequeña es la célula, más activo es su metabolismo; no obstante, en células grandes hay estrategias que permiten resolver parcialmente el problema. Por ejemplo, los núcleos irregulares tienen mayor área superficial, lo que aumenta la tasa de intercambio; la corriente citoplasmática ayuda a movilizar sustancias y una vacuola grande desplaza el citoplasma hacia la plasmalema, lo que puede contribuir a un mejor intercambio de metabolitos con el exterior.


La forma de la célula tiene una función muy importante en el metabolismo. Aunque una célula suspendida en el espacio sería esférica, la mayoría de las células vegetales tiene una forma poliédrica y más o menos rígida, debido a la pared celular, a los contactos con otras células y a las presiones que recibe. La forma básica es el ortotetradecaedro que tiene 8 lados hexagonales y 6 cuadriláteros, aunque muchas células muestran una considerable desviación de este patrón. En un tejido, las divisiones celulares no son sincronizadas y pueden dar origen a células de diferente tamaño y a falta de uniformidad en la presión que ejercen las células vecinas; por otra parte, puede haber variación en la plasticidad de la superficie celular. Otro factor que interviene en la adopción de la forma celular es la polaridad, en dirección longitudinal, que tiene lugar durante el crecimiento de la planta; por supuesto, la polaridad puede actuar sobre otros ejes, de acuerdo con el tipo de célula.
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La célula vegetal se distingue de otras células eucarióticas, porque posee una rígida pared celular de celulosa, cloroplastos y una vacuola central grande, con excepción de las células de los meristemos que poseen varias vacuolas pequeñas.


La célula vegetal consiste de un protoplasto rodeado por una membrana plasmática o plasmalema; ésta, a su vez, está circundada por una pared celular que limita la expansión del protoplasto (Figura 2-1).
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El protoplasto está constituido por dos fases acuosas separadas por una membrana simple. La fase matriz comprende el nucleoplasma, el citoplasma y los compartimentos internos de mitocondrias, peroxisomas y plastidios. Son propiedades importantes de la matriz, la presencia de ribosomas y una apariencia granular y electrodensa105. La otra fase contiene el líquido dentro de la cisterna del retículo endoplasmático y el jugo vacuolar. Esta fase está compuesta de espacios encerrados por las membranas de la cubierta nuclear, del retículo endoplasmático rugoso y liso, del aparato de Golgi y de la o las vacuolas14,17’67’68’69. Esta fase incluye, además, los espacios encerrados entre las membranas interna y externa de mitocondrias y plastidios y los compartimentos de los tilacoides en los cloroplastos104.


Las enzimas son el tipo de proteínas que controla las reacciones metabólicas de la célula. Para cada reacción química que tenga lugar en la célula, hay una enzima que la cataliza. Las proteínas enzimáticas son, entonces, los elementos básicos de las transformaciones celulares y su presencia es un requisito para la vida y el crecimiento1’14’39’40’68. Los cloroplastos y las mitocondrias tienen la capacidad de generar parte de sus enzimas13.


El metabolismo celular no solo produce energía para el crecimiento y la diferenciación, sino también productos de reserva o de desecho. Ejemplo de ello son el almidón, las grasas, las inclusiones proteicas, los taninos y los cristales25,26,33,41,67.



Sistema de membranas


El extenso sistema de membranas de la célula vegetal provee microambientes esenciales para las diferentes funciones químicas. Las membranas pueden considerarse mediadores específicos, selectivos, adaptables y activos que regulan y mantienen las funciones químicas de la célula1,11,19,39,40,99,104,110.


Todas las membranas biológicas tienen la misma bicapa de fosfolípidos y comparten un número de propiedades básicas comunes, pero un grupo de proteínas específico para cada una de ellas, les permite tener identidad propia y desempeñar funciones distintas. La función primaria es separar aquello que está dentro del compartimento de la membrana, del ambiente externo. La célula misma está encapsulada dentro de la plasmalema, la cual regula el intercambio de materiales entre el espacio intracelular y el extracelular, proporciona anclaje a los elementos del citoesqueleto, sirve de pasaje para diversas moléculas, regula su fusión con otras membranas de la célula y cataliza reacciones difíciles de efectuar en un medio acuoso60.


El sistema interno de endomembranas separa compartimentos con funciones específicas; por ejemplo, fotosíntesis en el cloroplasto, fosforilación oxidativa en la mitocondria, degradación de moléculas en la vacuola, modificación de proteínas en el aparato de Golgi.


Todas las membranas contienen lípidos y proteínas, pero la proporción de estos componentes varía en ellas, así como la composición de los lípidos. La estructura básica de la membrana consta de tres capas, consistente de dos líneas oscuras separadas por un espacio intermedio (Figura 2-2). Cada línea tiene un grosor de 2,5 a 3,5 nm (25 a 35 Á); el espacio intermedio es de 3,5 nm (35 Á) de ancho. Así, la membrana tiene un grosor de 10 nm (100 Á)100. La línea externa (próxima a la pared celular) es usualmente más densa, lo que sugiere cierta asimetría estructural.
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En la capa doble de fosfolípidos, dominada por fosfoglicéridos, flotan las proteínas que llevan a cabo muchas de las actividades de la membrana. Los fosfolípidos tienen una cadena central de glicerol, con un extremo hidrofílico compuesto por un éster fosfato, cargado negativamente en un oxhidrilo unido a un residuo de colina, etanolamina, serina o inositol. En el otro extremo hay dos colas hidrofóbicas formadas por ésteres de ácidos grasos, de cadena larga, en los otros dos oxhidrilos18,60’99 100. Los extremos hidrofílicos están en el exterior, en ambos lados de la bicapa, mientras que los extremos hidrofóbicos se encuentran en la parte media de ésta18. Casi todas las cadenas tienen un número par de carbonos. La mayor diferencia entre los fosfolípidos se refiere a la carga de los grupos de la cabeza polar a pH neutro. La membrana también tiene esteroides39,40,60. Algunas membranas contienen lípidos; por ejemplo, los galactolípidos constituyen el 70% de los lípidos de las membranas de los tilacoides en el cloroplasto60.


En la membrana, el movimiento térmico permite que las moléculas de fosfolípidos y glicolípidos roten libremente alrededor de sus ejes longitudinales y se difundan lateralmente entre la capa. Como los movimientos son laterales o de rotación, las cadenas grasas acil permanecen en el interior hidrofóbico de la membrana 18,60 99, 100. Una típica molécula lípida cambia de lugar con sus vecinas en la capa, cerca de 107 veces por segundo y se difunde varias micras por segundo a 37°C ^"^o. En algunas membranas naturales, los fosfolípidos pueden, ocasionalmente, migrar de una a otra capa, catalizados por una o más proteínas de la membrana60. La membrana tiene una consistencia viscosa y fluida. El mantenimiento de esa fluidez parece esencial para el crecimiento y reproducción normal de la célula. En algunas membranas puede haber desviaciones de la estructura en dos capas, por ejemplo, en la membrana de los tilacoides, en que el 60 o el 70% de la membrana está formada por proteínas y los galactolípidos alcanzan el 70% de los lípidos. En este caso, la bicapa puede ser el resultado de las interacciones entre galactolípidos, fosfolípidos y proteínas de membrana60. La mayoría de las organelas tiene una sola bicapa, por lo que una cara es citosólica y la otra interna o exoplásmica60.


Una propiedad importante de las membranas de fosfolípidos es que se sellan espontáneamente para formar estructuras cerradas, que separan dos compartimentos acuosos. Todas las membranas celulares circundan compartimentos cerrados y todas tienen una cara interna (hacia el lumen) y otra externa (hacia el ambiente)60. En la plasmalema, la cara exoplásmica determina el límite externo de la célula.


Con fundamento en las interacciones que mantienen, las proteínas de la membrana se clasifican en dos tipos: integrales o intrínsecas (PMI) y periféricas o extrínsecas (PMP)60,100. La mayor parte de las membranas tiene ambos tipos. Las PMI tienen uno o más segmentos embebidos en la bicapa de fosfolípidos. La mayoría de ellas tiene residuos con cadenas laterales hidrofóbicas que interactúan con los grupos grasos acil de la bicapa, anclando la proteína a la membrana (Figura 2-2). Casi todas son PMI transmembrana, que atraviesan la bicapa fosfolípida, y contienen uno o más dominios transmembrana, así como dominios, que se extienden en el medio acuoso, en ambos lados de la bicapa; sin embargo, algunas PMI se anclan en solo una hoja de la bicapa. Estas proteínas tienen ácidos grasos unidos con enlaces covalentes, que las anclan en la bicapa60. Muchas proteínas son enzimáticas; por ejemplo, las fosfolipasas. Estas enzimas hidrolizan varios enlaces en los grupos terminales de los fosfolípidos y son importantes en la degradación de membranas dañadas o envejecidas.


Las PMP no interactúan con el componente hidrofóbico de la bicapa de fosfolípidos; por el contrario, están indirectamente unidas a la membrana, mediante interacciones con las PMI o directamente unidas con grupos terminales de lípidos polares. Las proteínas del citoesqueleto, unidas a la cara citosólica, y las quinasas, son ejemplo de proteínas periféricas218,2060. Las PMI mantienen dos tipos de interacciones: iónicas con las cabezas polares de los lípidos e hidrofóbicas con el interior lípido de la bicapa60.
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Los carbohidratos están presentes en muchas membranas. Se unen a las proteínas mediante enlaces covalentes, convirtiéndose en constituyentes de las glicoproteínas; también se unen a lípidos para formar glicolípidos. Tanto las glicoproteínas como los glicolípidos son elementos constitutivos comunes en las membranas de las plantas, excepto en la membrana interna de la mitocondria, las lamelas del cloroplasto y otras membranas60. Los carbohidratos aumentan el carácter hidrofílico de los lípidos y las proteínas y contribuyen a estabilizar la conformación de muchas proteínas de membrana60. Muchas proteínas secretadas son glicoproteínas51’60’62’96. Los carbohidratos de muchas glicoproteínas y glicolípidos son oligosacáridos. Los carbohidratos unidos a PMI, usualmente están enlazados con los dominios exoplásmicos de las proteínas y, en general, no están asociados con la función catalítica de las enzimas60,96,99,100. Cada PMI tiene una orientación específica respecto a las caras citosólica y exoplásmica. Todas las moléculas de una PMI, como el centro de reacción fotosintético, mantienen la misma orientación60. La asimetría en la orientación de la proteína hace que las dos caras de la membrana tengan características diferentes60.


TRANSPORTE A TRAVES DE LA MEMBRANA. Se reconocen dos mecanismos básicos de transporte a través de la membrana: permeabilidad pasiva o transporte activo. La permeabilidad pasiva se caracteriza por un proceso de difusión promovido por diferencias en las concentraciones y obstaculizado por barreras superficiales11’18’33’39’51’100. El transporte activo demanda energía. La transferencia de materiales tiene lugar de varias maneras: transportadores, canales, poros, vesículas de transporte, plasmodesmos (ver Capítulo III) y en algunos casos (p. ej. CO2, O2), por difusión no específica a través de la membrana. Las plantas contienen los mismos tipos de proteínas de transporte que los animales, los hongos y los procariotas, aunque con frecuencia utilizan una proteína diferente para realizar una función específica46’60’72’88.


El transporte tiene varias modalidades: (a), unitransporte, cuando se moviliza una molécula a través de la membrana en forma independiente, a favor de gradiente de concentración; (b), antitransporte, cuando hay un intercambio de moléculas (mecanismo “ping-pong”); se moviliza un tipo de ion o molécula contra gradiente de concentración, en coordinación con el movimiento de otro ion o molécula a favor de gradiente y (c), sintransporte, cuando se realiza el transporte simultáneo de dos moléculas en la misma dirección. Ese transporte no demanda ATP. El unitransporte, antitransporte o sintransporte, en que una carga es movida simultáneamente recibe el nombre de transporte electrogénico46. El transporte vectorial, acoplado a una reacción química o fotoquímica, es transporte activo o activo primario (Figura 2-4). Un ejemplo es el transporte de protones generado por la transferencia de electrones en la cadena de transporte de la fotosíntesis, la cadena respiratoria o el consumo de ATP. Las bombas de ATP son ATPasas que usan la energía proveniente de la hidrólisis del ATP para mover iones a través de una membrana, en contra de gradientes de concentración química o potenciales eléctricos. Este tipo de movilización de iones es transporte activo y entre otras cosas, es el mecanismo mediante el cual se mantiene el bajo pH de las vacuolas11’18’39’60’100. Ese transporte de protones es electrogénico, porque la transferencia de una carga positiva da como resultado la formación de un potencial de membrana46.


