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Prélogo a la cuarta e

La rapidez con que se h
da de avances importants en muchos campos de I Fisiologa Vegetal que nos han

aconsejado un: i profunda del texts . Es dificil
encontrar un aspecto de Ia Fisiologia de las plantas cuya comprensién W haya
visto afectada fuertemente, en | la Biologia

Molecular Vegetal ypor la aplicacion de nuevas wcnms ﬁsncas y qlunucas
ertas

por cjem-
plo: en la Biologia Molecular de la accién hormonal o de la dx{aenaacxén y control
de la expresion genética, pero el futuro siempre tiene alguna incertidumbre y en
a ciapa actual estdn ya consolidados importantes progresos de los wltimos afos.
La Biologia Molecular de la pared celular, de la fotosintesis y su regulacion, la
asimilacion del nitrogeno, la Fisiologia de los procesos patologicos y en situaciones
extremas y los aspectos fisiologicos de la productividad vegetal, son solo algunos
de los campos cuyos progresos recientes condicionan forzosamente un texto de
Fisiologia Vegetal. Asi, aunque se introdujeron cambios sucesivos en ediciones
anteriores, creemos llegado el momento de una actualizacién del texto profunda
en muchos capitulos, atn yspemda 1. mg;mmmn inicial de lostemas

Juntoal
laciones para aproximar més el lexlo a Ias pusllnhdzdrs reales de. Ia ensefanza en
la Umvem

de la bibliograf ) y de los indices
de mg,amsmos, ‘materias y autores, junto con la revision de erratas, completan una
labor que esperamos aumente significativamente Ia utilidad del libro y mantenga
en esta edicion Ia buena acogida dispensada a las anteriores.

Tanto como en la primera edicion, Ia actualizacion de ésta ha requerido un
intenso trabajo de seleccion de temas y publicaciones. Pero ahora, mas que antes,
lalabor ha sido faciltada por los dnimosy Ia citica valiosa de innumerables colegas.
A todos ellos nuestro sincero agradecimicnto. Queda para nosotros la responsabili-
dad final del texto con sus inevitables limitacioncs.

Por ultimo, nuestro agradecimiento a Ediciones Pirdmide que no ha regateado
esfuerzos en la dificil tarea de actualizacion dcl \a(lo ¥ que, con la wmpﬂ:ncm
Vegetal.

Madrid, septiembre de 1986.
LS AUTORES






Prélogo a la primera edicion

L iencia d lal
nen i seguir i una disciplina solo a base de los

i Tal
y 3
materia que nos ocupa en este libro, la Fisiologia Vegetal, cuya ripida expansién en los

rasus
alumnos una visién de la disciplina amplia y actual y al mismo tiempo asequible a sus
cunocimnm

los aut
de Filoga Vegeta que reinaestas condiioncs. i primer lgar, s cbrs G una e
isiologia
tant
s de Biologia y Farmaci Escuclas Té
eros A 1 alumnado  quien rwdo este

hbm En segundo lugar, los ctpitlos e rntados co cierts roundildpro 10

con a que seiaapopiad i a os cspeciaitas,po 0 que 1o habr que bscar

en ellos el

datos y leor(ns fuertemente contrastadas y aceptadas por el mundo cientifico y cuyo
i la realidad

disciplina,
En ningin momento, han pretendido los autores que este libro sea un susituto del

profesor, que siguc siendo, por ahora, y esperamos que por siempre, insustituible, ayu-

dando al alumno a sacar ¢l miximo provecho de este ibro y a amplur en seminarios

Uno de los problemas que presentan los lbros de texto, sobre todo de aquellas

£
til, ya que k rimic nuevas con una rapidez
vertiginosa, Por i o y

T
Esperamos que nuestraidea de ssribi este lbro hayasido acertada y que el mismo

iby los , sobre todo, ue-

vas mqul:ludcx ¥ preguntar sobre los muchos aspectos que aiin quedan por aclarar en
esta materia. No queremos tampoco olvidar al amplio nimero de cstudiantes de Fisio-
logia Vegetal en los paises hispanoamericanos para los que también deseariamos que
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Por it atod ivos Departa-
mentos la colaboracién y la comprensidn que durante la elaboracion el manuserito
han tenido para suplir con su entusiasmo y dedicacién la menor atencion, que forzosa-
mente, y en aras dc una mayor rapidez en la terminacién de esta obra, hemos dedicado
anuestras tareas habituales

Madrid, septiembre de 1980.

JUAN BARCELO COLL, GREGORIO NICOLAS RODRIGO,
BARTOLOME SABATER GARCIA y RICARDO SANCHEZ TAMES
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CONCEPTO DE FISIOLOGIA VEGETAL

El conocimiento de las plantas y de su funcionamiento, adquiere cada vez mayor
importancia ara  humanidad. En Glimo témino, asupervivncia de género huma-
no depende, y iempre, del los vegetales. En
¢l pasado era sufciente con la vegetacion natural y las omechas crecidas por meétodos
tradicionales, lentamente desarrollados a través del tiemy do procedimientos
de tanteo, pero debido al ripido aumento de la poblacién en el mundo duranc ese
siglo, el sistema ya no resulta adecuado; y en un préximo futro, cada rama de las Cien
cias Botinicas tendrd que contribuir con sus conocimientos para intentar cvitar el
desastre.

La importancia de ese fino manto verde que cubre la superfcie del globo es conse-
de su insospechada actividad. Las plantas crecen y s multiplican, pero a dife-
rencia de los animales, hacen esto sin ir a Ia busca de la comida y sin realizar ningin
apareo visible. Aristételes definid las plantas en esta forma hace 2.000 afios y ain sirve
como definicion aceptable de sus caracteristicas externas, Las plantas constituyen |
tinico medio de que disponen los organismos vivos para sobrevivir, mediante su capaci-

dad de la :n:rgnl de las el proceso de la ﬁxcsmlms
Las pl des de carbono a partir del anhidrid
ey loi ; mlcgran:luma»

nismo vegela.l so |nnsfnmmn en mms formas de materia viva Tk finalmente volverdn
de

tod i

Las plantas pueden encontrarse hujo diferentes climas, desde las selvas tropicales
hasta las tundras borcales, las algas de lagos y océanos, bajo gran nimero de formas y
tamaios. Pero a pesar de la aparente desemejanza, fundamentalmente los procesos
mediante los cuales
mes y s aplican porigual atoda I extensa gama de s formas vegetales.

“Todo ¢l mundo est mis o menos familiarizado con ciertos aspectos de la vida de lus
plantas, pero pocos son los que comprenden las causas que originan numerosos fend-
menos de I vida e s mismas. Muchas son s pregunts que podemos hacernos acer-
cade la naturaleza
errogantes se abren en nuestro camino,

La vida y el crecimiento de los vegetales so a resultante de ls ineraccioncs de
una multitud de ados, que el cientifico ha igar. Para el
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‘estudio de
1 precis como s vsados n . Fldc; 8 inde comprende s nersacioes g

@ s ClencasBiodgeas.

Si
la mqmelud porel conocmucmc detodolo klx:mnsdo conlasplants o s privalia

hombre, i do prei con I vids el miomo. Baste piieil que el oo que %

hombre aprendiera a utilizar mejor los vegetales, conociendo la producci6n y recogida

de cosechas, delzrmmo :I camblo de un Nsvm:n dc vida wémnia por un sistema de
id: . Hoy

¥a1n0 nos conformamos con cxplu\lclén delas vlnmu pucedaa u impotancin, of

del saber humano.

1.

Ambito de estudio de la Fisiologia Vegetal

La parte de la Biologia que se dedica al estudio de los vegetales se conoce con el
nombre de Botdnica. Sin embargo, el estudio de Jas plantas puede abordarse bajo dife-
ha org i !

Anatomia, la Taxonomia, la Morfologiz, la Genética, la Patologia y, naturalmente, la
isiologia.
A todas esasramas de s Botnca enemos e ponerlu unos lmites, con lo e

Ia division de cualquier ciencia en varias partes no yorn d: ser un artificio nroducidn

aspectos delo que comsitye un todo indivisible, en nuestro caso, la D!an
La Fisiologia Vegetal abarca el estudio de algunos procesos que tienen lugar en las
plantas, fundamentalmente desde el punto de vista funcional, aunque por las razones

Asi
lutos, s estudian imi I tabélicas o pro-

punto de vi i i i vida de
I planta, y asi el conocer
necesario, sea el conocimiento de una enzima o la tnutna ds orginulos celulares
como el cloroplasto ol mitocondria

Vemos que el campo de estudio de la Fisiologia Vegetal tiene que intentar respon-
der & un fendmeno tan complejo como cs la vida, pero con el fn de abordar el proble-
ma de forma racional,
cesos individuales que lucgo trata de interrelacionar. ;Cules son esos problemas? La
lista puede hacerse tan larga  tan corta como nosotros queramos, pero vamos a dar
idea de alguno de ellos.

4Como entra.y se desplaza, ¢ incluso como sale el agua de la planta? ;Como lo
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Hacen os soltos? ;06m trun yslen o gass? ;Cmo se fabrican los alimentos y
li Co C

nuevos orgxnus” Como se coordinan los distintos Grganos  tejidos
Como influyen las | desarrolio? A tod

gaciones intenta dar respuesta la Fisiologia Vegetal y constituyen, por tanto, su campo
deuabijo.

0s e una planta?

, cada una con

su campo de estudio propio. Si nos r,am entodas las nterrogantes que acabamos de

hacernos, nos daremos cuenta que solo dedicéndonos a un campo de estudio aislado
" 5 po.85 chn

estructura y funcion. Todo proceso fisiologico esti condicionado por la anatomia del

tejido, y por las caracteristicas de las células que lo integran. Ademis sabemos que el
3 b plio,

vl : A iodad de

rmas y
No tenemos mis que considerar f gran diferencia que exise enre una planta verde y
un hongo. Pero sin dejar el
a dedicamos, veremos a o largo de este I én se presentan
siderables diferencias en su fisiologis, aunque sin salimos de un modelo o pauta comin
a todas elas, ya que no es o mismo la fisologia de una planta dc trigo que Ia de un
foble. En general,

ol
6l i sino entre vari una mis-

maespecic.

1.2 Relacion de la Fisiologia Vegetal con Ia Fisica y la Quimica

Lo que ditingue a1 Biokoga d a Flsica e hcho d que Ia e trata de los
seres vivos, y la

wn
Sabemos que los seres vivos gozan de una seri de pmpiedadei que son pecmlales
rod

esos rasgos no eran reduciblesu una descripeion sica,  deei, o podian erexplca
os por ya una las partes y 10
e 4 singularidad cualiativa del todo. Para

un fuezs vl que 10 s deriv de s organiacin fsicoqumia, s cl elan il de
Bergson, L

original, porque | an-
doaefe imi ieran sido posibles con una éplica wmism.

Las teorias mecanicistas consideran al ser vivo como un organismo que opera de
acuerdo con lus I:yes de la fsicoquimica, y toda s complejidad que se observa 1o cs
delai

La wilzacién del punto de vista mecanicista ha hecho que se apliquen técnicas
la fisica y de la las plantas y a la
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de los procesos observados en términos de estas ciencias. Esto ha permitido un avance
considerable en nuestro campo de estudio, la Fisiologia Vegetal, y ha permitido expre-
by g o, B

Por todo esto es necesario un conocimiento de los principios fundamentales de la
Fisica para poder comprender algunos procesos fsiologicos, como veremos a lo largo
de los capitulos que integran este libro.
El hecho de que la concepeién mecanicista de los organismos haya permitido
¢ s 2

un
gran avance en que cada cual sus ideas
acerca de Ia existencia de ciertos pri ital de explicar la vida, aun-
que, naturalmente, no seré posible estudiarlos en el laboratorio.

13. Fisiologia Vegetal con la Agricultu

Las plantas verdes o s6lo son la fuente iltima de todo alimento, sino que surten de
materia prima a i ynoséloh nimero de

que alimentar, sino el e cuerpos que vestir y que cobijar, lo que quiere decir que se
necesita cada dia mayor cantidad de alimentos, fibras textils, pasta de papel, made-

a e
Todo esto hace que ¢l hombre quiera obtener més y mejores productos, es dec
oS bt : S cee

mpl deben imi
505 que tienen lugar n las plantas y también de los efectos del medio ambiente sobre
eso0s procesos, s decir, sc necesita una aplicacién prctica de los principios de Ia Fisio-
logia Vegetal.

La aplicacion de investigaciones fundamentales de Fisiologia Vegetal llevé a mejo-
rar los métodos de propagacién, cultivo, recoleccién, asi como de conservacion de
muchos productos vegetales. El control de plagas y cnfermedades de las plantas ha
contado con una gran ayuda en la Fisiologia Vegetal. La mayor parc de la investiga-
cién que se hace hoy en Agricultura no es mds que Fisiologia Vegetal, habiendo con-
tribuido esta ciencia enormemente al avance de Ia misma.

1.4, Definicién de Fisiologia Vegetal

Si nos guidsemos de la definicién etimoldgica, la Fisiologia Vegetal es «un discurso
acerca de la naturaleza de lus plantasy. La definicion abarca lo suficiente como para
que ningin aspecto de a Botinica quede fuera de su alcance. Sin cmbargo, ya hemos
dicho que existen varias parcelas de estudio en la ciencia Botnica, por lo que esta defi-
nicion no es aceptable, En un contexto mds restringido, Fisiologia Vegetal es «la ciencia
que estudia las respuestas de las plantas vivas, o partes vivas de lus mismas, frente a
agentes externos o internos variables».
ncia, su desarrollo comienza con la fase de observacién, en la cual
560 se reconocen los problemas; se convierte posteriormente en ciencia, al realizarse

di itatives y al trasladar ¢l ido de didas particu-
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lares a casos mis generales. La Fisiologia Vegetal alcanzo su madurez mis tarde que
otrsramas de e cences botinice y o clato que s deiser, yaque necesspi-
car los conocimientos de Ia Fisica y la Quimica en Ia interpretacién el comportamien-
10 e tas plantas, Debido & que I Fiscay Quimica de pusado igo ran inadecuadss
para resolver estos problemas, el retraso de I Fisiologia Vegetal sc mantuvo hasta hace
poco tiempo. Pero, ademds,Ia Fisiologia Vegetal realizé una labor de acicate, al presen-
tare a a Fisica y 4 la Quimica problemas plam:adru en las plantas y células vegetales;

sin :mbﬂrga, aunque necesite de cllas, T Fisloga Vegetl o o mis e of e
. L
aniza ion resde

Ia mayor parte de la pmblemmcu e ctudi. En cada & época, el fisidlogo vegetal se
limitado a observar, deducir ¢ interpretar segin el e organizacion al cual
trabajar. En una primera época se estudiaron los problemas a nivel de planta
entera y drganos, posteriormente a nivel de células, pero hoy cada vez nos damos mis
cuenta de una célula y de la i

Resulta casi axiomitico considerar que la Fisiologia Vegetal estudia el comporta-
miento de Grganos en relacion con la estructura submicroscdpica de la célula y sus
inclusiones.

Hiyya soce larespuesta deun getal, como:

i
Yo plana. Hoy l fislogo vegeta e condcionado a pensar on fancion de
las cup«ns ‘graduadas, controladas por genes y frecuentemente ciclicas del metabolismo
intermedio.

Al desintegrar la maquinaria de las células y estudiar lo que sucede en particulas
cada vez mis pequeitas, estamos perdiendo de vista, aungue podamos recuperarla lue-
£0, I vision global, el mecanismo de funcionamiento de las células en relacién con su
organizaciény estructura;y enlas plantas, las interacciones que tienen lugara medida
que crecen. Casi 10dos los problemas planteados hoy en Fisiologia Vegetal parecen lle-
gar & un punto tal en el que tras describir cémo un proceso o funcidn fisioldgica debe
funcionar in vivo, lo que podemos realizar in vitro queda muy por debajo del funciona-
lismo in vivo. Esto no supone la defensa del vitalismo, sino un reconocimiento de la
complejidad de los organismos y cémo las propiedades de la materia y leyes de la
energia pueden

En definitiva, la Fisica y Qui
s0s. La Fisiologia Vegetal
se como una rama de la Qm'mic.l 0 uun de la Bioguimica. No es tampoco una conse-

enci n de la Genética, aunque sin un plan hereditario transmitido de cél
a5 oehl c a itos, o proc habes i comprension profunda del metabolismo o
del desarrollo. Ni aun puede asimilarse o incluirse la Fisiologia Vegetal dentro de ku

solros.
4 10 son suficientes para comprender e proce-

lu-
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moderna Biologia Molecutar, ya que su campo de estudio comprende niveles de orga-
nizacién mucho mas amplios que la molécula; y s la Biologia es conocimiento de la
vida, debemos recordar que las moléculas aisladas, aun las mas complejas, no son la
vida. La Fisiologia Vegetal es todo esto y mucho mis, ya que debe sintetzar el conoci-

les, y utilizar la
viven en un mundo inorginico y con frecuencia hostl.
Este estudio de las plantas tiene necesidad de recurrir cada dia a nuevas técnicas y
de vista, imentos y i
organizados, coordinar los ms
que permitan un mejor conocimiento de las plants.

y sobre-
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LA PARED CELULAR VEGETAL

La prsenciade una pared e ascéulas vgetaleses un cardcter que las dieren

ls su-
periores por la estructura de sus paredes, poniendo de manifiesto la estrecha relacion
que existe entre estructura de la pared y funcion de la célula a la que esa pared perte-
nece. La pared celular funciona como la piel y el esqueleto de las plantas. Tradicio-
nalmente se considera que la pared es de dos tipos: pared celular primaria, que s la
primera pared celular verdadera que se desarrolla en una célula joven. En muchas cé-
lulas es la nica pared que se desarrolla, y caracterizindose, las que la poseen, por
presentar Esta pared se transf uando la cé-
lula cesa de crecer. La pared secundaria se forma en la superficie interna de la
primaria, es mucho més gruesa que ésta y presenta una composicin y propiedades
distintas de la primaria.

2.1. Composicién quimica

Para poder entender la estructura, a veces muy compleja, que presentan las paredes
celulares, es necesario conocer primero cusles son los componentes que la integran.
Los polisaciridos son los compuestos mis abundantes en todas las paredes celulares
vegetales. Estin formados por
cosidicos, formando de esta manera largas cadenas. En la figura 2.1 puede verse la
estructura de los doce aziicares encontrados hasta ahora en las paredes celu-
lares vegetales. Los res tipos de polisacaridos que 1 enlas pare-
des celulares vegetales son Ia celulosa, hemicelulosas y sustancias pécticas. Ademds
de los polisacéridos, las paredes contienen proteinas, lipidos, minerales; en los i
mos estadios de desarrollo las paredes pueden presentar también grandes cantidades
de lignina. En los drganos aéreos las paredes celulares suelen encontrarse recubiertas
de ceras, cutina y suberina.

2.1 Colulosa

La celulosa es ¢l componente mas abundante de los vegetales. Esta formada por
unas cadenas lineales de unidades de glucosa enlazadas mediante uniones f14




36 / Fisiologla Vegetal
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Figura 22 ~Estructura de la celulosa.

(Fig. 2). Aparece en forma de agregados fibilares crisalinos que le confieren a la
vand Iamayorpate de  nome resienci.
cir, el
molécuy pucde osclar enire wxuuxx). 1o que corresponde a una longitud de la
Tpm).

mucho mis cortas, del mﬂen de 7.500A con un grado de polimerizacién de 2.500. Debi-
o a su configuracion molccular las cadenas de celulosa tienden a agregarse formando
Ias estructuras conocidas como microfbrilla. Una fibrillaelemental esté formada por
unas
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de microfibrilla s como se encuentra la celulosa en las paredes primarias; 250 microfi-
brillasforman una fibrills, y por ltimo unas 1.500 fibilas forman una fbra de celulosa.
Esta estructura se-

establecen entre los grupos hidroxilos en posicion 3 y los puentes de oxigeno de las

¥
nos glcosidicos en las cad . Considerados indivi los puentes
de hidrégeno son enlaces mn:s. pero la gran cantidad que hay entre las cadenas de
glucosa que componen Ia fibra e proporcionan una unién muy fuerte, siendo los res-
‘ponsables primarios e la rigidez de la pared celular.

212 Homicolulosas.

Las hemicelulosas son compuestos ain mal definidos que aparecen en las parcdes
celulares en forma amorfa o paracristalina. Los xilanos, arabinoxilanos, galactomana-
nos, y las clases mis frecuentes
de hemi formadas por azicares
distntos, poseen dos caracteristicas estructurales comunes muy importantes a la hora
de estudiar su funcién bioldgica, y que son las siguientes:

1. Todas las hemicelulosas poseen una especie de columna vertebral formada por
una cadena plana de azicares unidos casi siempre mediante enlaces 14 de la
que pueden it aificaciones may coras, gencralmene de n solo azicar de
Tongitud, | pseudo-
platanus descrito por Albersheim (Fig. 23) y que csté formado por un glucano
#1-4 del que salen
aparecen restos de galactosa y fucosa unidos al glucano o a uno de los restos de
xlosa.

2. Todas las hemicelulosas poseen alguna caracteristica estructural que les impide
formar agregados como las cadenas de celulosa. En los xiloglucanos, por ejem-
plo, que como hemos dicho poseen n glucano unido mediante enlaces 14, la
mayoria de los restos de glucosa presentan su grupo -CH,OH(6) sustiuido con
cadenas de ilosa, impidiendo de esta manera la formacién de puentes de hidrs-
geno entre las cadenas. Sin embargo, aunque las hemicelulosas no pueden formar

dos,si lizar con I de celulosa, formands
‘mente puentes de hidrdgeno entre los grupos -CH,OH de las cadenas de celulosa
ylos oxigenos glicosidicos de las hemicelulosas.

enlaces glucosxdncm, 0 stl del o 5|4 sino también B1- o a representar
estos tltimos hasta el 31 por 100 de todos los enlaces yucos.dms de estos glucanos.
Algunos investigadores creen que estos glucanos mixtos con enlaces 1-3, 614 desem-
pefian un papel muy importante en los procesos de elongacion de la pared celular, tal y
como veremos mis adelante en este capitulo.
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Figura 2 i losa; F: fucosa;
‘GAL galactoss; A: arabinosa; G glucosa (segin Albe
243, Poctines
L galactanos, arabinanos y I

tanos constituyen la fraccion péctica. El ramnogalacturonano 1 (Fig. 2.4) estd for-
‘mado por largas cadenas de dcido galacturénico unidas mediante enlaces  1-4, entre
los que sc encuentran intercalados algunos residuos de ramnosa unidos mediante en-
laces 1-2. Algunos cationes divalentes. particularmente <! calcio. forman complejos
con los grupos carboxilo e hidroxilo de los restos de dcido galacturonico. Las propie-
dades intercambiadoras de iones que poseen las paredes celulares se deben precisa-
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Figura24- & .
U!icido galacurinico (segin . Albersheim cn: Plat Bichemisiry, . ¢0., Academc Pres, Nuew York,
1976,

mente a estos polisacdridos con cidos urénicos. EI ramnogalacturonano 11 es muy
1.C

pero en contrase con el 1 sus uniones o son en posicien 3, 6 3, 4y tambitn en 2,3,
4. Aparecen un azicar hasta
llamado asi por h:btr en cultivos celulares de Acer
también de apiosa.

Dos clases de arabinogalactanos s han identificado en las paredes celulares de
‘plantas superiores (Fig. 2.5). En uno de ellos la molécula est débilmente ramificada

214 Proteinas

Fueron Toper Crey y Prcly o rmercs que n e i 1924 ssanprotcinsa
partir de paredes celul
fucronconfrmados hasta ke 280 1965 en ue Lamport s na prteinaesructu-

i 10 por 100 del
peso seco de las paredes celulares primarias, siendo la hidroxiprolina el aminodcido
mayoritario, por 100 de los ami-
i 'y en paredes ceulares de coledptos de Oryza sariva liega 0 por

100de ek . Entodos los pépi i
iempre la secuencia serina-{hi tetrasacé-

ral
ridos de arabinosa enlazados glicosidi casi todos los rest




(a) 1#)

de Acer pseudoplatanus.

~Estruct arabinogalact las_ paredescel
rbinon: CAL g B umoc(-m\nv Aum;: it bt o s
Press, Nueva
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En un principio se penss que esta proteina podria tener un papel muy importante en el
crecimiento e la pared celular, de ahi que Lamport acuase el término «extensina»
para sta proeina, Una caracterisica notabl d a extensina ¢ u insolubilcad en los

como el clorito sédico suavemente aﬂduﬁmﬂo. Este heclm sugiere que su union a la

‘miento en las paredes celulares del d[mem rcms].m, isoditirosina, compuesto formado
por dos trosi un La formaci6n de los puentes pu
estar caalizada por una pem)udm (F||,26) Esta proteina podria desempenar dos
: control d
ety negacva ente cmmrenlo y u:uvxdzd pemnmca en paredes
celulares Por oira parte, la extensi-
7 pucde nacer Ia pared ceula indigerble por os patGgenos va que es muy resistente
a proteasas. Ademis de csta proteina structural, en las paredes celulares vegpu.hs
existen
genos, o bien pmemn cnzimaticas como las 14, 616, 13 glucanasas, a1 6 lucana-
sa, @ y f galactosidasas. Muchas de ellas pueden modificar las macromoléculas de la
pared y, por tanto, es muy probable que jueguen un papel importante en los procesos
de crecimiento celular.

o
§t
SAS
Faa%YA%Y
]

@ o mo
s

" PEROXIDASA
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b WAAAA
VAnRA \/\/\ \
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Figura 2.6.-Posible formacion de isoditirosina.

215, Lgnina
La lignina es el componente de naturaleza no polisacaridica mis abundante de s
o g enzimitica de
lico, e pi no

esti controlada enzimiticamente y que los radicales libres pueden reaccionar unos con
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CH.=CH - CHOH CHi=CH - CH,OH CH = CH-CHOH

ocH, HCO" "OCH,
H oH

Figura 2.6a.-Precursores de I lignina.

otros en una gras Gnica.

Su sintesis se inicia mmtmammenle que comienza a formarse la pared secundaria,

avanzando desde la limina hacia el plasmalema. De esta forma, tanto la pared
# iy ool

uedan

primaria

que queda unida

‘muy fuerte y resistente I degradacion. Un aspecto interesante de la presencia de lig-

nina en los vegetales es la sugerencia realizada por algunos cientificos de que I misma

3¢ debe 8l deun mecanismo cxreloro n planas, D et foru,asesis de

lignina no seria s que un mecanismo de desto n de susiancias fenlicas que,
metaboli

2.1.6. Otros compuestos do la pared celular

Ademésde itados, y que las
paredes celulares, existen otros como las ceras, cutina y suberina, localizados en las
redes exteriores, es decir, en contacto con el medio ambiente, de la mayoria de las
células epidérmicas, Se conoce muy poco sobre su estructura, aunque se sabe que la
cutina y suberina estén formadas por cidos grasos de cadena larga como los cidos
idroxi-octadecanoico y trihidroxi-octadecanoico. La suberina difiere de la cutina en
lguna de 85 ropiedades quimicas, como fa e scr mis Ficimenls saponifcabl por
e que I cutna; ambos Sompucetos son muy ressntesal ataque crzimitico. Las
y
y suberina, es la. i ibie
hldml‘ohn sobre lasupericie e las pante, protegiéndolas contra lesiones mecinicas,
una
Cleﬂaﬂ susunclu mlneml::, DﬂmD la si
parte también de La

= o carbonatoclcc, pusden ormar

ice es un las pare-

equisetos.
de taninos que pueden ser hidrolizables liberando, como productos de la m.oxinx g
cosa y dcid 2 1 dcido galico, y no hidrolizabl Y
Su funcidn puede ser i resistenci virus y hongosy

i i i hojas
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22. Origen dela pared celular

El
dirse en dos ctapas: Ia divisién del nicleo o mitosis (cariocinesis) y la divisién del cito-

nesis (Fig. 2.7). La formacién de la pared comienza generalmente por a formacién de

e idesaain lac : bhorkidela ot

‘Gos n s célules hijas,

un fagmapasto en el plano ceustoral de huso s que . xtende cire los dos
30, I eslalla-
mmdl p\m sy el placa progresa a través del pluw ccuatorial

- pmcadcl\ del parto de Gl creiend dichapaca medinte I adiin de estas
vesicul

c»dnpluma ico y muchos e Lot wosteur 3o o s e aparato de.
Golgi e fusionan dando lugar al plasmalema de las dos céulas hijas. Los protoplasmas
de

pared cehiar. Los prinipales componeies qumm de I placa cluar parccen ser
ésteres metilicos del dcid
tes especificos y posterior observacién al microscopio electrGnico, y por experimentos

le «pt
CH).El j i iy
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en la pared celular

10 vez que as vesiuls bl aparato e Golg e han fusionado,

I ‘esta forma, en esta fase
la placa celular consta de tres capas: la central, no ee]nlmlcn ¥y que persiste como di
sion entre las parcdes primarias de s dos células hijas y que se llama limina media, y
las dos capas contenicndo celulosa a cada lado de la limina media y que son los
comienzos de la pared celular primaria. A nivel de las zonas ricas en plasmodesmos ¢l
espesamicnto de la pared primaria es muy débil, son las llamadas punteaduras prima-
rias.

23. Estructura de la pared celular primaria

Ya sabe les son los imi tayen a pared celular
primaria. Lo que ya una manera tan d
compuestos se cnlazan en la parad celular para dar Iupr asu comple}a estructura
Albersheim y N

red de cultivos de células de Acer, p‘mdop/a—
g pmponwndo un modelo eimctral de fa misma (g 28). Esudios
indicar que este puede ser vili-

oy para las paredes celulares de las dicotledéneas. Segn este modelo, las nmnu de
celulosa formadas a su vez por cadenas de celulosa agregadas lateralmente mediante
puentes de hidrégeno, estdn cubiertas completamente por una capa de xiloglucano de
una molécula de espesor. Este compuesto, dispuesto paralelamente al cje de la fbrilla

. Por cl contrario,

la cadena de xil tes, ya que estd impe-
dido por las ramificaciones existentes oy por unidades de xilosa, fucosa y galac-
tosa. Gran parte de las moléculas de xiloglucano estin enlazadas glucosidicamente en
s extremo reductor a maléculas de arabinogalatanos que presentan un disposiion
radial il

in unidosa las cader
B repéntoe que tieno g cxchwivarmente con las umda.dei e ramnose, B limo
grupo de interconcxiones implica s uniones proteina-polisacrido. Los residuos de

a proteina d la i

sidos. Por tltimo, | i tadas a | ina d
1a.proeina de la pared parccen esta unidoscovaleniementc ol ramnogalcturonano.
La existencia d proteinas. dela

pared confirman la hipdtesis de lepon. quien en 1973 postulaba que la estructura de

la pared celular primaria viene dada por una red compleja de carbohidrato y proteina

enlmdas cvva]cnlemcnlc Albersheim y sus colaboradores también proponen que la
ucde

po bolsa que chvuchve o pmmplanu

P :
1 para n
estar formadas por los mismos azicares y tener una estructura similar, formada por
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|

RRAMNO-
GALACTURONANO
ARABINO-

GALACTANO Il
ARABINO-
4= GALACTANO |

L$XILOGLUCANO

FIBRILLA DE
‘CELULOSA

GLico-
PROTEINA
'

TETRA-
ARABINOSIDO

s 28.-Moddlo esuctura d la pared el rimaria b deer pscdoplanas Gegin Kesgir,
lan, St uncion and Adapiation, MacMilan Pres, Londres, 976).

fibrillas de celulg
cos unidos mediante enlaces glucosidicos del tipo f1-3 y Voidy zrabmoxllmos son las
lugarde
g
ledéneas. En al 6 i

urdnicos formando los glucuronoarabinoxilanos. Estos compuestos podrian

pefiar el mismo papel que los xiloglucanos de las dicotiledoneas, recubriendo Kas fibri-

Has de celulosay uniéndose a llas mediante pnemu de hidrogeno, aunque para poder
g
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parece bien la presencia en paredes celulares de mo-
nocotledsneas de un glucano mixto no celulésico formado por enlace A(1-3)(1-4),
cuya degradacion podria desempefiar un papel importante en el proceso de al
miento celular.

2.4, Extension de la pared celular primaria

L ol vegeslen et sodesd o i selngid, i pard i, iy
existencia presenta una ci loja: por una parte ha de ser lo suficientemente
it para propocionar  forma carscteiicade I ot vegeal,  pa o partc

lebe ser lul: -
muhle atodas las moltculﬁ. pero no asi la m:mbmm r.elullr que se. =ncw=l|m mmrz

por

trsmoléciss mboblese ncsen o intriordo Ia clul, Como consecuencia decsto, ¢
entra en el inerior de la célula por un gradiente de potencial hidrico, y en el inte-

presin (presidnde turgneia) presonando s membrana

g

bajo la presién a que se encuentra someudl por la cnrads de sgusen ol nerior de

célula. Por tanto, serd p

pared celular,y Ia capacidad de a pared e para plrciccerkd dada, al menos

en parte, por

241 Propiedades mecénicas de la pared celular

Las propiedades mecénicas de cualquier sistema constituido por polimeros son una
consecuencia de Ia distribucion molecular de los mismos, asi como de los cnlaces
tentes entre

ina fuerza a una s\u‘um:m polimérica, ésta sufre una eformacién; en el caso de as
el volumen, es decir. se:

extienden en i
Se dice que una extension es elistica o reversible cuando el material form:
primitiva una vez que la fuerza responsable de la extensién desaparece (Fig. 2.9 A), que
s o que sucede cuando un material elistico como la goma cs sometido a s rta-
miento; hay una tinea o posterior pro-
porcional al tiempo. En el otro extremo tenemos & L st alorai plisticos
cuyo estiramiento es proporcional al tiempo (Fig. 29 BY; ésta s la extension plistica
que es irreversible.