En la actualidad se reconoce la existencia de varias modalidades de transporte de solutos a través de la membrana, en las que intervienen diversos tipos de proteínas de transporte, a saber:
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1. Transportadores. Los transportadores son proteínas de membrana integrales (PMI), especializadas, que atraviesan la membrana en forma de a-hélices. En esas hélices transmembrana, las cadenas laterales deben ser hidrofóbicas, por lo que contienen aminoácidos (AA) hidrofóbicos como alanina, valina, leucina, isoleucina o fenilalanina4660. Estas proteínas catalizan el transporte de moléculas a través de la membrana. En el pasado fueron llamadas portadores o mensajeros. El sustrato (carga) es enlazado a un sitio específico de la proteína transportadora (T), transportado a través de la membrana y liberado de T. Cuando enlaza la molécula de sustrato, el transportador sufre un cambio en su conformación, de tal modo, que solo las moléculas de sustrato atraviesan la membrana46,60. Como el transporte de cada carga demanda un cambio de conformación, los transportadores mueven solo de 102 a 104 moléculas por segundo, una tasa inferior a la de las proteínas de canal60.


2. Proteínas de canal. Las proteínas de canal forman canales o áreas de pasaje a través de la membrana. El agua o los iones son transportados hacia zonas de menor concentración o menor potencial eléctrico46,60. Estas reacciones son energéticamente favorables. A través de los canales, las moléculas de agua o los iones se mueven simultáneamente, a una velocidad muy grande (mayor de 108 por segundo). Muchas de estas proteínas están usualmente cerradas y se abren en respuesta a señales específicas60.


a. Proteínas de canal de agua (acuaporinas). Solo transportan agua a una velocidad que oscila entre 109 y 1011 moléculas por segundo46. Estetransporte involucra a los residuos de cisteína en la proteína; los compuestos de mercurio inhiben el transporte, pues se unen a esos residuos46. Estas proteínas pueden tener 6 hélices transmembrana46.


b. Proteínas de canal de iones. Forman canales que transportan varios iones a una velocidad mayor que los transportadores, al menos en tres órdenes de magnitud. Difieren de los transportadores en que tienen un poro abierto, al mismo tiempo, en ambos lados46. Muchos canales de iones son más o menos específicos para iones determinados46. Las plantas contienen canales muy selectivos para H+, K+ y Ca+2 y selectivos para aniones Cl- y dicarboxilatos como malato4660. Contrario a las membranas animales, parece que no existen canales específicos para iones Na+. La apertura de los canales está, con frecuencia, regulada por potenciales eléctricos de membrana, por lo que la membrana cumple una función importante regulando los flujos de iones (p.ej., el flujo de K+ en las células guardianas del estoma)46,60. En muchos casos, las proteínas de canal iónico constan de un par de 6 hélices transmembrana o múltiplos de éste, lo que indica que la estructura básica de los transportadores y los canales es similar. Algunos transportadores pueden ser convertidos, mediante reacción química, en un canal similar a los descritos. La diferencia funcional entre transportador y canal, es que el primero es accesible por solo un lado a la vez y el transporte involucra un cambio de conformación, mientras que el canal está abierto en ambos lados46.


3. Porinas. Se encuentran en la membrana externa de los cloroplastos, mitocondrias, peroxisomas y las bacterias Gram negativas46. Son un grupo de proteínas diferente que forma un canal lleno con agua, que en muchos casos permite la difusión de moléculas de sustrato no específico46. Las porinas de diferente origen consisten de subunidades con una masa cercana a 30kDa. Con frecuencia ocurren en trímeros; cada unidad forma un poro. Difieren de las otras proteínas transportadoras en que no tienen solo regiones hidrofóbicas en su secuencia de aminoácidos, lo cual es un requisito para las hélices transmembrana46,60.


4. Difusión pasiva de moléculas. Ocurre cuando una molécula pequeña en solución acuosa se disuelve en la bicapa de fosfolípidos, la atraviesa y luego se disuelve en la solución acuosa del lado opuesto. Este mecanismo no involucra proteínas60.


Vesículas de transporte. Todas las células con núcleo tienen una organización interna muy compleja y una red de transporte que permite coordinar las actividades de los departamentos especializados y movilizar proteínas de una organela a otra. La plasmalema es la muralla o barrera que controla el ingreso de materiales y la salida de productos manufacturados. En el interior de la célula, el RE se desempeña como centro de manufactura de numerosas proteínas, que luego son transportadas al aparato de Golgi en donde son modificadas y enviadas a otros destinos dentro y fuera de la célula695. El aparato de Golgi actúa, entonces, como centro de modificación y redistribución de productos celulares. El centro de reciclaje se encuentra en las vacuolas, sitios de almacenamiento y lisis1,9,12. Los instrumentos de transporte son las vesículas de transporte, que descargan el contenido cuando llegan a su destino (Figura 2-5). Cada célula produce numerosos tipos de vesículas y cada una de ellas cumple una función específica1’75’95.
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La vesiculación de membrana o endocitosis es intensa en células vegetales de metabolismo muy activo e incluye los procesos de fagocitosis y pinocitosis. En este proceso, los solutos y macromoléculas pueden ingresar a la célula y descargar su contenido en el citoplasma o fusionarse con otras estructuras como la vacuola11’19’30’39’40. Por otra parte, la célula puede excretar sustancias en el espacio extracelular mediante exocitosis.


Cada organela produce sus vesículas mediante gemación de la membrana y cada vesícula migra luego a través del citosol, hacia la organela que recibirá su contenido. La gemación demanda energía. Aunque las vesículas son diferentes, el mecanismo que permite el transporte es similar.


Algunas vesículas tienen una cubierta proteica en su superficie citosólica. Se consideró que todas ellas contenían la proteína claritina, pero hoy se considera la existencia de dos tipos de vesículas: (a), vesículas con cubierta de claritina, que se forman en la plasmalema o la región trans del aparato de Golgi; (b), vesículas con otro tipo de cubierta proteica, que transportan proteínas del RE a Golgi y entre diferentes tipos de vesículas de Golgi. Estas últimas también transportan proteínas secretadas continuamente por la región trans de Golgi a la superficie de la célula60’88’89’93’94.


La vesícula con cubierta de claritina (VCC) tiene un diámetro de 50 a 100 nm. Está rodeada por una cubierta en forma de caja, formada por la proteína claritina60’88’89’101’^5. La claritina tiene forma de trisquelio (tres brazos o piernas) y polimeriza en forma de red (con una superficie de pentágonos o hexágonos) en la cara citosólica de un área de membrana y se presume que induce gemación de la membrana hacia el citosol, que se extiende hasta formar la vesícula (Figura 2-6)60’88’89’94’101. Esta se desprende de la membrana y la cubierta de claritina la rodea por completo. Hay otras proteínas que participan en la formación de la vesícula con cubierta. La dinamina (proteína citosólica) enlaza e hidroliza el GTP60. Entre la cubierta de claritina y la vesícula de membrana hay un espacio de 20 nm que contiene complejos adaptadores tetrámeros (o partículas de ensamblaje AP-1, AP-2) con adaptinas, que contienen distintos polipéptidos60,88,89. Estas partículas son necesarias para que la cubierta de claritina se forme alrededor de la vesícula. Ellas se enlazan al dominio globular terminal de cada cadena de claritina y promueven la polimerización de trisquelios en una red con forma de caja (Figura 2-6). Por otra parte, al unirse las AP (AP-2 con proteínas de la plasmalema; AP-1 con proteínas de la región trans en Golgi) con las proteínas de la membrana en la cara citosólica, determinan qué proteínas son incluidas (carga) o excluidas en la vesícula de transporte6’60’88’89. El receptor manosa 6-fosfato se encuentra en la invaginación o yema cubierta de claritina, que por gemación se origina en la plasmalema o Golgi. La cola citoplásmica del receptor se enlaza con AP-1 o AP-2, según el caso. Esto permite que las partículas de ensamblaje medien la unión de la claritina con las proteínas de la invaginación y discriminen entre PMI que deben ser incluidas o excluidas en la vesícula de transporte60. Para que la vesícula se fusione con la membrana que recibe debe removerse la cubierta. Esto parece ser facilitado por una ATPasa citosólica o chaperona60,88,89.
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Las vesículas sin cubierta de claritina que transportan proteínas del RE a Golgi y entre diferentes tipos de vesículas de Golgi, tienen una cubierta de aCOP (cobertor), una proteína similar en tamaño a la cadena pesada de claritina (Figura 2-6)60,88. Igual que la claritina, esta cubierta provoca la gemación de la membrana. Entre la aCOP y la vesícula hay complejos adaptadores que cumplen las mismas funciones que en las vesículas de claritina60.


PLASMALEMA. La plasmalema es una organela en sí misma; es la barrera selectivamente permeable, entre la célula y el ambiente extracelular, que regula el pasaje de sustancias hacia el exterior e interior de la célula (Figura 2-7)29495. Ella permite el ingreso de nutrientes a la célula, mantiene y transporta las sustancias nocivas o de desecho fuera del citosol y evita la salida de metabolitos y de iones requeridos en el metabolismo celular60. También mantiene la composición iónica y la presión osmótica adecuadas en el citosol60. Otras funciones mayores son la comunicación e interacción entre células. Areas especializadas de membrana contienen proteínas que refuerzan la acción intracelular y algunas proteínas sirven de anclaje para las estructuras fibrilares que atraviesan el citosol (citoesqueleto)60. La plasmalema también posee proteínas que la unen a diversos componentes de la matriz y está íntimamente asociada con la formación de la pared celular394060.
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La plasmalema es ligeramente permeable al agua e impermeable a moléculas solubles en agua, como proteínas, azúcares, aminoácidos, ácidos nucleicos y iones como hidrógeno, sodio, calcio y potasio1899100. Estas moléculas y iones requieren la intervención de proteínas de transporte que permiten el pasaje de moléculas específicas6,60.


Entre las propiedades bioquímicas de la plasmalema está la habilidad de formar enlace con un inhibidor específico del transporte de auxina (ácido N-1- naftil-ftálico). Esto implica que la membrana está relacionada con la acción hormonal. En otros casos, la plasmalema es, además, un sitio de moléculas fotorreceptoras, lo cual es fundamental en la morfogénesis183940104. También es muy importante su papel en la formación de la pared celular. La celulosa es sintetizada por algunas de sus enzimas. Esto puede ocurrir en diferente cantidad en distintas áreas de la superficie celular. Los otros componentes de la pared sintetizados dentro de la célula son transportados por vesículas secretoras que se fusionan con la plasmalema y vierten su contenido en el exterior. La existencia de este proceso secretor significa que hay una continua adición de material a la plasmalema durante el crecimiento celular y que, para mantener un equilibrio, deben existir mecanismos de reciclaje que devuelvan el exceso de material al citoplasma19,21’39’40. La plasmalema es, por lo tanto, una estructura dinámica, carente de uniformidad en sus propiedades en el espacio y sujeta a una continua renovación y reciclaje en el tiempo.


RETICULO ENDOPLASMATICO. El retículo endoplasmático (RE) es un centro de manufactura en el cual se sintetizan muchas proteínas95 Esas proteínas son transportadas a otro compartimento llamado aparato de Golgi, en el cual son modificadas94,95. El RE está constituido por una doble unidad de membrana con un espacio intermedio que se extiende dentro del citoplasma como una serie de cisternas que encierran un espacio aislado dentro de él (Figura 2-8a). La unidad de membrana mide cerca de 7 nm (70 Á) de grosor11. Su extensa superficie permite una distribución diferencial de enzimas y superficies catalíticas para una parte de la actividad bioquímica de la célula.


El RE puede tener ribosomas involucrados en la síntesis proteica, en las dos superficies citoplasmáticas del RE (RE rugoso) o solo en una; algunas áreas carecen de ellos y reciben el nombre de RE liso. Así como existe RE sin ribosomas, también hay ribosomas libres en el citoplasma. La unión de los ribosomas al RE es temporal y solo se unen a él cuando van a formar proteínas46. Los ribosomas sintetizan algunas proteínas de membrana, de las organelas y todas las proteínas que van a ser secretadas fuera de la célula46,60. Los ribosomas que fabrican proteínas de secreción están unidos al RE por la naciente cadena de polipéptidos. Cuando la cadena de polipéptidos emerge del ribosoma, ingresa al lumen del RE rugoso, con la ayuda de proteínas de membrana específicas. Las proteínas canalizadas hacia el lumen del RE son transferidas a la región cis de Golgi por vesículas de transporte que se originan en la membrana del RE46,60. En el aparato de Golgi son modificadas y transferidas a vesículas de transporte secretoras que se fusionan con la plasmalema y liberan el contenido en el espacio extracelular. Algunas proteínas que ingresan al lumen del RE permanecen allí, otras permanecen en Golgi o son finalmente enviadas a la vacuola46,60. Otras proteínas sintetizadas por los ribosomas del RE son las proteínas de membrana integrales (PMI). Esas proteínas alcanzan su destino (plasmalema, Golgi, vacuola) vía vesícula de transporte. Solo algunas de esas PMI permanecen en la plasmalema; otras, como los receptores son internalizadas en la célula por endocitosis y enviadas a otro destino. Algunas regresan a la plasmalema60.