La mayoria de los materials que cortienen polimeros de Ia ongitd encontrada
cominmente en
medias, que es la phes exlenmn visoclistca (Fig. 29 C). En este caso, c\undo s
aplica una "
o detenc, sino que conlm\u Pyl
tiempo. La parte de
aesta proporclomhdzd al logaritmo del tiempo, la longitud sc aproxima nmmo a
una especie de meseta, aunque en realidad el material no cesa de extenderse mien-

ad que aprowrcvoml al Iognnlmo dzl
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Cextensién viscoclstca.

tras siga actuando la fuerza responsable de la extension. La forma de reconciliar
estos dos aspectos, cxtensidn de la pared celular a una intensidad constantementc
dectecientc y el hecho de que as céulas crezcan a una ntensidad constante
durante un I po, sélo puede 1
crecimiento tiene lugar por una serie consecutiva de extensiones viscoelsticas
(Fig.2.10). Se ha estudiado el comportamiento mecinico de lasparedes clulares

rias tienen pmmcdud:s mecinicas cualitativamente similares. Las diferencias que
existen entre la extension celular y las propiedades mecdnicas de las paredes celu-
lares, nos indican que la extension de la pared celular no es tnicamente una defor-

de temperatura y e i
pared cs casi insensible a la temperatura, y no es afectada por el KCN. Esto nos le-
va a pensar que cada paso de :xlenilon debe implicar una modificacién bioquimica
de la pared celular en adicion a la extension fisica de la pared. Ya que la extension
de !n pared cs fucrtemente d=p=ndlenle dela |=mp=u|url. parece logico pensar
el factor extension.

G ham propucsto varios modelosparaitentar expliar e nensonde’a pared
e los érminos qu acsbamas de decribir. Todos conssten b bisicamente de dos
componentes: ) modificacién bioquimica de la pared; b) extent iscoeldstica de la
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Extensidn

Tiempo—b.

icamente y dirigida por el potencial e presion. De acuerdo
con esto, Masuda en 1978 propone el siguientc esquema basado en que la extension
celular s la expresion e una serie e pasos independientes de extension.

Pared celular rigida ————————————————_> Pared celular extensible
Modificaciones bioquimicas
de los componentes estructurales.

Sintesis de nueva pared p ul:ﬂ::.m,én

Pared celular extendida

2.42. Bioquimica de la pérdida de rigidez de Ia pared celular

Los estudios sobre la bioquimica de Ia pérdida de fa rigidez de la pared celular han
o polblngracas o e do I e qus sk I i tenen s borores
(Cap. 22). C tando en agua seccio-

ey coledpilos de avena, el alargamiento de s células de esas secciones es escaso,
afaden auxinas al comienza, después de un perio-
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do de latencia que dura de 10 15 minutos, un proceso de elongacidn celular muy ripi-
do que coninia durante hoas. Después e casi 30 aios de investigacién ha podido ser
i i detal
forma que ésta pucde extenders bajo l potencialdepresén provocado por aenirada
de agua en la célula, El lug:
do, aunque variaslincas de evidencia parecen sugerir que estas hormonas no actian
rectamente sobre la pared celular sino mis bien n el ctoplasma o cn la membrana.
citoplasmitica. Dada esta posible separacion espacial entre el lugar de accion de las
auxinas y la plmd celular, parece légico suponer la existencia de algiin mensajero qui-

au
mwlmmmmm fa ptita do rgdez d la pared celar
mediante camt o proceso de sntess de os matcrias de o pared cehr, o
hx:nporhmiurlrkwlmcﬂwummlupdmdehp‘nd,pmhmn,
posiblemente, de las polisacaridasas prescntes en la pared y cuya sinesis puede ser
inducida por auxinas. L primera posiiidad parec poco probabl, pues i bien las
detect

has-

ta al cabo de una hora de incubacidn de las pned& en pmencls o i s
que la extension de Ia pared inducida por auxinas se detecta al cabo de 10-15 mifutos
de incubacion. Es, sin embargo, indudable la necesidad de la sintesis de nueva pared
c:lnlar  para una cxtensin clular prolongada. Con respecto a la segunda hipdtesis, s

la matrzylas

ﬁhrlllu de celulosa, tendrd que af
pared. La evidencia en favor de esta hiptesis es muy sugestiva. Las actividades de
muchas pollsuandm exstentes cn la pared celular como B1-3 glucanasa, 14 gluca-

‘enzimas es mixima en las zonas de mayor elongacmn Recieatemente, Masuda ycola»
boradores, asi como

buena correlacion idad d i6n de la pared belulu

(Tyde i I
Iados por la auxinas, s decir, a hormona i delapredcehia vege-
tal y,por tanto, el creci (Fig. 2.11), lésica,
un glucano de la fracci Fig 2.2)3 por it

g
inducen una disminucién en el T, (Fig. 2.13), loque implica una disminu-
cién en la rigidez e la pared. Todo este proceso podria estar mediatizado por una glu-
canasa, ya que la nojirimicina (5-amino-5-desoxi-D-glucopiranosa), que es un potente
inhibidor de la actividad de las glucanasas, inhibe Ia extensién inducida por auxinas
(Fig. 2.14)y también inhibe el descenso inducido por auxinas del contenido en glucosa
o celulésica y la disminucin en el 7 (Tabla 2.1). Durante los tltimos afios se ha
‘demostrado, mediante la incubacion de las paredes celulares vegetales aisladas de mo-
nocotileddneas, que éstas poseen capacidad autolitica. EI producto de la hidrolisis
‘parece ser un glucano mixto formado por enlaces 4(1-3)(1-4) y para cuya liberacion

Vucmo, . o
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Longitud final(mm)

Tiempo ()

Figura 2.11.—Extension de L pared cellar de coledptilos e aroz inducida por IAA. (o) control (o trata-
doscon IAA (tomado de . Zara y Y. Masud, Plant CellPhysiol. 20: 1171124, 1979).

B

e de szicarsegmento

DE)

“Tiempo ()

Figura 2, i en paredes cellares e

coledpiilos de arro. (o contrl; o) tratados con IAA (1omadeo de L. Zarr y Y. Masuda, Plnt Cell Physio.
2051117 1124, 1979).
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Tumseg)
8

10

3
Tiempo (hr)

gura 2 tiempo mi jacién inducido por IAA en de co-
lepilos de arroz. (. contro; o) tratados con IAA ({omado de I Zarra y Y. Masuds, Plant Cell Physiol
20 1117-1124,1979).
TABLA2.I
Efecto de la nojirimicina sobre el descenso inducido por IAA en el tiempo minimo.

relajacion (T;) y en el contenido en glucosa no celulésica en segmentos de coledptilos
de avena (tomado de Masuda. Bot. Mag. Tokio. Special Issue I: 103-123, 1978)

Trawamiento  mseg Glucosa,ug/segmento
Ninguno (Tampon, pH6.5) . 18819 258
Nojirimicina, 3 x 107 M . 18711 29
IAA 10% M 147209 169
IAA + Nojirimicina. 179209 25

ciaria la digestién del polimero y una exoglucanasa que liberaria glucosa, a partir del
polimero anterior.

Existen también algunos datos e'xpenmenh]s que permiten suponer que, en l-s

de sts e et ol hecho d
d:eouledbnns se h. demostrado un descenso. md\mdo Tl 1- auxina de ;ahcmsa y

es-
== lmph:lda en el mecanismo por ¢l que la auxina mdua 1 pidita dorigdez o a
pared, facilitando asi ¢l aecnmnenlo También y muy intimamente relacionado con la.
pérdida de rigidez de la pared celular, parece estar la disminucion del peso molecular
de algun polisacarido de la pared. As\. tanto en monocotiledoneas como dicotiled6neas



PHS0
AR 10eM
Noj0d mM

Bumhem  pHs0
i iom
Noj0.4 mM

AN P
Nolﬁ by
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pHSO
104M

Tiempo (minutos)

Figura 2.14.—Efccto de Ia nojirimicina sobre el crecimiento inducido por 4cido indolacético (tomado de
1. Zarr, Tesis Doctoral, Universidad de Salamanca, 1977),



La pared celular vegetal / 53

€ incluso en gimnospermas, se detecta la despolimerizacion de un xiloglucano que
csuruwld.lnhnadmadengdadellmmd

o que Cleland denomm: Tacor de sbindamiento de [ pared (ol losening fator),
entre el citoplasms udl es la

mvatigadores pcnata qus it factor do i o comaits slmplem:nu
por iones de hidrogeno. Esta creencia viene del redescubrimiento, en 1970, de un fend-

pr por B 1934,y
: : e 3 :

imi locidad de
erecimiento se obtiene a.\mcnb:l el material en salucmn:scuyo pHes pmx.mo. 30,

hors (Fig 2.15), Trabsjos poserores hun dr,maslmdo  quc i epidermia a: esloi
iéndose
que 1 pt dpt o s o
de con d celular, De esta forma
naci6 la llamada teoria del crecimiento inducido por pH cidos y que en su estado
actual podemos resumirla como sigue: las células vegetales expuestas a la accién de las
suxnas excetan Midrogenione facis b parcd ccllr, o jose el pH en esta
zona. La pared celular contiene, como ya sabemos, polisacaridasas cuyo pH Sptimo
oscila alrededor de 50 por lo que con hb-,mdel pH eton drzimas e dcsivn . puc-
den hidroli e rigi-

P i iscoeld 1 pmenclal de pmmn
De qué inducir io lquier
tener

1. Hay un periodo de latencia d a adicién de auxinas hasta

2. Es necesario que sc mantenga una sintesis de pmlzmu continua para que |= ex
crecion pueda tener lugar. Una

crecién al cabo de unos 5 minutos.

Los lugares de unién de las auxinas se encuentran concentrados en el reticulo
endoplasmtico, aunque pucden existr otros en la membrana celular y aparato
de Golgi.

Se han propuesto vari las auxinas
inducen Ia excrecion de hidrogeniones (Fig. 2.16). De todos cllus el principal candidato
parece ser el situado en primer lugar, es deci, una boml

De hecho, el vanadato

inhibe I
os de avena.

De qué forma el pH dcido puede provocar la pérdxdx dasgce de i pared
celula? En un principo se sl que s hidrogaslanes podian provocat u

tadel ‘podrian ser del ti



100um
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Figura 2,13 —Crecimiento i o
“Tesis Doctora, Universidad de Salamanca, 1977).



Lopored colular vegetal / 55

Figura2.
aexcrecionde H*

) Enlace hidroxiprolina-arabinosa.

b) Enlace arabinogalactano-serina.

©) Puentes de hidrégeno entre el xiloglucano y 1a celulosa.

Sin embargo,

0.
enlace.  roto por accidn i 507 que
xacs«sble apu 70. Ensn lugar,fos datosactuales sugieren, como hemosdicho anm.

ya
G di eaces La mplicacén de enzimasen a pérdida e rigidez d a pred pucde
deducirse del hecho demostrable de que paredes celulares desproteinizadas mediante
tratamiento con pronasa u otros enzimas proteoltico pierden su capacidad para res-
ponder a los pH cidos. LCqu:s son osenzimas que activadospor <l pH deidoprove-
can la pérdida de rigidez,
no hay respuesta a =slas preguas, aungue si pueden hacerse algunas sugerencias.
Albersheim en 1977 propone k ha de reunir ¢l

paricipen en n pérdid de rwdcl

a) dicho enzima ;
sisde i i i-
i pues la pared est bajo tension;
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1l claces que ompa dicho erima deben d csar e ntcror de s cadenas
delos polim
¢) debe pmen\u mayor actividad a pH 50 que:a pH 7.0.

C ibles enzimas impli elpr propuesto las -8l

ninguno de ellos sea el responsable. Respecto altipo de enlace atacado, ya hemos men-
cionado anteriormente la liberacion inducida por auxinas de glucosa no celulésica, lo
Que parece sugerir que sea un glucano de la matriz hemicelulésica el responsable de la
pérdida de rigidez de la pared. En el guisante, una dicotilednes, se ha demostrado que

lar tenen los pH dcidos. La structura de este xi glucano
coincide con la de los de la pared que estn enl
los écti pndwndu ser. lugarala pér-
dida de rigidez de la pared celular. En opinion de Clellnd en una revisidn del tema
publicada en 1978, la naturaleza del ablandamiento de la pared celular sélo quedard
resueha cuando se consiga solubilizar un enzima de la pared celular, que afiadido a
otras paredes desproteinizadas y en condiciones dcidas sea capaz de provocar una pér-
dida de rigidez en cstas paredes similar a la que se obtiene in vivo. Hasta la fecha todos
Tos intentos de solubilizar este enzima de la pared celular han fallado ya que se encuen-
tra fuertemente unido a la misma.

En la figufa 2.17 se representa de forma esquemdtica el estado actual de esta cues-
tién.

2.43. Potencial de presion (presién de turgencia)

La presion de tu jue es Ia fuerza responsable de la extension de la pared
el determin I loida d crecimieto,sendo étaproorcional 1 pesinde
turgencia en exceso de una presion critica, La prese: una presion critica minima
a s, demoatrada en colbptios allas, hos y también e siga, por 1o que pucde
considearse como un fendmeno gencrl iendo ncesara para que engan lugar los

nsion de la misma. El hecho de que no aparezea «crecimiento almacenadon des-
pues de incubar ¢l material vegetal en una soluclén de manito,agente que acia como
yq elinterior de la célulaal

1!uumr gluco-
500 sl d x e slar ducido o i o por coeent:

crica para que tenga mm Tas modifiaciones bioguimicas que provocan la plridade
la pared celular.

igidez.
siguiente:

) El lugar donde actian los agentes que provocan la pérdida de rigidez sdlo es
accesible cuando las paredes estén elisticamente extendidas por la presion de
turgencia.
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s Docora,Usiveridd d Slamanc, 197, . Pz Lowrencs, Tes Docora,Universdad
86).
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bsi bajo presicn,
B} i i6 puedan romperse una

En conclsin,parece claro que a presén d trgenci uem ala extension de la
pared celular de dos formas diferentes. Primero, una presion de turgencia, superior
una presion critia, es necesari para que tengan lugar las modll'clcmnes bioguimicas
de la pared qu la la
fuerza conductora de la cxtensién afectando su velocidad.

25.

l procesode biainesis d 05 comporericsdef ared cllrinclue a forma-
cién de
ensambhj: en la pared celular y ls subsecuentes altraciones de la pared. E1 gran
namero de la sintesis, ensambla-
je y alteraciones de la pared cclulm implica la existencia de un smcma de control bas-
tante complejo. Sin embargo, muy poco es lo que se sabe sobre estos procesos de con-
trol, por lo que los
precursores y de los polimeros, dedicando una parte inal al estudio de los lugares de

251, Sintesis d los precursores

os aziicares-nucledtidos son los donadores de carbohidratos en la formacion de
polisaciridos de I pared celuar. I primer paso en I formacién de un azicar-nucledt-
doa partir de un la participacion
del ATP, una kinasa y una mutasa,

D-glucosa + ATP-———v D-glucosa-6-P + ADP

D-glucosa, 6-P o= D-glucosa-1-P

El resultado final es la obtencion, en este caso, de glucosa-I-fosfato, que puede obtener-
Se también a partir del almid 6n catal:  una fosforil

Almidén + fosfato == D-glucosa-1-P
fosforilasa

El segundo paso en la formacion de los azicares-nucledtidos esté catalizado por una

catalizadas. por uridin-difosfato-D-glucosa pirofosforilasa y por la UDP-D-galactosa

pirofosforilasa:
D-glucosa, I-P + UTPZ=*UDP-D-glucosa + pirofosfato
D-galactosa, I-P + UTP T=UDP-D-galactosa + pirofosfato
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El 1-P pue-
den ser responsables de la sintesis de la mayoria de los aziicares-nucleotidos que actiian
i Ia pared:

a
cn
oH r(
P8 N
o-F-o-F-o0—cn,
h 6= o=

UDP-glucosa

Son también posibles, y estin bien documentadas experimentalmente, las intercon-
S - i
biosintesis de los polimeros no celulésicos de la pared celular. Los enzimas que catali-

¥ opi d
H, co,
UDP-D-glucosa - Mé =, UDP-D-ac. glucuréni s UDP-D-xilosa
epimerasa epimerasa epimerasa
UDP-D-galactosa UDP-D-ac. galacturénico UDP-L-arabinosa

El mio-inositol puede ser también un excelente precursor de los polisacaridos de la
pared celular. Esta posibiidad fue sugerida por Locwus cn 1965 y puede comprobarse
incubando del marca-
je aparcce en las pentosas y dcidos urénicos de la pared. EI mio-inositol se transforma
‘en dcido D-glucurénico por la accidn de una inositol oxigenasa que ha sido detectada
< plinas apsioed. Eie 4l D-gciiticn e comertine s UDp.D-kido
glucurénico por la accion de una Dicido glucurdnico kinasa y una UDP-D-dcido glu-
curénico plroiosfon\m El compuesto resultante puede convertirse en UDP-D-dcido

alucturénico, UDP-D-xilosa y UDP-L-arabinosa, por los enzimas descritos anterior-
‘mente. El mio-inositol puede formarse, 4 su vez, a partir de glucosa-6-f rla ac-
cién delenzim glucoss, &[mﬁ'zm cicloaldolasa; el producto de esta reaccion ¢s L-mio-
inositol por

Degluco 6—[osmo —= mio-inositolI-fosfato—e mioinositol
—+ UDP-D-ici
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OH HO
o

mioinositol

252.  Lipidos intermediarios

Desde que Colvin, en 1959, demostré que un extracto etandlico de Acetobacter xili-
num junto con la fraccién enzimi lugara la i
llas de celulosa, se ha acumulado una considerable evidencia experimental apoyando la
idea de la formacién de lipidos intermediarios entre los aziicares-nucledtidos y la molé-
la aceptora. La reaccion iria de la forma sigui

aziicar-nucledtido + lipido == glicolipido + nucletido

difosfatos:

5
H-[CH,C=CH-CH,],-O~P

donde el valor de n es por lo menos de |1. Los lipidos intermediarios de sistemas cu-
caribticos se diferencian al menos en dos aspectos de los existentes en bacterias: a)
Los poliprenoles eucaridticos estin compuestos generalmente de 14 a 24 unidades
isoprenoides, mientras que los bacterianos contiencn entre 10 y 12 unidades. ) Los
‘poliprenoides eucaridticos presentan una unidad isoprenoide saturada, mientras que

rias todas las unidades estin no saturadas. Aparentemente, estas diferencias
estructurales confieren propiedades tinicas a estos transportadores lipidicos. El térmi-
1o dolicol se ha reservado para referirse a los lipidos intermediarios con una unidad
isoprenoide saturada. En Phaseolus vulgaris se ha demostrado la presencia en una
fraccion particulada de un enzima que cataliza la formacion de un manosil-lipido a
partir de GDP-D-manosa:

GDP-D-manosa + lipido == manosil

lipido + GDP
Algunos aspectos indicativos de la posible importancia de los glicolipidos com

‘mediarios en la formacion de polisaciridos de la pared son:
2. 1a reaccion aziicar-nucleétido + lipido — nucledtido + glcolipido es reversible,

Sin embargo, todos lo "
icosiico di Tasin
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ta ¢l momento, por ificacion fisioldgi i i !
ramente establecida.

253.

Los imiti de la formacion

celular estin generalmente unidos a membranas y se recogen en fracciones particula-

das. Reciben varios nombres como polisacérido sintetasa (glucan sintetasa), licosil-
s s apbeoen

frleios Ak
diarios, a aceptores para formar los polisacéridos.

azicar nucle6tido + aceptor— azfcar-aceptor + nucledtido

No se conoce el ndmero de enzimas necesarios para transportar un nico azfcar a
un polisacérido, ni tampoc [ aunque se piensa que
debe tratarse de un oligosacirido. Las polisacdrido sintetasas poseen un alto grado de
especificidad de sustrato; asi, enzimas que utilizan UDP-D-glucosa no utlizarin GDP-
D-glucosa, de igual modo enzimas que utilizan UDP-D-glucosa son incapaces de utili-
zar UDP-D-galactosa 2 ifcidad ctoa k
i 140glucosa 1)y ica e-glucosa, g

2o puc. s it

e

sa), La actividad

vidad desde un azicar i do a un polisacirido. marca-

do se identifica como polisacrido por su inmoviidad electroforética en tampén de
i de solubilidad. i

do también a hidrdlisis percial, o que resulta en la liberacion de disaciridos o trisaciri-
dos marcados. EI tipo dc cnlace entre los azicares sc determina por una combinacién
de métodos quimicosy cromatogréficos.

254, Biosintesis de colulosa

Calculos recientes vienen a estimar que aproximadamente 2 x 101 toneladas de
carbono estdn atrapadas en moléculas organicas en la superficie de la tierra. La més

Iacelulosa i i es sorpren-

i La

para obtener un sistema in vitro a parti del cual se produzea celulosa identificable y
reciable. Hasta ahora, y a pesar de las muchas falsas alarmas apareci

en la lteratura, nadic Io ha conseguido de forma concluyente ¢ inequivoca. gPor qué?

& P "

i ia, inclindndo-
se lentamente I opini6n general desde GDP-glucosa a UDP-glucosa. Al parccer, las

nzimas impli de transfrir glucosa desde GDP
0 UDP a un material insoluble en dlcal, teniéndose que demostrar que este material €5,
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oal B
¢l UDP-glucosa exsgeno muy débilmente y que el complejo celulosa-sintetasa acepta
UDP-glucosa
tendra que encontrar su camino hacia la cara interna del plasmalema y, en general, la
rotura eelular conduce a Ia inactivacion del complejo enzimitico sintetizador.

a

celular|

en dos sistemas e plantas superiores, fibras de algod6n y semillas de Phaseolus aureus,

la sintesis in vitro de un compuesto que, por las técnicas de caracterizacion utilizadas

(hidrolisis dcida total, enzimas especificos, metilacion) parece ser celulosa. Ambos siste-

utilizan como precursor UDP-glucosa y muestran un requerimiento absoluto de
2

inicidndose asi la formacion de la cadena de celulosa.

255, Biosintesis de hemicelulosas

c

de polisaciridos heterogéncos formados fundamentalmente por xilosa, arabinosa,

salcoss, manoss, liossy eido ghiuric. S s vk a lruur s pusden

encontrar datos sobre partir d

vos nucledsidos dlfoslulm en pollmtms clasificados como hemicelulosas. Ya vimos

anteriormente e ¢l apartado en el que estdidbamos lasntsi de losprecursors as
otros. Una vez formad pre-

el azicar a un acept

elulosa. Asi, se han estudiado sistemas acelulares de vegetales superiores capaces de

eanstei o desde UDP-D-sfow . xlano 5,14, 0 manosa desde UDP-D-mano-

s a un manano , 14, etc. Un sistema enzimtico particulado es capaz también de

transferir ¢l grupo metilo a parti de S-adenosil-L-metionina a las subunidades de dcido
glucurdnico que forman parte de hemicelulosas.

256, Biosintesis de pectinas

Las pectinas son polimeros formados por cadenas de dcido galacturdnico y en las
que losgrupos carboxilos pueden esar metiados. A parti de Phaseolus aureus sc ha
obtenido un sistema de forms 14

utiizando como donador UDP-D-icido gllm:\ummm Sin embargo, también otros

de tomate tiene lugar la incorporacion de icido gala:m(bmco a partir de TDP-D-
icido galacturnico; este mismo compuesto ha sido aislado a partir de remolacha ¢
incluso esta planta contiene un sistema enzimitico capaz de convertir TDP-D-glucosa
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en TDP-D-icido p.larlummm La metilacidn de los grupos carboxilo iene lugar des-
pués de que sc ha formado la cad
se
dos de Phaseolus aureus son capaces, como hemos vm znlcnnm\:n(e de ceder dcido
a partir de UDP-D- xceptor, pero son incapaces
de hacerlo cuando el donador, es decir, UDP-icido g;tmummcc se encuentra con su
‘grupo carboxilo metilado. EI donador de los grupos metilo parece ser ¢l compuesto S-
adenosil-L-metionina.

257, Biosintesis de la proteina estructural

La proteina cstructural de las paredes celulares vegetales llamada «extensina» por

Lamport, es una glicoproteina caracterizada princpaimentc por I gran canidd que
del aminodcido hidroxiprolina. Este aminod e como punto para la unién

glicosidica con carbohidratos te it pare. Pcose mbe bre I e e  staprot
na;su Togar en o dela
proeia. La idroslacién de Ia proina e eualzada por eng s clophemitions.
Resultados recientes parecen indicar que el aparato de Golgi interviene cn la glicosila-
cién y posterior transporte de la glicoproteina a la pared celular. La gllcmlnc n tiene
lugar por un sistema enzimitico particulado que transfiere la L-arabinosa a partir de
UDP-L-arabinosa a a protcina para formar la gllcopmle[nn que como ya asabemoscsts
formada por la proteina

258, Biointsis de lignina

(Como la mayoria de los componentes vegeulcx. h Ilgnm: se forma a partir d: car-

505 derivados del

dan lugar a los alcoholes
Ia lignina

¥t
ido cindmico; éstos, por reduc
api

umarlico. ico (Fig. 2.62)a pa \
por una izacion. La pr e de la ruta biosintética, es.
decir, a formacion de los alcoholes Ia lignina

ico, deducida a partr de estudios

ya que tiene lugar a través de la ruta del dcido siquimico,
realizados con mutantes auxtrofos de Escherichia coli y Aerobacter aerogenes. La
segunda fase de la ruta, la conversion de-los precursores en lignina, es mucho menos
conocida y parece implicar deshidrogenaciones enzimiticas de los alcoholus, dando
lugar a una serie de pueden les,
por o que lalgnina n0 ¢ un compuesto inco y homogénco, sino un grupo de sustan-
cias con ciertas propicdades comunes. En la figira 2.18a se representa la ruta biosintéti-
adelalignina, y en la figura 2.18b la posible formula de la lignina.
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Figura 2.18b.-Posible formulade la ignina.

Las enzi los azicare solubles, aztcar-nucledtidos y

solubles en una gran cantidad de tejidos vegetales (Fig. 2.19). Por lo que respecta a las
sintetasas, e toda duda que, con la excepcion de la celulosa, cuya sintesis
ocurre exclusivamente en la membrana plasmitica, los demis polisaciridos se forman
dentro del lumen del sistema endomembranoso, sobre todo del aparato de Golgi
(Fig. 2.19). Mediante experimentos de «pulso y caza» y microscopia electronica se ha
podido comprobar que los lugares de sintesis y rutas seguidas hacia el exterior por los
polisaciridos son las siguientes:

a) Dictiosomas del aparato de Golgi que liberan vesiculas que se dirigen hacia la
‘membrana plasmitica.

b) Reticulo endoplasmitico y formacién similar de vesiculas.

) Membrana plasmatica.
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e ceulosa
Figors 219Lcaacin e s s de soss  puis d coneol (o

cado de
Conrlf Gl Wl sy Duig i, o M, D, . Bk Gar (5, Strucure,
‘Funcion and Biosihessof Plant Cel Wail, Societyof Plant Physiologiss, 19

Una vez fusionadas las vesiculas con la membrana plasmatica se producird la salida
al exterior por un proceso de pinocitosis.

Por lo que s refiee al control del proceso, la formaci6n de la pared celular depende
en gran manera de los procesos de secrecion de macromoléculas desde el interior al
exterior de la célula. La sintesis de estas macromoléculas pucde estar controlada, bien
por la cantidad y actividad de la sintetasa correspondiente, o bien por ¢l transporte de
Ios precursores hacia el sistema endomembranoso; a su vez, la formacion de precursores
estd regulada por una inhibicion por producto final. Las sintetasas de hemicelulosas y

I
tante de control es ¢l del paso de los aziicar-nucleStidos a través de las membranas,
ol

dentro del lumen del s 1o son funcio-
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mtﬁhnaqunnkwmenmnmamsmmnmsspmfmhmmrw:u.on
estos polisaciridos a la celular, depende de su transporte empaquetados en
vulculxsydchf\mdndesmvmmlﬁmndpmkmahmnmayamdesus

pmmuemme por los microtibulos. hacia el plasmalema. con el que se fusionan en un

proceso dependiente de calcio. La tasa de fusion de vesiculas puede ser otro factor

regulador de la formacion de pared celular. ya que el niimero de vesiculas aptas para la

fusion excede al nimero de las que realmente se fusionan y depositan nuevo material

en la pared celular. De esta forma, la composicion y cantidad de material de pared
y a

ha indicado anteriormente, Ia sintess de celulosa es muy dificl de obtener

i vitro siendo casi inevitable a obtencion en su lugar de § 1.3 glucanos. Las condicio-

nes en Ia célula intacta para que se dé la sntesis de celulosa se

de membrana, o que supone una membrana intacta; disponibilidad de Ul

glucosa en la cara interna del plasmalema; alta concentracion intracelular de Mg™* y

Do d Oy po o oty e i soucecrcitn dovwds e

en el exterior para cstabilizar la cara externa del plasmalema. Cualquier alteracion de

s condicones conduc a s smess de o ) 13 gucane) Porslimo. s orena-
56 e s e e el s it g o sl

Los precursores de Ia ignina se forman en asociacion con membranas de retclo

cia vesicula, La intesis

regulada por los niy fenila-

Jani liasa (PAL). La poli 1 pared celular por reaccin de

radicales libres formados por una peroxidasa y/o una ascorbato oxidasa que pueden ser

reguladoras del proceso.

25.10.  Engrosamiento do Ia pared celular primaria

EI o e groso de xu cls vegtal s g o I denicin cge 3
ular. i

apos

S embargo, umblzn pusde haber un crcimiento por intosuscepitn, s deci,

mediante

para explicar chmoene hgaradepoii de s microbrls de eluiosa, sendo ls
ocidas:

1. Cre
2. Crecimiento protoplésmico polar o bipolar.
3. Sintesis de islotes.

4. Crecimiento en red multiple multinet growth.

iento en mosaico.

Deod icacién uniy it imiento en red mil-
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tiple, propuesta por Roclofsen y Houwink en 1953, Esta teoria estd basada en observa-
i iz 1 imi it Asclepiasy Tradescan-
tia, En todos ellos la pared primaria presenta en el exterior una trama de microfibrillas
et i ial, m interior p una orien-

prasoatan o

tacién i transversal (Fig.2. 0).

i | interior de Ia pared, i
tadas mds o menos transversalmente. Segiin continia el crecimiento celular estas
microfibrillas van siendo reorientadas en na direccion mas o menos longitudinal, al
mismo tiempo que nuevas microfibrillas van siendo depositadas por debajo en sentido
transversal, De esta forma las microfibrillas mds viejas y orientadas longitudinalmente
quedarin en el exterior, y las mas jovenes orientadas transversalmente en el interior,
pudiéndosecomparar la construccidn de esta pared a una red de pescador de varias
capas. De ahi ¢l nombre de crecimiento en red miltiple. Esta teoria, aunque es aplica-
ble @ muchas células, no explica toda Ia gran diversidad de estructuras de paredes pri-

marias.
‘Como final de este apariado podemos decir que la deposicidn de nuevos materiales

s

Ml e

il Za==
==
Il

=27

\

(
I
i

Figura i Enlapunta, la
posicion cs al azar, por debajo, en a capa mas interna s predominantemente transversal (T). En
a L. Clawes

Ta capa
BLE Juniper, lant Cels,
‘Blackwell Scientific Publications, Oxford, 1963,
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de la pared celular durante Ia extension de la misma debe ser constantc ya que a pesar
del isminucid

2.8, Pared celular secundaria

Asicom I pared primara rodeaal protolasto durane <l alarganicnto cear

teristica. La formacidn de la pared celular P por una praie
masiva de celulosa, mientras que la incorporacin de arabinogalactanos y ramnogalac-
turonanos parece cesar. También parece ser cierto que en a tranicién de célula capaz
de crecer, cs decir, con pared primaria a célula imposibilitada de crecer, al formar
parcd secundaria, hay un aumento de proteina en Ia pared, ya que el contenido en
hidroxiprolina de Ia pared aumenta. Aunque los mecanismos bioquimicos de la biosin-
tess de cellosa parecen sr idénticos en o dostipos e pared, no ocurre o mismo con
Ialongitud de losa ni con la

pared primaria el grado medi 7vsm.
nlas paredesscundari e auments sy 14.000. Acabamos de ver en el apartado
- la pared primaria las microfbrillas son depositadas al azar o con una
orintacion transversal En la pared sccundaria son depositadas con una orientacién
especifica que puede permanecer més o menos fija, pareciendo que también estin

26.1. Orientacion de las microfibrillas

En las paredes primarias se dice que presentan una ultraestructura dispersa, es
deir, que o microhbrilas o preseran una orientacion preferida y no estin fuerte-

positada, sdlo es posible un lelo de las fbrillas. Tal
paralelo puede presentar d én con respecto al
eje celular: ibroso, helicoidaly anular.