El RE rugoso y el RE liso son modificaciones locales del sistema. Las membranas del RE rugoso son usualmente paralelas, mientras que el RE liso forma, con frecuencia, láminas extendidas o túbulos. En algunas áreas del RE es posible observar espirales de ribosomas o polisomas que representan sitios de activa síntesis proteica (Figura 2-8b). La tasa de proteínas que sintetiza el RE rugoso varía de una célula a otra y de un órgano a otro y está determinada; por ejemplo, los cotiledones en desarrollo sintetizan numerosas proteínas que son almacenadas en vacuolas1995110. El RE liso es el sitio de síntesis y metabolismo de ácidos grasos y fosfolípidos39,40,46,60,99.
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CUERPOS DE GOLGI O DICTIOSOMAS. Este otro integrante del sistema de endomembranas fue descubierto por Golgi en neuronas animales. Su observación en células vegetales tuvo que esperar el advenimiento de la microscopía electrónica1. El aparato de Golgi modifica proteínas, con frecuencia agregando azúcares y las envía hacia otros destinos, dentro o fuera de la célula, mediante la formación de vesículas. El aparato de Golgi es, entonces, un centro de distribución mayor1939495.


En plantas vasculares, los dictiosomas se distribuyen al azar en el citoplasma; su número varía de varios centenares en la raíz de Zea mays a 25000 en un tubo polínico de rápido crecimiento194043. En algunas algas es una organela única; en los elementos de los tubos cribosos maduros, así como en las pteridófitas y cianofíceas, los dictiosomas parecen estar ausentes40.


El dictiosoma de la célula vegetal mide de 1 a 3 pm de longitud y cerca de 0,5 |im de altura. Cada uno está formado por una pila de sáculos membranosos, discoides, llamados cisternas y tiene una estructura interna precisa. Se subdivide al menos en tres compartimentos (cis, medio y trans), consistentes de uno o más sáculos (Figura 2-9). Cada compartimento contiene las enzimas necesarias para desempeñar funciones específicas en la secuencia de modificaciones proteicas93.


El número de cisternas en un dictiosoma varía de célula a célula; en células meristemáticas hay entre 4 y 6 cisternas por dictiosoma; en otras células pueden existir 20 o 30. El diámetro de cada cisterna es de 1 a 2 pm. La membrana que encierra la cisterna está constituida por la típica bicapa lípida y una variedad de proteínas insertadas en ella. Las cisternas individuales, dentro de un dictiosoma, están separadas por una distancia próxima a los 10 nm (100 Á) y se mantienen unidas por medio de una sustancia que a veces parece formada de finas fibrillas19’43’93.


La pila de cisternas no es simétrica. En un extremo están las cisternas especializadas para recibir nuevas proteínas. Esta región de la pila se llama el extremo cis y su superficie recibe el nombre de cara cis. En el extremo opuesto está la región trans, cuya superficie externa se denomina cara trans. En medio de las regiones cis y trans se encuentra la región medial (Figura 2-10).


Las proteínas que fueron previamente sintetizadas en el RE y encapsuladas en vesículas de transporte son transportadas a la cara cis del dictiosoma. Allí, la vesícula se fusiona con la membrana de la cisterna y descarga su contenido dentro de ella. Así se inicia el tránsito de la proteína, a través de la zona medial, hacia el extremo trans del dictiosoma. Las enzimas presentes en las membranas de las cisternas no solo agregan y remueven moléculas de azúcar a las proteínas, sino que pueden añadirles grupos fosfato, sulfato y aún ácidos grasos43’93’94’95’98. El tipo de moléculas de azúcar que se une a las proteínas en su paso por las cisternas, se encuentra también en las vacuolas y en la plasmalema, lo que permite suponer que las proteínas secretoras no son las únicas que pasan por los dictiosomas439397. Se presume que las cisternas permanecen fijas mientras que las glicoproteínas son acarreadas por vesículas (producidas por gemación de la membrana de la cisterna de un compartimento) que se fusionan con la membrana de la cisterna siguiente43,93.
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Los dictiosomas están involucrados en los procesos de secreción celular y en células hipersecretoras son abundantes, conspicuos y producen numerosas vesículas que descargan su contenido fuera de la plasmalema9798. Un buen ejemplo de este fenómeno es el de las glándulas foliares de plantas insectívoras como Drosera y Pinguicula y las células de la caliptra de muchas plantas terrestres. Estas células secretan un mucílago hidratado, rico en polisacáridos, que pasa a través de la pared celular, cubriendo y lubricando el ápice radical conforme éste penetra en el suelo40.
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Otra función que parecen realizar estas organelas, es la de sintetizar hemicelulosa y pectinas para la formación de la pared celular; estos materiales son transportados por vesículas fuera de la plasmalema. En apariencia, los dictiosomas también pueden sintetizar y exportar lignina y sílice. No se ha demostrado su participación en la síntesis y transporte de celulosa39,40.


VACUOLA. La vacuola tiene propiedades físicas diferentes a las del citoplasma y está separada de éste por una membrana llamada tonoplasto. El contenido vacuolar recibe el nombre de jugo vacuolar y está constituido por agua y una gama variada de sustancias orgánicas e inorgánicas9,68,69,70. El tonoplasto es una unidad de membrana, con un grosor cercano a los 10 nm (100 Á), diferencialmente permeable e involucrada en la regulación de fenómenos osmóticos asociados con la vacuola. Las propiedades físicoquímicas del tonoplasto difieren bastante de las de la plasmalema. Por ejemplo, el pH y la osmolaridad del medio, requeridos para mantener la estabilidad del protoplasto y la vacuola, son diferentes56. En las células meristemáticas hay numerosas vacuolas pequeñas que se expanden y coalescen durante el desarrollo de la célula, formando un espacio continuo de gran tamaño en las células maduras. Por ejemplo, la vacuola de una célula parenquimática madura puede ocupar del 80 al 90% del lumen celular y desplazar el citoplasma hacia la periferia19,39,68,117.


La vacuola es un compartimento celular de múltiple propósito, según el tipo de célula, órgano o tejido y su estado de desarrollo15,16,67,117. Las funciones más importantes son: regulación del potencial de agua (turgor celular) y llenado del espacio, almacenamiento y lisis117. La composición de enzimas vacuolares y las funciones que ésta realiza en cada célula (almacenamiento de proteínas, secuestro de iones, metabolitos primarios, aleloquímicos), es directamente controlada por la expresión genética117. Muchas vacuolas son empleadas como compartimentos de almacenamiento intermedio de iones, azúcares y aminoácidos. Un intercambio regular de estos compuestos tiene lugar entre el citosol y las vacuolas, en plantas con metabolismo crasuláceo ácido (CAM); otras vacuolas son sitios más permanentes de almacenamiento de proteínas de defensa (Solanum tuberosum, Lycopersicon esculentum) o aleloquímicos 40,41,49 ,54,59,63,70,79,86,92,108,117. Las células vegetales carecen de lisosomas, pero muchas vacuolas contienen el mismo ámbito de enzimas hidrolíticas como proteasas y glicosidasas que funcionan en un ámbito acídico14,15,16,58,80,88,89,91,112. En la actualidad se propone que las plantas tienen dos tipos de vacuolas: (a), vacuolas de almacenamiento de proteínas (VAP) y (b), vacuolas líticas88,89,91. Una proteína denominada receptor de distribución vacuolar está involucrada en el direccionamiento de proteínas hacia las vacuolas líticas, mediante vesículas con cubierta de claritina91. El transporte hacia las VAP se realiza mediante vesículas lisas muy densas, osmiofílicas y carentes de cubierta prominente91. Las VAP son comunes en las semillas (Figura 2-11)88,89,91.


Las proteínas son transportadas a la vacuola por vesículas derivadas del RE o el aparato de Golgi95,117. Los compuestos lipofílicos pueden atravesar el tonoplasto por simple difusión, mientras que los hidrofílicos (aminoácidos, ácidos orgánicos, iones, aleloquímicos polares como alcaloides y glicósidos) son transportados por un transportador o un proceso a través de un canal9,117. La fuerza de transporte puede ser una gradiente de protones generada por H+-ATPasas o H+-pirofosfatasas asociadas al tonoplasto, u otro proceso de captura82,96,117.


1. Regulación del potencial de agua en el citoplasma. Las vacuolas contienen solutos disueltos (iones, metabolitos, aleloquímicos), en un ámbito de concentración de 0,4 a 0,6 M; esto significa que en la vacuola se genera una presión osmótica; el volumen se incrementa, contribuyendo a la turgencia de la célula y presionando al protoplasto contra la pared celular1519’40’70 107 111 117. Esta función puede demostrarse al provocar la plasmólisis celular. El grado de encogimiento protoplasmático se relaciona con el grado de vacuolación de la célula. Las células maduras, con vacuolas grandes, se plasmolizan más que las meristemáticas19. Entonces, la vacuola proporciona a la célula un mecanismo regulador en tiempos de estrés. Mediante el bombeo de solutos a través del tonoplasto, puede mantener en el citoplasma el potencial de agua necesario para su funcionamiento, aún en condiciones de déficit hídrico15,69,70. Este proceso químico puede traducirse en un movimiento mecánico en situaciones especiales. Por ejemplo, el mecanismo de apertura y cierre de los estomas está controlado por los cambios en turgencia de la vacuola de las células oclusivas o guardianas; un rápido aumento en la permeabilidad del tonoplasto, parece ser también la causa del cierre de las hojas en Mimosa pudica19.
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2. Almacenamiento. El exceso de productos intermedios del metabolismo de la planta se acumula en las vacuolas. El almacenamiento de algunos metabolitos como los aminoácidos básicos tiene importancia en el mantenimiento de la actividad metabólica en condiciones ambientales cambiantes19,39,40,69,70,88,89,91. El aislamiento de ácidos fuera del citoplasma, algunos de pH cercano a 2,5 como el de los frutos de Citrus limon y C. aurantiifolia (ácido cítrico), impide la inactivación de las enzimas citoplasmáticas; el almacenamiento de ácido málico en las vacuolas de células con metabolismo crasuláceo ácido (CAM) es crucial para mantener la homeostasis citoplasmática108. Algunos de estos metabolitos o productos intermedios son poco solubles en agua y forman cristales dentro de la vacuola69,70.


Muchos iones inorgánicos como Na, K, Ca, Cl, SO4, NO3, PO4 y otros, se encuentran en la vacuola en concentraciones superiores a 300mM o aún 800 mM en las halófitas12,53. Se supone que existe un activo intercambio iónico entre la vacuola y el citosol, porque muchos iones desempeñan funciones importantes en procesos celulares como señales de transducción (Ca+2), formación de gradientes de protones o mantenimiento de potencial de electrones en la plasmalema37,69,70.


Las sustancias de reserva, como los azúcares existentes en el tallo de Saccharum officinarum o en Beta vulgaris, se acumulan en las vacuolas en forma de sucrosa19,36. Otras plantas transforman sus reservas en macromoléculas osmóticamente inactivas (proteínas, almidón, glicógeno, etc.) o grasa neutral. Mientras el almidón se acumula en amiloplastos, el almacenamiento de proteínas de reserva se efectúa en vacuolas de aleurona (granos de aleurona; p. ej., Zea mays) es muy común en el endospermo de la semilla y los cotiledones del embrión19,39,40. Estos gránulos se forman durante las últimas etapas de maduración de la semilla y desaparecen en los primeros estadios de la germinación. Almacenan básicamente globulinas y fosfato en la forma de fitina, que consiste de sales insolubles de ácido fítico o ácido inositol- hexafosfórico. Los granos de aleurona contienen un ámbito amplio de enzimas hidrolíticas —incluyendo proteasa y fosfatasa— para la movilización de la proteasa y el fosfato; no obstante, la presencia de otras enzimas como la P-amilasa y la ARN-asa sugieren que otros constituyentes celulares pueden ser digeridos39,40. La inducción de síntesis de P-amilasa es controlada por la giberelina y el Ca+2.


Muchas semillas ricas en sustancias de almacenamiento son depredadas por herbívoros y microorganismos, por lo que las plantas han desarrollado toxinas. Las plantas pueden poseer inhibidores de proteasas, lectinas, toxoalbúminas o enzimas (quitinasa, lisozima, hidrolasas, nucleasas). Las enzimas pueden degradar paredes celulares microbianas u otros constituyentes del patógeno; la peroxidasa y fenolasa pueden inactivar fitotoxinas producidas por muchas bacterias y hongos59,65. Las proteínas son almacenadas en la vacuola y secretadas como exoenzimas en la pared celular o el espacio extracelular117. En el caso de las proteínas tóxicas, típicas de muchas semillas, es posible que cumplan una función dual: defensa y depósito de nitrógeno117. La deposición vacuolar de reservas proteicas no se restringe a las semillas. Las hojas de algunas solanáceas (Solanum tuberosum, Lycopersicon esculentum) tienen una proteína que inhibe la acción de la quemotripsina y otras proteasas; este factor reduce la palatabilidad de los tejidos27,39,40. La presencia de metabolitos secundarios como alcaloides (sanguinarina, quelidonina, berberina) en las vacuolas del látex de Chelidonium majus y de morfina en Papaver somniferum, compuestos fenólicos (flavonoides, taninos) y politerpenos, también está bien documentada (Figura 2-12)25,26,41,49,79,86. Muchos de estos productos secundarios del metabolismo son tóxicos; por eso, su remoción del citoplasma recibe el nombre de detoxificación19,24,40,70. Es interesante que los compuestos tóxicos muestran gran afinidad por los taninos vacuolares. La compartimentalización vacuolar de taninos parece ser un requisito para el almacenamiento de alcaloides tóxicos en algunas células vivas como los laticíferos21,40,70,117.
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3. Actividad lisosómica. Una última e importante función de la vacuola es la actividad lisosómica. Las vacuolas líticas contienen un gran número de enzimas hidrolíticas y oxidantes como hidrolasas, estearasas, nucleasas y peroxidasas. La composición de las enzimas hidrolíticas es igual a la de los lisosomas animales12,15,16,41,117. No se conoce bien el sitio de síntesis de las enzimas vacuolares, pero muchas hidrolasas como la ácido fosfatasa, tienen localización dual o múltiple y su presencia se detecta también en los dictiosomas, el RE y la pared celular39. Este hecho refuerza el concepto de endomembrana e ilustra el significado de la compartimentalización celular, ya que el metabolismo básico que tiene lugar en el citoplasma depende mucho de ésteres fosfatados. Por otra parte, la compartimentalización de las hidrolasas no específicas que pueden ser responsables de la degradación de biopolímeros, lleva a la conclusión de que el catabolismo tiene lugar en el compartimento lítico69,70,74,88,89,91,93.


La acción autofágica de la vacuola parece estar bajo la responsabilidad de procesos de membrana. La autofagia celular consiste en la segregación y digestión de componentes del citoplasma. La invaginación del tonoplasto forma vesículas intravacuolares que contienen una porción del citoplasma; por otra parte, las porciones del protoplasma, encapsuladas por componentes del sistema de endomembranas, se fusionan y forman una vacuola autofágica. La autofagia y proteólisis en vacuolas incluyen el reconocimiento y digestión de enzimas inactivas que ya no integran más el metabolismo69.



Fase soluble de la célula


La fase soluble (citosol) de la célula está representada por el citoplasma, en el que las organelas y el sistema de endomembranas se encuentran suspendidos. Está limitada por la plasmalema hacia el exterior y separada de la vacuola por el tonoplasto. El citoplasma es mucho más viscoso que el agua y su cohesión indica que lo mantiene unido una red estructural, que será discutida más adelante.


La composición de la fase soluble refleja en gran parte la bioquímica celular y es muy compleja. El grupo de sustancias micromoleculares incluye agua, iones inorgánicos y gases disueltos. Las sustancias mesomoleculares consisten en metabolitos como lípidos, azúcares y nucleótidos. Por último, las macromoléculas libres consisten de proteínas y ARN con algunos polisacáridos1. El pH citoplasmático oscila entre 6.8 y 7.6; no obstante, pueden existir áreas de pH controlado o concentración de cationes en la célula19,27,40.


Los cationes monovalentes probablemente son libres y difunden en solución; algunos divalentes como el Mg++ y el Ca++ son posiblemente retenidos en los sitios de intercambio de los ácidos nucleicos, los nucleótidos y los polisacáridos ácidos. Hay algunos enlazados con las enzimas; aunque el número de enzimas es muy elevado, las metaloenzimas verdaderas son muy pocas1.


El citoplasma celular no es una masa gelatinosa amorfa, sino muy estructurada. Una matriz fibrosa de proteínas se extiende del núcleo a la plasmalema y ayuda a establecer la forma celular; juega, además, un papel importante en el movimiento y división celulares. Esta matriz puede influir en el movimiento de organelas dentro de la célula y es un sitio mayor de metabolismo celular, que no solo contiene numerosas enzimas sino que proporciona un marco tridimensional para los eventos moleculares que son procesos celulares vitales114.


CITOESQUELETO. El movimiento celular -ciclosis, movilización de vesículas de transporte, organelas- son esenciales para el crecimiento y normal funcionamiento de la célula. Esos movimientos no ocurren al azar, sino que la célula controla el tiempo y lugar en que éstos se realizan. El movimiento requiere ATP y proteínas que conviertan en movimiento la energía acumulada en el ATP. Y desde luego, todos los movimientos involucran la organización de proteínas fibrilares, colectivamente llamadas citoesqueleto que se encuentra en el citosol2,10,20,46,60,64. El citoesqueleto es, en esencia, el conjunto de estructuras fibrilares y tubulares, con frecuencia asociadas a pequeños sistemas motores, que confiere fuerza y rigidez y permite a las células manejar el movimiento interno de organelas y otros elementos10,20,46,60,64. El citoesqueleto es dinámico, sufre continuos cambios y, a su vez, produce movimiento. No existe en los procariotas un equivalente de las proteínas que conforman el sistema30. En el citoesqueleto vegetal existen tres sistemas de estructura y bioquímica distintos. Las fibras más finas son los microfilamentos de actina (7-9 nm de diámetro), y las más gruesas, los microtúbulos (24 nm de diámetro) que contienen tubulina; los filamentos intermedios (10 nm de diámetro) representan una transición entre ambos y están constituidos por una repetición de subunidades a-hélice38,39,46,60,76,78,113. Solo los microtúbulos y los microfilamentos están involucrados en la motilidad; los filamentos intermedios no generan movimiento, pero atraviesan el interior de la célula60.


Las células tienen dos mecanismos básicos de movimiento: uno involucra proteínas motoras y el otro requiere polimerización de tubulina y actina en filamentos y redes, algunos movimientos involucran a las proteínas motoras y los elementos del citoesqueleto60.


1. Microtúbulos. Son estructuras involucradas en procesos de motilidad y morfogénesis. Son tubulares, alargados (Figura 2-13), bastante rígidos, de longitud indeterminada, rectos o levemente curvos, circulares en sección transversal, con un diámetro cercano a los 24-25 nm (240-250 Á). Tienen una corteza externa oscura y un centro claro de 12 nm (120 Á) y están ensamblados por subunidades de proteína. Cada microtúbulo consta de 13 protofilamentos; estos son cadenas lineales de moléculas alternantes de heterodímeros de a-tubulina (8 nm de diámetro) y monómeros de P-tubulina (4 nm de diámetro), que conforman una estructura cilíndrica. Cada heterodímero enlaza dos moléculas de GTP; un sitio de unión de GTP en la a-tubulina se enlaza al GTP en forma irreversible60. En la P-tubulina el cambio es reversible e hidroliza el GTP a ADP60. Todos los protofilamentos están orientados de la misma manera, con los dímeros formando hélices alrededor de la pared del microtúbulo. La pared externa del microtúbulo está asociada con finos filamentos de 2 a 5 nm (20-50 Á) de diámetro y de 5 a 40 nm (50 a 400 Á) de longitud, llamados brazos o puentes de cruce, que pueden servir para unir los túbulos a elementos adyacentes o a componentes de membrana cercanos. Los puentes filamentosos entre túbulos asociados no parecen ser de tubulina, sino de proteínas asociadas19,38,39,47,114.
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Los microtúbulos son estructuras intrínsecamente polares y muestran diferencias en las tasas de adición y pérdida de tubulina en los extremos. Existen dos poblaciones de microtúbulos; unos son permanentes y otros se ensamblan y desensamblan fácilmente y existe un delicado equilibrio entre subunidades y polímero. Estas mismas unidades monoméricas pueden ser ensambladas de diferentes formas, de acuerdo con las condiciones locales de pH, concentración de cationes, presión hidrostática y temperatura38,40,47. Las coníferas y angiospermas carecen de centrosomas o centros equivalentes para la organización de microtúbulos64. Hoy se acepta que la y-tubulina es el nucleador universal de los microtúbulos en las plantas64. En la profase la cubierta nuclear forma y-tubulina, que progresivamente se concentra en los polos opuestos y forma cascos; con frecuencia, éstos tienen un claro central irregular, alrededor del cual parece concentrarse la y-tubulina. Cuando se desintegra la cubierta nuclear en mitosis y meiosis, los cascos dan origen al huso; en éste los quinetocoros tiñen densamente para y-tubulina. En la banda preprofase y en el fragmoplasto, la y-tubulina está presente y se localiza junto a los microtúbulos64.


Son varias las funciones en las que los microtúbulos están involucrados. Son componentes estructurales de cilios y flagelos, constituyen las fibras del huso durante la mitosis de la célula, son críticos en el movimiento de los cromosomas durante la mitosis y participan en la movilización de materiales (vesículas de transporte) u organelas2,10,20,60,64. Los cambios en forma o simetría de la célula están acompañados por la acción de los microtúbulos y parecen participar más en el mantenimiento de la forma que en el proceso de morfogénesis, manteniendo áreas locales de tensión y rigidez y definiendo canales citoplasmáticos. También influyen en la orientación de las microfibrillas de celulosa e imponen direccionalidad a las fuerzas de turgencia que actúan en la expansión de la célula38,40,47. De acuerdo con su estructura, el microtúbulo no es un sitio de acción química, sino un elemento mecánico.


Los microtúbulos promueven movimiento celular mediante polimerización y depolimerización de microtúbulos individuales o de acciones conjuntas con las proteínas motoras de los microtúbulos2,10,20,60,64. El alineamiento y separación de los cromosomas durante la mitosis y la meiosis, es producto de una combinación de estos mecanismos2,60.


Algunos tipos de vesículas de transporte dependen de los microtúbulos, pero los microfilamentos pueden estar involucrados en algunos casos de transporte60.


2. Microfilamentos. Son finos elementos fibrosos formados por polimerización de la proteína actina, que participan en el movimiento de la corriente citoplasmática o ciclosis2,10,38,40,47,60,76,78. La actina es la proteína intracelular más abundante en las células eucarióticas. Es de tamaño moderado y consiste aproximadamente de 375 residuos. En las plantas, la actina es codificada por alrededor de 60 genes60. La actina existe como monómero globular (G-actina) y como polímero filamentoso (F-actina); este último es una cadena helicoidal de subunidades de G-actina60. Un filamento de F-actina, junto con las proteínas unidas a él, es un microfilamento. Cada molécula de actina tiene Mg+2 formando un complejo con ATP o ADP, por lo que existen cuatro formas: ATP-G-actina, ADP-G-actina, ATP-F-actina y ADP-F-actina76,78. La ATP-G-actina y la ADP-F-actina predominan en la célula60. Todas las subunidades del microfilamento son polares y todas se orientan en la misma dirección, por lo que en un extremo del filamento el ATP es expuesto a la solución circundante.


El citoesqueleto está formado por haces de filamentos y redes, que dan soporte a la plasmalema y determinan la forma de la célula (Figura 2-14). Los microfilamentos están conectados a la plasmalema mediante proteínas de unión membrana-microfilamento; éstas pueden ser proteínas de membrana integrales (PMI)60. El área más rica en filamentos de actina es la “corteza”, una zona angosta interna a la plasmalema. En ella, la actina forma una red que excluye las organelas de esa área60.


En las células existen proteínas para ensamblar la actina en filamentos, para desensamblarla y para bloquear los extremos60. En muchos casos de movimiento celular, la actina funciona asociada a proteínas motoras que utilizan la energía del ATP; la más conocida es la miosina46,60.


3. Filamentos intermedios. Constituyen un tercer grupo de elementos del citoesqueleto. Están presentes en casi todas las células eucarióticas y formados de una o más subunidades de actina60. Su organización y asociación con la plasmalema sugiere que su función principal es estructural, reforzando las células y organizándolas en tejidos. No se conoce que estén involucrados en la motilidad celular. Son muy estables, no enlazan nucleótidos y no requieren GTP o ATP para ensamblarse60.


FUNCION DEL CITOPLASMA EN LA RESPIRACION CELULAR. Todos los procesos de crecimiento requieren energía. En la mayor parte de los casos la energía utilizada proviene de los enlaces fosfoanhidrido del ATP (trifosfato de adenosina). La energía liberada por esos enlaces posibilita que eventos energéticamente desfavorables, como el transporte de moléculas contra gradiente de concentración pueda llevarse a cabo60. El ATP es la fuente de energía química universal en los diferentes organismos. En la fotosíntesis, la energía lumínica proveniente del sol se convierte en energía química y se almacena en enlaces fosfoanhidrido y el CO2 y el H2O se convierten en azúcares de 6 carbonos (glucosa). La respiración celular revierte el proceso y la completa degradación aeróbica de glucosa a CO2 y H2O permite sintetizar 32 moléculas de ATP cuya energía es utilizada en otras reacciones del metabolismo celular.
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La respiración celular es, entonces, el mecanismo mediante el cual la energía de los carbohidratos se transfiere al ATP para satisfacer las necesidades energéticas de la célula. Los carbohidratos suelen encontrarse en la forma de moléculas de sacarosa o almidón, por lo que se requiere su hidrólisis a monosacáridos antes de dar inicio al proceso de respiración. Se considera que el proceso de respiración comienza con una molécula de glucosa, proveniente de la sacarosa o el almidón. La molécula de glucosa es degradada mediante un proceso que consta de tres etapas: glicólisis, ciclo de Krebs y cadena electrónica de transporte. En la glicólisis, la molécula de glucosa (6C) se desdobla en dos moléculas de ácido pirúvico (3C); en la segunda y tercera etapas (Krebs y cadena de transporte), las moléculas de ácido pirúvico se descomponen en CO2 y H2O. La reacción general es la siguiente:


C6H12 O6 + 6O2 → 6 CO2 + 6H2O + Energía (ATP)


La glicólisis, o primera etapa del proceso respiratorio, ocurre en el citosol y es catalizada por enzimas citoplasmáticas; puede operar bajo condiciones aeróbicas y anaeróbicas para producir piruvato, pero en ausencia de O2 el piruvato es reducido a etanol más CO2, o a ácido láctico si no ocurre decarboxilación. El ciclo de Krebs (del ácido cítrico o ácido tricarboxílico) y la cadena de transporte de electrones se desarrollan en la mitocondria. La Figura 2-15 ilustra en forma esquemática los eventos básicos de la respiración celular.