La primera forma, que s la menos comiin, se refiere a la situacion en la que las
fibrilas estén orientadas paralelas al eje celular principal; asf se encuentran en varias
fibras vegetales de importancia comercial como cdfiamo y lino. En las traqueidas de
conifeas Ia ared sccundaria aparece ividida e tres capas, 5, S, ¥ 5, (ig. 221)

i En

aparecer Ia misma estructura, aunue a veces aparece una capa gelatinosa en lugar de
la capa
la,es d:cxr, que las fibila forman ngulos ectoscon el e longiudinal chlr. En

i pared presenta vari 2. 21)

tan disposicion helicoidal pero con dirccciones opuestas de una capa a la siguiente. Tal
{ipo de células no sélo son capaces de crecer longitudinalmente durante cl crecimiento
secundario, sino también en anchura.
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capainterna (S,)

Pared secundaria
capa intermedia ()

Par
capaextema (5)

Pared pimaria
Sustancia
interceluar

[

Figura 221 -Estructura de la
e de M b Pt St P and gt Mocola, oo 197

282, Comunicaciones intercelulares en la pared secundaria

Como ya vimos al hablar la pared celular, I
centes se mantienen en contacto mediante los plasmodesmos que atraviesan la pared
celular primaria, constituyendo las punteaduras primarias. Cuando se forma la pared
secundaria, éstas deberian quedar ocluidas; sin embargo, no ocurre siempre asi, sino
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capas. | pared primaria. : capa de transicon. -5, capas de Ia pared secundara (tomado de M. A. Hall
Plan, Structur, Functon and Adaptation, MacMilln, Londres, 1976),

que zonas de
darias. Se originan en partes de la pared celular donde los plasmodesmos son muy
numerosos. Las capas de la pared secundaria se depositan alrededor de la zona, pero no
encima de clla. Generalmente cada punteadura tiene otra complementaria en la parcd
de la célula vecina y a la misma altura. Tales punteaduras forman una unidad morfolo-
gica y funcional denominada punteadura bilateral (Fig. 2.23 a). La cavidad formada por
la pion de la pared i -avidad de la punteadura. La mem-
brana que separa las cavidades de una punteadura bilateral, y que esté formada por las
b chnhiece Lt LT,

membrana estd penetrada por numerosos plasmodesmos. En las traqueidas de ciertas
jantas suel 1 de punteadura, &

das. Estas porque Ia pared secundaria se desarrolla sobre la cavidad de
Ia punteadura formando un techo arqueado con un poro estrecho en el centro. En algu-
d duras la membrana da en su parte central recibien-

do este engrosamiento ¢l nombre de toro, y sté formado por microfibrilas de celulosa
colocadas de forma circular con una zona marginal mis delgada con microfibrillas
radiales. La membrana de la puntead ible, y baj

toro puede. de las aberturas. Cu elcentro
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imaria | Limina media
Pared primaria
Pared sccundaria
i
coli b= 1ol
)
Fi
de
el toro sc encuentra o na de aso del agua es muy débil.

‘mayoria de los toros del lefio mdlo. ¥ en genera tocos os el duramen del tronco
su:ltn tener esta tltima posicién, habiéndose perdido la flexibilidad de la membrana,
I o

Gretales y las coniferas; si son muy

263, Modificaciones de la pared secundaria

Algunas de las modificaciones mis importantes que sufren las paredes celulares
secundarias son las siguientes:
Lignificaciin

La estructura de muchas paredes celulares secundarias queda impregnada de ligni-
na. Las células que sufren la lignificacion o hacen a partir de la limina media hacia el
interior, lo que ha hecho sugerir a algunos investigadores que los precursores para la
sintesis de la lignina son suministrados por las células adyacentes. La determinacion
exacta del punto por donde comienza la lignificacion puede venir determinada por la
unién de un inico alcohol aromtico nido a los polisacridos matriciales de la parcd
celular y que actuaré como aceptor iniciador del proceso de la polimerizacion. Al con-
trario que a celulosa, la lignina no presenta una estructura ordenada, sinoque, comolas
sustancias matriciales, es amorfa. Segn va siendo depositada Ia lignina, reemplaza al
agua en a pared. La pequeia cantidud de agua que queda después de I igniicacion
puede ser des
Tice,pudicnto tambien serdepsiiados taninos.
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Suberificacidn y cutinizaciin

La suberina se deposita en capas en el lado inteior de la pared celular primaria de
Tas células de corcho después de que han alcanzado su tamaiio adulto. La cuti
deposi junto con ceras en s célls epidérmics e muchas plantas speriors. b

la cutina, an a través de

Ia pared celular de las células epidérmicas. Cuando la céula ha alcanzado su tamafio
adulto estos precursores se polimerizan en presencia de oxigeno formando una capa
protectora hidrofébica.
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RELACIONES HIDRICAS EN LA CELULA

El agua es el componente quimico mis abundante en las plantas. Normalmente en
los tejdos activos alcanza valores entre el 80 y €195 por 100 en peso, por o que no es de
extrafar que sea uno e los factores ecoldgicos que mayormente condicionan el creci-
diversidad ¢ impor-
ancia fisiolégica de las ﬁxnclcnes en que participa. Por el contrario, en tejidos en es-
ado de reposo o de dormicién, solo alcanza del 15 al 20 por 100 del peso.

A pesar de su sbundanci e la g, e agua posce unas propicdades diferen-
ciales no muy comunes a otros hidruros de no metales (por ejemplo, NH,, HS) con los
que quimicamente puede ser comparada (H,0). Asi no es un gas, sino un liquido cn ¢l
margen de temperaturas de 0-100° C y posee una elevada constanie dieléctrica que
explicasu facildad para dsoiver Ioscectoltos debido a su capxcldad para neutralzas

. Por su pequei
lo,actia como discvente deal para un i copectro de asancias, sobr todo de
fones  sustancias polares Esta propiedad e debe aa reparticion parcialde as cargas
desu esiructura cowalente. En l B

nmy un dngulo de enlace de 105°.
& o g
1%

grit....oy
8 H/IGS' 0177 nm

La polaridad de cada molécula, debida a la carga parcial negativa del oxigeno y a
la positiva de los dtomos de hidrégeno, posibilita las uniories de las moléculas de agua
entre si 0 con otras sustancias polares, por puentes de hidrgeno. Esta disposicion es-
tructural explica la facilidad de hidratacin de los iones y macromoléculas polivalen-
tes, asi como las propiedades de cohesion, adhesion y tension superficial que luego
veremos jucgan un papel decisivo en los mecanismos de transporte del agua por el xi-
lema. Otras és biold los elevados
valores del calor especifico y del calor de mpon.anan que facilitan la regulacion tér-
mica de la planta.

aguacenla

) Constituyente del citoplasma que, junto con las macromoléculas coloidales (pro-
teinas), determina su estructura y grado de agregacion.
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b) Disolvente de gase:

es y solutos que, por la permeabilidad de las membranas
i i laplanta.

) En h 1 pr
de Gido-reduceion de Ia fotosintesis  de Ia respiracién celular, ATPasas, hidro-
lasas, ete.

@) Mantenimiento de la turgencia celular.

3.

Si se atribuye I patemidad del nacimiento de la Fisiologia Vegetal al cientifico

inglés Stephen Hales, quien en wu en su obra Vegetable Staticks publict una seric sis-
tematizada as para sobresale
en seguida la atencion que pralon onciio los fstlogos vegeales han prestado
estudio del agua.

Una segunda aproxii hidricas de las células
ponde 8 sablcinient del con:rplu 3 leyes de la dsmossy de su comprobacin n
las células vegetales XIX. En 1851 ng:ll descubri:

1867 Traube vestgaba
Pfeffer, en 1877, comprobaba y media la presién osmotica de distintas soluciones. A
suele atribuir a Nollet (1748) el descubrimiento de la ésmosis de la que Dutro-
chﬂ (1872)fue un destacado |mpu|scr de su estudio.
ue Van't Hoff formulara la

dc o saones dllmdas 'y aplicaraa ccuacién de losgases PY = nRT para el cilculo
de la presion osmt

Vo e it sigo Ouo Reaner en Alemas Bernard S. Meyer en USA han
desarrollado una terminologia inicial de la dsmosis en las plantas. En los afios treinta,
Renner introduo el érmin e fuerza de ucin Saughrgy Meyee el de deficit de
presion de difusion que mis tarde analizarer

Esta terminologia se mantuvo hasta

entemente, ya que ha o a part de os

ca. El punto més débil radica en que se trata de una terminologia exclusiva de los fi-
siGlogos vegetales, a menudo ambigua, y no valida en otros campos, como en la edafo-
o incluso no generalizable en la expresin de los fisicos. Para obviar este escollo,

diveroscapeclitas de e dra (Keamer, Sty Weathercy, Taylor, Spanner, etc.)
an esforzado en expresar las relaciones hidricas de las plantas en un contexto mis

o asi por . En
los proximos apartados analizaremos con mds detalle estos conceptos y terminologia.
bisica para ¢l agua.

32. Potencial hidrico

En el sistema hidrodindmic 6 i
intermedio situado entre una diferencia del potencial del agua del suclo y el de la




Relaciones hidricas en la célula / 79

atmésfera. Con el
iera al pardmetro mé para especifcar el estado del -
quier sistema, como ya hemos dicho, desde los afios sesenta se han unificado en Fisio-
logia Vegetal los conceptos termodinimicos del agua, cxpresando asi su cstado por la
energia libre (de Gibbs) molar, 0 potencial quimico del agua, 4, Recordemos que la
energia libre G, de un sistema de acuerdo con las leyes de Ia termodinémica, nos da la
capacidad el istema para ealiza trabajo i, y que s en I transicén de un estado a
otro decrece Ia energi
zar un trabajo til. Si, por el contrario, durante Ia transicién aumenta Ia energia libre:
(4G positivo) s requiere del aporte de trabajo desde ¢l medio. En una transicion sin
i ia libre i 4

En un sistema bioldgico cada componente (agua, ioncs, solutos no clectrdlitos,

mactomolcls, i) coniuyc pariimenie sl ceg e sden sl
i, la contribucién de csc [
re delsistema que se expresa por:
d,
(70) @
on ) TR

cir, el potencial quimico es igual a la derivada parcial de la energia libre del
sistema respecto al ndmero de moles, 1, del componente i considerado, cuando per-
manecen fjos los valores de las otras posibles variabies del sistema: temperatura (T),
presion (P) y nimero de moles de cada uno de los otros componentes del sistema
diferentes del ().

El agua, como cualquier otro componente del sistema, tiene un potencial quimico,
o, que se deduce de (3.1)

La diferencia de potencial quimico de un componente (por ejemplo, el H,0) entre.
dos fases, determina la direccidn hacia la que se difunde espontincamente ese compo-
nente. En efecto, un componente individual i, pasard espontineamente desde Ia fase A
ala fase B, s cl proceso determina na disminucién de energia ibre (AG negativo). Es
decir, de acuerdo con (3.1), si el potencial quimico de ese componente es mayor cn A

ue en B.
Son muchos los factores que pueden afectar el valor del potencial quimico de un
o Una formal é

Wi = w* +RT Ina; + V; P+ 2, FE + migh (32
donde
4% Valor del potencial quimico del componente  en estado puro y en unas condicio-
nes fjadas de referencia de presion y temperatura.
R: Constante de los gases (8.3143 J/mol K).
7: Temperatura absoluta.
a;:Actividad del componente i

Y esdecir, 7, e una medida

de como varia el volumen del sistema, ¥, cuando cambia el némero de moles, 1, del
componente i considerado).
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P: Presion del sistema (se toma como valor 0 de referencia, al valor de la presion
atmosférica normal, 760 mm de mercurio).

2y Valor de la carga (si Ia tiene ¢l componente 7; scgin ésta, puede ser positivo,
negalivo o nulo (caso de ser un compuesto no cargado como el agua) y siempre es un
niimero entero

F:Cc

bien 9,649 x 10°J/mol. volt.).

E:Valordel potencal eétrico el e
+ Masa molecular del componente:
Valor d agravedad.
h: Altura del sistema respecto al nivel del mar.
Para el caso de un soluto su actividad viene dada por:

P [E)
donde, es su coeficiente de actividad (préximo a | para disoluciones no muy concen-
tradas) y ¢;es la concentracién molar de i.

Para el caso del disolvente, la actividad viene dada por:
a=Y N 4

donde ¥; es el coeficiente de actividad del disolvente (préximo a | para disoluciones
no muy concentradas) y N, es la fraccion molar del disolvente (niimero de moles del

Para el caso del vapor de agua:

_ Puo _ humedad relativa (HR)
e e (5

donde Pioes la presion de vapor de agua y Pii,ola presion de saturacion de vapor de

B e caso do una dislucién acuoss, e
RTInayo = —Vo(r+r) 36

lemostrar que:

donde , presién osmética, viene dada por:
n=RTZ¢, an
donde s refiere a cada uno de los solutos.
7, presion matricial, vien€ dada por:

=

——InYyo (38
Puo
Tuo=1,

Para
ralseré 0, siendo t nulo,
‘Como para el agua zy,0=0, de (3.2) queda:

Buo=Hio— Vio(r+ 1)+ Vuo-P+muogh (.9
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Para estudiar los movimi incos del la planta, més que ¢l
s el
y= PHo—Buo @10
Vo
luego de acuerdo con (39):
:47”“&&_,;. @i
my

" s, para el agua pura, su densidad pyy. Este valor se pucde tomar también
para dioluciones no muy concentradas,luego:
V= Pon-T4puosh @12

En el caso del vapor de agua en una atmésfera normal (donde por convenio hemos
dicho que P = 0), de acuerdo con (3.2), (3.5) y (3.10) y despreciando la contribucion del
término de altra, queda:

R HR
K gy A 613
Vo 100

Aligual

ir que ésta
alto potencial hidrico a las zona

bajo potencial hidrico.
El potencial hidrico tiene dimensiones de presion, expresindose en unidades SI,
Pascal (Pa):

Pa= INm?= 1 Jm?= 105 bares

Los valores usuales en la celula son del orden de Megapascales (MPa = 10 bares =
= 9,87 atm).

Se asigna un valor de potencial hidrico de 0 al agua pura, al nivel del mar y a la pre-
sién atmosféica normal, Veremos que para el caso de las plantas, el valor de y es, en
general, negativo. En general, también en plantas, podemos despreciar cl término de

tura idri i 3

Y=P-n-1 014

da el potencial hidrico en funcioy é ion estitic
s célul B i i

33. Componentes del potencial hidrico
Aunque

(1976, raramene nos enconiramos con qui-
, del agua o del metabolis-
1m0, pucden depender 4 vaios omponertes it Se oo s e

te, lo cierto es que, como sefiala
brio
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entre del ¥ g Yohpre-
sidn osmtica (0 ¥e)y al potencial matricial (0 ¥y). Es decir,

V=P-n-7=Vp Vo +Vm

osea, P = Ypi—7 = Yoi—7 = ¥m (3.15)

La presion hrdm:mnca o potencial de presion, Y, serd, entonces, Ia presion en ex-
ceso de una atmg re el sistema. Debido a que tiende a presionar o
e s mnle\:ulas tendri signo positivo, por aumentar ai la energialibre del siste-

én o tensién), ,

i negativo.
E potencil asmitio, . g et de soos disuls en o itema
Corresponde al concepto tradicional de presion osmotica y para las soluciones diluidas
idcles s valor ¢ - RTe donde 1 concontracien e soutos el sgua el i
tema. Légicamene, , e signo neg, puss o souos disueltos descienden ¢l

potencial quimico del ag
El porencial marical, w,,,,asuml medids, a presién atmostéic, de latendenci de

po

y ilares, etc.). Se trata.

asi, también,

Los tres fan por igual en las disintas stuaciones celulares de la
planta, como iremos viendo a lo largo de este capitulo

En resumen, de acuerdo con Kramer (1983). el potencial hidrico en cualquier siste-

ion de vapor relativa:

a) Adicion de solutos que diluyen el agua y reducen su actividad mediante hidrata-
cién de moléculas o iones disultos.

b) Fuerzas
res halldas on sucon, parees ccblarcs, proloplema 5 domds susancis due
absorben o fjan agua.

) Tensiones o presiones negativas, tales como las del xilema de plantas transpiran-
tes.

) Reduccidn de i temperatura 7.

El potencial hidrico en cualquier sistema es aumentado por los factores que incre-
‘mentan la presion de vapor relativa:

a) Presion, ida sobre el

b) Incremento de la temperatura T.

3.4. Caracteristicas osmoticas de la célula vegetal

En ¢l modelo tedrico de un osmémetro, dos soluciones de distinta concentracion
ensolutos seponen en contacto através deuna barrera semipermeable (permeable al
disolvente, agua e impermeable idealmente a los solutos). En el esquema representado
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- Paredceutar
o Plasmalema
Solucién

semipermeable

{Tonoplasio
H—Mesoplasma
Figora 3. 2
e ura célula vegeta (parenquimitica.
enla figura 3.1 el recipiente externo ura y se halk o a través de

una membrana semipermesble el recpient nterno en donde s¢ ha susdo i solu-
cién de agua mis solutos.

un mandmetro. Debido al mayor  del agua respecto a la solucion, se produce un
movimiento de agua a favor del gradiente termodindmico hacia el interior de la célula
osmométrica, que provoca una subida de la columna de agua en la tubuladura hasta
quela presin Fidosdtic gl I pesin st  mpida is entrada e g

decir, de un modo mis preciso, hasta que se aleance el equilibrio, en donde Ay~ 0

o
Puede establecerse un modelo de analogia entre el osmometro y la célula vegetal,
En un sentido ideal, la célula vegetal es asimilable a un osmometro, donde el espacio
externo con agua corresponderia al agua que embeben de forma continua las paredes
celulars (spoplasto),l recpieteiterno con a solcion sria ol contenido hidrosl-
ble de las vacuolas y facnel bl
co de las membrans del plasmalema y tonopl Las

Ta presio ometro.
En la nomenclatura clisica las caracteristicas osmoticas de la célula vegetal se
expresan en términos de fucrza de succién, FS, o de déficit de presion de difusion,
DPD,

FS=DPD =PO - PP @3.16)

en donde se establece que Ia difusion del agua hacia la célula (FS 0 DPD) depende en
primer lugar de la concentracién osmdtica (expresada como presion osmética, PO)ya
ellase le opone la presién de pared o presién de turgor, consecuencia de la resistencia
mecinica que opone la pared celular a tu

En la terminologia termodinimica, la £S o DPD equivale al Acon el mismo valor
numticopetoconsigno egatvo

élul
concemmmn en solutos del medio externo. En un medio hipotdnico (Fig. 3.2), Aw
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= e N
o Mesiohoinco ) Medoiperinico o Mot sotrico
(turgencia) (plasmolisis) (plasmolisis incipiente)

Figora

determin un (o desgun dese <l il esternc o 8 enolt ol pervcamdo
ricti-

camente se aplica en pnslclon pﬂn:u.l presionando sobre la pared celular (turgencia
celular). En un medio hipertdnico el gradiente de Ay determina la salida de agua desde
la vacuola al exterior, como consecuencia del descenso del volumen vacuolar se retrae,
junto con el tonoplasto, ¢l citoplasma que en parte se desprende de la pared celular,
provocando la plasmolisis. Se entiende por plasmolisis incipiente a la concentracién
mtica extera que inicia la separacion del citoplasma de la pared celular y suele tipi-

6 €lS0por | élulas en observacién.

Presidn (bares)

w2 13
Volumen eclulr elativo

Figura 3
gor (),

jal i lula osmdtica i Plani.
Water Relationships, Acadermic Pres, Londres, 1967)
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v — N
o e s ) Metiohiperénico & Medioisotiico
s o) lsmoisaincipene)

Figura

determina un flujo de agua desde cl medio externo a la vacuola celular, provocando un
volumen vacuolar cor

camente se aplica en pos

celular). En un medio radientc

la vacuola al exterior; como consecuencia del descenso del volumen vacuolar se retrae,

junto con el tonoplasto, ¢! cnmplumi que en parte se desprende de la pared celular,

provocando la plasmoliss. Se ¢ r plasmolisis incipiente a la concentracién

Presion (bares)

W12 13 14 s
Volumen celarreltivo

Figura 3
gor (P s 6 | potencial luls osm i Plant.
Water Relationships Acadermic Press, Londres, 1967).
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En condiciones isotdnicas Ay =0, por lo que se establece un equilibrio estaciona-
rio sin cambio aparente del volumen celular.

Hofler (1920 reprtumo en un diagrama las variaciones de los distintos estados
osméticos al cambiar el volumen celular. En la figura 3.3 puede obscrvarse un esquema
actualizado del diagrama de Hofler en el que se ilustran las variaciones de los potencia-
fs hidrico, omdtco y de presién al cumbiar el volumen celular. En con ic

mi
tos y ¥, mientras que con el etraimiento celular sc anula Yy por o que ¥ = Vo i

irs e cembien cxremo de s oéla plermente Largeric, . cdla deal en
estas condiciones ha alcanzado su miximo volumen, lo que por dxlucmn causa el des-
censo del ,y el aumento del
tico Y, = ¥, por lo que y = 0. Entre ambos casos extremos pued: Dbs:rvar;e enel
eraons I sraduacion eh la variacin de los disintos pardmetros que componen al
potencial hidrico.

3.5. Flujo del agua en las plantas

En términos termodingmicos, la diferencia de potenciales hidricos, v, v,
entre dos sistemas en contacto es la fuerza o gradiente responsable del o dol agua
desde el sistema de mayor potencial hidrico , al de menor y,, siempre y cuando el agua
sea el 6 i
te una membrana semipermeabic.

Elflujo del agua se rige por la ccuacion

Jy = LpAy = Lp (AP-An-A7) = Ly (Yp + Yo +¥m) @

donde
J; Flujo de agua en m - .
L Conductancia hidréulica de la membrana en m -s-1 - Pa-l.

efecto
del ccnsmuyenlc ‘matricial, por lo que el ivel energético del gradicnte de agua vend
expresado

&Y = AP- AT # 0 .18
en este caso el flujo de agua valdrd
= Ly (AP— A7) (3.19)
S6lo en el caso mas simple, en ¢l que el medio externo sea el agua pura a la presion
atmosférica, ¢ =0, la diferencia de potencial, 4y, puede susituirse por el potencial de
lacélula, g,

= VptVo =P-m (20

Una complicacion adicional se presenta cuando la membrana de separacion s per-
meable tanto alagua como alos solutas. Eneste caso, la diferencia de potencial hidri-
€0, A, no es la tnica fuerza conductora del agua. Este puede ser el caso, muchas
veces, de las células vegetales en donde, estrictamente, mds que una membrana
semipermeable posee membranas selectivas que pueden dejar pasar solutos a dis-
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tintas velocidades. En estos casos en que la membrana se aparta e una condicion
eal de semlp:vmcxbllldad el tansgorts smra dentrodelcampo e a teoriade la

ible. Para u
se aconseja la Cansulia de obras mis npum\.mlas (por eJemp\D . Slatyer, 1967).
En esencia, la desviacion de la semipermeabilidad modifica el componente de

rdl e, uesto que s fuerzas e succion de lossolutos daminuyen el paso de
agua. En estos casos, con caricter general, el flujo de agua viene dado por la igual-
dad
= Lp(AP-obm— or) 321
i estén presentes solutos que o permean junto a otros que atraviesan la membrana.
e tione, ain més genera
Jy = Lp (&P~ Brimp — b7 — o ATp) ¢22)
donde
o : «Coeficiente de reflexion» de la membrana para un soluto especifico. Su valor es
inferior a 1 y alcanza ¢l valor O para una membrana en Ia que el agua y los solutos per-
mean con igual facilidad. Los valores negativos corresponden a casos extremos en que

Minp
Amy : Va
Los valores L,y
en células gigantes 44 allas, como en varias especies de Chardeeas En Nitll flexilis
N lmmlmm\ y{,/mmuwullmnse han obtenido altos valore:, para L, del orden de 10
- Pal. En la tabla 3.1 sc indican los coefcentes de reflexion aportados por
Dair .,(mm ara

inde presion smética debid a soluos que permean,

Una 6 I volumen de
s célulus vegetales en distintos estados osmoticos o estan sélo controlados por

TABLALL
Dainty
en Encyclo,:edm o Plant Physiology. vol. 2, Springer-Verlag, Berlin, 1976)
Soluto Nillaflexits N, ranlucens o lents,
Sacarost ... 097 - - |
Glucosa .......oo 096 - - 095
Glicerina 080 - - 081
Acetamida . 091 = 01
Urea ... 091 1 | 076
o 079 1 1 -
Etlenglicol ... 094 1 ' -
Isopropanol ... 035 021 - -
npropanol i 017 016 02 -
Etanol 034 029 027 -

Metanol .v £l e 031 025 030 -
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ls propidades de s memranas o también por la elastcidad de la pared celu-
lar

- Para tene pared celu-
la i fente, el i étrico, e. cuyo andli-
i Elvalor de i
enipeLie by
v av
donde

P: Presion de turgor.

V: Volumen celular en plena turger

" Descrbe o amblo racion cn volumen en respuesta a un cambio de presidn y
det ina la

3.6, Medida de los parémetros del potencial hidrico

Para la determinacién del potencial hidrico, y, se dispone de una seric de métodos.
No obstante, el hecho de que por el momento no se haya podido unificar a unos pocos
métodos comunes es indicativo de que ain no se ha llegado a un método de referencia
vilido con carécter general.

La determinacion de y se basa en la propiedad de que cuando una célula o tejido
esti en equilibrio con el liquido o vapor del medio que le rodea en este estado de equili-
brio de flujo dindmico, Ay Vet = Vo e, por 10 que el potencial hidr-
o de la solucién patron nos suministra el valor del ¥ de la célula o tejido. De
acuerdo con ello, sumergiendo la muestra o tejido problema en distintas soluciones
patrén de diferentes concentraciones conocidas, por observacién de las variacio-
nes de peso (método gravimétrico) o de volumen (método volumétrico) pucde
saberse ¢l momento del equilibrio que, Iégicamente, corresponde al de la otacion
en donde no haya ningiin cambio apreciable de peso o volumen en la muestra
sumergida. Otros procedimientos tilizan como valorindicatvo para reconocer

equilibrio, la medicin de | por 3
tricos o densitométricos, de las m]ucmnes patrén en las que previamente se ha
introducido la muestra o tejido problema.

Una versién de uso frecuente del método densitométrico es el denominado
método de tincion de Chardakov (Fig. 3.4). Para ello se dispone una bateria dupli-
cada de tubos con soluciones de concentracién conocida de sacarosa o manitol.
Una serie servir como solucions e prucba, mientras que la otra se utiliza como
controly se conserva para comparacion. En la serie de prucba se disponc el tejido
problema en los tubos con las distintas concentraciones de sacarosa o manitol. Al
cabo de varias horas, por lo general de 2a 8 honx se retira el tejido de la solucion.
Alaserie de les agrega una
como azul de metileno o naranja de metilo, con el fin de tei
toma una gota de la solucién tefida y se traslada de cada solucion control al tubo
correspondiente de solucién de prucba que ha estado en contacto con el tejido
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Después del iempo
deimtereamibio

Serie conly
muestra vegetl

ion, los intercambios de agua entre el tejido proble-
n de prucba. La gota se elevard si la solucién de prueba hasido con-

rei6n de agua por el tejido vegetal, mientras que caerd si
ha sido diluida mediante la pérdida de agua por el tejido vegetal. La solucion en la
cual la gota de prueba ni suba i baje tendré un potencial osmético igual al poten-
cial hidrico del tejido, ya que ¥, = 0. Aparte de estos métodos basados en el equili-
brio con medios liquidos, puede también determinarse el potencial hidrico de un tejido
vegetal por equilbrio de vapor. En principio, el método més simple es la medida direc-
tade la presion de vapor del agua de una muestra que se ha colocado en un recipiente
cerrado. Modernamente se suelen utilizar psicrometros de termopares, cuya metodo-
ogia se basa en la medida de | de vapor de agua una cémara

enla cual se encierra una muestra de tejido que esti en equilibrio con el vapor de agua
s di de psicro el principio del enfriami la unién de
un termopar d do cl agua se i una

Para lashojas oel vistago, Scholander (1965) ha claborado el metodo de la cimara
de presion en el que el yde las células de las hojas se compensa externamente por una
presion ejercida desde el exterior de la hoja o el vistago, hasta que aparezca savia del
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xilema. o i ‘agua de las célu-

hr

por

El método d ¢ il en el é
s n s cluls ggantes de algas (Chariceas: Valonia, Halicysts, Hidrodityon, tc).
Una vez extruido el jugo celular, se puede determinar la presidn osmolica por as pro-
P por

tode congelacién.
‘método de la plasmol b croscépica de

celuk{;dz un tejido vegetal

» dtica del medio, Ia frac-
in la plasmoliss, visualizada por el comienzo de separacion del
citoplasma de la pared celular. La solucién que provoca la plasmoliis incipiente dcl S0
por 100 de las células, se considera que se halla en equilibrio y corresponde con la pre-
sion osmdtica de la célula vegetal.

El potencial de presion o presién de turgor es el componente del potencial hidrico
que es debido a la presién hidmslinca En la plasmolisis limite ¥, = 0 y en la célula
turgente, por el conrai, acanza 0 valor. Pueden presentarse presiones

bajo tensidn por a corrien-

por =)¢mplo en

te d: trans| i

macion, Normalmentescobiene por ckuloconocendo V-
Y=v=Y,

Sl d
con Ia presion de turgor de las células o tejidos vegetales. Green y Stanton (1967) han
elaborado un método de medida de , en células grandes (Nitella), por insercion de un
manémetro diectamente en lascéllas. S trata e un mandmetro capiar (100 mn de
longitud y 0.7
duci ol capia 1 céulapor acoinde b preion hdrosttics,

s n studio mis detallado de o disintos mélodos de deteminacin d: estos

Yoy ¥y B.Sla-

vik (1974).

37.

rog¢

A pesar de la evidente uniformidad que dltimamente ha representado la introduc-
cion d: la Izm\mologm termodindr :a enla expmon de las n\zcwn5 hidricas, y
enlal
mmalogla modcrn- ¥l que c!mcsmem: sc venia usando en Fisiologa Vegetl, en la

minos
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ABSORCIGN Y TRANSPORTE DEL AGUA

L plans represnts una i
| suelo

s de 14 planta dmm\mn el caricter heterogénco de las vias de circulacion a lo
largo del vegetal, desde su absorcidn por las raices hasta su uso en los distintos tejidos o
su pérdida masiva por el proceso de la transpiracicn (Cap. 5). A efectos formales, se
suele ditingur e cl transporte & cota o medina disancia | ranpore @ larga
distancia. EI pare-
e ceulres o de oéua ek, mictras que el wransporte  ditanci inclye f va
del xilema. Se han establecido modelos e analogia para el estudio del transporte del
agua por a planta, que sc han mostrado cada vez mas itles desde que en 1948 van den
Honertintrodujo por primera vez un estudio comparativo con la ley de Ohm. De acuer-
do con este modelo de analogi, la intensidad del lujo de agua depende directamente
del gradiente de potencial hidrico y estd en razén inversa de las resistencias, conectadas
en serie 0 en paralelo, recorrido. De este

derar el sistema suelo-planta-atmésfera como un continuo hidrico, constitvido por una
vi princpal de irlacion de agua entre e suloya atmdafers,compuet d rdes
sucesivas de distinta ividad y de zonas de

i principal y constit i po

intermedia en el lujo del agua situada entre los altos
s fujo e’ 28 ol

(Fig.4.1).
La ecuacion de van den Honert establece asi una ley andloga a la ley de Ohm para

(raiz-tallo) (tallohoja) =

LB (qulorain) =LY%
n n

@¥)s
B

(“'A (hoja-atmésfers)
3

donde

F: Flujo de agua o argo deltejido conductor.
Ay Diferencia del
r: Resistencia.




Evaporacién
alyatméstera

i

H wl
Mesilo Tt
2 1 Tejidos. 3
e v} znl:lloy mu i
3 Tanterenca 3 ‘
2 radia por iz H
2
H
ot
raie/suelo 2
2 Movimiento
3 porcisaco Resraensuco
Agua
Fira 41
Bt incf R. Scott Russell,.

ado de
‘McGraw-Hill, Londres, 1977).
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No obstante, i lo son vlidas baje jones de estado estacio-
nario.
alo largo de la via. Es decir, el transporte del agua por la planta requiere del aporte de
nergs necers pans mancne <l rateie 6 poiscl. B4 sy aispaes 1o
ocurre e trayecto,
sidn ra

4.1, Elagua del suelo y su disponibilidad para la planta

que resulta de | ion de di Cli
distinguir cuatro tipos distintos de niones del agua a un suelo:

@) El agua gravitacional corresponde al agua que, en un suelo saturado de agua,
rellena transitoriamente los espacios de aire y se pierde por infltracién, por ac-
ci6n de la gravedad, normalmente en 1-3 dis.

b) El agua capilar es a fraceién de agua del suelo més importante para la dindmica
hidrica de las plantas. Corresponde al agua retenida, ras el drenaje del agua gra-
vitacional, por las superficies y fuerzas capilares del suclo.

<) El agua de imbibicion 7 laretencion de

! < 2

po

su poca dispo-
nibilidad, para la vida de las plantas.

d)El vapor de agua en eq con la fase liquida que rellena los espacios de aire

libre entre las particulas del suelo.

Si expresamos ¢l contenido de agua de un suelo en términos de su energia libre,

Yieto:
Vaueto =¥m+ Yo+ Yp+ g
donde
Potencial matricial.
Potencial osmético.
Potencial gravitacional.
Potencial de presion.

Se toma como valor cero al ¥ de un suelo totalmente saturado con agua pura a la
presion atmosférica. De aqui que par la presencia de soluciones los suelos presentan
potcncials s de sigtio negiiv, La eriociin de los dataon companestes

d: ‘l«psm los suelos. L
wcles nnrmxlts son de 0,1 a —0,2 MPa.

Las magnitudes relativas de los componentes del potencial hidrico son muy distin-
ta5 para la plnta y el suelo EI ¥, normalmente e poco sigificativo e las planta,
mientras que en el al decrecer el
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agua en un suelo, d Vae
valor regatn ¥ representa l componcnte & o traceion o aglu por o s &
capilarid

reién . L prscnciade soosderee ol e o ue e
tambi negativo. 3

on de la wluclén Para peqt en solutos, ¢l compo-

nente mis importante e Y, 10 slo para aa laretencion de agua, sin tambén como -

Frente al rela-

ciones hidricas de las células vegetales, por el contrario, es il ms.g.“rcame
encl suclo. En cambio, s es convenicnte considerar .

A menudo resulta adecuado la expresién logaritmica de Vi para lo cual se ha
introducido el conceplo de pF = log ¥, que s¢ presta sobre todo para estudios grificos
comparativos de la humedad del suclo.

Un suelo saturado de agua tienc obviamente su mixima retencion de agua, pero
ripiamentc pird, po scion d i gavedad, pare dc s contenido en agua (agua

unsue-

7
es deci h

I <lecios pictcosse h squiparado con | concepto de equialente de humedad que

coresponde l agun retenida por un suel, expresada n porcentje de peso seco,

sometido a de 300 g (antes a 1.000 g) l tiempo legar

4 peso constante.

pu
un suelo, expresado en porcentaje de peso seco, en el que las hojas marchitas no pue-
den ya recuperarse de su marchitez, colocadas en una atmosfera saturada de humedad,
‘amenos que se agregue agua al suclo.

De un modo aproximado se puede establecer que la disponibilidad de agua de un
suelo para las plantas cs la comprendida entre la capacidad de campo y el punto de

1 |
| -
T T e Sosamiento
lmesara oo
_Mﬁ:w

D “© )
‘Contrido hidrico del suelo como % del pesoseco

3. Keamr, Platand
"A oden Syihet, MeGraw Hil, Kucva Yo, 1969
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marchitez permanente del suelo (Fig. 4.2) y corresponde pricticamente al agua capilar
del suelo. Tanto la capucidad de campo como el PMP son caracteristicos de cada tipo
de suelo, aunque también las distintas especies vegetales pueden tener respuestas dife-
rentes, sobre todo como se ha podido comprobar para ¢l PMP. Los suclos de particulas
finas, asi de mayor suj i, tienen la capacidad de campo y ¢l punto de marchita-
miento permanentc mis elevados que los de textura gruesa. Por este motivo, los suelos
arcillosos presentan, junto 4 una mayor retencién e agua, también una mayor disponi-
bilidad de ella para las plantas que los suelos arenosos. De acucrdo con ello, un mismo
bajo contenido e agua puede hacer que un suelo sea himedo y disponible (suelo are-
noso) mientras otro (suclo arcilloso) se halle seco y o disponible en agua, todo cllo
i poc escaso lidad del suel

arenoso.

4.2 Absorcion y transporte del agua por las raices

La raiz es el 6rgano especializado en Ia sujeci6n de la planta y en Ia absorcin del agua
'y de los nutrientes minerales del suclo (Cap. 6). La zona de maxima absorcion se halla
Stuada en la porcion subapical de Ia raiz, por encima de la zona de divisién y elonga-
cion celular (Fig. 4.3). Esta absorcién maxima se logra por incremento de la superficic
de las raices, por mediacion de los pelos absorbentes o pelos radiculares. Los pelos
absorbentes se forman a partir de células epidérmicas (iricoblastos) que por division
desigual ori fuera, con lo que se consigue
un considerable incremento de la superficic de
dera que la superficie global de las raices suele ser superior a la de la parte aérea de la
‘misma planta. No todas las especies poscen pelos radiculares e, incluso, algunas espe-
cies (por ejemplo, de Citrus) carecen de ellos en suelos himedos y los forman en suelos
secos. Se considera que los pelos radiculares son un mecanismo que facilita u
contacto de la raiz con las particulas del suelo. La presencia de micorrizas, asociacion
simbietica de hongos y raices de plantas, se ha comprobado que es un mecanismo que
incrementa y facilita la absorcién de nutrientes del suelo, especialmente de fosfatos y
seguramente de oligoclementos y de agua. Esta asociacion pucde ser simplemente

a in que fas hifas del hongg a penetrar en el interior de

as células epidérmicas o cortical, quedando reducidas a un contacto en los espacios
intercelulares, como ocurre e muchas gimnospermas, o la asociacion pucde llegar a
penetrar en las células externas de la ra izas), tipo G
de angiospermas y en algunos géneros de gimnospermas (por cjemplo, Juniperus,
Cupressus, Sequoia, etc).

43, Laraiz como sistema osmométrico

Si se secciona el tallo de una planta puede observarse ficilmente cmo, en muchos
casos, se produce ficilmente la exudacion de la savia del xilema. Este hecho es indicati-
vodela [ i radic da la via del xilema. Por apli-
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__ Polosdel protoilema
Polos del protofioema

= periciclo

[ Elementos maduros delslema
Sy —

Z

E conex

- Epidermis

£ Endodermis con

banda de Caspary

[~ Blementos inmaturos
del ilema

membrans secundirias

—
T
I

msintenso.

{— Endodermissin banda
de Caspary

Region de alargamiento

| Parte madura del

5

| Partc inmatura
‘delwbo criboso

iz de Ni Esau, Plant
‘Anatomy, Trans-Edions, Inc. Nucva York),

Figura 43,

cacion de un manémetro se han podido medi en diferentes especies los valores de esta
presion hidrostitica desarrollada por la raiz. Un estudio mis detallado con diferentes
especies y en distintos momentos ha permitido comprobar que la via del xilema puede
estar sometida tanto a presiones (impulsion desde la raiz) como a tensiones (succion o




) Banda de Caspary

Pelo radical

8)

Figura 44.-(A) C

et i Elspopl
o comprende esencialmente lus paredes celulares y los espacios intercelulares. Obsérvese como l via del
Cy E

Plant Anatomy. Trans-Ediions, Inc., Nucva York).

® ¢
ambium viscuar orign b ormacion d peridei i dispoicio coaeral delfocma  xea (omado
deP.J.Kr le‘g is, McGraw-Hill, Nueva York, 1969).
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s hojas). A contraponer
explicacién relanvnm:me !scxl como veremos en el proximo np.mxdo al dlscuur m
teoria n cohesi

En 1938 Alden S. Crafts y Theodore C. Broyer propusicron un mecanismo para
explicarfa existenciade la presion radicular. Aunque no pucde darse todavia una expli-
cacion satisuctoria defiitiv, eta teoria, en muchos upcclc;. hasido defendida hasta
Ia actualidad. Segin esta la raiz (Fig. pararse a un osmo-
metro. En este sistema, el recipiente externo del ‘osmémetro (Fig. 3.1) seria equiva-
lente al espacio de difusion libre (apoplasto) hasta la endodermis; ésta corresponderia
a la barrera semipermeable y la parte interna a la endodermis, la estela, a la solu-
cion interna del osmémetro. Segin la teoria primitiva de Crafts y Broyer, la distinta
concentracién osmética del apoplasto del cilindro cortical y de la cstela se deberia a la
mayor conceniracién de O, n a parte exiema  a cndodermis sobre 3. esea. Exis

o spoplso sl y uraceén deones por b tenéndc O ycomo con-

1a que asi cederian de nuevo iones prboe Simplusto al apoplst (xlema) y causaran
un incremento del otencial osméico del xilema, por encima delde I solucion dl suc-
o'y del parénquima cortical. de
un mecanismo alternativo de secrecién de iones desde las células. pzrenqulmancas de
la estela al xilema (ver, adems, Ia seccion 6.5). Por una u olra variante, en conjunto,
la raiz operaria como un verdadero osmometro que desarrollaria una presidn hidros-
tdica o presidn radicular.
 Un hecho a destacar es que no todas ks :spccxes Mlglnan presiones radiculares del
. incluso, en
nes radiculares para impulsar la circulacion por el e penas s desarollan (cont-
feras). En cambio, otras especies herbiceas presentan presiones comparativamente
altas (tomate).
Una

isiologica de I i radicular es el fenémeno
OB i . ® | e
nes en que por l alta humedad del ambiente o por cierre de los estomas apenas haya
wranspiacin,  en donde et asegurada una buena absorion de ag por s aces

gutacion

Ia pérdida de agua liquid
normalmente en los dpices o margenes de las hojas. Se rata de un fenémeno que no
debe confundise con el rocio (condensucmn de agua liquida en la superficie de las
hojas) ni con la por los esto-
o, ver sapiulo 3 La gutaion pucde observarse fcimente & primeres ores de a
mafiana, por cjemplo, cn cercales (en cl dpice de las hojas) y en el fresal (mirgenes de
las hojas)

Via del xilema
El " d la i "

ma. El xilema es, por tanto, el tejd del aguay




Figura 4.5-Cc P

2y 3. exiremos de traqueidas de Kingia. 4. traqueida de Pinus S, porcion de un clemento tragueal cortado

i helicoidal de la par por !

pared primaria. 6, como. e 711, dife.
7 5 i

1o helicoidal. .

? o, i
lar tomado de A. Fahn, Anatomia Vegetal, Prdmide, Madnd, 1985)
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lugar de su absoreidn, las raice ji fanta. Forma un st -
nuo que, pamcndo Pt raices, ya través deltallo, alcanza hasta las hojas.
Estructuralmente el xilema noes unsistema homogénco, sino que pueden distinguirse
cuatro tipos distntos de componentes:tragueidas, vasos, fibras y parénguinia. De clos,
Gnicamente tienen una misidn conductora claramente definida las traqueidas y los
vasos. Las fibras del xilema coadyuvan al soporte mecdnico del drgano y las células del
parénquima del xilema son elementos vivos con funcion de reserva y de transporte lte-
ral. De los elementos conductores las ragueidas (Fig. 4.5) son los filogenéticamente
mis pimiivos y son caratcristicas sobr (odo de 1 gimnospermis, que carecen de
vasos verdaderos. En y miens-
bros de los vasos. Ambos elementos conductores, en su estado adulio (unmaml do
transporte, son han

proceso de :ngmszmlrn(u lignificacién de sus puredes celulares, perdiendo su
citoplasma para originar asi el lumen. Mientras que las traqueidas en sus conexio-
nes longitudinales mantienen su individualidad, los elementos de los vasos licgan a
disolver sus paredes transversales formando un verdadero tubo de conduceidn (vaso.
0 menos modero, triquea). Otra diferencia de ambos ipos de elementos conductores

Paredsecundariade res capas

Pared primari (e négro)  Limina media (en blanco)

Pur de o L

El tor
T pared primaria (tomado de K. Esa, Plant Anatomy, Trans-Editions,Inc., Nueva York).
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reside en su tamaio. Las traqueidas miden normalmente unos 5 mm de largo y 30
4um de didmetro y los vasos de 20 a 800 4m de didmetro y longitudes desde unos po-
cos centimetros a varios metros. Las conexiones laterales y las transversales, en el caso
particular de las (mquﬂd.ns. e logran a través de un sisema de punlendum: dispues-
tas a menudo lulas vecinas.
1o traqueidas Fig, 4. son los poros Sreoisdar B el b pmd  secundaria sc o
rrumpe formando un tipico reborde y la comunicacion se establece a través de la
pared primaria. La parte central del poro normalmente posce un tipico engrosamicn-
1. el t0ro, cuya funcién cs la regulacion del cierre del poro, importante sobre todo
c\mnda como consecuencia de lesiones del xilema y por entrada de aire o variaciones
resin, se podran producr Ficilmente cavitaciones que podrian st fatales para a

Contimuidad Fncional del sis ductor. A dificil separar

£ 1o rqucds e ks b, e ftes pasden b FAins s 6560 transporte
de agua. Normalmente se distinguen entre si por ser menores los limenes y las pun-
teaduras de las fibras.

A

particip:

alavezy con la mismai el a. En el lef
gue entre la albura y ¢l duramen que corresponden, respectivamente, @ un estado mis
Joven y mis vicjo y que se diferencian visualmente por la mayor coloracion que, por de-
posicion de sustancias, con el tiempo adquiere el lefio del duramen. Son los elementos
mis jovenes de la albura los que cada afio jucgan el papel funcional mas importante en
la conduccion.

5. Mecanismo de transporte por el xilema

clo muy interesante y que ha sido continuamente debatido desde los
comienzos del estudio de la Fisiologia Vegetal es el que se refiere al mecanismo por |
e sciede ncva porel e Pua g plaras b poe s tanaiomencr, o
problem: frece de entrad: No ocurre asi con las
Ececies biucat, qus oo Slginos o slcancan alures Mipesors o 1o 100 metres
(Sequoia en California y Eucalyptus en Australia).
Se han dado diferentes interpretaciones para ¢l mecanismo que opera en el xilema
y. entre ellas, destacaremos por su mayor significacion, segin ¢l punto de vista actual,
Jas teorias de la icular y de la tensidn-cohesion.

451 Prosion radicular

Ya hemos visto que la raiz puede operar como un sistema osmométrico que origina
una presidn hidrostdtica o presion radicular. Aunque la magnitud de esta presion puede
variar en las diferentes especies, los valores medios normalmente son del orden de 0,1 a
0.2 MPa. Esta presion radicular sufre continuamente cambios a lo largo del dia y de las
estaciones, debido a la variacién que experimentan las condiciones ambientales. Los
valores medidos explican bien la fuerza impulsora para el transporte del agua en la
mayoria de plantas herbdceas. pero, en cambio, son insulficientes para sostener la circula-
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ci6n en el xilema en altura. Otr ici -
ta es que, en muchos casos, no s5l0 no puede demostrarse la existencia de una presidn
pasitiva en el xilema, sino todo lo contrario, se comprucba que se encuentra bajo pre-
Sidn negativa o tensicn. Por todo ello se considera que la presin radicular no es el
mecanisno principal que sive de motor a a circlacion de xilma, aunque si puede
operar con grad
ca de la planta cn cada momento en relacion a su estado fiiolgico y cl err,cln o
entomo, Asi, durante el dia, el xlema més bien se halla bajo tensién por cfecto de Ia fuer-
tc tramspiacin; por l noche e e los cstomas y ¢l consguierte descenso de la
transpiracion
barse por medicién experimental, Igunlmenle al cesar ta dormicin, con el brote de las
‘yemas en primavera, la presion ndl:ulu uega un p:pel esencial en ¢l movimiento por
el
corriente d: transpiracion. La prcsmn md.cmar puede jugar un papel adicional para
recomponet

45.2. Tooria de a tension-cohesién

Si en la teoria de la presion radicular Ia fuerza impulsora reside cn Ia presién
hidrostitica originada por I raiz, en la teoria de Ia tensidn-cohesidn, la propulsion pro-
viene desde arrba, exactamente e la energia de Ia ranspiracion (Cap. 5. Stephen
Hales, en 1725, q operaban

y sefiald el de latranspi-
Tacion, L deieon nicial de T tcoriade 1 tengio-cohesién data e inales dl s.go
pasado y se debe fundamentalmente a los trabajos y deducciones de Josep B
(1892), H. H. Dixony John Joly (1894)y Askenasy (1895).

Antesde entrar  considera 4 version madena de csa tori,recordemos lgunss
propiedades fisicas que operan en el xilema. En primer lugar, el tamaiio y caracteri
de continuidad de los clementos conductores del ilema se pueden cquiparar a ovde
un capilar. En un capilar el movimiento de ascenso esti en razén inversa al radio del
capilar, pero, a su vez, la disminucion del didmetro perjudica al flujo de agua por incre-
mento de la resistencia de frotamiento. En el curso de la evolucién las plantas terrestres
han llcgado a un equilibrio adaptativo por el que al disminuir el radio de los vasos
aumenta compensatoriamente ¢l niimero de vasos.

De acuerdo con Ia ceuacién de Hagen-Poiseuill el flujo hidréulico para un capilar

vale
peal M
W x
2
otea, enneaplar: L = yI,=—5-
)

donde
Jy: Flujo hidraulico.
‘AW Diferencia e potencial de presion.
del capilar.
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L: Conductividad hidré
L, Conductancia Hidrinics

Atin miés significativas se consideran las propicdades de adhesidn de las moléculas
de agua a las paredes celulares y las de cohesin de las moléculas de agua entre i

treel i & 3.
En témminas modemos, Ia tcora de a tensidn-cohcsion pucde esablecese del
siuiente modo. Bxiscun gradientc de poencial hdrio enir a plata y I amdslers,
3 la enegia necesaria para e agua por el xik
del agua por las i6n). C de Ia pérdida de agua desde
eoal i difusién, a favor de gradien-
te,a laatmslea,csencialmentea través de los stomas,scproduce un déficit hidricoen
1 células mis externas del mesdfil (descenso dely). Como consecuencia de cllocI
agua fluye a poten.
cfal hidrico, hacia s s externas que ya hemas vistose hallan e déficit hidrico. Este
déficit hidrico se propaga it hasia lear a s ahra de osconducts del
xilema en donde su
moléculas de agua ente iy de la el paredes celuare, juntamente con '
it hi dnw, provoca una

ala columna de agua de u

i b s hojas, Como o consccuenciade cllo, el descensode potencal hidricoenos

extremos inferiores del xil

de la raiz y, por propagacién o dinets hidricos, sucesivamente en el pam\qulmx

concl cpidemis ysuco.
Las

cia de esta tension o presién neg,alwa en el xilema y en la necesidad de la no rotura (ca-
n) de las columnas de agua del xilema, sometidas a altas tensiones para que sea
operativ f mecniann. La exteci d ensiones o el e ya e i dodacilo
hace afios i por medio de 25). Los dendro-
rafospermiten medir de una ormasensile s vriacionesde Fimetro o o roncor
drboles, y se basan en i i i

bles
sidn 0 a su incremento bajo presin. Este tipo de mediciones indican didmetros algo
‘mayores durante la noche (presicn radicular) y menores durante el dia al estar someti-
das las plantas a tensién por la corriente de transpiracion. Mis recientemente se han
obtenido comprobaciones mis dircctas or el método de la cdmara de presién (Scho-
lander y cols., 1965). El m:lodo. en eser i

v por 1 supefice cortada. e consider que ¢ta preson ¢ g a1 tnsén que
existe en el agua del xilema antes de ser cortada la rama. Con este método se han podi-
do medir claramente la existencia de tensiones de —0,5 a —8 MPa y valores mucho
mis negativos de las tensiones durante el dia que por la noche.
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El segundo aspecto muy discutido ha sido la integridad de las columnas de agua
sometidas a fuertes tensiones. Se calcula que para impulsar la subida de la savia por el
xilema en los drboles de mayor altura se requieren del orden e unos 4 MPa. De un
modo aproximado puede decirse que se requieren 0,1 MPa por cada 10 m de ascenso
dela sa . Entér-
mmos fisicos, el probl lant I

es decir, s se. ak idn de I xilema.
TzAnumem: se caleula que es necesaria una tension de unos 130 MPa para romper
una columna de agua en tension en un capilar, valores que estin por debajo de los obte-
nidos experimentalmente para el xilema. No obstante, las posibles roturas que pudieran
provocarse, sobre 1040 en los vasos mayores, podian s de nuevo reparadas por ac-
cién de la d 5 q hallaala
vez en estado funcional de transporte y que la cavitacion de algunos conductos no afec-
ta a la operacién del conjunto. Zimmermann (1965) ha comprobado la existencia de
columnas de agua por congelacidn de secciones de tallos y observacion microscépica

La presencia en los conductos del xilema de punteaduras o poros ha

su principal funcién sea m

n. La presencia del toro en los poros areolados coadyuva més
Ticiment acta funclén protectora.

456, Vision de conjunto

En resumen, el sistema hi lanta-aire forma fluj
e 3 i

Vaguapura™ Yauclo™ Veuia™ niema™ ¥ hoja™ Vatmtera
La planta total no requiere en todos los puntos de su sjeas <1 aporte de
energia para el mantenimiento de stos gra 0. El aporte
mis significativo es la cnergia fisica que interviene en la mpommn del agua por
las hojas en el proceso de la transpiracion y, ms secundariamente, la presion radi-
cular que se origina por mecanismos osmdticos en la raiz. A este flujo
A‘ll

se oponen

stintos grados de selinds €16 largo de la planta, que en el sistema

del agua en fase liquida se considera que alcanzan sus valores maximos en Ia raiz,
enla agua la barrera de la endoder-
ity en e o vapor, e hojas. enlos estomas, n e proceso d la ranspira-
cion, tras la mesdfiloal

lulares. Otro punto critico es su o i a s umaser s e o o csomnes
(Ca, 9 cuya anatomia, disposicién y mecanismo de regulacion han llcgado, <n
‘muchos casos, a un grado muy eficaz de control adaptativo a la economia hidrica
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de Ia planta y a la necesidad de intercambio de gases (sobre todo CO) para la

fotosiness (véase rencias comparativas entre las plantas C-3, C-4 y CAM
en los capitulos 14y 19).

Muy ﬂlvmas factores ﬁslolégwas afectan a Ia intensidad de la absorcion y flujo de

su dispo-

nibilidad en agua, ¢l niimero y caracteristicas del sistema radicular de la planta, las

i ‘osmoticas de cada especie vegetal, ¢l numero y disposicion de las hojas,

cas estructurales, funcionales y de posicion de los estomas, ¢l grado de

:mmmcmn e T epidermis d las hojas, Ia humedad dl medio ur. CO,. temperatu-

etc. (véase el capitulo 36 para plantas en condiciones adversas).

T Para estos estudios del flujo del agua a traves de lu planta se han demostrado

uy operativos los modelos de analogia que ya hemos considerado al principio del
capitlo (Fig. A1)
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PERDIDA DE AGUA POR LA PLANTA. TRANSPIRACION

La mayor parte del agua absorbida por la planta es perdida por ésta en estado de
Vapor por un proceso que recibe ¢l nombre de Transpiracidn.

En el balance hidrico de la plata solo una parte pequeia de agua absorbida cs
retenida para contribur, como
prtes ovencs de a lnts, Una porci dela i id

" aiin menor se forma en los pro-

cesos r\iplmlonﬂs pero, globalmente consmmd.s. las pérdidas o formaciones de agua
cnlosprocesos melabolcossan mignfcantes e ¢l balance hidico e faplants. Inch
S0l agn ey o masomiads quicancnt ene en g:neml un valor relativa-
mente muy

Mchas plntas ucden pendr agua en estado liquido por procesos que veremosal
final del capitulo, pero la forma mayoritaria de pérdida de agua por la planta ocurre en
estado vapor por transpiracion.

5.1. Conceptoy magnitud de la transpiracién

La transpiracion o pérdida de agua en estado vdpcr por la planta es un fenémeno

e poner de manifiesto con

s sencills. A por :)emplo, una planta o rama em,ermda
la for

s

la pared interior de Ia campana, oo om sumemode! aporde g de  imésra
del interior de la campana. Por otra parte, todos hemos observado alguna vez cmo la
planta que se deja de regar se marchita y pierde peso, con lo cual parece légico pensar
que la causa de la pérdida de peso, recuperable con la reanudacién del riego, es la pér-
dida de agua en estado vapor.
isicamente la transpiracion es un proceso mds complejo que la simple evapora-
¥ Dé becho W it e e lape
* Una evaporacion del agua (mayoritariamente desde las paredes de las células
de st los espacios aéreos de éstc). 2+ Una difusidn del agua en estado vapor
interior de la plant
Mis adelante examinaremos s écnicas uilzadas para medie la i rnspiracin, por
Tas cuales se que su valor




Pérdida de agua por la planta. Transpiracion / 107

Se ha estimado que una planta de maiz pierde unos 200 kg de agua por transpiracion
durante un ciclo de vida normal. Una plantacién de maiz pierde por m? y ciclo de culti-
o 300 kg de agua. Un irbol de envergadura media puede perder durante un mes de
verano unos 5,000 kg de agua. Un bosque pierde por transpiracion, como valor normal,
500 kg de agua por m* y afo.

La

una planta por
ion de eficacias de transpiracion y fotosintesis. Su valor,
a e de la planta y de k ibientales, nunca es inferior a 100 aun
en plantas de i

d

duce es una medida de la rela

1000, Para la i e-
! % a Lot oy
Entre un 50,y un 85 por 100 del agua de lluvia que cac cn un terreno con vegetacion
Vuelve a la atmésera por transpiracién de las plantas. En general se estima que un
terreno con vegetacion pierde tres veces mis agua en estado vapor que la que perderia
sin vegetacion. Como valor i perder por transpira-
cion entre 05 y | gramo de agua por hora y por decimetro cuadrado de superficic
foiar. s decir, una hoja picrde por transpiracin, en una hora, una masa de agua quc.
por término medio equivale del 25 al 50 por 100 de su propia masa fresca. En ciertas
i el 100 por 100, Naturalmente, cl agua que la
oja pierde por transpiracin ha de ser repuesta répidamente en forma liquida, tomn-
dola I hoja de otras zonas de la planta y originando con ello una gran corriente en la

‘Como veremos mis adelante, la magnitud de la transpiracion varia mucho de unas
plantas a otras: frente a unos 2.a 3 kg de agua que puede perder una planta de maiz en
un dia, i fodo sdlo unos 25 ¢
de agua.

Esta gran variacion nos indica que las plantas deben usar muy diversos métodos de
controlar la magnitud de la transpiracion. El estudio de los diversos mecanismos de
control de la transpiracién consttuye, pus, un capitulo importante de la Fisiologia
Vegetal. Pero, ademis, cs indudable su interés préctico, pues proporciona informacion
sobre los requerimicntos hidricos de una planta segin las condiciones ambientales y
e e  un Ein ¢ 3
racion.

52. Necesidad fisica de Ia transpiracién

la planta a la atmésfera, lo que requiere que el potencial hidrico de la atmosfera sca

menor que el de la planta, 0 mi queel de ar-
las hojas.
El potencial hidrico del agua en estado vapor se puede expresar (apartado 3.2) por
Ta formula:
v, iR (&3]
100

donde HR s la humedad relativa.
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2200 C tiene un valor de 1.350 bares, siendo entonces la expresion anterior:

R
¥, = 13501 100 (52)

La humedad relativa no puede sobrepasar el valor de 100, por o que cl cocicnte
HR/100tendrd en general un valor inferiora 1, y su logaritmo natural un valor negativo.
Como el término In HR/100 et afectado en (5.2) por un coeficiente muy elevado, aun
para valores de HR proximos a 100, tendremos valores del potencial hidrico negativos
muy altos en valor absoluto. En la figura .1 se representa la funcion (.2) grificamente,
en sl lineal y en escala semiogarumics, Como puede vers, . ari z iy acusada-
mente con HR; asi, por ejemplo, de un valor de ¥, = 0 para HR = aun
valor de ¥, = ~13.5 bares para un HR = 99%. Con un HR = S0 e vt iy o8
442 baren Tando 6 cerd abo s b s el valornormal de Yoscila enre -2

=15 bares (en | wyor) y aun con
ieia nten, rarament obrepesas 95 por 100(que corr:sponde aun valor de y,de
68 bares), se comprende que agua de todas las
cia a pasar 4 la atmésfera y asi ocurrird répidamente a menos que la planta oponga
resscncias que hagan mis ento el proceso.

Con el paso al medio
i i evrnondnaramente o o demints U paso cotino de ages ds 1
planta a la atmésfera. Co este capitulo,
cién se explican por la aparicién en las plantas terrestres de mecanismos que tratan de
reducir la velocidad de este proceso de pé

10| 200

H

H —10

< -1

: 12

|

i 0

3

§ oLl

H o

ToTw % s« 2% 0 75 10

‘Hunedad rlava HR

Figura 5.1
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53. Lugar de la transpiracion

L. tranpiacén mayoriariamente et Wgat po s hoas, ¢ concretamrte €
éstas por los cs«ymas Experiencias con estructuras aisladas de la planta revelan que
it an elcitn i ctee f abundanca e clomas on ura cqructira Yo
cidad de transpiracion. Si a una hoja se aplica un papel con CoCl, seco que es azul, con
n de

¢l agua que se pierde por transpiracion se hidrata y toma color rosa. La distribuci
puntos rosa en el papel aplicado se corresponde exactamente con Ia distribucion de
estomas en la supericie de la estructura estudiad, lo que demuestra también el papel
Rirddental 08 los i 6n. Que Ias hojas scan | é

de la cual ocurre. i la transpiracion
cia de estomas en ellas.

ras rutas posibles para la pérdida del agua en la planta por transpiracién pueden
ser a il que recubre oda i epideris (excepto el osolo de los estomas)y as
lenticelas de los
casos, pus as lenticelas son mucho menos abundantes que los estomas y su contribu-
cion a la pérdida de agua es insignificante. La cuticula, a pesar de su gran superficie, es
de naturaleza fuertemente hidrofGbica y, por tanto, muy impermeable al agua. Como
veremos, su grosor es muy variable de unas plantas a otras, al objeto de oponer mayor o
menor resistencia al paso del agua. Unicamente en condiciones de estomas bastante

transpiracion cutiular, En su partc mas extern, la cuicula et formada po

que son una
cadena larga, hidroxicid lcoholes libr 'y cetonas. La cutina
es ln porcién mayoritaria y mds interna de la cuti i
con una red
hr tridimensional (Fig. 5.2).
—— O(CHy) i:(xm,»., CH(CHy) € —— CHCHy)y——
Il | !
o ¢=0
o

CHLCH CHICHy) OCCH)y CHCHy) OLICH ) CHICH, 0 ——
[ l
o &

Lo o
] 1
OLCHy, CHICH,) COICHy), CHICH CH CHCICHEH, 0ty 0= =
L 6
Geo
(@ 0cCi; 0 — CHICH CHCH, 0 —
i |
3 3

Figura 5.2-Estructua de a cuti
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<o, composicién quimica y grosor de Ia cuticula que puedan servir de control de la

transpiracién, son siempre mucho menos rapidos y reversibles que los cambios en el

valor de Ia abertura estomitica, de ahi que estos tllimos se hayan estudiado mis inten-
Oe ghl que, esias cHin

Los estomas son discontinuidades del tejido epidérmico que resultan de la disposi-
cidn frente a frente de dos células, caracteristicamente diferentes de las del resto de la
epidermis. La morfologia de estas céulas, aunque variable de unas plantas a otrs,

judia. En a figura 5.3

dispo-
sicion de estas dos células (llamadas oclusw:s ‘0 de guarda) es tal, que quedan e
frente las dos concavidades, dejando asi un hueco llamado ostiolo que comunica direc-
tamente con la llamada cimara subestomitica, la cual queda hacia dentro de la hoja
por debajo de etoma y conectada al resto de o espacios aéreos del mesdilo. En
figura
mesfilo. Al connto de céllas ocusivas y osiolos e lami eson. En muchs plan-
tas, sobre todo alas oclu-
sivas son morfolngmmeme diferentes de las del resto de las peived ep\dermlczs. yse
Hlaman células aceesorias. Como veremos, estas células modificadas participan en el
mecarismo de pertura y cirr de stom que deteting ura mayor 0 menor uper
cie del ostiolo. Al y lel

co. Aunque el término de células accesorias se reserva para Ias células epidérmicas
morfolégicamente diferentes, que hemos mencionado anteriormente, cs probable que
en plantas sin células con apariencia morfologica de accesorias, lus células epidérmicas
adyacentes a las oclusivas y no modificadas morfoldgicamente, cumplan funciones
semejantes a las que, como veremos, se asignan 4 las célulus accesorias propiamentc

ichas.

Cilaacesoria Cluasecsoria
o Celulas pidémicas
m..u..
e
c D E
Fgura 3. ) maiz, B cebols (O
(D), E) patas s (omado de R G. Bdwel, Flant Phyilos, Macmila Publiting. Noeva
York. 1978)
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o
ot
i
Py
s
Exoms onn)

‘treos del mesofil.

N o o
ceos. ¢ incluso en regiones de flores y frutos, con na disposicion irregular aunque con
una densidad constante para epidermis del mismo tipo. En hojas, donde mayoritaria-
mente ocurre la transpiracion, el nimero de estomas por unidad de superficie s muy
variable de una especie a otra, y dentro de una misma especic es, en general, mayor en
el envés que en el haz. En la tabla 5.1 se indican algunos valores tipicos de densidad de
estomas en haz y envé lantas. Como icotiledos
especialmente cn drboles, en general es mayor la densidad de estomas en el envés que
enel haz. 6neas, la densidad d

encl igual, i . que en el envés. En plantas con hojas
TABLAS.I
Especie Enes | W Especic Emis | Hu
Atfaifa ......] 138 10 | Manzano 4 0
A BT 25 | Nanjo ....f 450 0
Begonia . « o | Pawa 160 51
Coleo ........) 1 0 | Pl . 25 0
Geranio ... 59 19 | Ricino ..ol 18 o
Girasol 150 85 | Roble ... 820 0
Guisante ...} 116 100 | Tomae ..o.] 130 12
Judia Jow w0 | Trigo ... " kS
Maiz 6 52
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otadoraslohayesomasen I carasperior, En planias adaptadss sabisnis e
pérdidas
o agua. Como una regla casi general, dentro de mesolitas cuanto abarly o nimero
de estomas por t0s , por tanto,

su ostolo, compensindose asf un nimero bajo e cstomas con una mayor superficie de
cada uno de ellos. Algunas especies de Isoetaceae (pteridofitas) carecen de estomas y
toman por las raices el CO, para la fotosintesis.