A continuación, se hará referencia a la glicólisis. Las siguientes etapas serán discutidas luego, en relación con la estructura mitocondrial. La glicólisis involucra los siguientes eventos importantes:


a. La molécula de glucosa (6C), rica en energía, se desdobla en dos moléculas de ácido pirúvico (3C) de nivel energético menor. En esta reacción la glucosa es oxidada y cede electrones y protones.


b. Dos moléculas de ATP son usadas para iniciar el proceso.


c. Moléculas de ATP son formadas mediante fosforilación de sustrato (el ADP forma ATP mediante adición de fosfato inorgánico Pi), con una ganancia neta de 2ATP por molécula de glucosa.


d. Los protones y electrones obtenidos durante la oxidación de la glucosa son captados por una molécula aceptora de electrones (NAD+). El NAD+ acepta 2 electrones y se reduce (NADH). Por cada molécula de glucosa se obtienen 2 NADH.


La Figura 2-16 presenta, en forma esquemática, el proceso de glicólisis y las enzimas que catalizan las diferentes reacciones.


Además del almacenamiento de energía en forma de ATP y de la reducción de NAD, la glicólisis permite formar moléculas que pueden ser utilizadas como punto de partida para sintetizar otros compuestos necesarios para la planta. Por ejemplo, a partir del ácido fosfoenolpirúvico se pueden sintetizar aminoácidos aromáticos como fenilalanina y tirosina, que a su vez, son precursores de la lignina; por otra parte, a partir de las hexosas fosfato se forman componentes estructurales de la pared celular.
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EL NUCLEO. Es el mayor centro de comando celular y está presente en todas las células eucarióticas (Figura 2-1), excepto en algunos casos notables como los elementos de los tubos cribosos maduros o los elementos traqueales, en los cuales, el núcleo desaparece, como parte del proceso de diferenciación de las células.


Durante la interfase, el núcleo es bastante esférico y tiene cerca de 10 pm de diámetro, aunque presenta considerable variación en forma y tamaño entre diferentes células y especies. La irregularidad en la forma nuclear aumenta el área superficial relativa a través de la cual las moléculas pueden pasar, lo que permite aumentar la actividad entre el núcleo y el citoplasma. En células meristemáticas puede ocupar hasta el 75% del volumen celular; no obstante, en células más maduras, esta proporción decrece, debido en gran parte, a la expansión en volumen de las vacuolas. Hay usualmente un núcleo por célula; en otras situaciones, sin embargo, pueden coexistir numerosos núcleos dentro del citoplasma. Este es el caso de los cenocitos, que se observan en el desarrollo del embrión o del endospermo de la semilla en algunas plantas vasculares superiores19,39,51.


El contenido nuclear está separado del citoplasma por una envoltura nuclear o membrana doble, que encierra al jugo nuclear; cada capa es una bicapa de fosfolípidos, que contiene muchos tipos diferentes de proteínas (Figura 2-1). La membrana interna define al núcleo; la externa es continua con el RE rugoso y el espacio entre la membrana interna y la externa es continuo con el lumen del RE. Las dos membranas parecen fusionarse en los poros nucleares60. Dentro del núcleo hay regiones de cromatina que se tiñen muy densamente con colorantes básicos48. En la cromatina se distinguen regiones condensadas y oscuras (heterocromatina) y regiones claras (eucromatina). Además, el núcleo contiene uno o más nucleolos (Figura 2-1). Durante la división celular, la cubierta nuclear y los nucleolos desaparecen y la cromatina se organiza formando los cromosomas.


El núcleo está formado por ácidos nucleicos y proteínas, junto con otros compuestos como lípidos, presentes en cantidades menores. Hay una considerable variación en la composición de los diferentes núcleos, aunque en todos los casos, las proteínas forman la mayor parte de la masa (90%) y, casi siempre, hay más ADN que ARN. La estructura compleja del núcleo revela que su participación y función en el metabolismo celular son muy complicadas. Su función como fuente de información también es bien conocida; los cromosomas contienen, en el ADN, las directrices para sintetizar todos los otros componentes subcelulares35,48. El nucleolo, un producto cromosómico con funciones especializadas, participa en la formación de ribosomas. En el nivel molecular, las funciones reproductivas y de regulación celular implican dos procesos básicos: (a) la biosíntesis de ADN que asegure la duplicación y continuidad genética y (b) la biosíntesis de diversas moléculas de ARN, responsables de la síntesis de enzimas y otras proteínas, para la expresión de información genética y el control de la función celular.


Estos procesos representan el postulado medular de la biología molecular y se expresan así35,39,40.
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Este concepto involucra la duplicación de la información genética (transcripción) y la expresión de esa información en la forma de síntesis proteica (traducción). No obstante, esta premisa no es absoluta, porque en algunos sistemas hay reversión de la transcripción y el ARN transcribe al ADN35’39.40,60


La regulación de la expresión de la información genética es muy bien controlada por el núcleo. El estímulo que conduce a la activación genética puede ser una molécula pequeña (aminoácido) o una molécula mayor (regulador); la proteína sintetizada siempre tiene un efecto metabólico específico35,40.


1. Membrana nuclear. Está formada por dos membranas; cada unidad tiene de 7,5 a 8 nm (75-80 Á) de ancho y están separadas entre sí por el espacio perinuclear que mide entre 10 y 40 nm (100-400 Á) de ancho. Toda la envoltura está atravesada por poros cuyo diámetro varía de 40 a 110 nm (4001100 Á); estos poros ocupan del 8 al 20% del área de la cubierta nuclear. El poro tiene un canal o túnel, formado por más de 100 proteínas, producido por fusión local de las dos unidades de membrana. El material anular que se encuentra en los márgenes externo e interno del poro recibe el nombre de anillo; éste está compuesto por distintas subunidades globulares, llamadas gránulos anulares, de 18 nm (180 Á) de diámetro. Es común encontrar ocho gránulos unidos a la membrana, en forma simétrica. Los poros también parecen contener series internas de gránulos periféricos, unidos a la membrana en el plano ecuatorial. El centro de la mayoría de los poros está ocupado por un gránulo central, de 15 nm (150 Á) de diámetro, que puede estar conectado a la pared del poro por material fibrilar.


La unidad de membrana externa de la cubierta nuclear tiene, con cierta regularidad, ribosomas sobre su superficie y continuidad directa con el retículo endoplasmático. Esto abre la posibilidad de que el espacio perinuclear de células adyacentes esté interconectado, en algún grado, vía plasmodesmos. La unidad de membrana interna no tiene ribosomas y hay evidencias de que puede tener sitios de enlace para la cromatina dentro del núcleo19,40.


2. Transporte a través de la membrana. La actividad nuclear en la codificación de estructuras proteínicas envuelve un considerable intercambio de materiales entre el nucleoplasma y el citoplasma. Toda la síntesis de proteínas tiene lugar en el citosol y es mediada por moléculas de ARN de varios tipos, que se producen en el núcleo. Esto incluye las proteínas nucleares, las proteínas ribosomales que son incorporadas en los ribosomas dentro del nucleolo y las enzimas ADN y ARN polimerasas. En otras palabras, el núcleo define el tipo de proteínas que se sintetizan en el citoplasma de acuerdo con el estado de la célula, pero el citoplasma influye en las actividades nucleares7,39,44,51.


El movimiento de proteínas del citosol al núcleo es diferente al traslado de proteínas a la mitocondria, el plastidio o el peroxisoma. La membrana tiene numerosos complejos de poros, mientras que las otras organelas tienen canales de menor tamaño; no obstante, solo pequeñas moléculas y iones pueden ingresar o salir del núcleo libremente44,51,60,72. Un tráfico tan intenso, en que constantemente sale ARN e ingresan miles de proteínas, requiere un complejo sistema de transporte que permita transferir proteínas y mARN (ácido ribonucleico mensajero) en ambos sentidos. Las investigaciones de los últimos años, han permitido conocer que las proteínas importadas tienen una secuencia de localización nuclear, que facilita la unión de la proteína con un receptor (carioferinas, importinas y exportinas o receptoras de importación o exportación) que agilizan el paso de moléculas de transporte a través de los poros de la membrana (Figura 2-17)44,51,60,72. La hidrólisis de GTP es requerida en el proceso; en ausencia de GTP, la proteína se enlaza a la cara citosólica del poro pero permanece allí. El importe nuclear es, entonces, dependiente del GTP y su respectiva hidrólisis72.


3. Nucleolo. La función esencial del nucleolo es el ensamblaje de los ribosomas (centros de síntesis proteica) antes de que éstos sean transportados al citoplasma33. El nucleolo es una estructura esférica con partes granulares y fibrilares; aunque carece de membrana está bien definido (Figura 2-1). El organizador nucleolar, una región de uno o más cromosomas en el nucleolo, contiene muchas copias de ADN que dirigen la síntesis de ARN ribosómico60. La mayor parte del ARN ribosomal se sintetiza en el nucleolo y algunas proteínas ribosómicas se agregan al ARN ribosomal dentro del núcleo60. El nucleolo desaparece al inicio de la mitosis y reaparece en la telofase en forma de pequeños nucleolos, cuyo número corresponde al número de cromosomas que contiene el organizador nucleolar. Los nucleolos en desarrollo usualmente se fusionan y forman uno solo; sin embargo, en algunas células puede existir más de un nucleolo presente al final de la división celular, aunque éstos coalescen durante la diferenciación de la célula.


RIBOSOMAS. Los ribosomas son sitios de síntesis de proteínas. Es un complejo que comprende varias moléculas diferentes de rARN y más de 50 proteínas, organizadas en una subunidad mayor y otra menor; esta última es el sitio de síntesis de proteínas60. En ellos se ensamblan los aminoácidos en una secuencia específica para producir las cadenas de polipéptidos que integran las proteínas. Tanto los ribosomas unidos al RE como los citosólicos sintetizan proteínas. Los últimos liberan las proteínas en el citosol. Algunas permanecen allí, pero otras se incorporan al núcleo, la mitocondria, el cloroplasto o el peroxisoma.
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Vistos al microscopio electrónico, semejan esferas obladas de 17 a 23 nm (170 a 230 Á) de diámetro (Figura 2-8a). Se encuentran libres en el citoplasma, unidos a la superficie externa (citoplásmica) de las membranas del RE, en la superficie externa de la cubierta nuclear, en los cloroplastos y las mitocondrias. En muchas células hay grupos de ribosomas que forman agregados espiralados; en apariencia, esta espiral está formada de ARN. Dichos agregados reciben el nombre de polirribosomas o polisomas (Figura 2-8a). Los ribosomas consisten de subunidades de diferente coeficiente de sedimentación, unidas por iones de Mg; los ribosomas citoplasmáticos tienen un coeficiente de sedimentación de 80S, mientras que los aislados de cloroplastos y mitocondrias tienen un valor cercano a 70S. Los dos subtipos se distinguen también por diferencias en el peso molecular de las moléculas de ARN y su sensibilidad a los antibióticos40,105.


Los ribosomas contienen ARN (40-50%) y proteínas (50-60%). Su ensamblaje requiere una serie de pasos. El ARN del ribosoma se sintetiza en el nucleolo; éste se combina con proteínas sintetizadas en los ribosomas del citoplasma. El complejo ARN-proteína es, entonces, exportado del núcleo vía poros nucleares, mediante la acción de moléculas de transporte o exportinas. Solo cuando este complejo alcanza el citoplasma tiene lugar el ensamblaje final40. La síntesis de proteínas en los ribosomas involucra el ARN mensajero (mARN) y el ARN de transferencia (tARN). La información genética para la síntesis de proteínas contenida en el ADN es llevada a los ribosomas por el mARN. Como no hay afinidad específica entre aminoácidos y nucleótidos del ARN, el tARN reconoce los códigos y actúa como adaptador permitiendo que los aminoácidos se unan al mARN en el nivel de ribosoma, para formar las cadenas de polipéptidos que constituirán la proteína40,105.



Organelas semiautónomas


Las organelas citoplasmáticas contienen no solo su propio ADN sino su propio aparato bioquímico para transcribir, traducir y expresar sus genes; además, sintetizan un número considerable de proteínas. La excepción a la regla es el peroxisoma; aunque en la actualidad no poseen ADN, las evidencias apuntan hacia su condición de endosimbionte.


Los peroxisomas, mitocondrias y cloroplastos crecen durante la interfase por incorporación de lípidos y proteínas; la mayor parte de esas proteínas es codificada en el núcleo y sintetizada en ribosomas citosólicos46,60,102. Cuando alcanzan el tamaño adecuado, se dividen por fisión.