5.4. Caracteristicas distintivas de las células oclusivas

Aparte de su morfologia externa caracterisica, las células oclusivas presentan una
pared excepcionalmente engrosada en determinadas regiones que varian de unas
Plantas a oras, Tambien, a ifrentia dl reto d s cfloas epigbmmics, s oluas
oclusivas contienen cloroplastos. Las posibilidades funcionales de estos cloroplastos

se conocen bien, aunque parece claro que no pueden realizar Ia asimilacion foto-

sintética del CO;. Aunque existe alguna discusion al respecto, parece que las células
oclusivas tienen pocos o ningin plasmodesmo con las células que las rodean. En
cualquier caso parece claro que los fe de transporte entre cé

y
sus vecinas parecen controlados por mecanismos propios de nivel de m:mhﬂna, yno
existe un libre paso de sustancias entre ellas. De acuerdo con esto, el estado hidrico y
lossolutos conlemdos en las células oclusivas puedm e muy diferentes de los de las

d ficilmen-

e kinkcopia ) i sod ol Abkotet oo e cemdos que con es-
tomas abiertos. Las células oclusivas pueden acumular grandes cantidades de cation
potasio. Especialmente, contienen este ion en gran cantidad cuando los estomas cstén
abiertos, para lo cual parecen tomarlo de las células proximas, accesorias o no, mis
que de los espacios intercelulares.

Esta acumulacién de K * no supone una pérdida relativa del mismo muy grande
en el resto de la epidermis, ya que las células oclusivas tienen un volumen compa-
rativamente pequeiio (unos 10-1fitros) y sélo son una porcién minoritaria de la cpi-
dermis. Este hecho supone también que los requerimientos cnergéticos para a
acumulacién de solutos asociada con apertura y cierre de estomas serdn una frac-
cién insignificante dentro del balance energético de la planta.

arece que otra caracteristica excepeional de las células oclusivas es su bajo
potencial osmotico. Se estiman valores de éste de entre —S0 y —100 atmsleras,
variables en un estoma dado segin el tamaiio de la célula oclusiva, que a su vez
estd relacionado con la mayor o menor abertura estomtica. Cabe suponer que
este bajo potencial osmotico vaya acompafado de un elevado potencial de presion,
dzndo unos valores del potencial hidrico semejantes a los de otras células pro-
ximas

o respicat' distintos agentes, las células oclusivas toman o pierden agua,
con lo que aumentan e volumen, y
ra el estoma, es decir, aumenta o disminuye el tamafio del ostiolo. Esta propiedad
es fundamental para controlar la velocidad de transpiracion de Ia planta, ya que
ésta, mayoritariamente, ocurre via estomas.
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1 . pues, est
gaseoso entre la atmdsfera externa y los espacios aéreos del mesofilo. Los cstomas
5610 la via de salida del vapor de agua, sino también de flujos de CO, y O,
Normalmente, el primero se dirige hacia el interior de la hoja, mientras que el O, es
perdido por lu planta. Una mayor abertura del estoma significard, pues, una mis
ida entrada del CO, para ser utilizado en la fotosintesis, una més répida salida

de O, y una mis rapida pérdida de agua por la planta. Variando, pues, la turgencia
de las células oclusivas, se verdn afectadas las velocidades de procesos tan impor-
tantes para la planta como son la fotosintesis y Ia transpiracion. Constituye, enton-
ces, un aspecto de sumo interés, estudiar qué agentes, y de qué manera, controlan
la turgencia de las células oclusivas, aspecto que abordamos en el apartado 5.8.
Nos queda, sin embargo, por aclarar aqui c6mo operan los cambios de turgencia de
I célua oclusiva para que un aumento de cll signifique una mayor abertura del
estoma, y a la inversa, una di

Células
Celulas
oclusivas
fal 1b)
P 35-0) B incas mostrando | las paredes de las céluls ocl
» s )

Tradicionalmente se ha explicado Ia abertura de estomas por aumento de tur-
gencia de las células oclusivas en funcion de la mayor 0 menor deformabilidad de
fas paredes de las células oclusivas, de manera que las regiones menos gruesas de
las paredes, y, por tanto, més deformables por un aumento de turgencia estdn en
zonas de la célula cuya dilatacion determina apertura de estomas. Asi. en las células
oclusivas de gramineas (Fig. 5.5a) que tienen forma parecida a la de un teléfono,
las paredes mas engrosadas son la ventral y dorsal, siendo menos engrosadas las
zonas que se corresponden con e auricular y micro del teléfono. Una dilatacién de
estas ltimas zonas por aumento de turgencia empuja hacia Ia zona de la pared dor-
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sal al conjunto de ambas paredes ventral y dorsal, alejindose entre si las paredes
ventrale de s dos célas acusias y abriéndose mds el estoma. Esta forma de
teléfono de las células oclusivas de gramineas es un avance evolutivo respecto a
otras plantas cuyas células oclunvas tienen forma mis parecida a una judia. El
volumen mis pequedio de las células en forma de teléfono significa menos requeri-
iento cnergetico n o procesosde transporte activ que e ncesian e los

des, es la exp:ual dmnbucmn de las microfibills de celulosa de las paredes,la
forma de &
los cambios de turgencia.

Como se indica en la figura 5.5b las microfibrillas de celulosa s disponen como

ala célula oclusiva
ifica que un aumento de amafio de a célula solo puede ocurtiren longi-

1ud (perpendiculr alanillo de cellosa) no en grosor de la célla. La presitn eer-
cida por el resto d tal, que ésta cede ma por
Zonn da l paced ek ‘que por los extremos de las células oclusivas, por lo que un
aumento de longitud de éstas obligar a una curvatura e las mismas, quedando
convexas en la zona dorsal y, por tanto, abriendo el ostiolo. En ¢l caso de grami-
neas, la abertura del estoma no requiere curvatura de la pared dorsal; toda clla cs
mpuada jto con 1 vemal alsimeniara lngiud 4 de s zonas micro y auricu-
ar que son dela célula jercida por el res-
10 de las células epidérmicas, y quizd también por Ciuls el mesilo, deb jogar
un papel importante en los cambios de forma de las células oclusivas. Probable-
mente ocurren cambios de turgencia de signo opuesto a los de las células oclusivas,
en las células epidérmicas que las rodean, facilitando asf los cambios de forma de
las células de los estomas

Los intercambios de agua de la célula oclusiva parecen ocurrir mayoritaria-
mente con el agua de 0 espacios nterceulares préims,gue finde cuenas son

la 1 suelo. Enlas proximi-

Shtes 212 Sl e agna e s coriente ha de repariie cnre la clu-
las epidérmicas que la rodean y Ia misma célula oclusiva. No es de extrafiar que
una mayor demanda de ésta determine ademds una menor turgencia de las vecinas,
y vicevers:

L

agua de la célula oclusiva con la
parecen probables. En primer lugar, porque separdndolas esti el agua de la pared
celular de la célula oclusiva, y en segundo lugar porque aunque la humedad relati-
va en la cémara subestomitica es alta (entre un 95 y un 99 por 100), su potenci
rico resulta atn muy bajo (véase el apartado 5.2) como para que pueda existir
paso de agua desde ésta hacia la élula oclusiva.

55.

terés en ytambién porque la delos
nismos que operan en el control de Ia transpiracién requiere la medida de ésta, s han
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ideado diversas técnicas de medida de la transpiracion. Revisaremos aqui sdlo algunas.
de las més usadas. Ninguna s perfecta y aplicable  todas las condiciones. Segin ¢l
material vegetal y el ptable, se usari una u otra técnig

debern usar y comparar diversas técnicas.

Figura .6.-Potometro d inmersicn.

Una técni | laboratorio,
‘medida de la transpiracion. En la figura 5.6 se representa esquemticamente el empleo
del potometro, Para clo s coloca un corte de tallo usando un tapon de goma taladrado
sumergido en un depdsito de agua. El agua que pierde el depdsito por la transpiracién
del corte de tallo se puede medir ficilmente por el movimiento de una burbuja a través
de un pequeio capilar graduado conectado al depdsito de agua en que se sumerge la

las raices. En realidad este método mide la absorcion de agua, pero ésta,en la general-
dad de los casos, es sensiblemente gual a la pérdida por transpiracion. En cualquier
caso, antesy al final de Ia corta experiencia se puede pesar l corte de tallo para corre-
girlos datos con el agua etenida. De todas formas, las condiciones en que sc realizan

aplanta en la nat

En el caso de una planta colocada en una maceta, s éta se cubre adecuadamente
para evitar las pérdidas de agua por evaporaci inucion de peso del
Fominto y congendo con ¢ agut sFadida erddéamcotc & la macet, s n una
‘medida aproximada de la ranspiracion con la dnica correccidn, Signifcativa a tiempos
largos, del aumento de tamafio de la planta. Este mismo método se emplea a escala
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mucho mayor en los llamados lsimetros, en que una planta o varias de cierta enverga-
dur e mantenn el recpien (Fimeto) e varios metos s, colocadosbre
una balanza con a que se sigue el cambio de peso. Las plantas en un | se pue-
den someter a diversas condiciones de luz, temperatura, viento, etc., que s¢ lpmxlm:n
a

Un método mis de laboratorio que puede reproducir también condiciones casi
naturals consise en colocar a planta en una cimara en la que entra, a velocidad con-
rolada, una corriente de aire de humedad conocida, la salida de aire se hace por otro
Lubo e e e s¢ determina ambién I humedad dl aie. La difrencia ntee ambas
perall e velocidad de transpiracion de la planta contenida en la cimara.
i cmara ucde ear acondiconada pary i, denro e ciro s, diversas
uacione bl de temperatura, humedad, etc... En realidad, estas cimaras
son utlizadas casi siempre para medi slmul'anmm:nl: mnsplmclcn y fotosintesis,
is de Ia humedad, el da y salida,
Esta técnica, con muy variables dimensiones de la :Amnm, se pu:de aplicar en campo
dentro de ciertas limitaciones, en especial las impuestas por la naturaleza el material
de las paredes de Ia cimara que dificilmente serd 100 por 100 permeable a las ditintas
longitudes de onda de la radiacion solar.

Un método frecuentemente empleado consiste en cortar una hoja.y seguir inmedia-
tamente su pérdida de peso a lo largo del tiempo. Sucle aceptarse, aunque no siempre
debe ser cierto, que Ia velocidad inicial de pérdida de peso s igual a I velocidad de
transpiracion,

Comoveremos, un gran nimero de factores que afectana lavelocidad de transpira-
cién hacen que las medidas obtenidas por cualquiera de los métodos jos deban
tomarse con las adecuadas precauciones. En particular sc debe considerar en cada
método cuiles son los factores que se pueden haber variado respecto a las condiciones
habituales de Ia planta o porcion d a planta.

tados de la medida de Ia transpiracion se pueden expresar de diversas for-
mas. Se denomina intensidad de transpiracion a la masa de agua perdida por unidad de
tiempo y unidad de superficie considerada de transpiracién. Esta superficie pucde ser
de la hoja, de la planta, de la plantacién, ete. La transpiracion relativa designa al resul-
tado de dividir la masa de agua transpirada por la masa de agua que sc evapora en las
mismas condiciones y en el mismo tiempo de una superficic igual de agua pura. Este
cociente siempre es inferior a uno. La transpiracin relativa no se afecta por la hume-
dad atmosférica, cuyo efecto es igual sobre el numerador que sobre el denominador de
I division que da  ranspiracién rlativa. Oraforma de expresin de I ranspiracion,
es como masa
diciones y tiempo, se evaporaria e superficie de agua pura igual a la suma de

Asicomolk it uno, el cociente de transpira-
ciona cvaparacitn dc sperfce cquivelenc 1 e i
Como veremos a conti 0 istifican

jus
corenie xtin s causas de I g gran eficacia de los estomas en el intercambio gascoso
de las hojas.
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5. Eficacia de los estomas en el intercambio gaseoso.
Medida de la abertura estomética

bio gaseoso a través de los estomas de una hoja estudiando la difusion de un gas (vapor
de agua, CO,, etc.) a través de taladros realizados sobre una fina placa de un material
; et skl st

Esa fina p
taladrada. imitaria bastante bien la situa-
cion de la pérdida de agua por [a hoja. Se puede estudiar cl efecto del tamatio de los
poros practicados en la placa (dentro de los mrgenes de tamafios de estomas) y de la
distancia entre ellos, sobre Ia velocidad de pérdida de agua y en general de difusion de
Tos gases.

un

H

Gasdifundido por unidad de superfic
de poros y unidad G tiempo (valores relativos)
%

s 0 15
Distancia e os poros 0. de veces ¢l diimetro)

Figura 5.7
‘Superficie impermeable con poros de 20 um de didmeto.

Como gas por
poros aumenta al aumentar la distancia entre ellos. A pequeiias distancias, pequeiios

i o 5 Bicieh pequenos
cias mayores,los aumentos van siendo mis pequedos y l difusion por unidad de super-

a

distancias .
racién aproximada de los st la mayoria
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del orden de 10 veces el tamafio medio de los ostiolos. Quiere decir esto que la tenden-
cia evolutiva ha llevado a que las hojas, para un tamafio determinado de estomas, ten-
gan el méximo de capacidad de intercambio gaseoso con el minimo nimero de esto-
mas.

Para Ta razin de la eficacia de Ia dif poros
con una distancia minima entre ellos, hay que recordar que I velocidad d difusion es
proporcional al gradiente de lasustancia a difundir. S cerca de una aberura, a través

e difande por it hce qe e menorclgradiente que ncuentra b sutanca gue s
va a difundir por la bertura. La in la
scgunda abertura, también es cierta, y en oot ik 40 5 ﬂujo por abertura
individual sea menor, aunque el lujo total por fas dos aberturas sea mayor que lo seria
por una sola de ellas. Situindonos en el caso de los estomas en la hoja, en el exterior y
en las proximidades de un estoma abierto, la humedad es menor cuando nos aleja-
mos del estoma, debido al vapor que continuamente sale por el ostiolo y que sc va
mayor jun-

s, las humedades de imic i ‘menor el
rdenc) . difuin poc el o, Sobr el punlo Volveremos para un tratamiento
cuaniitativo en el aparta

Es evidente, por un\u. que tod hoja

7 g g g 0 7
Abertura estomitica (um)

Figura §.8.Variacion tipica de Ia velocidad de (ranspiracion en funcion d la abertura cstomitica. E1
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que agua de ie d ura igual a la
ostiolos, y en consecuencia el cociente de ambos valores seri mayor que uno como.
apuntibamos en el apartado anterior.

Eniafigur 5.8 se et efcty de b mayor o menor abertua estomitic e la
velocidud d 6
de éstas determinan cambios oeon e vlocidn de transpracien. Sin embargo,

de la transpiracion. En este ejemplo la relacion dlnmelro de ostiolos a distancia s¢ va
haciendo menor al aumentar aguél con o cual, aunque aumena Ia transpiracién,
aumenta oloy, por tanto,

dad de superficie s i
cional y con ¢l designamos al de un circulo del mismo drca que el ostolo. En la igura
5.8 se ha representado la transpiracion en tanto por ciento de la evaporacion de una
superficie de agua pura igual a

relativa multplicada por 100). De nuevo se pone de manifiesto la efcacia de los sto-
mas en el i : con una superficie en ningdn caso
sobrepasa el 4 por 100 de la superficie otal de Ia hoja, s llegan a valores de transpira-
cidn de un 60 por 100 del valor de evaporacién de una superficie de agua pura igual a la
del total de la hoja. Aunque, como hemos apuntado en el apartado anterior, la transpi-
raci6n relativa nunca puede llegar al valor de 1, son significativos los altos valores que

2 ! s £ sy

be resultar ya evidente la gran importancia que la mayor o menor abertura
estomilica tiene en la transpiracién. De ahi que se hayan ideado diversas técnicas para

2yl

Figura
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‘medir dicha abertura. La medida dela di i
ciones, se puede realizar por
superficie de la epidermis,
te sobre ella. Se trata, en . de métodos lentos y que o se:
asistemas de registro aummanco

Se han

dela hoja a un gas. Encl porometrase nphca aunlado de Ia hoja un gas determinado, a
presion o no. Al otro lado, en un recipicnte también adosado a Ia hoja, e puede regis-
trar el iempo, por cjemplo, po

pre-
viamente con un método directo para relacionarlo con la abertura estomitica. Existen

tre abertura estomtica y e una hoju a k En cualquier caso se
i la posi-

de
ble heracion de T aberiara eﬁlomahc: al aplicar cl porometro.

57. i

Dentro de los factores que afectan a la transpiracién, los hay que afectan sélo al
proceso de difusion en s, los hay que solo afectan al grado de abertura estomitica y los
hay que afectan a ambos, difusion y abertura estomitica. En este apartado considerare-

Vo Estos iltimos, asi como los factores propios de la planta, sc dejan para apartados
fas formas muchos factores que consideraremos como factores pro-

natural a condiciones ambientales determinadas. Un poco arbitrariamente al hablar
ot o b et
en la velocidad de transpiracion.

57.1. Humedad atmostérica

En la transpiracion la iltima etapa consiste en la difusion del vapor de agua desde la
cimara subestomdtca lexterior Por s leyes de n difuién (Cap. ), ujo de una
incia. En una forma

ada, pmporcmml e nucar cuso 4 dierenciade humedad enee b e
subestomitica y el exterior. Por tanto, un aumento de humedad atmosférica determina.
una disminucidn de la transpiracion porque disminuye la diferencia de humedad entre
Y cémara subestomitica y e eteior. A pesa, iz enrelacion con eta disminucion
de i
ra estomitica que haria aumentar u transpiracion. De estos dos efectos o,mesms del
aumento de la humedad atmosférica sobre la velocidad de la transpiracion, siempre
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predomina el primero, y el efecto neto es que disminuye la velocidad de transpiracién,
por Jda de CO, intesis

57.2. Humedad del suslo

A mayor humedad del suclo mayor absorcidn de agua, en consccuencia potencial
s lt engeneralen  lana y cspeciicamente en  célua ocusiva, mayor

s:nslhltmenl: al grddl:nle de hnmedxld a través del estoma; en consecuencia, el tnico
efecto de la mayor humedad del suelo favoreciendo mayor abertura de estomas deter-
ina e ayor rapiracién, Po s raoncs puniadan, aquellos fciores Qi puc-
dan afectar 4 la absorcion de agui por s races (Icmpenlmz. ventilacion, cic.) alec-

6.73. Concentracién de CO, atmosférico

L i6n de CO, en la atmésfera
mayor o nor itica y
racién. Una alta concentracion de CO, puede incluso cerrar totalmente el estoma. EI
significado fisildgico de esta respuesta parece residir en el papel que los estomas jue-
fan en establecer un adecuado balance entre fotosntesis y ranspracion. En efecto, la
demanda fo de €O, en requiere abert
ra estomitica s un gradiente delermmxda de. co, cntre ) exterlor y s cimara

1 ta de CO, en rela-
cién con d:mamh fotosiniéica;este o o aaceo 3 conge con ok menor aber-

Los mirgenes de concentracion de CO, en que responden los estomds. csla enla
mayoria de s lantas, dentro de sus variaciones usuaes en I atmesfera, o que refucr-
za la idea de que esta respuesta es un sistema de que la planta logre Ia mixima eco-
‘nomia de agua con los requerimientos fotosintéticos usuales. Hay que tener en cuenta
que, por cjemplo, la concentracién de CO, puede bajar mucho en una densa comuni
dad vmul (ver 17.2.

da,en unos S segundos ya se ha logrado la mitad de la mxgmlud final de respuesa. La
respuesta ocurre tanto en la luz como enla oscuridad.

La estructura que finalmente detecta el cami
misma célula oclusiva. En ella, la concentracién de CO; depende de la concentracién
de éste en éreos del mesdfilo y del metabolismo del CO; en la propia cé-
lula oclusiva. Asimismo, la concentracion de CO; en los espacios aéreos del mesfilo
es mayoritariamente el resultado del balance entre Ia velocidad de difusion del CO;
hasta ellos desde el exterior, y la velocidad de consumo fotosintético del mismo en las
células mesofilicas. Asi, un aumento de la concentracion externa de CO; determina
inicialmente un mayor flujo del mismo al interior, que a su vez determina un aumen-
10 de concentracion de CO; en los espacios aéreos del messfilo, sdlo parcialmente
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compensado con una mayor fotosintesis. Por un razonamiento similar, el aumento de
concentracién de CO; en los espacios aéreos del mesdfilo, determina un aumento de
a concentracién del mismo en la célula oclusiva; este aumento en dichas células ac-
tiia como una sefial que inhibe la causa que la originé, ces imente el esto-
‘ma, con lo que disminuye ahora la entrada de CO, y dando una cadena e aconteci-
mientos opuesta a la descrita anteriormente. A través de este sistema oscilante que se
amortigua répidamente, se alcanzz ituacio onari bert

3

estomitica para la nueva concentracion externa de CO;.

67.4. lluminacién

Un i6n abre estomas, , por tanto, aumenta la
una respuesta que requiere aproximadamente una hora. La disminucién de luz citrra
estomas en una respuesta algo mds rapida que Ia anterior. El sentido fisolégico es bien
aparente; en ausencia de luz no es posible la fotosintesis, no es necesario ¢l CO, y, por
tanto, se cierran estomas para evitar la pérdida de agua. Una interpretacion ripida de
estas explicaciones podria sugerr que la lmn(mrm:mn s un mal inevitable que acom-
paiia al necesario trans-
piracion sc evita al mximo. Como veremos al l'nnl del capitulo, la realidad no es tan
simple, ¢ incluso ya en el capitulo anterior hemos podido ver como fa transpiracion
movizsun pdsro corerts de aguacn 1 lani

N

les, los estomas y Ia transpiracién o & i respectivamente,
5 1 vy Lo pee

Un examen del oz de d
do apertura estomdtica, revela que as longitudes de onda mis cfcaccs provocando
apertura estomiiica son las mismas que resultan ms eficaces en fotosintesis. Parcce,
pues, probable que el efecto de la luz abriendo estomas sea debido a que aumenta la
otosintesis y, por tanto, disminuye la concentracién de COy, con lo que se abre el esto-
ma, segin hemos visto. La luz tiene asf un efecto activando Ia fotosintesis en ¢l mesdfilo
en

Tes de la luz estin mediados, via folosintesis, por su efecto sobre Ia concentracion esta-
cionaria de CO; en la célula oclusiva, pruebas que a su vez apoyan la afirmacién que
hacamos anteriormente de que la estructura que finalmente detecta cambios de con-
contreinde CO; e céuaocs, As) or eempo, s estomas de hojas etiola="
das, sin clorofila ni estructuras fotosintéticas, no responden a la luz. Si se tratan las
hojas con DCMU (un inhibidor de lz fotosintesis, capitulo 12), la luz no provoca
apertura de estomas.

busu una importante :xccpcwn aesta respuesta cm general de abrir estomas con
oz, Como vere-
mos en capitulos posteriores, las plantas suculentas i s
folosintético especial por ¢l que fjan CO, de noche, reduciéndolo de dia para sintetizar
‘material orginico. De hecho, la reducciéndel CO, fijadoes lproceso que realmentc
requiere los productos que s forman en Ia etapa luminosa de Ia fotosintesis. De esta
‘manera, s plantasay

vocan-
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adas a ambientes ienen cerrados I evitan-
do la pérdida de agua, y los abren de noche, cuando las bajas temperaturas hacen que
para una misma cantidad de agua en la atmésfera ésta se encuentre mas saturada de
humedad. Se evita de noche una pérdida excesiva de agua, pues el gradiente de ésta a
través del estoma es desfavorable, yse favorece en cambio laentrada de CO,. En loque
e, salvo que -

" e del efeco defa luz tipica de la fotosintesis, existe un efecto sobreimpuesto
de abertura estimulada por luz azul, menos importante cuantitativamente, y cuyo

es la posible participacion de Fitrocromo (Cap. 30) en las respuestas estomiticas.
Cuando lu planta se encuentra en un acusado déficit hidrico, os estomas se cierran.
En la mayoria de las plantas mesofitas, valores de potencial hidrico de —10 atmosferas.
provocan cierre e estomas en 10 ¢ 1S minutos, aun en presencia de luz y ausencia de
CO,, es decir, se trata de un efecto que predomina sobre cualquier otro. EI cierre de
cstonas,ademds de conar s trmaspiracid, impide a entrada de CO, para la folos!me-
sis. Incluso la i
den s fale. S i podido comproar que o e!ec(o de 10sbajos potenciales hudncos
porel . ho

esmdm:n itul Los 20 st br
fosSylos 8 mi és de bajar el potencial hidrico. i

apartado 5. u-

o casos s b dscri antgoniso de ciokininas, hormnas csmilardcs sl v
miento, con Ia accion del ABA cet

El viere de ctomas po bejo potenciles hiricos de las Rojas s rectente cncor-

diciones naturales. En muchas plantas en dias calidos y luminosos, al comienzo de la

{arde, ol exceso de ranapicacion provoea wna baada tansori o paca Pdrco,

6.7.5. Concentracién de oxigeno

Los efectos de concentraciones variables de oxigeno sobre la abertura estomitica
son complejos y dependen de la pesencia 0 no de luz, de Ia temperatura, del CO, pre-
sente, e incluso
de O, En gneml‘ una concentracion atmostéica ala de O, avorece el et de eto-

br

n respiratoria de ATP que se pn:d.l requerir para los movimicntos
. decisivo del O, 6n de €O, (via

La dependencia de los efectos del oxigeno de otros factores depende en buena
‘medida del efecto de estos factores sobre los procesos de formacion de CO, con oxige-
no. Por ejemplo, la formacién en fotorrespiracidn del CO, requicre también luz y es
afectada por la temperatura. Se podrian citar muchos casos en este ser
prensidn requiere un i iratorios de plan-
tas que se tratan en capitulos posteriores.
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No debe extrafiar que ¢l oxigeno, a pesar de ser un gas que se ha de difundir por el
estoma, no tenga un efecto directo sobre los movimientos de éste. La concentracion
atmosférica del oxigeno es mucho mis alta que la del CO,. Pequeiios cambios relativos
de I concentracién de oxigeno a cualquier lado del estoma son mucho ms altos en
valor absoluto que los que puedan darse para el CO,. Alcanzar difusiones de oxigeno
cquivalentes a as del CO, puede lograrse, pues, con menor superfici de difusion, debi-
doaque

57.6. Temperatura

En general, las elevadas favorecen la 8
i y variables de
Pero con i bre I stoma:
tan la velocidad de salida del agua

El ripido aumento de la presion de saturacion e agua en la atmésfera al aumentar
la temperatura (Fig. 5.10) hace que para una humedad absoluta determinada en la
e slatmeallaaes 2

lo cual aumenta el gradiente de difusion de vapor de agua entre la cimara subestomiti
ca (que siempre contiene una alta humedad relativa) y el exterior, y con ello la transpi
racion. Por otra parte, al aumentar la temperatura, aumenta el cocficiente de difusién
defvapor de agua y con ello de nuevo la velocidad de transpiracion.

Como hemos indicado, el efecto de Ia temperatura sobre la abertura estomitica cs.
complejo. En gencral, aumentos de temperatura en el rango de 0° C a 30° C favorecen
la abertura estomética. Aunque no esté claramente establecido, parece ser que en el
rango considerado, la respuesta a los cambios de temperatura se debe al efecto de ésta
sobre los mecanismos de respu:m al CO,, ue veremos en el apartado siguiente. Asi

pues, a m‘hs.‘ tan la transpiracién por
WCOAO‘C.:I\gen:nI, delosesto-

mas. Parece ser I
iratorios m conloqu:' idad de CO, " ywcxo

rra el estoma. De todas
lizacién del estoma al Cone con onlo cualel esmmu permarece dabieroy el feco efge-
rante de la evita las hojas.

Es probabl que as emperturas o :Iv/ndu agan ciro efecto, rmmmdo la per-
meabi

5.7.7. Velocidad del viento

La velocidad del viento no tiene un efecto directo sobre la abertura estomitica,
perotenc un gran cfecto sobe a transpiracin por afectar al gradicntc de humedad a

. Como 0a
Ia abertura estomatica, un factor que puede ser limitante es la velocidad de o de
vapor de agua a través de la capa de aire inmovil adherida a la superficie de la hoja.
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Presion del vapor de ugus (mim de Mercurio)

L i n
10 ™ £ w
Temperatura (°€)

Figura 5,10, Ffecto de Ia temperatua sobre Ia presidn de aturacidn de vapor de agua atmoserico (100 por

100 de nomedad relativa). Se incuyen lis presiones de vapor para humedades rlatvas no sauranies. En b

linea de trazo discontinuo, s puede ver el clecto de aumenos de lemperaturas sobre I humedud relativa,
s un misma presion de vapor de 3

Sobre esta capa, el vapor de agua se difunde segin la ley de Fick (apartado 5.11 y capi-
tlo 6), en la cual el gradiente: de/d. se puede aproximar por Ac/Ax. DondeAc es la
diferencia de concentracion de vapor de agua enire la cémara subestomitica y los limi-

inméyi s de esa capa inmovil de aire. El gradien-
te serd, entonces, tanto mayor cuanto menor sea Ax, y éste es tanto menor cuanto
mayor es a velocidad del viento. En efecto, segin su velocidad, el viento ebarre» mis 0
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veloci ient

sor de la capa inmovi
En consecuencia, cuanto mayor es a velocidad del viento mayor es a velocidad de.
transpiracion.
Como veremos mis adelante (apartado 5.11) en condiciones de estomas bastante

i I abertura estométi

abiertos y
son el factor limitante en Ia velocidad de transpiracion, debido a la gran barrera a la
difusion que supone la gruesa capa de aire inmovil adherida a la hoja.

Losefctas qus hemosvistosobr  transpiracien,operando e conjto, deermi-
nan una eficaz
ot bicsie s et sl D operar un factor de una manera prolon-
gada‘ puede dar lugar a nuevos hcloms estos 2 otros y ash suc:swameme Por e}emplo.

. debido  la grai

la difusién enlos
niveles estacionarios de CO, y también e la propia magnitud del gradiente a traves del
estoma, pues si la hoja esti mis fria que el ambiente, aunque la humedad relativa en
éste sea menor que en la cdmara mbeswmauca_ la concentracidn de agua puede ser

mayor en | lega a una
secperkih e el e o hm En cada caso un estudio cuantitativo y detalludo
05 podri tiempo.

5.8.  Mecanismos de control de la abertura estomética

Como hemos podido ver, un buen nimero de factores externos, y aun cl pmplo
estado hidrico de Ia planta, tienen un efecto acusado sobre Ia abertura estomitica.

Ya hemos visto en el apartado 5.4 c6mo los cambios reversibles de abertura y cierre
de estomas estin determinados por cambios de turgencia de las células oclusivas. La
cueslion consiste ahora en aclarar cmo esos cambios d: Iurg:m:lz pueden estar deter-

En primer lugar €5 precso concrear a naturaleza de estos cambios de turgenci
Multiples resultados experimentales demuestran que la apertura de los estomas. en la
mayoria de las plantas, resulta de una acumulacion de iones, principalmente K+, en las
células oclusivas. A causa de esta acumulacién, disminuye el potencial osmtico en las

n Sams rrRy r

de agua y con cllo la ung;ncu de las olulas ocl llevaa
ES dejar dudas a
En sistemas artificiales cl K+ puaic ser sustituido por Rb* y & u naturaleza quiza en

‘camente activo en los cambios de turgencia observada.
A | de vol Jular, d

de K- en la célula oclusiva con el paso de estoma cerrado a estoma abierto son de
aproximadamente 0,3 M. Estos aumentos, por si solos, significarian disminuciones
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de potencial osmotico de aproximadamente 6 atmésferas. Aparte, habrian de

nerse en cuenta los transportes asociados de otros iones para mantener la elec-
troneutralidad de a céula oclusiva Entre stos transportcs, st por una pare, ¢l
del ion CI- que entra en cierta medida acompafiando al K+ y que, por tanto, tam-
bién contribuye a disminuir el potencial osmdtico de la célula oclusiva. La canti-
dad de CI-que penetra varia de unas plantas a otras, teniendo en muchos casos un
valor préximo al 40 por 100 de la cantidad de K * que penetra. El resto de la carga
pasiia qu daiacexcesode K e ch, s compensado por una salida cqu-
valente de protones la cual, en cambio, no significa un aumento de py
te e I bl ey, puss s prones proceden de la

mlico.
de acontecimientos  que il aumento d: K* en la célula. En sinesi, la idea

do, via glicoliss, hast )a 0, en reacei izada por

nucledtido reducido en reaccion catalizada por malico deshidrogenasa. Los protones
el mico aen alesteir, deteminando as una enrada e K- pars nutralizar
compana-
do de CI". Con mas detalle este modelo requiere una serie de precisiones qub pasamos
a analizar.

Como ya se indico en el apartado 5.4, el almidén de las células oclusivas es
menos abundante con estomas abiertos. No parece que como resultado de la de-
gradacion del almidon con Ia apertura estomdtica, se acumulen monosacdridos en
una cantidad significativa como para ser ellos los responsables de las disminucio-
nes de potencial osmotico que provocan el aumento de turgencia de las células
oclusivas (Sayre y Searth). En lugar de una acumulacién de monosacaridos, éstos
son finalmente transformados en dcido mélico. Es sorprendente que el proceso de
apertura estomitica requie CO, e una cantdad sgniicaiva para el paso de fos-

-omo hemos visto, ito de la concen-
tracién de CO, en la célula oclusiva determina cierre de estomas. Sin embargo,
existen pocas dudas en cuanto a que tiene lugar una acumulacion e malico junto
con K* en la vacuola de la célula oclusiva con el estoma abierto. Es significativo
que en algunas plants, ¢l méximo de abertura estomitica no ocurre en atmésferas
libres de CO,,sino con una baja concentracién de éste.

En las células oclusivas de algunas plantas no se ha encontrado almidon. Puede
ocurrir que en su lugar se encuentre otro polimero de reserva, 0 que tomen precursores
de dcido malico de otras células.

Existen varias etapas en ¢l mecanismo propuesto que pueden requerir energia. Asi,
puede requerir energia la entrada de malato en la vacuola, la salida de protones de la
célula oclusiva y/o la entrada de K* y CI- en la célula oclusiva. También parecen
requerc energa los procesos asociados al cee de stomas Los protones silen al
exterior por una i utiliza ATP
AT

“ap. m
ul i Ias células,
qn! 1o pueden convertir CO, en azicares pero incluyen las dos fotosistemas (Cap. 12),
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parecen también proporcionar ATP por fotofosforilacion. La entrada de K parece ser
pasiva, a través de canales iGnicos especificos, como resultado del potencial eléctrico
cmsdo por Ia salda de protones.

la disminucion de la cantidad de mala-

to; Y aiveles ssasionatos e €as deban sesitar dé un cquirk eorea vlock
dad de su sintesis y la de su degradacion. Cuando disminuye la sintesis predomina
la degradacién y d.smmmu la concentracien de malato, S sabe poco de destino
de éste en su degrad un tal
Comoocume con i corirel de I sintes par Jo factors extcmos segin, vamos
aver.

Un gran niimero de efectos sobre la abertura estomatica, eslan me
cambios en la ) Se plantea, pues, el probl
afecta a la abertura estomética, En este sentido ya hemos mzncmnmdn la paradoja
de que éste se necesite para los procesos metabdlicos que llevan a la abertura de
estomas y al mismo tiempo provoque cierre de estomas. Mas an, existen indicios
dequela 0, mediada
también por fnsﬁxnnlplruvmo carboxilasa como indican o aresdndons de
saturacién con CO, de Ia velocidad del enzima y de la respuesta de cierre de esto-

dos por
10,

CITOPLASMA DE CELULA OCLUSIVA

cor
;
o
;
.
bo-
s
o [
enor &
o e
cor
Mo
Merbeas
e
wacvoLa
f—" o &
o p
; i

*:5a ABA, indica icido abscsico.
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mas. Para explicar estos resultados se ha propuesto la sig
mecanismo de accion del CO, sobre la abertura estomiltica:
CO, es muy alta, el ml muy uede
ser secuestrado por la vacuola, y en consecuencia el citoplasma se wcition Yoo
sumiblemente por el pH dcido e inhibe la misma formacion de malico (probable-
mente por baja actividad a pH dcido del sistema enzimitico de degradacion del al-
‘midon) y ain més, su transporte a la vacuola. Esta, asi, no puede tomar ion potasio y
los sistemas de control de st de protones hacia fuera, y potasio hacia den-
tro, determinan 0s transportes y cierre de estomas, Por el con-
tario, a bajas cancemracionss ds co, Ia velocidad de formacién de malico no
swperaa la e su paso a la vacuola; asi el pH no seri icido, podr seguir formindo-
smidony o malaiose é en la vacuola,
=nlnnda de K-y a operacta delo transparesdeprotoney palasi,y con llo s
pertura del estoma. En la figura 5.1 se represe -
JDS que llevan a la apertura estomitica, asi como :Igunos poslb!:s ‘mecanismos de
control.
Existen ademds fuertes evidencias de que la accion del CO, esté mediada por
los cambios de acidez que provoca en las células oclusivas. Asi, en éstas, se puede
medir un pH més dcido cuando estin cerradas. Ademjs es bien conocido que
vapores dcidos (por ejemplo, HC)) provocan estomas, mientras que vapores
z]calmos (por_cjemplo, NH,) provocan apertura "t estomas. El CO, en agua
, y como tal de suficiente
mugmlud En cambio si forma un icid i i
te fncrle para explicar cambios cn actividades enzimiticas y de sistcmas de trans-
port la
& mccanismd de aceien 6l 'CO, cerrando estomas, s hoy dia la mis aceptada. Para
algunos autores, el efecto del CO, cerrando estomas se podia jercer inhibiendo el
transporte de K- o Ia fotofosfrilacién que proporcionaria ATP para la salida de pro-
tones.

Lasituacion pumdéjlcu de caue las plantas suculentas con un metabolismo foto-
sintético especial ci as de los abran de noche, se podria explicar
por el metabolismo pnrl\nular de estas plantas. Como dijimos fijan CO, de noch
To liberan de dia dentro de ellas para ser utilizado en la asimilacidn fotosintética.
Precisumente stalberacidn diuma podria provocar tan sltas Concentracianes de

co, i la visto.
hidricos de accién
que estd mediada por dcido abscisico. Parece que éste actia ‘ahiiendo, 3 nive de
plasmalenma, cl sistema de transporte de protones hacia el exterior, con lo cual no puede:
acumularse K- y se bloquea el proceso de formacion de malico por acidificacion del
citoplasma, tal como ocurria con un exceso e CO,.

Otro factor que afecta a la abertura estomiltica, en una acci i mediada por
€O, s la humedad atmosfe /n aumento de ésta provoca abertura estomitica.
Se ha sugerido que esta ncclbn ‘puede estar mediada por cl control e e lamada
‘transpiracion peristom: ue e la que ocurre a través de la cuticula que recu-
bre a I celul ochusiva. S tinen evidencias e que €sta transpicagin o mucho

ente interpretacin del
i Ia concen(mclon de
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mis intensa que la que ocurre por e resto de la cuticula. El agua de esta transpira-
cion procederd de la pared de la célula oclusiva situada por debajo de la cuticula,
precisamente lo que parece ser la via mayoritaria de entrada de agua de la planta
enla célula oclusiva. Una pérdida abundante de agua de esta corriente via cuticula
rcsla paso de agua a la célula oclusiva, impidiendo asi su turgencia y determinando
ello e estomas. Evidentemente, esta pérdida via transpiracion peris-
{omilica sré senor # mayor humedad atmestérics, Esta transpiracion peristomi-
tica actuaria asi como control de la abertura estomatica por la humedad ambiental

através de un mecanismo que implica a su vez una pequenisima pérdida de agua.
La luz azul parece activar el bombeo de protones al exterior de la célula oclusiva,
eredndose el potencial cléctrico que determina Ia entrada de K. Este efecto de a luz
proporcio-

na Ia luz fotosiniéticamente activa en las células oclusivas.

minacidn, 10 stomas de una lantase abren y cieran itmicamene con un periodo de
24 horas. Es notable el que
bajo iluminacion continua, continian abriéndose y un p
24 horas. En i i

de sslo entre un 20 y un 40 por 100, de las que se observan en condiciones naturales de
alternancia del dia y la noche.

Relacionadas con estas variaciones estomiticas s han medido, mmb.en en condi-
clones ambientales constancs, variacionss Fimicas dl ‘potencial hidrico de las hojas y
dl conids de amidtde s ocva, soa perisdos do aproximadamente 24

I abert o ci con ampl
udes pecueany perodos n generdl de unos pocos minutos. Estas oscilaciones, més
o menos amortiguadas al pasar a condiciones constantes, son caracteristicas de todo
fendmeno que como el de la apertura y cierre de estomas esta sometido a multiples

ecanismos de control. Cuando en ¢l apartado 5.7 hemos considerado el efecto de la
concentracion de CO, sobre la abertura estomitica hemos podido analizar brevemente
cémo un cabio e concentrackin de CO, pucde determinar o aparicion e ascilci-
nes, aun cuando se alcanzan . Un
dos de oscilacion puede ser il para estudiar los mecanismos de control del agente cau-
sane decads asclacn.

La composicién de distintas osciluciones de bajos periodos p\mde, en teorfa, dar

lugar a oscilaci alto periodo.
normales en la Tierra, con su periodo de revolucién de 24 horas. los mecanismos de
control de abertura estomitica que se han scleccionado en la evolucién de las plantas
son tales que la composicion de sus periodos cortos asociados da periodos de 24 horas,
pues asi coinciden con los de los factores externos mis importantes n la abertura
estomitica y se evita el que se produzea un desfase entre ambos.
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5.10.

Junto i ) de | i losefec
{08 sabre . aperturny
s¢ exponen por un tiempo pmlongado  determinados ambentcs, especalmente cuan.
do estos ambientes son secos.

aue en machis plias on repuestss morfligiss ¥ fisiolégicas lentas a
ambientes prolongadamente secos, pero no habituales en tas, en otras plan-
{25 s presenian de una forma sonssutiva hreditari. Eas lmas planasson pobla
dores carutcristicos de ambintcssccos (plntas aerofa). En gneral, cuando una

fia e ambie
Lot ella, de
que son habituales en p!wm xemﬁlas. de ahi ¢l nombre de caracteres xeromorfos.
D sapiacisof orarbiz oo sl kmeces cuandlo e ik o s confici:
nes normales de hum

En rlacén con ta lmniplrzc\on. fs adptacions,permnemes o o 8 ambiencs
secos, consisten en general en el
menor aporte de agua a la planta.

‘mas. Se encuentran también la presencia de estomas y grupos de estomas hundidos (a
‘més bajo nivel que el resto de la epidermis) y la existencia de abundantes pelos, dos
caracteristicas que contribuyen a estabilizar na capa atmosférica relativamente gruesa
¥ muy himeds, adyacente al oo y qe st snomcment  difuén dc s

frecuente enconraruna cutiula muy grusn,  ncluso xtens ctinizacin de a5
células del mesofilo y pi
cion. Unas i la dis 6

de la relacion wperﬂc]e/vulumen P planta (aproximndola a valores propios de

xerdfitas) y en un aumento de la sensibilidad de los estomas a déficit hidrico de la

planta y a-la concentracion de CO,. En general, esta mayor sensibilidad se debe a un

aumento de los niveles de dcido abscisico.
El fend I

una variacion del

habito de t 6 daptarl ycon fuer-
te variacion del dia a la noce ¥ iy fuacrto ya hemos vito. Es frecucnte que
plantas normalmente sucu-

lencia. Esta puede. .mpnw al mcubc!lsmu Totesintiico, a 1 mrfologa ipca suculen-

jertas plantas (

Como se verd en laf
aziicar, etc... ) presntan un mecanismo foosintético especial que lamarcmos
fotosintesis C-4
a cuncenlrac\on:s Ty bajas de CO, en 1 mesdfilo. Esto implica que mxnumendo una
tener una planta con fotosinte-

fotosintesis C- i

C4 pueden, en condiciones de scqumd tener mucha menos transpiracion que una
planta C:3, consiyendo bajoese aspecto, e carcer C4,unaforma deadaplacén a
Dehecho, | tipicode suculentasy las plan-
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tas con fotosintess C4, s
i6n a materia seca producida. Micntras que ¢l metabolismo tipico de
suculentas s caracteristico de adaptaciones a ambientes de humedad muy variable del
dia a I noche, el mecanismo fotosintético C-4 s frecuente en plantas adaptadas a
sequedad mis continua a lo largo del dia y lanoche.

611, Estudio cuantitativo de la transpiracién

La transpiracion es un proceso por el cual ¢l vapor de agua que se produce a partir
dell iquido, bai é i i

sulugar k

En su ruta, el agua encuentra una serie de resistencias que s oponen a su difusion,
como son la rsistencia que oponen los espacios aéreos intercelulares casi saturados de
gl resistencia de losestomas I resitencia de s capas de aie pricticamente
inmévily
va el agua que bata las paredes externas de las células cpldém\lm puede perderse a
través de la cuticula. Después de a resistencia de ésta, el vapor formado encuentra la

Ia planta

Las tapas de difusion del proceso de transpiracien obedecenlnley e Fick, segin
1 cual el flujo de vapor e agua que atraviesa una unidad de superficie por una unidad
de tiempo gserd:

53)

donde D es el cocficiente de difusion del vapor de agua.y ad/ax es el gradiente de con-
centracién de vapor de agua a lo largo de Ia direccién x, perpendicular a la superficie a
contracidn de g i B A X

i6n respecto a la direccidn considerada). Aproximando las derivadas por cociente de
i i x, (5 n:

=D 22 (54)
ax
Sial cociente A/D lo llamamos R queda:
ac
¢ (535)
B
La férmula del flujo en la ecuacion (5.5) es muy itil para aplicar al estudio de la
transpiracion, pues permite expresar el flujo en funcién de un término R, que tiene
todas las analogias de una resistencia a ese flujo. Este seré proporcional a la diferencia
de concentracidn entre los puntos en que se considera el flujo, ¢ inversamente propor-
lala resistencia R i i La analogia con las formuk

que expresan la intensidad de corriente eléctrica en funcion de la diferencia de poten-
cial y la resistencia es evidente y de hecho podremos operar de una forma andloga. En
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la figura S.11 representamos un mnd:lo con (:smencux de m vm de la u-ansp.rmon
en la hoja, en donde R,
mesdfilo, R ¢ la resistencia de los estomas, R ¢la resistencia de lu cuncnlx. R“lx resis-
tencia e liméstera extema inmovil y adyacente a la planta. Es fici ver quc a resis-
tenciatiene enlos estu-
dios de transpiracion la i istencit j

Figura . e s
s e indica en e texto.

Lo s qie ocees 1 1 ol el n vesacia Ry de et
tado en la figura 5.12, que cquivale a la de una cara de la hoja, sera tal
iviendo por el 12 que ve e losspacios mereeuire el mesofio s  atmdsier
externa, nos daria el flujo de vapor de agua por esa cara de la hoja. Si nos encontramos
e siuaion de Mo csacionario en 1 que s Coneentracion e vapor e 4 no varia
en ningin punto f o o detmplcii e i o o vl o cop co

aire inmévil y tamt

Cuticla Tguament, of o a ravs de fosestomas srd gual o través de os
espacios intercelulares. En resumen, si cada Ac y flujo considerado los designamos
respectivamente por Ac y ¢, con un subindice igual al de la resistencia considerada,
tendremos lassiguientes igualdades:

A AC, C AC,
b= = ou = Al gc - L g - LB o
s e O, o
Rr
Yyque:
ér = ¢ + ¢c (6]
por otra parte es evidente que:
ACr = AC4 +ACE +ACax (58)
obien!
ACr = ACc+ACaE (59)
de (5.8)y (5.9)se deduce:

ACc = ACqr+ACE .10)
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Si, por ejemplo, sustituimos en (5.8) y (5.9), los resultados de despejar cada AC;
(i variable) en (5.6), quedan, respectivamente:

OTRT = $arRar +9ERE + 94 RAE 611
9TRr = dcRe+¢apRap 612
‘como segin (5.6),
bar =96 6 = S +9c3 Y O = 9aE
(5.11)y (5.12) se pueden transformar respectivamente en:

o7RT = 0 Rar + Re) + 97 Rax 513)
¢rRr = (o7~ ¢6) Rc + 91R4E (.14

operando con (5.13)y (5.14)es ficl ver que R, sc puede expresar por:
= Ragt — 1 (5.15)

TR T,
Re " RarRe

En realidad, el resultado (5.15) se puede deducir mds ripidamente por aplicacién
sucesiva de las reglas:

a) i

b) Resistencias en paralelo dan una resistencia resultante tal que su inversa es la

uma de las inversas de las resistencias implicadas

La ccuacion (5.15) que
en paralela con ésta) es fundamental para comprender cudl o cuiles de las distintas.
velocidad de trans-
05 a estimar a continuacion los valores de cada una de las resistencias
Foplicadas n f ormia (5.5

5111, Resistoncia do los estomas R

Como la ecuacion de Fick en forma aproximada, (5.4) y (5.5), se refiere a unidad de
superficie de hoja y los ostolos solo son una porcion de dicha superfici, habr que
maltipiar Ia expresin del fjo por un fator que ser e anto por uno que supone
dicha Sinesel

Io con una forma cm:nlur), el factor a aplicar serd: nmr. Asi, a ccuacion (5.4) se trans-
forma en:

p=D. L& (s.16)
Ax

donde Ax seria el grosor del estoma que designamos por d. En realidad, el valor Ax que
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s qe o salg myor eidoa humedad en
I cara externa el ostiolo que hacen que Ia zona de alta humedad rlativa semejante 3
Ia de fa cimara ‘mayor que d. U
irdxpord + r. Asi(5.16)c transforma

9=D- LB w2 617

d+r

que, teniendo en cuenta (5.5), queda:

Re o e _ _dtr i

T Dt

Considerando que el coeficiente de difusion del vapor de agua D a 20°C es de
025 cm¥s, i suponemos un caso de estomas relativamente abiertos, con un 7 = S um
y d = 10 um (valores tipicos en una mesofita), el valor de nmr? en una mesofita tipica
puede ser de 002 (2 por 100 de Ia superficie de la hoja). Asi da un valor de R de
0,3 s/em. Con un valor de d = 50 um, obtendriamos para la misma situacion, R = 5,5
slem. Segun el valor de r, n_y d, podemos encontrar valores de R, que oscilan entre
unas pocas décimas y 10 0 mis sem.

Estimaciones indirectas de R 4/ y R, dan valores para la primera de entre 0,1 y
0.3 gfem para Ia mayoria de las plantas, pudiendo alcanzar en xerfitas hasta 2 Scm.
R e 20y 80 s/em, V

res de 200 0 incluso mis.
C

5.19)
" 1 619
R Rar+Rg

donde R s, en la mayoria de los casos, muy pequciio :omnamdo con Ry en cuil-
quier caso, en general, /R ¢s

it por:

L Ry

T e

Rg
Asique (5.15) se puede aproximar por
Ry=Rye+ R (520)
desprecidndose el resto de las resistencias en la ecuacion del flujo de transpiracion.
Cuando los estomas estin muy abiertos, todo cl término (5.19) tiene, en general, un
5 e

4
muy cerrados es relevante el valor de R para los cdlculos. En cualquier caso, el valor
del término (5.19), para situaciones de abertura estomitica moderada oscila, para la
‘mayoria de las plantas cultivadas, entre 1 y 5 sem. Dicho término corresponde a la
resistencia que ofrece la hoja a la transpiracion.
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5112, Resistoncia de la atmosfora extoma inmovil Ry

D i Indifusion (5.5)

Rag = 1‘55 (521)

donde 84 es el grosor de la capa de aire inmdvil. El grosor de dicha capa es tan
menor cuanto mayor es la velocidad del viento y menor cs ol tamaiio de Ia hoja, debido.
a que el viento ejerce un efecto de barrido sobre dicha capa; este efecto se atenia en
hojas grandes. Con fines pricticos el valor de 84 se puede aproximar de una forma

semiempirica por a formula:
$E =04/ 62

méxima de la hoja

donc
encm u/ y de la velocidad del viento en s (v)
El 1,000 cr/s, sien-
do lo normal 200 cnis. Para valor de
v, medio metro por encima, -1: I:s plamas
Aunque fuertemente
se pueden tomar como valores tipicos de Ry del orden de 1 m, lo que hace que en
‘muchas situaciones (estomas muy abiertos y velocidades de viento muy pequefias) el
i Ryl susancilren en ol (315, ¢ nclso puetaser o factor
Kl ds
te de

n es el val i cuxlqm
cm‘ un aumento de la velocidad del viento determina una disminucion de R 4z por dis-
minuir 54 segin la cxpxe&mn (5:22),lo que da lugar a un aumento de la velocidad de
transpiracion. El valor de Ry nos dard Ia imy de

racion por cambios de la velocidad del viento.

6.12. Funciones de la transpiracién

De cuanto venimos diciendo pudiera sacarse la conclusidn de que la transpiracidn
cxunmal st mulludo cle b e qus enen s o trestes de ek
zar ur hidrico. Par
fa planta bl dcsanvllado unos sol'sllcadox mecanismos de control y diplciones.
que ahorra
cién juega wmla zspecvrcriszn laplata
Sin necesi
daosiesel
te en analizar si la poderosa corriente de agua que es la transpiracion es utilizada pm).
planta de alguna manera. Otra cuestion, no obligatoriamente ligada a la anterior, es la
de i la transpiracion es necesaria para la planta. Aunque se ha descrito que algunas
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p i d i estono
significa que no haya u i lahoja
que en la atmésfera es suficiente para que se e ctabiczcaun i
de vapor e agua entre llas que permita la transpiracion.
Uno de los papeles que se ha atribuido a la transpiracion es el de un mecanismo de

de la hoja. Dentro de ¢l las contribuciones de las energias implicadas en los procesos
metabdlicos (fotosintéticos 0 no) son minoritarias. Como ejemplo tipico en un dia nor-
mal una mesofita puede absorber unas 0,5 calorias/cm? hoja/min mis de radiacion
solar direta  radacin infrarojs que puede perder por rdiacidn fraria Aproxi-
‘madamente un 50 por 100 de esta diferencia de energia sc pierde por conduccion a
ctre pates dea plnta ypor conveceidn. El resto, 0,25 caloriasicm?/min, darian cuenta
del calor consumido para la evaporacion de los 0,404moles de aguaem? hojas, que
aprosimadamente perers e mesot. D 1o consumie, e diferencia de energi
roduciria 1° C/min has-
2 quo s cauibrasen convenieatemente o eamino e rdsion soneccion y con-
duccon dl balnce cnergélico, Una mesofa 14 sombra ierde mucha mencsaga.
pues los y
et e i s s s solar, con o que la con-
wibucion de la ranspracin para cquilbra s dferencias catre raacion absorbida y
e &5 oo de a hoa
del las xerdfitas, que tienen
una transpiracion muy reducida, es la de poder Soportar temperaturas interiores enor-
memente elevadas (de 40 a 50° C), pues su baja transpiracion 1o es muy importante en
el balance energético, y éste ha de equilibrarse aumentando la emision de radiacién
infrarroja y las pérdidas de calor por conduceidn y conveccion que aumentan todas al
aumentar b eperaur.
uso que la planta hace de la transpiracién es cl de servir para concentrar los
trcntes minerses ue T planta toma g dicos 4l suco. Ademds, e corents
4 o 5

dos en aquél Ta plant
etlolpe mspm.on s er o facor scncil en 1 s 0 agun a o
i, scenste e oegtun pepe undamental on e diién deirtcs o
fhinta
Purcce, pues, que aunque inicialmente, en I evolucion, I transpiracion fuc un mal
inevtable I plants hun abid sacar pestcriormeate am buen provecho de I, aun-
que falta por ver sila transpiracion no fue un factor fundamental en la aparicin de las
L i yque
posteriormente una mayor sequedad atmosférica obligé a la aparicion de mecanismos
de control especificos

5.13.  Control artificial de la transpiracion

Se estima que I mayor parte de las muertes prematuras de plantas en la biosfera
hoy dia son debidas a su desecacion por un exceso de transpiracién. Los mecanismos
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s d ) de Ia transpiracion i -
nir i i 1
de las plantas cultivadas, por lo que se han realizado intentos de controlar artifi-
cialmente la transpiracion mediante el uso de antitranspirantes de acy
prolongada.
‘Algunos de los antitranspirantes provocan cierre de estomas ¢ incluyen diversos
i to, dinitrofenol (ambos & muy baj 3

no afectan tat
£ i

de actuacion es conocido en I
ben la transpiracién, inhiben la fotosintesis al cerrar los estomas. Ya hemos estudiado

Otra aproximacion al problema consiste en dispersar sobre las hojas delgadas capas
isti apl forman-

de
do como una cuti Tales capas serian impermea-
bles al agua y 0, yalO, jiran | i6

afectar I 6n, cosa que
forma satisfactoria.

5.14. Pérdida de agua en estado liquido por las plantas

La forma més comin de pérdida de agua en estado liquido se llama gutacion. Esta
se observa sobre todo al anochecer o de madrugada, después de una noche calurosa y
himeds, en forma de pequefasgotas suspendidas en los dpices folares de gramincas,
en los dientes de los bordes de |
plemente frente a los extremos de los. grnndu nervios foliares (Tropaeolun). A pesar de
su apariencia de rocio, este agua procede de la planta y su salida normalmente ticne
lugar a través de estomas acuiferos llamados hidatodos, situados frente a los terminales

" adiferencia i

distribuidos, como hemos visto, por el resto de Ia epidermis. Entre e terminal del nervio
y la abertura al exterior se encuentra un grupo de células parenquimiticas pequeiias lla-
‘madas epitemas, desprovistas de clorofila y capaces de segregar agua liquida que junto
con las células oclusivas de Ia abertura constituyen los hidatodos epitémicos. Existen
también, pero con menos frecuencia, hidatodos epidérmicos ¢ hidatodos tricomiticos
que resultan de la modificacién de células epidérmicas o pelos pluricelulares, respecti-

vamente.
En loshidsodosepitémicos, s oéulssoclsivas on a veces vivasy entonces puc-
den cemarel ostioo, células

prontoy
ol aguaseregada s e en carbonto ilic, f cusl  veces, puede ecubi sos

DHomas & eiho i
La gutz acmn, de hecho 5ol
una situacin transitoria, una abundante absorcién de agua por las raices no sc. m.m
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compensar por una pérdida en forma vapor. La turgencia de las células epitémicas

ior.
Exsten airus formas, e genral ain menos importantes cuantiatvament,de pé-
T mo es la i n de né

rales 0 extraflorales de la planta, pero su papel estd s e e ok
planta distintas de la regulacion hidrica.
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ABSORCION DE NUTRIENTES POR LAS RAICES

La planta normalmente absorbe los nutrientes minerales (Cap 8 delsucloa través
de las raices. Los absorcidn por I
cientifico, sobre todo a partir del impulso dado a los plamcamlemas de la nutricion
mineral de las plantas por Justus von Liebig en el siglo XIX. Paralelamente a los estu-
dios de la ésmosis (Cap. 3) nacié un fuerte interés por el conocimiento de la estructura
e o Ly

cion.
Pronto se hiz las pls lectiva los distin-
i uchas veces contra gradi Asi, mientras en
el suclo los valores medios de 6n de los iones para muchos elg

ciales son de | mM o menos, en la planta alcanzan valores superiores, del orden del
dobl como o el cas del K. Igualmente s mayorisde plantas erestres acumulan
K+ fe ia al Na*, incluso

Se han dado diversas In!erprc(acmnes ala hora de establecer los mecanismos de la
absorcion de & Tos vegetales. U
can la acumulacion contragradiente de potencial. Otras, més modemnamente, tienen cn
cuents I necesidd de apor cnegéico paa vencer e conrgradert, En todo
caso, un principio
sc pensabay que dmm«x mecanismos pueden a la vez cooperar en el cfccto neto de la
absorcion. igualmente cada vez hay mas evidencias en favor de que los mismos meca-
nismos pueden actuar en las distintas células vegetales, bien se trate de un pelo absor-
bente o de otra célula vegetal.

6.1.  Relaciones suelo-planta en la nutricién

A excepeidn de la nutricién del C (fotosintesis) y parcialmente del O, el resto de
elementos esenciales son captados del suelo por Ia planta a través de su sistema radicu-
lar. De aqui la importancia que reviste el conocimiento de la composicion y estructura
del suclo para el estudio de las relaciones suelo-planta que conducen a la absorcion de
nutrientes para la planta. La absorcién raramente se realiza en forma de sa,sino indi
dualmente en forma de iones. La simple presencia de un clemento en un suclo no es
para la planta. hallan disponibl ella
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‘aquellos clementos que se encuentran en forma soluble o por intercambio idnico con las
micelas del suelo. Este intercambio es preferencialmente catidnico, dado el predominio

e cargas negativas superficiales en las micelas inorganicas (arcillas) y orgénicas (hu-
mus) del suelo.

Ultimamente ha merecido una atencién especial el estudio de las interfases suclo-
planta en relacion con la nutricién del agua y los minerales. Estas interfases residen fun-
damentalmente en las paredes de las células més externas de la raiz, la epidermis y los
pelos radiculares, que ya han sido considerados en el capitulo 4 (Fig. 4.4.). Se considera
que juega un papel esencial en estas relaciones la existencia del mucigel, situado preci-
samente en estas interfases entre la epidermis y los pelos radiculares, a los que envuelve
como una funda o pelicula mucilaginoss, y el suclo. Se debe a Jenny y Grossenbacher
(1963) el establecimiento de la existencia del mucigel. No obstante, ya en 1883 Schwarz

ron por microscopia electrénica Jenny y G | mucigel re-
cibio poca atencion, tanto por parte de los anatomistas como de los fisidlogos vegetales.
Las cvidencias recientes e sitian de nuevo en un lugar destacado en el estudio de las
relaciones suelo-raiz, debido a que el contacto entre las raices en crecimiento y la
matriz slida del suelo s establece grandemente por medio de él. Ademis, ¢l mucigel y
los exudados solubles que origina Ia raiz constituyen el sustrato para los microorganis-
mos de la rizosfera. Se considera que el mucigel es segregado por el aparato de Golgi de
las células externas de la cofia. En su composicién forman una mezela compleja cn la
que predominan los hidratos de carbono, La presencia de microorganismos facilita la
formacin del mucigel. Entre las distintas funciones que s le atribuyen, son de sefalar
una mision de enicho protegido» para la répida mutiplicacién de las bacterias y para la
ion de ices y su énenla i
nutrientes a las raices. En este sentido, sc ha scalad ivas del muci-
el jucgan un papel en cl intercambio cationico directo entre las micelas del suclo y las
raices. En el capitulo 4 ya se ha considerado e incremento de absorcién de agua y
nutrientes por efecto de las micorrizas.

62. inéti ¥

La aplicacion de los estudios cinéticos, en donde se representa la absorcion de un
elemento en funcién del tiempo (Fig. 6.1), permite distinguir dos fases distintas n las
curvas de absorcin asi obtenidas. En una primera fase ocurre una répida absorcidn, los
iones absorbidos no presentan cardcter acumulativo y su difusién s reversible. Por el
contrario,la segunda fase sc caracteriza por una absorcion mds Ienu. de cardcter lineal
y mucho
ble. Las curvas de absorcion se obtienen facilmente con ¢l empleo de soluciones de un
fon marcado radiactivo,

Este comportamiento hace pensar que en la absorcién paricipan distintos compar-
celular para el segundo
tipo st que requieren vencer la presencia de una barrera de difusion o
membrana semipermeable.
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Concentracién |
Clemento
Tiempo,
Figra6.1.-C é »

enfuncidn de iempo.

Formalmente sc distingue entr transporte pasivo, transporte activo y transporte

Jacilitado. E\ transporte pasivo ocurre por difusion libre de [os ones a favor de gradien-

rata, pues, de un fisico

latermodindmica, de carcter espontinco. E ranspote actvo e un mecanismo de di
parte

de la célula. El ransporte facilitado, en realidad, es una variante del transporte pasivo,

puesel pe

ticas de la sustancia y de la membrana, el cia nter-

media (transportador) para poder atravesarla.

De igual modo, como en el caso de la economia hidrica de la planta (Cap. 4), tam-
bién en la nutricion mineral hay que distinguir entre el apoplasto (o apoplasma en la
nomenclatura de Ariz) y el simplasto (0 simplasma de Ariz), conceptos que fueron
insoducidos inicalment en 1930 por Manch. El poplaso comprende Ia zona de difu-

sion libre) y esti constituido
los espacios intercelulares y el lumen del xilema. Como ya vimos (C:p. 4), el apoplasto
forma un sistema continuo slo interrumpido a la altura de Ia endodermis, debido a la
presencia de los engrosamientos de la banda de Caspary en las paredes radiales de
la endodermis (Fig. 4.4). En ¢l apoplasto no hay, pues, barreras de permeabilidad,
siguiendo el movimiento de nutrentes s leyes de Ia ifusion simple. El simplasto.
porel cor lec
vamente permeabl: del plasmalema. Una vez mmvcsada el plasmalema, en el seno del
citoplasma el simplasto forma un sistema unitario y continuo que se intercomunica
célulaa célula po é i i rell-
dtico. R Ia absorcion activa del agua por la raiz en reali-
Pl i, ‘agua, gracias a la absorcion activa de iones en la
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endodermis. Una tercera via incluye el transporte de iones del citoplasma ala vacuola y

Un segundo tipo de andlisis cinético de resultados prometedores, consiste en los
estudios de Ia velocidad de absorcidn de un clemento en funcion de la dosis de este

al funcionamicnto de los transportadores, desarrollado inicialmente por Epsicin y
Hagen (1952), y Epstein (1953), al comprobar que las isotermas de absorcién iénica
abedecian a la ccuacién de Michaclis-Menten. Esta ipdtesis se basa en el hecho de
proceso de yeldel
por medio de un transp ilares y se funda en la
unin transitoria a los sitios activos de I (enzima 0 los sus-
tratos sustrato o ion, respectivamente).
De acuerdo con la hipotesis de Epstein y Hagen (1952) para un ion (4)
transportado por T vale:

I

T+A 2TA > T+ 4
ble ala ecuacidn de Michaelis d i imi
E+S 2ES »E+P
con 1o que, de acuerdo con el cileulo desarrollado por la cinética enzimatica, similar-
mente e lléga a que la velocidad de transporte v e

donde

Vins: Velocidad méxima de transporte

C;: Concentracién del ion en el medio.