PEROXISOMAS. Son organelas pequeñas (de 0,2 a 1,5 pm de diámetro), esféricas, rodeadas por una membrana simple, con porinas46,60. Su tamaño y composición enzimática varía mucho, pero todos tienen enzimas que forman H2O2 y catalasa, la enzima que descompone el H2O2 en H2O60.


Cuando las primeras células aparecieron en la Tierra, no había oxígeno en la atmósfera. El oxígeno molecular libre es un producto de la vida y comenzó a generarse cuando se originaron las cianobacterias. Estos microorganismos utilizan la energía solar para extraer el hidrógeno que requieren de la molécula de agua, dejando oxígeno como subproducto30. Los organismos anteriores a la aparición del oxígeno deben haber sido anaerobios y sensibles al oxígeno28,29,30. El oxígeno genera varios grupos químicos tóxicos dentro de la célula y probablemente muchos microorganismos perecieron30. Es probable que el precursor anaerobio de los eucariotas fuera rescatado por el precursor aeróbico de las mitocondrias; sin embargo, mientras se efectuó el largo proceso que dio origen a la mitocondria actual, los peroxisomas deben haber proporcionado la solución al problema generado por la aparición del oxígeno28,30.
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Igual que las mitocondrias, ellos pueden llevar a cabo ciertas reacciones metabólicas oxidantes; no obstante, carecen de citocromos y no utilizan la energía liberada en esas reacciones para producir ATP30. La carencia de citocromo-oxidasa en los peroxisomas determina que la toma de oxígeno sea directamente proporcional a la concentración de oxígeno, mientras que en las mitocondrias es casi independiente de ese factor40. La energía que se libera se pierde como calor durante la actividad de la catalasa30,40. En el proceso convierten el oxígeno en peróxido de hidrógeno, pero lo destruyen con la enzima catalasa. También contienen una enzima que destruye el ion superóxido, por lo que contribuyen a eliminar la toxicidad del oxígeno. Aunque los peroxisomas fueron considerados parte del sistema de endomembrana, hoy se excluye esa posibilidad. Ellos adquieren sus proteínas por el mismo procedimiento que las mitocondrias y los plastidios y se presume que ingresaron a la célula como endosimbiontes, aunque en la actualidad no posean vestigios de genoma. Los peroxisomas podrían derivar de primitivas bacterias aeróbicas, adoptadas por las células eucarióticas con antelación a las mitocondrias30. Cuando las células eucarióticas adquirieron mitocondrias, algunas actividades de los peroxisomas, como el metabolismo de ciertos ácidos grasos, eran tan importantes que éstos no fueron eliminados por selección natural30.


Hay dos tipos de peroxisomas; los de las hojas y los glioxisomas en semillas que contienen lípidos46. En el mesofilo de las hojas, los peroxisomas participan en la oxidación de un producto de la fotosíntesis (ácido glicólico); (Figura 2-18). El producto de la reacción (ácido glioxílico) es devuelto al cloroplasto para su reducción. El proceso oxidativo da como resultado la formación de H2O2, que es subsecuentemente detoxificado por la catalasa30,60. Funciona en estrecha cooperación con los cloroplastos y es la base de muchas de las reacciones estimuladas por la luz para tomar oxígeno, conocidas como fotorrespiración46. Los glioxisomas participan en la conversión de lípidos a carbohidratos46.


Otros nombres aplicados al peroxisoma son los de microcuerpo, citosoma, fragmosoma y cuerpo cristalino.


LAS MITOCONDRIAS. Son el sitio donde se produce la mayor parte del proceso de respiración celular. Son estructuras constantes en todos los tipos de células, esenciales para la producción de energía ensamblada en moléculas de ATP (trifosfato de adenosina), mediante la reducción de moléculas orgánicas producidas por fotosíntesis.


Una mitocondria es una estructura circular u oval en sección transversal, con ejes de 1 a 3 pm, limitada por una doble unidad de membrana, que definen dos espacios submitocondriales: el espacio intermembrana o espacio perimitocondrial y la matriz o compartimento central (Figura 2-19). Cada unidad de membrana mide cerca de 5 nm (50 Á) de diámetro; el espacio entre ambas mide alrededor de 8,5 nm (85 Á) de ancho. La membrana externa define el perímetro liso de la mitocondria. Esta membrana tiene numerosos canales transmembrana, formados por las porinas mitocondriales, que la hacen permeable a la mayoría de moléculas pequeñas (<4000-5000 MW), incluso protones60. La membrana interna constituye una barrera de permeabilidad mayor entre el citosol y la matriz60. Contiene numerosas partículas intermembrana, ricas en proteínas, lateralmente móviles en el plano de la membrana60. Algunas de esas partículas participan en el transporte de electrones del NADH o FADH2 (dinucleótido de flavinadenina) al O2 y en la síntesis de ATP. Algunas son transportadores que permiten a moléculas de ADP, fosfato y otros compuestos, pasar del citosol a la matriz; otras moléculas como el ATP son transportadas de la matriz al citosol60. La membrana interna y la matriz son los sitios en que tienen lugar la mayoría de las reacciones de la oxidación del piruvato y los ácidos grasos a CO2 y H2O y la síntesis de ATP a partir de Pi60.


La membrana interna se pliega hacia el interior formando invaginaciones o crestas, que pueden ser laminares o tubulares; estas crestas aumentan el área superficial y la tasa de producción de energía (ATP); (Figuras 2-19, 2-20). El espacio dentro de la cresta que se continúa con el espacio perimitocondrial, se conoce con el nombre de espacio intracrestal.
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No hay un número característico de crestas en las mitocondrias, pero éste parece relacionado con la intensidad de la actividad respiratoria. Es el sitio de la cadena de ubiquinona y citocromos que produce energía (ATP) y es claro que esas moléculas están bien organizadas en la membrana. También se ubican en ella las enzimas ATP-asa, citocromo-oxidasa y succínico-deshidrogenasa. La ATP-asa es una proteína globular, soluble. La parte más prominente o Ft (factor de acoplamiento) está compuesta por 5 tipos de subunidades. El F1 se une a la membrana por medio de otro grupo de proteínas llamado Fo (factor de acoplamiento O) que atraviesa la membrana. El sistema completo se llama F1-Fo. La ATP-asa parece ser responsable de la síntesis de ATP durante la fosforilación oxidativa. Los citocromos son compuestos con una característica absorción del espectro y funcionan como acarreadores de electrones, siendo oxidados y reducidos por la transferencia de un simple electrón. Hay 4 tipos de citocromos, llamados a, b, c y d; los tres primeros están presentes en las mitocondrias.


La matriz de la mitocondria consiste de lípidos y proteínas y contiene ADN y ribosomas. En ella se localizan las enzimas del ciclo de Krebs, con excepción de la succínico-deshidrogenasa que está unida a la membrana interna.
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1. Participación en el proceso de respiración. El ácido pirúvico, proveniente de la glicólisis en el citosol, ingresa a la mitocondria, en donde es oxidado a CO2 y H2O, completándose así el desdoblamiento de la molécula de glucosa. La decarboxilación oxidativa del piruvato para formar acetil-CoA, que tiene lugar en la matriz mitocondrial, es el eslabón entre la glicólisis y el ciclo de Krebs (Figura 2-21). La oxidación del piruvato es catalizada por el complejo enzimático de la piruvato deshidrogenasa localizado en la matriz (Figura 2-21,2-22). El complejo está constituido por las enzimas piruvato deshidrogenasa, dihidrolipolil transacetilasa y dihidrolipolil deshidrogenasa46. El tercer carbón del ácido (con el grupo carboxilo) es removido y pasa a formar CO2. En el curso de la reacción, una molécula de NAD+ es reducida (NADH). La molécula de glucosa es oxidada a 2 grupos de acetilo (CH3CO), que momentáneamente son aceptados por la coenzima A (CoA), para formar acetil-CoA. El átomo de azufre en CoA enlaza directamente con el grupo acetilo. La CoA es una molécula grande, formada por un nucleótido y ácido pantoténico (vitamina del complejo B). La enzima que cataliza la decarboxilación del piruvato (piruvato deshidrogenasa) requiere una forma fosforilada de la tiamina (vitamina B1) como grupo prostético.


La reacción puede esquematizarse así:


Acido pirúvico + CoA + NAD+ → acetil-CoA + CO2 + NADH


Los lípidos y aminoácidos también pueden convertirse en acetil-CoA y entrar al ciclo respiratorio.


El acetil-coenzima A (acetil-CoA) entra al ciclo de Krebs (ciclo del ácido cítrico o ciclo del ácido tricarboxílico). Las Figuras 2-15 y 2-21 muestran, en forma esquemática, el ciclo de Krebs y las enzimas que catalizan las diferentes reacciones. Un compuesto de 4 carbonos (ácido oxalacético) se condensa con el acetilo y produce un ácido tricarboxílico de 6 carbonos denominado ácido cítrico. Mediante la decarboxilación oxidativa de un isómero del ácido cítrico (ácido isocítrico) por la ácido isocítrico-deshidrogenasa, se forma un compuesto de 5 carbonos llamado ácido a-cetoglutárico. Los hidrógenos del ácido isocítrico son aceptados por el NAD, mientras que el CO2 usualmente sale de la mitocondria, de la célula y de la planta. Luego, el ácido a-cetoglutárico sufre una reacción similar a aquella en que el ácido pirúvico perdió hidrógeno y CO2. Es una reacción irreversible en condiciones normales y en ella participan el CoA y la vitamina B (tiamina). El producto es una molécula de 4 carbonos denominado succinil-CoA. La enzima que cataliza la reacción es la enzima ácido a-cetoglutárico-deshidrogenasa. Parte del a-cetoglutarato no se cambia a succinil-CoA, sino que se convierte en ácido glutámico cuando hay amonio disponible. La formación de proteínas depende de las reacciones del ciclo de Krebs.


El succinil-CoA se divide en ácido succínico y CoA, mediante la acción catalizadora de la ácido succínico-tioquinasa. Esta reacción libera considerable energía, parte de la cual se fija en ATP. El mecanismo de fijación de esta energía no es bien comprendido, pero una molécula de Pi es agregada al ADP por cada molécula de succinil-CoA dividida. Si el succinil-CoA no es convertido en ácido succínico, puede participar en la formación de otros compuestos; por ejemplo, las porfirinas de pigmentos como la clorofila y los citocromos. Las ficobilinas derivan muchos de sus carbonos del succinil-CoA.
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El ácido succínico es convertido en ácido fumárico insaturado, por la acción de la ácido succínico-deshidrogenasa. Los dos hidrógenos removidos del ácido succínico son aceptados por el FAD (molécula que contiene riboflavina o vitamina B2). Luego, la fumarasa añade agua al ácido fumárico transformándolo en ácido málico. La deshidrogenación del ácido málico por la ácido málico- deshidrogenasa con NAD, da como resultado ácido oxalacético. El oxalacetato puede entonces reaccionar con acetil-CoA y reiniciar el ciclo. El oxalacetato, igual que el a-cetoglutarato desempeña una función dual, ya que también es un precursor de aminoácidos. El oxalacetato es convertido en ácido aspártico en presencia de un donador amino y una enzima adecuada.


La repetida participación de vitaminas en diferentes reacciones, demuestra la función esencial de éstas en plantas y animales.


Resumiendo las reacciones de la glicólisis y el ciclo de Krebs se observa lo siguiente:


a. La producción de dos moléculas de piruvato por molécula de glucosa en la glicólisis no produce CO2, pero se obtienen 2 moléculas de NADH por oxidación de 2 fosfogliceraldehídos. También se obtienen 2 ATP. Los hidrógenos del NADH se combinan luego con oxígeno para obtener H2O;


b. Por cada molécula de piruvato usada en un ciclo de Krebs, se liberan 3 CO2 y se obtienen 5 pares de electrones. Cuatro de esos pares están en forma de NADH, un par (que forma succinato) está en FAD reducido (FADH2). Como por cada glucosa se obtienen 2 piruvatos, se producen 12 pares de electrones por cada molécula de glucosa completamente oxidada. Doce electrones provienen de la molécula de glucosa, los otros 12 son aportados por el agua que se agrega en varios pasos del ciclo de Krebs;


c. El NADH producto de la glicólisis y el ciclo de Krebs no puede combinarse directamente con O2 para formar agua. Por el contrario, los electrones son transferidos mediante una serie de compuestos intermedios. La transferencia se inicia con compuestos de bajo potencial de reducción y se dirige hacia aquellos con alto potencial de reducción (gran tendencia a aceptar electrones para reducirse). El oxígeno tiene la tendencia mayor a aceptar electrones y al final, los acepta;


d. Cada enzima es específica por cuanto solo acepta electrones del eslabón que le antecede en la cadena. Este tipo de transferencia de electrones que caracteriza al ciclo de Krebs, también parece ocurrir en pequeñas partículas organizadas unidas a la membrana interna de la mitocondria.


La Figura 2-22 muestra las vías y las secuencias de reacciones, a través de las cuales los electrones son transportados hasta el oxígeno. Los compuestos que constituyen esa cadena reciben el nombre de sistema de transporte de electrones o sistema del citocromo.