Consane e Michais que s g concetracitn el o ssralo que da
amitad de la velocidad mixima de ransporte
hipétesis, &

ad diferencial a 10s sitios activos del transportador para los diferentes
‘competitiva se explica por la afinidad de dos o mis iones distintos

de las velocidades de absorcién en
funcién de la concentracén suminises, po lo gencra, curvas de Upo hiperbico
(figura 6.2). El incremento de las concentraciones produce un aumento de la velocidad
de absorcion hasta alcanzar un cardcter jones, d

do a la saturacion del transportador. Cuando se representa la inversa de la velocidad
IV frente a la inversa de la concentracién 1/C, debe obtenerse una recta. Ta circuns-
tania b podido e comprobadafecusnicrente sobre todo en trabajos con ¢l K- y
Rb", asi como
quimicamente tan similares, Este o de cstudios permite caleula fhciments las

A 6n tan f -y los resula-
i i2.63). En gtnerﬂ ha
Contrapuestas a 8 ora de terprtar esos resutados compcio. En muchos casos s¢
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Knm =]

Figurs 6.—Representaciongriica de I velocidad de absocién, ¥, en funcidn de a concentracion del
“mirinte. ¥y - velocidad mixima de absorcien: Ky = consanic de Michacls; ;1= concenracidn
extema del ion.

]
Figura 6.3.-Curvade absoreion de un fon para concentraciones mayores.

ha hecho una distincion entre mecanismos eduales» y mecanismos «unitarios». En los
mecanismos «duales», la dualidad aparente en la cinética de absorcin seria el reflejo
de dos mecanismos con distintas afinidades para los iones, el sistema I con una Ky
baja, es decir, con alta afinidad para los iones, y el sistema 11, que puede presentar
‘miiltiples puntos de saturacion (Fig. 6.3.), con una Ky alta, es decir, con baja afinidad.
A pesar de la existencia de todo un conjunto de resultados experimentales y del estu-
dio de modelos de simulacién con computadora, no hay unanimidad a la hora de in-
terpretar la localizacion de ambos sistemas en los modelos duales. Para Epstein
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(1976) los. sxslelrws 1y 1 se localizan en paralelo en el plasmalema, formando gy
exteri A mM

 mened Segin Epsein (1976) operai inicament f amecavisno b e ala al‘m-
dad.Enel
a velocidad méxima y el emecanismo I1» a vel dad:s dependmnlcs de la mncenm-
cién externa. Por el contrario,otras interpretaciones (Tori y Laties) sostienen que los
do sisemas s encuentran dispuestos e e, st | e e lasmalrnayc s
tema II en el tonoplast asi un modelo
(modelo mcommmmmval) Para los mecanismos «unitarios» Nissen ha propuesto
un «meclm:mn tnico multifésicon. Su ﬂllﬂls(s se basa en representaciones del tipo
le Li k, e int 1 hay un cambu sus carac-
teristicas en cantidades di dela externa del o
1as concentracioncs que producen n inflxion en Ias isetermas comvencionales. Nis.
sen sostiene que el sistema multifdsico se localiza tanto en el plasmalema como en el
tonoplasto. Diversos autores han sugerido que en la base molecular del mecanismo
‘multifisico podria funcionar un sistema afin a la cinética de enzimas cooperativos del
1ipo de Koshland. Esta cinética se basa en enzimas con mltiples subunidades, en las
cuales la unién del sustrato a idades ind b ionales'en la
molécula proteica con cambios de reactividad de otras subunidades que aumentan o
isminuyen la afinidad. Segiin ello, las ATPasas de las membranas de las células ve-
getales podrian ser la base molecular de un mecanismo de esie tipo.

Absorcién de iones por transporte pasivo

la difusion de i favor del gradien-
ke del poencial quiico o mejor cxpresado, el potencal electroquimicd,sin eccsidad
le aporte de energia externa (proceso exergbnico).

En el capitulo 3 hemos introducido ya el concepto de potencial quimico, Este pard-
metro cs de gran utilidad en el estudio de los movimientos pasivos de los nutrientes,
tienden a moverse esponténeamente hacia las regiones de menor
ico. Segin sabemos, el potencial quimico de una sustancia viene dado

Wi = 1 +RTIna; + V;P + 2, FE +mygh

Para cl caso del agua, al ser una molécula sin carga, z = 0, por lo queé el término eléc-
trico no entra en su potencial qmmlm Para los ones es distino, pus por a presencia
de su carga, z FE adquiere un
signficacion 1os componentes de I presion hiosttica  d I gravedad, dado Que
Ah =0y los cambios de 7} P son tan pequefios que no se consideran, De este modo, ¢l

i = w® +RTng; + 5, FE
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831, Difusion

La q
sistaniade urargin ot vor e 0 ptcrcial quimiv. e debe a s propieds-
delas
léos que mltgnn una wicion B reutado tedrico final cs lndmnhn: n unifor-

Fick (1855) estableci6 sobre bases empiricas lo que actualmente se conoce por
primera ley de Fick o de la ifusion:
& _pa

a@ ax

donde

dQ: Cantidad de sustancia que difunde en el tiempo dr.
ds: Superficie de difusién.

e Gradiente de concentra

D:C difusio soba érmni h
naturaleza del disolvente y del soluto.

La expresion anterior se refiere a una «difusion libre» en un espacio sin ninguna
6:4). En ¢l caso de una difusién a través de una membrana, la igualdad
anterior se convierte en

40
dt

=-Posle—c)
o

¢ =—P(e—c)

donde P es el coeficiente de permeabilidad que en condiciones isobaras ¢ isotérmicas.
depende no slo de los soutos y isovents,in también de s caracterisicas de
membrana. La dsmosis es un
permeable ideal (Cap. 3). Para cada m:mbmnx. Ta des o compon-lmn:mn \dcu!
en su permeabilidad viene indicada por el coeficiente ey el o (Cop. . B

caso de una membrana semipermeable ideal, o = 1. Si la membrana cs permeable fria
al agua como a los solutos, 0 = 0. En general, las membranas biolgicas presentan valo-
res0 i

alagua. ) Difusion aravés d una membranasemipermeabl.
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La segunda ley de Fick de la difusion establecc la relacién de la concentracion en

(37 ~2()

donde
¢ Concentracién.
Tiempo.
x. Distancia.
D:Constante.

Por derivacion de esta segunda ley de Fick se obtiene la relacidn tiempo-distancia cn la
difusion que puede formularse:

distancia de difusion. De aqui que la difusion sea un mecanismo de transporte
importante a nivel celular, pero bastante inefctivo n d ransporte & ot
plantas,

632, Ecuacion de Nemst

‘movimi
de i

é witywth
respectivamente, los potenciales quimicos de los iones en cada una de las fases que
separa la membrana (interna y extena), en cl cstado de i brio se igualan los poten-
caleselectroquimicos de la parte externa ¢ interna, ! =
Ya

tienen en cuenta ni ¢l componente de la gravedad ni el dc Ja pmm drositca 77,
por ¥ extema, ;11 valdrin:

w' = +RT g +z;l«z‘

' = u® +RT g™ +

4 pueds lmina de abos miembros e la cuacin, por st un témino que se
refiere a las del ion i en amb Tenemos asi,
enel euilibrio:

WO +RT Ina] +2FE' = + RT Ing" +2,FE"
i 2

por lo que la diferencia de potencial eléctrico, £'~E! en la membrana en equilibrio
vale:
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R-T 0,592 a »
Bl e =2 L (voltios)
Ey = E'- F' T e ( )
Nem:
En el caso de que 6 de i ‘:pnrcl gradite clctroquimi
o e S

co, Nern:

de Nemst, AE, desviados respecto a los valores laielpinnasyebet sy Fo

suppner Ia existencia de un transporte activo de iones, por lo que en muchos casos se
i ety istemas vegetales.

63.3. Potencial de membrana o transmembrana

La aplicaci o en el citopl lavacuo-

la y ¢l otro en el exterior, conectados a un voltimetro, permite medir potenciales de

membrana en 1as céulas vegeals. I ljo pasiv de iones debido a a cxistencia de
alab eléctrica de las bio-

membranas, produce una priioci potencial eléctrico en las membranas, que sc
4 mas correcto, por

. Fl potencial de membrana, E., se obtiene experimentaimente y corresponde a fa

suma del potencial de todas las sustancias con carga. La célula vegetal puede producir

! slanc 5 4

a) Por difusién diferencial del anion y cation de un electrolito se llega a una diferen-
d: disribucién de cargas elécticas, a la que se conoce por porencial de difi-

b Pnr el mecanismo de Donnan.
) Por transporte activo de iones y distribucién diferencial de cargas por medio de
[ bomb s r sporte diferencial de iones

Las hara, Nitella, Nitellopsis, Valonia,
Halicystis) s prestan, sobre todo, a este tipo de mediciones. Mas dificil, por ¢l momen-

s experiencias con células de plantas superiores. En general, los valores
medidos dan una diferencia de potencial negativo entre el interior y exterior del orden
del centenar de mV.

63.4. Sistoma de Donnan

Un caso especial de formacién de potencial de membrana cs cuando el ocficinte
un sistema es muy pe

e 70 hay Mujo de cte ion En estas condiciones, s origna una dferenca de potencial

eléetrico i el istema se halla adyacente a una fase acuosa que contiene fones pequefios

méviles (potencial de Donnan). Esta diferencia de potencial cléctrico o potencial de

Donnan p vista ial de difusic
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po

P 63 Suieme de Domn. Do conpanimanon, o 3 b, epards por unt membrara (M)

moléculas (Pro°).

B istema de Donnan s, i, un caso de permeabildad selectivade una membrana
s 5).yen difu-

Sibls de

ible en los do compartimentos, se pmdn:: una diferencia de potencial de difusion

permanente.
E

nire qu
concentacin mola ol e ones difusbles s mis clevada e o ol umvlmmema en
donde estin y el ot 2
Vo del lado de los iones nodlfnslh]mquc delo

upongamos el caso sencillo de los iones Gsibles CI-y K-y I presencia de un
anién no diusbe n el interior A (po iemplo, rtens cargads negafvamenc)
(Fig.6.5). En el equilbrio se cumple

1K1 1€ = 1K1 IC iy

pero como
Kl = 1Ol g+ 1Ay

y
1K= 1Ol
" .

Bs d i po‘,,‘.

la s, puede llegar al equilirio con concentraciones distintas Y, por =nd.= ol
entrac de

yel txpaﬂa libre de D
‘malia de su difusion comrxgmdlenl: sin absorcién activa. De este modo, para las parti-
culas con cargas se habla de un espacio libre aparente integrado por dos compartimen-
s distintos, el espacio libre del agua y | espacio libre de Donnan:

= espacio i + espaci Donnan
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Si aplicamos la ecuacion de Nemst, ¢l potencial de Donnan seria, para este

ejempl

. (Ko [CEM
]| — |
e S
o, en general, para un cation C* y un anién A~:
[Cllaw _ RT ), 1A
€ ~F " A
La direccién del potencial de Donnan viene determinada siempre por la carga del
ion no permeable. En nuestro caso, un anién no difusible y, por tanto, la fase interna
es negativa respecto  la extema. En el equilibrio
(Cla _ (A
C e (A S
que es el equilibrio de Donnan. r es el cociente de Donnan. Con CA se asume un
electrélito binario de iones monovalentes.

Ep ——ln

8.3.5. Ecuacién de Ussing-Teorell

Uno de los criterios fisicoquimicos mis ttiles para decidir si un determinado mo-
vimiento de iones a través de una membrana es activo o pasivo, es la aplicacion de la
ccuacién de Ussing-Teorell  relacidn de fijo. Para los icnes que se mucven pasiva-
‘mene, esta expresion muestra que la relacion de flujo de entrada y de salida depende
de as concentraciones interna y extema tanto como de la diferencia de potencial
eléctrico de la membrana.

La relacién de flujos

s6lo es vilida para iones que se muevan pasivamente sin interactuar con otras sustan-
cias que pucdan asi atravesar la membrana. En el equilibrio, cuando J1"/J% =1, la
ecuacion de Ussing-Teorell se reduce a la de Nemst. Si el flujo e iones no cumple
el criterio de Ussing-Teorell se concluye, generalmente, que ocurre un transporte
activo.

6.36. Intercambio inico
Otro mecanismo fisico-quimico que parti umbién en la absorcion pasiva de
iones es cl proceso de intercambio ionico. En virtud de él, las superficies celulares inter-
iones con una solucion externa o incluso directamente a pa los iones
: Tor S 3

boxilo, ~C00-) trata de intercambio cati
nico. De este modo, se logra una mayor absorcion que actuando dnicamente ¢l meca-
nismo de difusion lbre,
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637 Flujoenmasa

inque no parece ser un mecanismo esencialmente importante en este sentido, la
corrient d ranspiracién que circula por el istema continuo que va desde Ias hojas-
ez o responsable sbsdariamene del st pasivo,por o cn mas, de
iones de la solu de 1 proceso de 1bs raices
(Cap.4).

6.4.  Absorcién por transporte activo

Acabamos de ver (6.3) que las leyes de Fick, la ecuacion de Nemst y la ecuacion
4 Ussog Teorell = apican' osprcesos e yamsporspesc, Por <! contrario,he-
mos visto que el transporte act ma i

Shoice s st leya, Ex e, en o bapapore 3o fa partioulas in carga 00
transportadas activamente si su movimiento neto es contra un gradiente de concen-
tracion y las particulas con carga eléctrica son transportadas activamente si su movi-
miento neto es canlmgmdl:me de su potencalclectroquimico. Por ell, de acucrdo
con Ussing, se entiende de un ion

te de su potencial :I:clmqulmxcn Este proceso contragradiente requier termodind-

ministra e

Como ya hemos visto, en la primera mitad de nuestro siglo los aniliis de células
egetales gigantes de algs (Niela, Valona) pembieton comprober quc las células
fo. De este modo se hizo
evidente a participacion, junto a los procesos el transp i paiv d algin mecanis
o0 de sbiowcin aciva, A pese de 1 nensa icgaon que 4 o rgo e (odo e
tiempo ha estado sometida os problemas de Ia absorcidn activa de los vegetales, o se
dispone, por ¢l momento, de una ision general de un mecanismo de valor expliio.
Cadavez haido ganand Ia existenciade delos
solutos por medio de -lrxnsponadm:s o vectores, stuados en las membranas de la
ot plasmalna oncplaio o de s orinulos (cloroplasto, miccondr), s per-

, de una forma o vectorial, el
utetes desdecl sliive - Yaen
por medio aunque la teor
oLy pamr de los estudios de Lundegirh (desde 1933) y de Eps-
tein (desde 1952).

Ya en estas primeras investigaciones, pronto se hizo evidente que la participacion
del sistema de transferencia de electrones (respiratorio o fotosintético) en la absorcion
activa podia actuar a traves de su acoplamiento con la fosforilacion oxidativa o con la
fotofosforilacion. Es decir, se establecid na necesidad energética, por lo demds obvia

1ATP.

§ de s posbls varanls, como 58 hewon vis 1zp-ruda6 2), indicaba que las
n la base del mecanis-

mo mnleculzr.
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6.4.1. Transporte activo por ATPasas y bombas iénicas

Recientemente ha recibido fuerte atencion la operacion de las ATPasas como agen-
i i .

. Si bien

¥ evidencias con células vegetales que permiten una interpretacion mas general. Todos
estos estudios indican la existencia de un mecanismo general de participacion de las
ATPasas en la creacion de gradientes i6nicos electroguimicos.

Segiin la hipdtesis quimiosmotica de Mitchell (Caps. 13 y 20), el transporte vectorial
de clectrones y protones en la fotosintesis y en la respiracion origina un gradiente de
energia libre de protones (H*) en la membrana en la que operan los transportadores de
electrones. Este gradiente de H* se compone de un gradiente de pH v de un potencial
eléctrico (véase apartado 6.3), es decir, por la separacion de cargas tiene un cardcter
electrogeno. La encrgia utl total de este gradiente electroquimico de H'(A%,) es de

Ay, = FA, = FAy — 23RTApH (3/mol)
en donde, F = constante de Faraday; R = constante de los gases, T = temperatura
absoluta; Ay = potencial de membrana en mV y ApH = gradiente de pH. A 25 °C, la
fuerza motora de protones (4, 0 pmf) es
A, = A /F = Ay ~ 59 ApH (mV)

En los cloroplastos y mitocondrias el gradiente de energia puede ser utilizado para
la sintesis de ATP. (fnlofosfonlzmon, Can, 13, y fosforilacion oxidativa, Cap. 20) por el
sistema de una ATPasa en sentido

ADP+ P«-ATP+H0

De este modo, las ATPasas actian como tranaductones do evegl, convicendo ts
energia potencial del g ca del
nal dol ATP. Para la operacion del sistema s fundamenal que la membmna tenga
baja permeabilidad pasiva a los

i iva important i itulo, es Ia posi

dad de la apli

de transporte enzimitico vectorial (ordenado en ¢l espacio), por el que I hidrol
del ATP

ATP + H,0 ADP + P,
sc acopla al transporte a través de m membranas. La ATPasa de transporte pemite
asi convertis
cién de un i6n (potencial elecnmqmmwoy, tmnxporl( actio primarip, qu6 wiiiooal-

‘secundario de otros solutos. Como vemos son, pues, bombas mmm.\' En el transporte
activo pnmalm el transporte del i6n o soluto esté ligado dmmmeuu a la energia de
la ATPasa 0
dario la energia para el transporte contra gradiente no pmv.m de la cnergialiberada
por la ATPasa, sino del potencial electroquimico que ha generado.
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Se conocen fundamentalmente ATPasas implicadas en el transporte de H* (bomba
de protones). K*. Na* y Ca®* (hombas idnicas)
S¢ consdera que hay varics mecanismos por los que ¢l flujo de H* y OH- puede
estar ligado al flujo de solutos:

a) En el transporte activo electrégeno de H* la diferencia de potencial eléctrico

de H' (antipory) o en la misma direccion (symport) los aniones. Se trata asi de.
un transporte activo secundario

5) La bomba de H puede cstar acoplada quimicamente con los iones movilizados

en un sistema de cotransporte eléctricamente neutro (transporte activo pri-
mario).

©) La ATPasa-H" electrogena crea un potencial de membrana que provoca un flujo

electroforético de los cationes (K*) (uniport, transporte activo secundario).
d) El transporte activo es debido al gradiente de pH creado por la bomba de H*
(transporte activo secundario).

€) El gradiente de pH determina la distribucion de dcidos y bases deébiles entre la
solucion y el citoplasma que ha sido implicada en el transporte de AIA (vease
auxinas, Cap. 22).

i bien las ATPasas presentan propiedades generales, no obstante ofrecen diversas
‘particularidades, segin el nivel de organismo y organizacion (bacterias, mitocondri
cloroplastos, membranas de células eucariotas animales y vegetales). A diferencia de
1as células eucariotas animales. en las que opera grandemente el sistema de la homba
ATPusa Na*-K* (estequiometria: bombean 3 Na® hacia fuera y 2 K" hacia dentro, de

e activo primario es de transporte electrogeno de protones (bomba de protones o
ATPasa-H" clectrégena) y que esta fuerza motora de protones generada por la bomba
de protones provee la energia o fuerza motora para el transporte (activo secundario)
de los solutos (cationes, st aminodcidos y aeicars). Como ya veremos e otros
libro, de
tanies en l metabol lsmo ¥ funcien de s ollas vegetales asi, entre olm absorcion
¥ volumen celular, pH
citoplasmitico (y con ello de d-vcms cuncie del abolins couli), bomerstis
p. 5), mecanis-
mo de carga del floema en el transporte de la sacarosa (Cap. 7), lunspene del malato
en las plantas CAM (Cap. 1), regulacion del crecimiento en extension de la célula y
pared celular (Caps. 2 y 22), gravitropismo 1cm 29) y fotomorfogénesis (Cap. 30).

En la figura 6.6 se resumen, comparativamente, las principales operaciones de la
ATPasa Na-K- de I membraa de 1 o ammil y de la ATPasa de H* vectorial
de las plantas: (A) bomba elecirogena primaria, (B) entrada activa secundaria de
solutos (symport), (C) salida activa secundaria de solutos (antiport) y (D) entrada (o
salida) activa de cationes (o aniones) (wnipor).

El perfeccionamiento en estos tltimos anos de las técnicas de estudio de vesiculas
microsomales y de vesiculas de membranas purificadas de origen conocido permite ya
localizar y conocer las ATPasas de las células de plantas superiores. Sobre todo hay
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@y ongo,
S e 6 s Fomapon 1) s et s oo (o) () e (s
id) de catones o amone) mm/ (lam e R. Serano, “ATPase of Planis

C Press.

. Boc Raon. 1989

ATPasa-H* asociadas a
brana plasmitica y tonoplasto sobre todo , con menor conocimiento, del reticulo
endoplismico y el aparato de Golgi).

S comparamos s ATPaes con s ya conocidasde otrs ogaismos v
destacar | c tocon-
13y
diaiofosforlado enen un pH alcaling,  cructurss muy comigasde s
idrofis F, (extemas a a membrana) ¢ idrfobas F, fmcysin u mcmbnna),
sensibiesala aidaya

de Na* por K*, H* por Ky transporte de Ca?*, son inhibidas por ¢l vanadato y, en el
caso de la ATPasa Na*-K* por la uabaina, su pH es neutro y forman un intermediario
acilfosfato en una subunidad catalitica mayor (100 Kd) transmembrana. De los dos
tipos de ATPasas de las membranas de las olulas vegelales, uno, as asociadas con la

por su estructura (sub ion (interme-
diario fostoritado, pH 6ptimo casi neuto, scnsbilidad al vanadato). Pero, por oira
partc, s¢ parecen a las de las bacterias, mitocondrias y cloroplastos por su sensibilidad
a la dicicloexilcarbodiimida, lo que, por el posible bloguco del canal conductor de
protones de Ia bomba de protones, sugiere el papel de bomba de protones electrdgena.
El segundo modelo de ATPasa de H" de las plantas se localiza en el tonoplasto (y
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ble facilmente a ninguna de las categorias conocidas de ATPasas de transporte. La

diario fosforilado del enzima y puede ser similar al tipo de las ATPasas FF, del
cloroplasto, mitocondria y bacterias por el complejo de varias subunidades.

Otro hecho general a destacar es que las ATPasas F F, tienen una estequiometria
de 24 HY/ATP y asi son fécilmente reversibles, mientras que las ATPasas de plantas
¥ hongos son fisolgicamente irreversibles por presentar una estequiometria de | H'/
ATP.

n todo caso, hemos de tener en cuenta que no es ficil adscribir a los tipos y
organizaciones anteriores todos los tipos de ATPasas de H. Asi, ya se han descrito
ATI iy

que son vanadato insensibles y sensibles a los aniones. Asi, las ATPasas de H' no

‘mitocondriales 10 se restringen s6lo a las plantas superiores, algas y hongos como

inicialmente se crefa. Un punto también importante de desconocimicnto es Ia regula-
H,

bioldgica en I i i Ia regulaci imiento y

CELULA VEGETAL

PHSS
Figu 61 Moddo e e de as ATPacs docators de - y stemas de tansorede solios

e b s o . o TP i b
s (A7) y aaicares videncias de transpote acoplado al H® en vesculas de
ionoplas nloyen scmas aniprt purs H/Ca% HOK', Mooty W ooy sioreion de
porel

it S e et BT mpon HTAIA Tumbi e e ATFos vomies o -

e . Sae, <Ann. Rev. Plant Physiol, 6:175-208, 1985).




166 / Fisiologla Vegetal

o de las plantas. En todo caso, los répidos progresos en estos ultimos aios en este
campo nos abren nuevas perspectivas para la fisiologia del transporte.

Como resumen final de la operacion, a nivel subcelular, e las ATPasas de las
plantas, véase el modelo de trabajo de Sze (Fig. 6.7) en relacion con los diferentes
sistemas de transporte de solutos.

La diversidad de funciones metabolicas en las que participa el Ca* (Cap.8). la

sec\mdxno (Cap.30) el pape e se clemento enc apopasto cllar han impulsado
estigacion sobre ¢l mecanismo de transporte del calcio y su regulacidn a
el de membranes ¥ célula, que es de esperar que pronto nos pueda dar una explica-
cion general de su mecanismo.

Mucho mis discutible es la participacion de la bomba ATPasa Na-K* (bien
comprobada y operativa en las células animales) en las células vegetales. En cste
nismo, la energia del ATP sc emplea en una expulsion del Na* y una entrada de K*
en la célula. Un hecho distintivo, caso de darse este mecanismo, es que, al revés de lo
que ocurre en la célula animal. la uabaina no inhibe especificamente la actividad de la
bomba Na-K" de la celula vegetal

variante mis sencilla, las bombas de extrusion de Na* han sido descritas espe-
cialmente enla algas yen asplantas superiores resistentes a medios salinos
del plasmale-
ma y formacion de vescula internas, ha ido tambien citada como mecanismo de
absorcion en las células vegetales.

6.4.2. Modelo de transporte activo asociado a

s muhtifésicas

En un modelo propuesto recientemente (Sabater. 1982) (Fig. 6.8), se postula que
la permeasa P puede estar en sucesivos estados de activacion: Py, P, P, con afini
dades crecientes para el nutiente que puede transportar. Cada estado P, se puede for-
mar, en una reaccién que requicreenergia, a partir de un estado de grado inferior
P,_\, siempre que la permeasa no tenga nutriente ligado a clla. En cualquier estado P,
la permeasa tiene dos tipos de sitios ligantes para el nutriente: uno que sirve para
transportarlo y otro que se unen varias moléculas de nutriente y que es cl sitio
efector. EI modelo permite explicar las cinéticas multifisicas de absorcion, asi como
los diferentes requerimientos enerticos segiin Ia concentracion de nutriente. El mo-
delo también da una explicacion al aparentemente elevado nimero de sitios ligantcs
de nutriente en la membrana de las células vegetales.

65.

los nutrientes en la planta

Hasta el momento, en este capitulo, h iderado I
de transporte 0 absorcion de nutrientes minerales a corta distancia, es decir, a nivel
de célula. No obstante, en la planta superior este conjunto de células que forman el
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Figara 6.8.-Modelo de transporte activo asociado a cinéticas mtifisicas: e el nimero de fuss: § es
s !

cuerpo de la planta se diferencia e integra en tejdos y érganos. En las secciones 4.2 y
4.3 (Figs. 43y 44) se han tratado las caracteriticas anatémicas y funcionales de la
raiz como Grgano de absorcion del agua. En 6.1 se han considerado las relaciones de
la raiz con el suelo, como fuente de nutrientes g s plantas.En conjni, pucs,
via de transporte de los nutrientes comprender de la absorcion de los nu-
trientes, especialmente por la raiz, su camino rld.ml a través de la raiz con ingreso er
I corriente de transpiacién del xilema, paraas er transportado a o distntos e
torios celulares de la planta. Todo este conjunto de vias, a corla, mediana y larga dis-
tancia, se pueden considerar interdependientes con mecanismos especificos de aco-
plamiento y regulacién.

En el transpore acora distancia, 1o ones del suel, o de una solucién extera,

la libre. En el intervie:
nen rocesos estrictamente fisicoquimicos (sbsoridn pesiva) como procesos
contaradintes &1 potenia clectroquimico que requieren de cnergia extema (ab-
orcign actva). En I iz 1o ones putden sl via el | apoplasto hasta laendo-
dermis, en donde la banda de Caspary (Fig. 4.4) interruthpe la via del apoplasto,
sorlo que deenie nt bien pueden
¥
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a célula por medio de los plasmodesmos e el sistema del simplasma o simplasto.
Una vez en el cilindro central o estela, los iones serian cedidos o secretados e el
simplasto al apoplasto, ingresando asi en la via del xilema.

Para este transporte mdlnl de iones a través de la raiz. (lmn:pane a mhlm distan-
cia), como ya hemos visto (seccion 4.3), Crafts y Broyer proj en 1938 una
hipétesis que ha recibido apoyo hnsu lz actualidad. Segin Ia version mndcmz de esta
hipotesis, el on libre) del puede ser pene-
trado por agua ¢ ones desde el medio extero. De ete modo el plasmalema de todas
s células corticales actuaria como una grdn superficie para la absorcion activa al in
terior del simplasto de Ia raiz, En general, se considera que ¢l movimiento de iones es
fundamentalmente simpldsmico, mientras el del agua principalmente apoplismico.
Por todo ello, Ia membrana cs el lugar de control del transporte de iones hacia ¢l
xilema.

Si bien hay una aceplacion pricticamente general sobre el transporte simplésmi
<o de la teoria de Crafts y Broyer, en cambio es més discutida la aseveracion de que
una vez en el interior del cilindro central, los iones son liberados pasivamente hacia
o vaso el ilema. En un prinpioscargumentaba que I bjapresién parcial el
O, enl: Tul: de la estela ‘mantener la respiracion
necesaria para soster en s células l radiente ntero de foncs. No obsante, me-

ida 0,

B

s pas
do pequefio para explicar esta liberacién de iones.

En otro orden de ideas, se han encontrado evidencias, sobre todo con experi-
mentos con inhibidores metablicos, que sugieren la existencia de un sistema activo
de bombeo en las células parenquimdticas del xilema. En este sentido, Pitman esta-
blece un modelo de dos bombas: una responsable de la carga del simplasto y otra
para la carga de los vasos, excluyéndose asi la hipesis antigua de una bomba que
operaba a nivel de la endoderm

Una vez los iones. hnn nlcanuda el xilema son arrastrados pasivamente por la
corriet d ranspiracion a o largo d da I lnta (ransport  rga distancia),
como ya hemos |mmde en Izs secciones 4.4,4.5 y

Con el empleo de elementos minerales A puede comprobar ficil-

ente que los nutricntes minerales son Lransportados via xilema por la corriente de
ranspiracion en flujo de mase. Ya en 1939 Stout y Hoagland ralizaron un experi
ilidad de
‘movimiento lateral de sustancias minerales entre el xilema y el floema. Suministra-
ron potasio radiactivo (K) a un sauce y en una porcion de una rama separaron con
papel de parafina el lefio (xilema) de la corteza (floema). En secciones a distintos ni-
veles de la porcion considerada (Fig. 6.9) se analizaron los contenidos d¢ le K* en
xilema y floema. Pudo comprobarse que en la porcion aislada Ionglludmalmmlc
Habia bao contenida de K® en floema y lto n xilem. En cambio, secciones por
encima o por debajo de la parte aislada mostraron fuertes incrementos de K*enel
floema como consccuencia de movimiento lateral desde el xilema.
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K ppm
Xiema || Flocma .
Papel de parafina, e Heme
16119
3 ST

97
<03
<03
E

P 63 Moo sccrdnede K cu . E» anporsin e unt rma e s s
distintosnive-

e deir de I poiin e el ransport del K* por el xilema. En as reioncs no aladas
(superior  infeior) ocurre a 1a vez un transporte latral de K desde el xilema al floema (adaptado de.
Stouty Hoagland. 1939).
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TRANSPORTE POR EL FLOEMA

Todos los organismos multicelulares necesitan para poder funcionar un sistema de
e " -

sustancias dentro del territorio celular pueden explicarse fécilmente en términos de
i idad d mbrana. L
de transporte en los vegetales surgio ia del d

por los mismos, y que hizo que al comenzar a colonizar la ierra firme los érganos espe-
cializados en la absorcién de agua y nutrientes minerales el suclo, y los 6rganos espe-
cializados en i i 2

teniendo a veces necesidad estos nutrientes de recorrer distancias considerables. Para
este transporte de nutricntes entre largas distancias existen cn los vegetales superiores
dos sistemas de conduccion, el xilema y el floema, que en conjunto constituyen el sste-
ma vascular, Si para el ransporte del agua por el xilema existe una tcoria generalmente
aceptada por la Fisiologia Vegetal (Cap. 4) no ocurre lo mismo con el transporte de
Solutos, o savia elaborada, en Ia terminologia antigua, por el flocma, problema sobre ¢l
que existen todavia bastantes dudas y confusién.

7.1. Eifloema como sistema conductor de los solutos

EI primer cientifico en sugerir que la savia elaborada era transportada por ¢l floema
Ngelien 1858, hloios = 1 fisidlogo
“Theodor Hartig, descubridor de los twbos eribosos en 1837 y de la exudacion del xilema
y floema cn 1860. La técnica utilizada por Hartig para poner de manifiesto el papel del
Toema fuc la del descortczamicnto anular, procedimiento ideado por Stephen Hales en
1726, Tal técnica consiste en la climinacion de un anillo de corteza en cl tallo,de talfor-
ma que el flujo de materiales por el floema quede interrumpido. Este tratamicnto inva-
riablemente mostraba que el crecimiento por debajo de la zona descortezada quedaba
feducido, mientras que en las hojas no aparecian sintomas de marchitamicnto por defi-
ciencia de agua, pudiéndose concluir como resultado de este experimento que ¢l agua
se movia en sentido ascendente por el lefio, mientras que las sustancias claboradas se
movian en sentido descendente por la corteza. Mason y Maskell en 1928 en plantas de
algodény é i y andlisisde azi "
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blecen claramente ¢l papel del flosma en el transporte de solutos, Demuestran que el
floema es el de sacarosa y que el conte-
nido foliar de i [

m[:nores d: 1- ot et o dellefio.

do Cums. e 193 demacsis on Philadelphis pub(uwu v en Rhis tyin, también
el

e, tamperte sscendene 4 anicaes aci o yomas, ene Iugnr ambién por o

floema.

El uso de los s i -
da con 'C, han venido a confirmar las observaciones anteriores sobre ¢l floema como
tejido conductor de solutos. Otra técnica experimental que ha permitido establecer cl
papel del floema, ha sido Ia utilzacion de dfidos que se alimentan de las sustancias
transportadas por el floema. Estos fidos se alimentan mediante Ia insercion de sus esti-
fts irctamente en los ubos eriosos s e seciona cl cucrpo dl anial defundo
1 estiete, el

a través del estilte. Este luido puede ser recogido y su andliss quimico ooy
elevado contenido en sacarosa.