La glicólisis y otras rutas metabólicas producen NADH, a partir del cual debe regenerarse NAD. La membrana externa de la mitocondria es permeable al NADH (exógeno) y éste pasa al espacio intermembrana. El ciclo del ácido cítrico (Krebs) también produce NADH (endógeno). Ambos NADH son desdoblados por un complejo de NADH-deshidrogenasa (complejo I) unidos a la membrana interna de la mitocondria, aunque los electrones liberados entran a la cadena de transporte por diferentes sitios. Esos electrones provenientes del NADH endógeno son transferidos a la ubiquinona (CoQ) vía un nucleótido de flavinadenina y varios centros de Fe-S. Los electrones liberados por el NADH exógeno pasan directamente a la ubiquinona, omitiendo la primera fosforilación. La oxidación de succinato a malato en el ciclo del ácido cítrico no está ligada al NAD. No hay conservación de energía en esta ruta. Los electrones son luego transferidos de la ubiquinona vía citocromos b/c1 (complejo III) y luego al citocromo c (en la superficie externa de la membrana). Debido a su carga positiva, el reducido citocromo c se difunde a lo largo de la superficie negativa de la membrana hasta alcanzar el complejo citocromo a/a3 (complejo IV o citocromo oxidasa). Esta parte incorpora dos sitios de liberación de protones y por ende, de conservación de energía. Las mitocondrias de muchos tejidos en las plantas vasculares superiores tienen una ruta de transferencia de electrones alterna, insensible a la cianida (ruta insensible a la cianida). Esta ruta se origina en la ubiquinona y los electrones se movilizan a través de una ruta de oxidasa alternativa hasta el O2. No hay sitios de conservación de energía en esta ruta.
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El complejo NADH-deshidrogenasa tiene una estructura muy compleja; una parte está embebida en la membrana y otra es periférica, protruye en la matriz y contiene el sitio de enlace para el NADH, un nucleótido de flavina y al menos tres centros de Fe-S4673. La membrana contiene otro centro Fe-S y el sitio de enlace para la ubiquinona46. La ruta exacta de transporte en el complejo I no es aún bien conocida. El transporte de electrones puede ser inhibido por una variedad de tóxicos, derivados de plantas y bacterias, como el rotenone (que protege las plantas de la herbivoría), el antibiótico piericidina A y el barbitúrico amital46. El transporte de electrones catalizado por el complejo I es reversible46. El complejo III (cit. b/c^ de la mitocondria consiste de 9 a 11 subunidades, de las cuales solo la subunidad cit.b se encuentra codificada por la mitocondria4660. Este complejo es similar al complejo cit.b6/f de los cloroplastos60. El transporte de electrones que efectúa el complejo III puede ser inhibido por varios antibióticos46. El citocromo a/a3 (complejo IV) contiene más de 10 unidades diferentes; tres de ellas son codificadas en la mitocondria. El complejo tiene una región hidrofílica grande, que protruye en el espacio intermembrana y contiene un sitio de enlace para el cit. c46,60.


El sistema de transporte de electrones está estrechamente asociado con el mecanismo de fijación de energía liberada en la respiración en forma de ATP. La síntesis de ATP a partir de ADP y Pi en conjunción con la toma de O2 se llama fosforilación oxidativa. En contraste, las reacciones de la glicólisis y la reacción de succinil-CoA a succinato en el ciclo de Krebs, durante las cuales se forma ATP, constituyen fosforilación de sustrato. La formación del ATP ocurre en los sitios de acoplamiento (Sistema F1-Fo) que se localizan en la membrana interna de la mitocondria, descritos con anterioridad.


En resumen, puede decirse que durante el proceso respiratorio se desdobla una molécula de glucosa, mediante series de reacciones catalizadas por enzimas, y que la energía liberada se almacena en enlaces altamente energéticos en moléculas de ATP. Durante la glicólisis, la glucosa (6 carbonos) se divide en 2 moléculas de piruvato (3 carbonos) y se obtienen 2 nuevas moléculas de ATP y 2 NADH. Esta reacción ocurre en el citoplasma. Luego, las dos moléculas de piruvato forman grupos acetilo (2 carbonos) y entran al ciclo de Krebs donde, mediante una serie de reacciones, son transformadas en CO2. En el curso de la oxidación de cada grupo acetilo, se reducen 4 aceptores de electrones (3 NADH y un FADH) y se forma otra molécula de ATP. El desdoblamiento final de la molécula es realizado por la cadena de transporte de electrones. En ésta, los electrones de alto nivel energético aceptados por el NADH y el FADH durante el ciclo de Krebs, pasan liberando energía hasta el oxígeno. Cada vez que un par de electrones pasa a través de la cadena transportadora de electrones, se forma ATP. El desdoblamiento de una molécula de glucosa produce un total de 38 moléculas de ATP, desglosadas así:
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El número de ATP liberados por molécula de glucosa desdoblada es 32. A esos 32 debe agregársele el aporte de los 2NADH de la glicólisis. Ese número varía porque no hay un acuerdo sobre el número total de moléculas de ATP que se obtiene de la degradación de una molécula de glucosa. Las enzimas del ciclo de Krebs y la cadena de transporte de electrones están dentro de la mitocondria, mientras que las enzimas de la glicólisis se encuentran dentro del citosol. Así, las 2 moléculas de NADH producidas durante la glicólisis son separadas de la cadena por la membrana mitocondrial, que es impermeable al NADH. Los 2 NADH de la glicólisis no pueden dar electrones directamente a la cadena, pero pueden pasar electrones a otras moléculas que penetran a la membrana y donan los electrones a la cadena. Una de esas moléculas es el glicerol fosfato que ingresa al sistema después del primer sitio de síntesis de ATP y permite producir sólo 2 ATP. El otro compuesto intermedio conocido es el malato, que ingresa a la cadena antes del primer sitio de síntesis de ATP, por lo que permite producir 3 ATP. No se sabe cuál es la vía dominante, por lo que sumando los ATP derivados de los 2 NADH producidos en la glicólisis, el total se eleva a 36 o 38 ATP, según la ruta utilizada.


ADN mitocondrial y autonomía. Igual que los plastidios, las mitocondrias se multiplican por división (fisión) y son heredadas por línea materna. Tienen su propio genoma y su maquinaria para duplicación del ADN, la expresión de los genes y la síntesis proteica28’29’30’4660. El genoma mitocondrial de las plantas superiores es mucho más grande (200-2400 kb) y más complejo que el de los animales (14-42 kb), hongos (18-176 kb) y plastidios (120-200 kb)3. El contenido de mtADN en la mitocondria varía de una planta a otra. La capacidad de codificación es mayor que en los animales y los hongos. Además del tARN (transferencia) y el rARN (ribosómico), la mitocondria codifica varias proteínas ribosómicas, polipéptidos involucrados en el metabolismo energético y algunas proteínas de función indefinida3. Además de un mtADN grande, las mitocondrias contienen pequeñas partículas semejantes a plásmidos, que pueden replicarse en forma independiente3. Estos son circulares o lineales y no muestran homología con el genoma cromosómico ni contienen genes mitocondriales esenciales3. Uno de los genomas más pequeños identificados es el de Brassica hirta (208 kb) que casi no contiene secuencias repetidas; en otros, la repetición puede ser cuantiosa. El mtADN usualmente forma un anillo, pero se han encontrado moléculas lineales pequeñas en Nicotiana, varios círculos en Zea mays, dos moléculas grandes (maestras) en Vicia faba, catorce en Marchantia polymorpha y dos clases de círculos en Chenopodium album3. En adición a los anteriores, se han encontrado círculos enlazados, moléculas ramificadas y estructuras en forma de rosetas3.


El mtADN se ubica en la matriz y a veces está unido a la membrana interna. En la mitosis cada célula hija recibe aproximadamente la mitad del mtADN, pero no hay un mecanismo que regule la distribución46,60.


PLASTIDIOS. Los plastidios de las plantas vasculares superiores existen en una gran variedad de formas y tienen un ámbito amplio de estructura y función. Están involucrados en el metabolismo de la energía, en actividades de almacenamiento y en la reproducción de las plantas. En mayor o menor grado, son capaces de asimilar nitrógeno inorgánico, sintetizar aminoácidos, ácidos grasos, almidón, metabolitos secundarios y pigmentos, según la especie, el tejido, la célula y el grado de desarrollo31. Los cloroplastos son bioenergéticamente autónomos y poseen la capacidad fotoquímica para producir ATP, fijar carbono y sintetizar almidón bajo iluminación, hidrolizándolo y oxidándolo de noche31. En contraste, los plastidios no fotosintéticos dependen del suministro de precursores de carbono y energía provenientes del citoplasma, que pueden ser importados directamente u oxidados en el interior31. Los plastidios son interconvertibles; cada tipo de plastidio puede cambiar a otro tipo o formarse a partir de diferentes tipos de plastidios55-106’116.


Todos los plastidios están rodeados por una membrana doble. La membrana externa contiene porinas que permiten el tráfico de moléculas hidrofílicas con una masa molecular no mayor de 10 kDa31,45. También contiene las moléculas de reconocimiento e importación que facilita el ingreso selectivo de proteínas al plastidio5’31’45’60. La membrana interna es el sitio de permeabilidad selectiva para moléculas pequeñas y contiene un número de transportadores, que en su mayor parte, parecen catalizar el intercambio bidireccional de sustratos a través de la membrana5’31’45’60. El mejor caracterizado es el transportador de la triosa- fosfato en el cloroplasto31,60. Esta proteína cataliza un estricto intercambio de triosa-fosfato o 3-fosfoglicerato con ortofosfato inorgánico (P.)31,60 La presencia de un transportador análogo fue demostrada en amiloplastos31.


La membrana interna origina el sistema de membranas especializadas que se encuentran dentro del cloroplasto. El espacio central dentro del plastidio se llama estroma; éste contiene, casi siempre, ribosomas y nucleótidos de ADN. Otras inclusiones comunes son almidón, gotas de lípidos y cristales proteicos. El desarrollo relativo del sistema de membranas y los contenidos del estroma definen los diferentes tipos de plastidios13,36, 66,76. Para efectos de estudio, se establecen dos tipos de plastidio: leucoplastos o plastidios carentes de pigmento y cromoplastos o plastidios pigmentados.


1.Leucoplastos


El protoplastidio es el miembro más simple de plastidio. Se encuentra en el embrión, los meristemos y el tejido reproductivo (Figura 2-1). Es más o menos esférico, con diámetro aproximado a 1 pm. La estructura interna es mínima y el estroma es una masa densa. Puede contener plastoglóbulos, almidón y algunas vesículas de forma indeterminada, parte de las cuales parece originarse como invaginaciones de la membrana interna55,60 104 116.


Se acepta que los protoplastidios representan el tipo básico del cual se originan los otros tipos. Su estructura sugiere que no tienen ninguna función especial. Los 3 tipos más comunes de protoplastidio propuestos son116: el eoplasto, que corresponde al tipo de protoplastidio descrito, el amiloplasto que será definido a continuación y el plastidio ameboide, que representa una forma transitoria hacia el plastidio granal. Esta etapa ameboide forma parte normal del desarrollo de plastidio tanto en la luz como en la oscuridad.


El amiloplasto es un plastidio que carece de clorofila y contiene gránulos de almidón (Figura 2-23). Se encuentra en los meristemos, en los tejidos de almacenamiento como cotiledones, endospermo, tubérculos y células de la caliptra asociadas con el geotropismo104116.
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Los amiloplastos pueden formarse directamente a partir de los protoplastidios (eoplastos) mediante deposición de almidón en el estroma o dentro de vesículas derivadas de la membrana interna o por rediferenciación de los cloroplastos. Con frecuencia son de forma esférica, aunque su forma y tamaño depende mucho de la cantidad de almidón almacenada y del número de gránulos que contenga104.


El precursor más efectivo para sintetizar almidón parece ser la ADP-glucosa exógena. Esta es sintetizada en el citoplasma e importada por el amiloplasto. Las almidón sintetasas catalizarían la formación del almidón31. El almidón acumulado dentro del amiloplasto consiste de dos polímeros diferentes: amilosa y amilopectina. La amilosa es una poliglucana no ramificada, en la cual las moléculas de glucosa están unidas con enlaces a 1-4. La amilopectina tiene enlaces a 1-6, lo que da como resultado un polímero ramificado de reducida solubilidad. Las cantidades relativas de esos polímeros pueden variar de acuerdo con el tipo celular. En los elementos de los tubos cribosos de algunas especies, el almidón tiene más amilopectina; lo mismo sucede en los granos de ciertas variedades cerosas de Zea mays, en las cuales el endospermo acumula básicamente amilopectina16.


Casi al final de la diferenciación de los elementos cribosos, los tilacoides presentes en los plastidios degeneran y los ribosomas desaparecen del estroma. En algunas plantas, estos plastidios acumulan almidón; en otras, acumulan proteínas en forma de cristales o formaciones filamentosas. Las diferencias en el tipo de sustancias acumuladas tienen potencial uso taxonómico. Existen, además, plastidios que almacenan proteínas y reciben el nombre de proteoplastos o proteínoplastos. Los cloroplastos de plantas sometidas a déficit hídrico pueden contener cristales de proteína; también están presentes en células epidérmicas y oclusivas116. En los plastidios de las células meristemáticas, de tejidos en diferenciación y en cloroplastos maduros, se han observado inclusiones de contenido proteico, rodeadas por una membrana. Es una suposición común que estos cuerpos proteicos representan una reserva para la formación de nuevas membranas durante el desarrollo del plastidio. También hay plastidios que contienen aceites esenciales (elaioplastos) o combinaciones de proteínas y lípidos89. Los elaioplastos se encuentran en la epidermis de muchas monocotiledóneas (Liliaceae, Orchidaceae) y en los tallos de diversos cactos.


En muchos casos, el leucoplasto muestra especificidad en la diferenciación del plastidio, ligado al desarrollo de la célula. Cecropia peltata tiene unas estructuras glandulares llamadas cuerpos de Müller en el triquilio de la base foliar, que son cuerpos multicelulares provistos de alimento para hormigas84,85. Los plastidios dentro de esos cuerpos no contienen pigmentos, pero acumulan glicógeno. El glicógeno es un polisacárido de almacenamiento. Este fenómeno implica que los genes que controlan la producción de glicógeno solo se expresan dentro de ese tipo de célula en esa planta, ya que las demás células


almacenan almidón84,85.


2. Cromoplastos


El tipo de cromoplasto más importante es el cloroplasto, que será considerado en forma individual. Los otros cromoplastos contienen carotenoides que proveen los colores rojo, amarillo y anaranjado de muchas flores, frutos, raíces y hojas senescentes (Figura 2-24)46. Estos pigmentos atraen animales con los que han coevolucionado, como polinizadores y dispersores de frutos y semillas. Los cromoplastos pueden diferenciarse a partir de cloroplastos, amiloplastos o protoplastidios y algunos cromoplastos pueden rediferenciarse en cloroplastos o protoplastidios1956104.
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Los cromoplastos se dividen en 4 grupos, según su tipo de inclusión: (a), cromoplastos globulares, tipificados por la presencia en el estroma de grandes cantidades de carotenoides concentrados en plastoglóbulos. Los plastoglóbulos son una característica constante de los cloroplastos maduros y pueden representar un producto de la desintegración de las membranas fotosintéticas. Sin embargo, los cromoplastos globulares pueden originarse directamente de protoplastidios o amiloplastos. En hojas maduras, este tipo de cromoplasto es un índice de senescencia; (b), cromoplastos tubulares, cuya característica estructural básica es la presencia de túbulos; (c), cromoplastos membranáceos, con elaborados sistemas de membranas; (d), cromoplastos cristalinos, cuyos carotenoides están organizados en forma de cristales, que parecen estar compuestos de caroteno o licopeno. Son comunes en Daucus carota y en los frutos de diversos Capsicum.


Los cloroplastos son las organelas citoplasmáticas más conspicuas de las células de las plantas verdes. En ellos se transforma la energía lumínica en energía química acumulada en un enlace fosfoanhidrido del ATP y en los enlaces químicos de los carbohidratos. Esta transformación energética se llama fotosíntesis y es el primer proceso de almacenamiento energético de los seres vivos. Los materiales necesarios para que se realice el proceso son CO2 y H2O y sus productos son O2, ATP, NADPH y polímeros azucarados de 6 carbonos, usualmente sacarosa y almidón. El almidón es un polímero de glucosa insoluble que se almacena en el cloroplasto (y amiloplasto); la sacarosa es un disacárido soluble en agua, sintetizado en el citosol a partir de precursores de tres carbonos producidos en el cloroplasto60. Los cloroplastos son capaces de realizar esta función gracias a las moléculas de clorofila813’40’46’55. Casi la mitad de la fotosíntesis total en el planeta Tierra es realizada por las algas unicelulares en el océano; gran parte de la otra mitad, se lleva a cabo en el bosque tropical60. La existencia de las bacterias, algas y plantas verdes es esencial para la vida, porque proporcionan la mayor parte de los carbohidratos (excepto los sintetizados por bacterias quemolitotrópicas) que utilizan los organismos heterotrofos, incluido el ser humano60.


En una célula típica del mesofilo hay de 20 a 50 cloroplastos. El cloroplasto típico de una planta vascular superior es lenticular, con una cara convexa y otra plana o cóncava (Figura 2-25). No es una organela fija, sino que puede moverse de acuerdo con la intensidad de la luz incidente o de la corriente citoplasmática general465660. Con base en el peso seco, 35% del cloroplasto está constituido por lípidos, 5% por proteínas y 7% por pigmentos, entre los cuales predomina la clorofila, que absorbe la luz y confiere el color verde. Todos los cloroplastos tienen clorofila pero otros pigmentos pueden enmascarar el color46.


El cloroplasto mide de 3 a 10 pm de longitud y de 0,5 a 2 pm de grosor y está circundado por una membrana doble; éstas están separadas por el espacio intermembranal4660. Cada unidad de membrana tiene de 8 a 10 nm (80 a 100 Á) de ancho. El estroma se encuentra entre la membrana interna y la membrana de los tilacoides. Los tilacoides son invaginaciones de la membrana interna y están constituidos por dos membranas paralelas con un grosor de 7 nm (70 Á) cada una; el lumen del tilacoide varía de 4 a 7 nm (40 a 70 Á) de grosor. El grado de desarrollo del sistema de tilacoides varía en relación con el tipo de plastidio. En los cloroplastos de las plantas superiores, los tilacoides discoidales se apilan formando grana, o atraviesan el estroma interconectando los grana (tilacoides del estroma). Un granum tiene cerca de 0,3 a 2 pm de diámetro y, en general, hay entre 10 y 100 tilacoides por granum y entre 40 y 60 grana por cloroplasto.


Los tilacoides del estroma forman una red tridimensional. En algunos sitios, un tilacoide estromal puede formar prolongaciones y constituir un granum; también puede formar una espiral alrededor del granum y conectarse con un grupo de tilacoides granales. Los dos extremos de un granum están en estrecho contacto con el estroma y reciben el nombre de márgenes; el tilacoide marginal se denomina membrana granal terminal (Figura 2-26).
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Una partición es la región en que dos tilacoides adyacentes se juntan. La fijación de CO2 y la conversión de éste en productos intermedios durante la síntesis de azúcares se realiza en el estroma60. Los tilacoides contienen un número de proteínas integrales de membrana al cual se unen pigmentos y enzimas que absorben la luz y generan ATP durante la fotosíntesis.
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La membrana interna es una barrera de permeabilidad para metabolitos y nucleótidos, que pueden atravesarla solo con la ayuda de transportadores5,45’46’71. La membrana externa es permeable a los metabolitos y nucleótidos, pero no a macromoléculas como proteínas y ácidos nucleicos46,60,71. Esta permeabilidad se debe a la presencia de proteínas de membrana específicas llamadas porinas. Ellas forman poros permeables para sustancias con un peso molecular inferior a 10 000 Da46. El lumen del tilacoide representa un espacio externo que funciona como compartimento para formar una gradiente de protones46. El estroma contiene gránulos de almidón. Este sirve como un depósito diurno de carbohidratos, porque el almidón formado durante el día es una reserva para la noche siguiente46. Al final de la tarde los gránulos alcanzan su mayor tamaño, mientras que en la mañana tienen el tamaño menor El almidón de las plantas siempre se forma en plastidios. Otras estructuras que se encuentran dentro del estroma y carecen de membrana, son los plastoglóbulos46,60. Estos contienen, entre otras sustancias, lípidos y plastoquinona. La presencia de plastoglóbulos es muy alta en los plastidios de las hojas senescentes, que contienen productos degradados de membrana de los tilacoides46. De 20 a 50 copias del genoma del cloroplasto están localizadas en una región del estroma llamada nucleoide. Los ribosomas se encuentran en el estroma o unidos a la superficie de las membranas del tilacoide46,60.


FOTOSINTESIS. Las plantas capturan la luz del sol y utilizan esa energía para sintetizar compuestos orgánicos, a partir de sustancias inorgánicas. En el proceso de fotosíntesis hay varias reacciones60:


a. Absorción de la luz. La luz (fotones) es absorbida por la clorofila unida a las proteínas en la membrana del tilacoide. La energía del fotón es utilizada para remover electrones de un donador (agua) y transferir los electrones a un aceptor primario. La molécula de agua se separa en oxígeno e hidrógeno. Esta reacción tiene lugar en los centros de reacción fotosintética (fotosistemas) embebidos en membranas del tilacoide. La reacción general es:


[image: img34.png]


b. Transporte de electrones. Los electrones se mueven desde el primer aceptor, a lo largo de una cadena de moléculas de transporte de electrones en la membrana del tilacoide, hasta alcanzar el último aceptor de electrones, usualmente el NADP+, que se reduce a NADPH. El transporte de electrones está acoplado al movimiento de protones del estroma hacia el lumen del tilacoide, a través de la membrana. Esto forma una gradiente de pH a través de la membrana del tilacoide. La reacción general es:


[image: img35.png]


c. Generación de ATP. Los protones se mueven hacia abajo de su gradiente de concentración (de mayor a menor) del lumen del tilacoide al estroma, a través de un grupo de proteínas de transporte (complejo CF0CF1) que acopla el movimiento de protones con la síntesis de ATP, a partir de ADP y Pi.


[image: img36.png]


d. Fijación de CO2 y conversión de CO2 en carbohidratos. El ATP-4 y el NADPH generados proporcionan la energía y los electrones para la síntesis de polímeros azucarados de 6 carbonos, a partir de CO2 y H2O.


[image: img37.png]


Las reacciones que involucran la absorción de la luz y la formación de NADPH son catalizadas por proteínas en la membrana del tilacoide46,60,87. Las enzimas que incorporan CO2 (fijación de CO2) y lo convierten en almidón, se efectúan en el estroma. Las enzimas que forman sacarosa a partir de compuestos de tres carbonos se encuentran en el citosol. Las reacciones que generan ATP y NADPH dependen de la luz en forma directa (a-c) y reciben el nombre de reacciones de luz; las reacciones de d dependen de la luz en forma indirecta y reciben el nombre de reacciones oscuras. La sacarosa se puede formar en la oscuridad, utilizando el ATP y el NADPH generados en la fase luminosa. La fase d no está confinada a la oscuridad y puede ocurrir a la luz.
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FIGURA 2-25. Cloroplasto en una célula del mesofilo de Zea mays
(cortesia R. Pereira).
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FIGURA 2-26. Diagy
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FIGURA 2-23. Amiloplasto en las células del hipocotilo del embrion de Phaseolus
vulgaris.
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FIGURA 2-24. Cromoplasto del pericarpio del fruto de Capsicum annum.
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FIGURA 2-21. Ciclo de Krebs.
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FIGURA 2-22. Modelo de transporte mitocondrial de electrones.
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FIGURA 2-16. Fases de la glicdlisis. En la base del diagrama se ilustra la ruta
alternativa para la fermentacion alcohdlica.
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FIGURA 2-15. Esquem del proceso de respiracion celular.
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FIGURA 2-19. Mitocondrias en las células del mesofilo de una hoja de Musa sp.
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FIGURA 2-20. Esquema de la estructura de una mitocondria.
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FIGURA 2-17. a, acceso al nicleo. Las fotografias muestran una proteina (flecha)
moviéndose del citoplasma, a través de un poro en el tonoplasto, hacia el nucleoplasma
Los diagramas muestran el paso de la proteina (carga), asistida por receplores de
importaci6n o importinas. b, esquema del probable transporte nuclear. (Modificacién de

os esquemas de Pennisi, 1998, Science 279:1120-1131
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FIGURA 2-18. Peroxisoma en el mesofilo de la hoja de Zea mays.
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FIGURA 2-12. Taninos en las vacuolas de las células parenquimiticas del eje de la
inflorescencia de Allocasuarina verticillata.
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FIGURA 2-5. Sistema de transporte intracelular via vesicula (modificacion del
esquema de Rothman & Orci. 1996. Sci. Amer. 274: 50-55.
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FIGURA 2-6. Estructura y ensamblaje de la vesicula con cubierta de claritina.
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FIGURA 2-9. Dictiosomas en células del meristemo radical de Zea mays.
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FIGURA 2-7. Plasmalema de las células del meristemo radical de Allium cepa
(cortesia Y. Kozuka).
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FIGURA 1-2. Procesos involucrados en el desarrollo celular.
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FIGURA 1-1. Posicién de los meristemos (apical y radical) en el embrion de la
semilla y en la plintula de Erythrina (Fabaceae-Papilionoideae). a, posicion del
‘embrién en la semilla; b, plntula; c, detalle de los meristemos.
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FIGURA 2-1. Célula del meristemo apical de Allium cepa (cortesia de Y. Kozuka).
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FIGURA 1-3. Ciclo celular de Tradescantia a 21°C.
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FIGURA 2-3. Membranas de las organelas celulares.
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FIGURA 2-2. Diagrama de la estructura quimica de la membrana.
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FIGURA 2-4. Modalidades de transporte de solutos a través de las membranas.
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