Toda la evidencia experimental que hoy se posec, indica claramente que cl trans-
porte de solutos desde las hojas a todas las demds partes del vegetal tiene lugar fund
mentalmente  través de los tubos cribosos del floema y que este transporte no es s6lo
descendente, sino también puede ser ascendente.

7.2. Estructura del floema

1 floema s un tedo compeo, o mrfolgics como fclégcancne. Sus
i

cas (células zl:amp:namts‘ células albuminosas, parenquima noemmm. etc.) fibras y
esclereidas. En especies provistas de un sistema laticifero como en Hevea brasiliensis,

721, Elementos del floema

Los elementos condy del floema, siguiendo la ter-
minologa d e, lmentos crbosos e se de do ipos ) céuaserbess: )
elementos de los tubos cribosos.

La especializacién morfolGgica de los elementos cribosos se pone de manifiesto en

el desaralo de ireas cribosas y placas cribosa sobre sus paredes ceulres e las
de sus protoplastos. Las dreas cribosas (Fig. 7.1) son zonas deprimi

de la pared celular provistas de poros a través de los e il protoplastos de los ele-

mentos cribosos adyacentes se comunican por los filamentos de conexicn, rodeadas

dos por enlaces B1-3, E
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Figora 7.1 irea cribosa
de K. Esau, Plant Anatomy, Trans-Editons,Inc, Nueva York).

un clemento son parceidas en cuanto a su grado de espcializacitn, mieniras que en

otras, como en la mayoria de la

localizindose generalmente en las paredes i el clementon, ectrendo

ntonces ¢l nombre de plaascrbosas (Figs. .2y 7.3, i consia de una sl irea cri-
lacacribosasimple,y i son

Tos tubos
cnbosos, se dlslmgncn por el grado e diferenciacion de sus dreas cribosasy por la dis-
tribucion de las dreas sobre la pared celular. Las células cribosas son generalmente lar-
gas y delgadas, con extremos aflados o paredes terminales muy inclinadas; sus dreas
cribosas no estin especializadas, careciendo, por tanto, de placas cribosas. Desde un
punto e vistaflogendtio s s consdera como precursoras de fos clementos de los
tubos cribosos, siendo muy abundantes en las s y planas vascul .
riores. Los el de los tubos crib ‘ urh re
las paredes terminales, que varian desde muy inclinadas hasta transversales. Ordinaria-
mente los clementos de los tubos cribosos se disponen formando series longitudinales,
presentindose as placa cribosas en las pardes comunes, Etas srie de tubos const-
tuyen
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‘Célula pasenquimitica.

Comendodlo
(en

Cilndros de calosa
en blanco)

Figura 7.2-Area cribosa
6 Comad i . Eo, Pl Anstory. T Eiom, Noer Yo

722 Citologia de los elementos cribosos

Como veremos ms adelante en este capitulo, no existe unanimidad sobre el meca-
nismo o posibles mecanismos mediante los cuales los solutos son transportados por cl
floema, Esta falta de unanimidad se debe a que tampoco la existe sobre la estructura de
os tubos cribosos funcionales, debido a la gran labilidad de estos clementos, que pue-
den sufri alteraciones considerables por los tratamientos a que son sometidos los teji
dos para su examen microsedpico.

7221 Elementos cribosos de las angiospermas.

s angi tienen el e los tubos cribosos asociados
con i i ig. 74).
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Figura 1.3 Esquemade un pacacribos. W, = Pared e primri. PP = Protcins P aponando los

T Leibetiy K. Fores. inducion o e S f o Col, Soge- vt Do, 97,

Pared celular.—La pared celular suele ser primaria, compuesta fundamentalmente
por celulosa aunque las prucbas microguimicas dan también reaccién positiva para la
pectina. Algunas paredes, como en magnolia y laurel, poseen unos engrosamientos
internos con un brilo marcado, denominados por cllo espesamientos nacarados, La
pared alcanza su
0. Algunos enzimas tales como peroxidasa, fosfatasa dcida y ATPasa han sido

Niicleo.—Una de las i idas del

de los tubos cribosos es a ausencia de niicleo, aunque se han encontrado algunas plan-
tas como Ulmus americana, Robinia, Vitis y Secuoia en los que muchos elementos de
los tubos cribosos maduros contienen nicleos aparentemente normales. La estructura
de los lementos cribosos inmaduros e parcce a a de las clulas pmc:mblales y cam-
biales a partir | . La

Tobulacion del scguida por una desaparicion gradual dl contenido cromatinico
¥ ruptura de la membrana nuclear. En algunas plantas, el nucléolo o nuciéolos salen del

del d G ; i I citoplasma del

50; sin embargo, sc ha visto que muchas inclusiones esféricas de los elementos cribosos
maduros, que se consideraban como nuciéolos, no [o son.

Reticulo endoplasmtico.~Los elementos de los tubos cribosos inmaduros poseen
un reticulo endoplasmitico rugoso, similar al de cualquier célula vegetal nucleada.
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Figura K. Esau, Plant
Anatomy; Trans-Editons. Nueva York).

Durante el proceso de maduracion del elemento, el reticulo endoplasmatico comienza
a adoptar una posicién parietal,los ribosomas desaparecen y en los elementos maduros
el reticulo endoplasmtico es liso.

Dictiosomas, plastos y mitocondrias—Los dictiosomas son relativamente abundan-
tes en los elementos eribosos inmaduros; algunos aparecen todavia en las Gltimas fases
de la diferenciacién y estdn ausentes n los elementos maduros. Los plastos de los ele-
mentos cribosos pueden contener granos de almidén, cristales, rlmmmc o cuerpos
esféricos densos. Estin presentes normalmente en los elements ieden
reconocerse dos tipos de plastos: platos tipo'S, que almacenan almidén, y plasos ipo .
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que almacenan inclusiones proteicas y a veces también granos de almidon. En dicoti-
ledéneas se encuentran los dos tipos de plastos mientras que en las monocotiledéneas
56lo se ha encontrado por ahora el tipo P. Las mitocondrias presentan un aspecto nor-
al en oo clemeniosinmaduros, pueden sl modifaciones durnte  diferencis
cién y estin presentes en los el 10 hay
de que sean completamente Tincionais

Plasmalema y tonoplasto.~E\ plasmalema es probablemente la tinica estructura
celular que pemancce e los clemenis maduros y que consevaintegramente s fur-
cionalidad. Se han detectado en el plas:
bk adynty s ATPasa, sugiéndose que pucden drscmpenar un papel impor-
tante en la transferencia de solutos € fones entre los elementos cribosos y las células
parenquimatosas contiguas, asi como en la sintesis de calosa en las placas cribosas. Los
elementos inmaduros contienen normalmente pequefias vacuolas que pueden fusionar-
se durante las primeras fases de la diferenciacion, formando otras mayores. En los cle-
mentos maduros se observa una ausencia casi total de tonoplasto debido a su degrada-
cién durante la maduracin, lo que da lugar a una aparente integracién entre citoplas-
ma y componentes vacuolares. Sin embargo, y a pesar de tal integracion, siempre se
observa una delgada capa parietal de citoplasma muy préxima al plasmalema cn los ele-
‘mentos maduros.

menn—P. En

{lago (slime) y hoy denominada, dada su naturale-
& Poeics proteina-P (Phloem-Protein). Es un componente muy caracteristco del
protoplasto de los elementos de los tubos cribosos de dicotileddneas,
aparicion en esporddica.
americanay Cucurbita maxima han demostrado que la proteina-P ocupa una posicién
parictal en el clemento criboso maduro (Fig. 7.4). Puede presentarse bajo forma amor-
fa, wbular, filamentosa o cristalina, la especie y del estado de di
ciacion del elemento criboso. Las dos formas més corrientes son la filamentosa, for-
mando los llamados por algunos autores, filamentos plasmticos, siendo esta forma la
mas frecuente en los clementos cribosos maduros, y la tubular més frecuente en los cle-
mentos cribosos jovenes, como ocurre en Nicotiana, en la cual los cuerpos de proteina-
P cstan constituidos por tibulos de unos 23 nm de didmetro, Durante la diferenciacion
subsiguiente, 10s cuerpos de proteina-P se dispersan, pierden su estructura tubular y
toman el aspecto de filamentos de unos 15 nm de didmetro, Se sabe muy poco sobre su
origen, que 1 sintetizada durante los primeros estados de
Ia diferenciacion cuando ain existen ribosomas; es muy probable que el reticulo endo-
plasmtico intervenga en el proceso de la sintesis. Algunas actividades enzimticas
como fosfatasa dcida y ATPasa han sido localizadas en Ia proteina-P. Su funcién es por
ahora desconocida, aunque se ha sugerido que puede actuar taponando la placa cribo-

itando la pérdida d i P 8 7.3).

7222 Formacion de la placa cribosa

Laformacion delos poros tal comose ha visto con el microscopio electrdnico (figu-
ra 7.5) es la siguiente: el lugar del futuro poro esta ocupado al principio por un solo plas-



168 / Fisiologia Vegeta!

modesmo y se comienza a distinguir del resto de la pared por Ia aparicion de un par de
plaquitas o collares de calosa, uno en cada lado de la pared. Las plaquitas opuestas se
funden y en medio de las plaquitas fusionadas aparece un agujero que erece centrifuga-

Figura sarrollo de una placa cribosa en Robinia (4, x970)y Cucurbita (B-D. micrografiaselectronicas

O aires omgiten A s pestenl de s conporoscubiertosgor calos . placa i

boss foen con o poros (ep) cubirtos por aminias de calosa y reticul cndoplasmatco (v Un solo

s e

osa madurs, Algunasacumulacioncsde muciago encima de

el y en los poros. La pared de l placa cribosa seRalada con m (K. Esauy otros. Bor. Gaz. 123, 1962) (tomado
e K. Estu. lant Anatomy. Trans-Ediions Noeva Yo
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mente. Asi, desde su inicio el poro esti upludo de calosa. Uno de los problemas mis

{a placa cribosa, cs decir,saber il
l abiert it el l|u I

contiguo, o por el contrario, rosctin s taponados, lo que requeriria un consumo

de encrgia para que las sustancias lmnxponndls pudieran atravesarlas. Es frecuente

1P 1 olrcs mateils (Fi. 190 bicn completamente ies d pinguns. ocloon
(Fig.1:4). La cstion, que ha sdo y s origen de constantes debalesenre fisdlogos o

(Slogos,

poms de Ia placa cribosa in vivo. Los defensores del taponamiento de los poros n los
basan en que la

nados con proteina-P o algin material membranoso, Los oponentes argumentan que

taponamicnto sc debe a una reaceién provocada en los tjidos por los reactivos utiiza-

dos para preparar el material para su observacién microscdpica y e, por i, s

tapones no son mis que artefactos. Los defensores de la no obsiru o pore.

elementos cribosos, un gran nimero de poros aparecen sin ninguna clase de (aponu-
‘miento. De igual forma, mediante el uso de bajas temperaturas para provocar una
muerte instantinea del tejido antes de la fijacién, se muestra que los poros no estin

La cuestion no esti i i vez

7223,

un elemento criboso
Lo cambiostructuacs gue tnen ugr durate I maduracén d uncemento
criboso pueden resumirse como
s - o i
b) Durante el crecimiento celular, el nicleo comienza a lobularse, aparccen

se observan
como terminales; n las especies que la presentan, comienza la aparicion de la
proteina-P.

4 Com . N

d) La cromatina i icion gradual; el reticule ico liso,
por liberacién de los poekii s apaccenshor el cioplsn, e shia en
la periferia celular. La proteina-P, si esté presente, comienza a dispersarse cn el
oplas, les plastos aoptan una fora ovoide o efrica. Las plaquas de
caloss s fusionan.

oL

os poros de Ia placa cril i aparentes, el
icleo se desi también edando el cit i

gra y tambid
uniformemente por todo el territorio celular.
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leary de los tonoplastos, s¢ completa la
formacién de los poros de Ia placa cnm los ribosomas desaparecen, el reticulo
endoplasmiitico, mitocondrias y plastos aparecen en la periferia celular, Ia pro-
teina-P, i esti presente, puede odapar el lumen vacio, o puede adoptar una dispo-
sicion parietal.

7224 i i
los tubos cribosos

Los clementos d os uboscrbsosde s angopernas cian asociados a células
ig. 74). Gene-

muy
a partir de la
o5 Ambos pos de cllas presentan numerosas coneions, bien mediante poros en

mos I'mcn!.nlemenlz omestosenla parte de las P acompananks Las células
acompafanescomeran sus e o argo detoda su vida, y durante su desarrollo
aumenta I densidad de su proloplasto,en art debido al aumento e a poblaciin de
ribosomas. En :dmlbn a los ribosomas y micleo‘ contienen también numerosas i
condrias, plast

tienen también proteina-P. Mediante Seics itoquimios e h demoarado a pre-
sencia en las células acomparantes de una actividad fosfatasa cida muy fuerte, asi
como actividades peroxidasicas y ATPisicas; la presencia de estos enzimas sugicre que
Jas células acompaiantes pueden desempefiar un papel importante en el transporte de
aziicares hacia los tubos cribosos.

7.2.3. Elementos cribosos de las gimnospermas
bund Jas gi 1as células crib
presentan ¢l

Los el
sas, en las cuales todas I
o

Pared celular.~Con la sol 6
lar de
Nicleo.—E iicleo de lus células cribosas, sobre todo en la coniferas, no se desinte-
gra totalmente al alcanzar éstas su madurez. E1 nicleo degenerado persiste como una
a d a i r medio de i I i-
ca) con fragmentos intactos de la membrana nuclear.
Reticulo endoplasmtico.~Durante la diferenciacién de las células cribosas, el re-
ticulo endoplasmitico que en las células inmaduras s rugoso, se transforma en liso,

vas on s dreas cribosas. En P yen Pinus -
/as del an i é ibx

Plastos y mitocondrias.—En las células cribosas se encuentran tanto los plastos tipo

S como tipo P. Plastos tipo § se han encontrado en Ginkgo, Ephedra y Welwitschia,

mientras que todas la piniceas examinadas contienen plastos tipo P. Las mitocondrias
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sufren muy i I ion de las células cribosas, aunque en las

inmaduras dcs.lparcc:n junto con los ribosomas en las maduras. Desaparccen tam-
én los tonoplastos, conservindose el plasmalema. No hay por ¢l momento ninguna

7.23.1. Aroa cribosa

Las dreas cribosas en las gimnospermas se encuentran en la cara radial de las pare-

des clulars d a céllacribosa. El e cribosa consa d vaiosporosconectadoscn

el medio de la pared celular por una

imierl oo e e pelinirmg gty iy con el
reticulo ue los estar

revestidos de calos, o se ha observado que las plaquitas de calosa intervengan en ¢l

C élula cribosa madura de una g

ne plasmalema, plastos, mitocondrias, un reticulo endoplasmatico muy modifica-
dorcl nickeo sl ausnt, ot prsente o exdcompleamen degenerd; odos
los orgénulos ‘ocupan una posicién parietal, el lumen celular aparcce vacio y
e e e s

7232,

Lo ckiascalbors o ks gacagernss o uenm células acompaiiantes. En su
lugar, ciertas célul hallan aparente-
mente asociadas, tanlo morfoligca como I'uolnglcamem: con las células cribosas.
Estas células recibido el nombre

e s tfn ntnsamentc on s colorantes itoplasmtes. I hecho principal que
distingue a |

cribosas. Al igual que las células acompafiantes, s células albuminosas presentan una
i P ’ eads hi

73

ma es muy interesante. por varios apect

a) Permite una
partes de una planta durante su desarrollo.
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) i
) El conocimiento de qué sustancias pueden, y cudles no pueden ser transportad;
por el flocma, es de gran utilidad para la utilizacin racional de herbicidas y ferti-
lizantes adecuados.

Uno de los métodos mas antiguos para determinar las sustancias transportadas por
el floema, consiste en una simple incision en la corteza que interese los elementos con-
ductores funcionales del floema. Este método, que puede ser bueno con especies
arboreas, no sirve con las herbiceas, ya que con la excepcion de Ricinus communis,
Yuce lcida  vaisespcie de Cuurbia, 10 mwsiran una marcads exudacén el
floema. Tampoco sirve en élulas cri tée-
nica del estilete de dfidos también suministra por exudacion jugo floemético; el probl:»

les el d i e e 9

lisis relevantes: 1 ion mi i i das en los

n de un exudado de floema.

el floema. En la tabla 7.1 se muestra la composi

731 Carbohidratos

En la mayoria de las especies, los azicares, ademis del agua, constituyen la mayor
parte de las sustancias transportadas por el floema. Cualquier anlisis del exudado
floemitico revela una composicion muy rica en carbohidratos, siendo casi siempre la

] azih [ enel i G-

Enbasca icion de azicares del jugo.
tinguirse tres tipos de plantas:

) Especies con sacarosa como aziicar dominante, con pequefias pmpon:mnes de
oligosaciridos del ||po de la rafinosa. La mayoria. d: Luesp:cm analizadas pe
necen a este
ta el 98 por |m d:l total de aziicares y estd a una r:omc:nu‘ambn del 20 por 100
(#1).

) E Los
oligosaciridos pertenccen a la familia de la rafinosa (Fig. 7.6). Se encuentran
especies cn s mitaceas,oledceasy verbeniceas.
<) Especic i G ademas de
los aziicares mencionados anteriormente. A este grupo pertenecen Fraxinus
Syringa que contienen D-manitol y Prunus serotina y Malus domestica que con-
itol.

y
y ina bund: I i stran concentra-
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TABLAT.I

Composicién de exudado de floema de Ricinus communis
‘mediante incisiones realizadas en la corteza

Componentes mg/ml

100-125
80-126
Ausentes

1452,

5.2 (como 4cido glutdmico)
20-32 (como dcido mlico)
035055
0,024-0,048
03550675
Ausente
0010
2344
0,046-0,276
0,020-0,092
0,109-0,122
0029
105 x 104
23104
1,08 x 104
024036

8082

13, 2umho/cm a 180 C

~ 1422~ 15,2 bares
134cPa20°C

Materia seca -

acarosa . .
Aziicares reductores

Giberelinas
Citoquininas
ATR uicee

pH
Conductancia ......
Potencial osmético .
Viscosidad

Modificado de Hal, Plant Structure, Function and Adaptation, The MacMillan Press, Londres, 1976.

cmnex relativamente clevadas de serina. La pmlmn cs cl aminodcido mis abundante en
binia, de los géneros Betula,
i y Juglans presentan concentraciones Abely ety senea todas
las sustancias nitrogenadas de bajo peso molecular pueden ser ficilmente transportad:
por e loema. También s ha decctado 1 presencia e proteina en los cxuados de
floema en concentraciones que oscilan entre 0,1 mg/ml en Robinia hasta 3,6 mg/ml en
Fraxinus americana. La proteina-P constituye I fraccién mas importante de las protei-
nas totales cxudads por el floemas olra raccion imporante la consiituyen 1as pro-
teinas de natural imética. La I eneljugo florri-
o 2 oser
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ce, el contenido de nitrégeno total es de 2 mg/m al final de la dormicién de las yemas,
de 12mg/ml durante el desarrollo de las hojas, de 0,3 mg/ml durante el verano y de
1.3 mg/ml durante la movilizacién del nitrégeno desde las hojas, en el otofio.

Masinosioss ——— [ S0

Melibiosa ——

Figura 7.6, Familia de oligosacdridos de la rafinosa (tomado de M. H. Zimmermann y J. A. Milburn, Ency-
vt iom Py w1 s eia Bt 1979

7.3.3. Acidos orgéinicos y sustancias inorgénicas

Un niimero considerable de cidos organicos han sido detectados en los exudados
floemiticos de gran cantidad de plantas. Asi, en Robinia pseudoacacia se ha detectado
icido a-cetoglutirico, dcido pirdvico, oxalacético, fumiiico, succinico, malnico, oxli-
o, mélico, citrico, artarico, siquimico, quinico y gluconico. En Tl platyphlos sc ha
detectado écido a-cetoglutrico, pirtvico, fumirico, malico, citrico, tartarico y siquimi-
co. Todos clos parccen en muy bajas 1, por o que
sel

Aunque generalmente se considera al floema como el istema conductor de sustan-
cias organicas, no hay que olvidar que también transporta agua e iones inorganicos en
una forma mmpmm aunque 1o idéntica, l xlema. Con I yudade radiositopos s
ha

cos. Otros cationes encomradus son el sndw, calcio y magnesio. Los aniones que mds
frecuentemente se encuentran en exudados floemiticos son e fosfato, sulfato, cloruro
nitrato y bicarbonato.

7.3.4. Sustancias de crecimiento
La presencia

tores, y por consiguiente su transporte por ¢l floema, es de gran importancia en los pro-
cesos reguladores en los que intervienen estos compuestos. Asi, el equilibrio entre la
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concanircin de promatores ibidores e lfocra, que puede variar profunda-
mente con las condiciones ambicntales (longitud del dia, por ejemplo) o con cl estado
e desarrollo, puede afecta profundamente 1 crecimieno y desarrllo La presencia
de las sustancias naturales de crecimiento en exudados de floema ha sido demostrada
de mancra inequivoca en varias especics vegetales (tabla 7.2). También existe eviden-
cia considerable de que el estimulo floral es transportado junto con los solutos, por el
floema.

7.35. Otras sustancias

Se ha detectado la presencia en algunos cxudados floemiticos de
mina en Cucurbita pepo. aci s
en Robinia pseudoacacia.

minas como

TABLA 72
de diversas especies vegetales
Especie vegetal 1A GA cQ ABA

Robiniapsedoaacia.....--—-| +
Fagussibatica.............. + +
Ricinus communis. + + +
Tilia cordata - +
Quercus ro +
Taaszcum alicinde +

Vicia +
Salix viminalis i +
Xanthium strumarium . + +

De gran interés, por la
\e de solutos por el oema, eI presenci en los cxudados locmticos de ATP. Como
veremos mas adelante en este capitulo, todos los mecanismos propuestos para explicar
el transporte de solutos dependen, bien directa o indirectamente, de un aporte adecua-
do de energia. Sc supone que esta encrgia es suministrada en forma de ATP por las
células acompaiantes o sus andlogas, que presentan una gran abundancia de mitocon-
drias. En algunos exudados floemiticos, se ha encontrado la presencia de lipidos como
en Robinia pseudoacacia en 1a que la fraccién del exudado floemitico soluble en éter
representa el 0,13 por 100 el peso seco, o en Tilia platyphyllos que representa cl 0,54
por 100, Las hojas jovenes de Glycine max pueden exportar sustancias de naturaleza
esteroide. Particulas viricas como curlytop virus y beet-yellow virus ¥, 10 que es mis sor-
prendenie, un proosoo como Plytononas leptovasarum que produc necrois e ¢
B % 5

Lalista de todos los
aumentsde o en oy i hay g d que s aumeniando, a qe s
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técnicas de andlisis son cada vez més refinadas. Ademis de los componentes naturales,
toda una serie de compuestos sintéticos como herbicidas, fungicidas, insecticidas y
ento sintét ién por ¢l flocma.

7.4. Intensidad y velocidad del transporte

Al
dady vlocidad Ls iteceblad o expres por ia cantilad de sl bansportado pos
unidad de tempo, y la velosidad como Ia distancia inal ecorrida por unidad de ien-
tura sobre e tema,
y elo
que se queria indicar muchas veces con este término era realmente la vzlocndzd de
transporte. loema
ha sido el de seguir ¢l movimiento de una sustancia marcadora, luoresceina o lmklpos
iactivos, a lo largo del tallo en relacién con el tiempo. Asi se han obtenido velocid:
des lineales entre 30-100 cnvh en plantas C-3 y més de 200 cnvh en plantas C4. Sin
enbarg,bos vakres de velcidd neal oo s saue iy indicacion de la velocidad
media de &
que se mueven, sino una seric de mo\écnlu dc muy disints raurleza quimica. Por
ello, para poder cuantificar el fuj y
ey veproductibles, I nensidad el tanspori de malei scc e robablemente un
parimetro mis revelador que la velocidad lineal solamente. Se mide el transporte de
materia o peso seco mejor que €l peso fresco, ya que el contenido de agua en un tejido
vegetal presenta grand:s variaciones en espacios muy cortos de tiempo. La mayoria de

en relacion con cl
& través del flocma). Por este método se han medido intensidades de transporte de
170 /. Las velocidades requeridas paraesasintensidudes de transport dependerin
de los va a 6 05 i

a mir de
del sistema cnnduclnr. ya que pm una determinada concentracion
transporte, la veloc mente con este drea. De tal forma, la transferencia
de po seco por unkdad de ucmpo. es decir, la intensidad de transporte se expresa
‘como transferencia de masa, don

Transferencia d Area x Velocidad x C
@n (em)  (emvh) (glem’)
Dividiendo este valor por el drea de la seceién transversal del sistema conductor,
tenemos la transferencia especifica de masa:

Transferencia especifica de masa = Velocidad x Concentracién
(¢/hem? (gfem’)
En Ia tabla 7.3 pueden verse algunos valores de intensidad de transporte medidos
porla transferencia especifica de masa.
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7.5. Direccién del transporte

“Tres aspectos fundamentales hay que considerar en relacion con la dircccion del
transporte de solutos por el floema:

5) Entrada de los solutos en cl flocma.
©) Distribucién de solutos por la planta.

7.5.1. Signi

Durante toda la vida de una planta hay un continuo transportc s ot de
parte a otra. Mason y Maskell, en 1928, demostraron que la dircccién normal de trans-
porte de una sustancia podia invertirse cambiando la pns\cxon n v de los drgance

y §
¥ sumid and sinks). Nosot Ia terminologia de érganos pro-
ductores y idores. El el ide-
& imi o y Un drgano
productor es un lug: i jento d icas, funda-
en el que la disponibilidad de excede a

su utiizacion; como ejemplos estin las hojas maduras, cotiledones o endospermos de
semillas en germinacién, tejidos de reserva del tallo, hoja o raiz cuando estin brotando.
Un érgano consumidor s un lugar de consumo de sustancias orgénicas, bien para la
formacién de nuevos 6rganos o para la acumulacién de sustancias de rese

TABLAT3
s determinad:
especifica de masa.
(gde pesoseeo.cm- de foema. )

Solanum (tubérculo) 45
Dioscorea (twbérculo) 44
Kigelia (pedinculo del fruto) ... 26
Cucurbita (pediinculo del fruto) ... 33
036

07

44

Dmlam sanguinalis (imbo) 47
alum dilatatum (limbo) . 27
Conodon dactyion imbo) 66
Chioris gayana (limbo) . 149

Modificadode.Hall, Plant Structur, Functon and Adapiation, The MacMillan Press, Londres1976.
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ejemplo estin los meristemos, hojas jovenes, cotiledones o endospermos de semillas en
formacién, Lejidos de reserva de tallo, hoja o raiz cuando estin almacenando estas sus-
tancias. E1 floema s la via de unin entre productores y consumidores, y todo el creci-
ento y desarrollo de una planta no es mis que un reflejo de la transferencia de mate-
fades metabdlicas de
n el crecimiento y
desarollo vegeal; s, reducitn n el tamafio e un consumidor puede tner como
s hojas, favore-
ciendo a otro consumidor o reduciendo la intensidad de produccin fotosintética en la
hoja.

7.5.2. Entrada do los solutos en el flooma

a primer paso en ! (unspor\: de solutos desde os nrg,lnas productores  os con-
conduct

idores,
mediante el cual I van a ser arosa

te, pueden el i6n superior a la que se
encu:mm fuera de los tubos cribosos.

El sistema vascular de las hojas, sobre todo en las angiospermas, esti fuertementc
especialzado para a carga el Noema y par l tansporte de soltos Lis venasprnc
pales sufren Tas células del meso-
filo foliar nunca quedan a una distancia superior 100 um (didmetro de 2-3 células) de
I vénula. o capilar mas proximo. En el fona de estas vénulas o capilres, s células

iptad: presentan

i dole 0 e o wbos coso el eate de ot y mito-
condrias, asi como una actividad fosfatasa elevada. Esau ha propuesto para estas célu-
ok, que ademis prsentan un gran nimero de pasmodesmos enire elasy los clmentos
cribosos, el término de «cé
turales, las hojas de muchas dicotiledéneas herbéceas presentan unas células acom-
paiiantes especializadas, denominadas «células de transferencia», que se caracterizan

rl i ared celut

" iderar en relacio i
ma, el transporte célula a célula, que precede a la carga del floema, y ¢l mecanismo
plicado en la carga del floema. El transporte de azicares desde los cloroplastos de las
células del mesdiilo hasta las vénulas menores, hecho que dura varios minutos, puede
tener lugar a través del simplasto, es decir, atravesando los espacios metabdlicos celula-
res y pasando de célula a célula  través de los plasmodesmos, o bien por el apoplasto o
espacio libre del tejido. Cada vez hay mayor evidencia experimental que indica que en
algiin momento de la ruta de transport, la sacarosa sale al apoplasto, desde donde es
activamente enviada o «cargada» en ¢l complejo célula acompanante-clemento cri-
boso. Dada la evidencia de que los azicares se mueven a través del mesofilo por el
simplasto y que la liberacion de sacarosa a todo lo largo del mesofilo y su subsecuente
‘movimiento hacia el haz vasclar podia ser impedido por el flujo de transpiracion en
direccion contraria, parece muy probable que la sacarosa sea liberada en la proximidad
del floema, siendo los candidatos mds probables el parenquima floemitico, conectado
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simplésticamente con el mesofilo, o las células del messfilo adyacentes a las células
acompariantes. EI mecanismo de este eflujo parece ser, de acuerdo con la evidencia
experimental que s¢ posee, mediante un cotransporte sacarosa/K. El lugar en el que

diogrdficos que muestran c6mo la sacarosa no pasa directamente a los tubos cribosos,
sino que sc acumula en las células acompanantes y que, segiin Ia planta, pueden ser las
células intermediarias o de transferencia. Tal acumulacion de sacarosa procedente del
espacio libre se realiza en contra de un gradiente de concentracion, requiriendo, por
tanto, un aporte de men;u, siendo el plasmalema el luga de ese transporte activo.
y estaquinosa,

‘pasan ficilmente la ‘membrana plasmitica
nunca. Los azicares acumulados pasarén finalmente al tubo criboso a través de la red
de plasmodesmos.

En cuanto a la carga del flocma (Fig. 7.7), un mecanismo quimiosmético parece
ser el responsable. Durante los tiltimos aios se ha acumulado evidencia que apoya la
existencia de un sistema activo de cotransporte sacarosa/H: en plantas superiores. La
fuerza conductora de este cotrarisporte seria el gradiente de potencial electroquimico
del flujo de protones creado por una ATPasa. El posterior desplazamicnto'de protones

GRGAND PRODUCTOR Gl el scumpubasie Tub s
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a favor dé gradiente, estaria acoplado al transporic activo secundario de sacarosa al
interior de la célula Para mantener ¢l se produciria
también una entrada de K. Las caracteristicas conocidas del flotma son consistentes
con esta hipdtesis; asi, los estu composicion quimica revelan que junto con su
alto contenido de sacarosa (0.8M) ¢l floema tiene una concentracion de protones baja
(pH 7,5-8,5) y una concentracion elevada de K (100-200 mM). Por iltimo, estudios de
ion citoquimica muestran que las membranas del floema contienen ATPasas.
Pcr otra parte, estudios con inhibidores especificos muestran que ¢l PCMBS (p-
cloromercuribenzenosulfonato) inhibe Ia toma de sacaros, l ﬂuja de protones y la
actividad ATPésica, fusicoccin:
dor delintercambio H/K'. La mmnhmnn activa de sacarosa Tepier de un gasto G
TP por el metabolismo

5 A

i 1,4 por 100 de la sacarosa transpor
Por lo que respecta a la descarga del flocma, este proceso ha sido mucho menos
estudiado, aunque se ha sugerido que el paso limitante puede ser la actividad de una
io libre que actuaria como una valvula de reflujo

‘para evitar una recarga del floema con sacarosa. Esta invertasa podria a su vez estar
controlads por el pH. Otro posibe fctor regulador pndni ser ¢l transporte activo de

7.5.3. Distribucitn do solutos por  planta
Estudios reaizado uilzando C sobre s relacions ntre drganos productorey

las raices, las hojas 5upennres hm las zonas xp;calcxy
ias, pueden export

tropezi proma con aigunos problemas, como en la patata, donde b myom de los
Grganos consumidores se encuentran por debajo de los productores, todas las hojas
exportan solutos en una proporcidn mucho mayor en sentido descendente que ascen-
dente. En tomat
dlall,y ndirecion de moviminto de oto desde s hojs e n el de i
tribucién de los L de form:

zonas de ripido crecimiento de la phnu., yemas, hojas jovenes, tallos S i tn tet

miento, semillas y frutos en desarrollo, o hacia los érganos de almacenamiento de sus-
tancias de reserva. Por fhithges mis seguro afrmar que el modelo de distribucién de
enla planta los 6

res y consumidores.

ascce obvio, cntonces, que el transport e soltos por el foema ocurt simlté-
neamente la figur
litos marcados después de encerrar una hoja madura de una planta de prkoonps
atméera nriquecia con CO,;los melbolics circulan tanto hacia la parte superior
como a la inferior de la plan
se mueven nmnlline-lmeme en ambasdirccioncs por el tallo. Lo que ain 1o h sido
probado de una for
e sigend disinos conductos el el emplean el mismo conducto a la vez
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o respecto del toal
)

=

Porcentaje de CH si

T 2
Tiempo en horas

Figura 7.3.-Dis
Ia hoja primaia. B

e o 2 . o poe i - Pcil (egin . A
WebbyP_R. Gorham, «Plant Physols,vo. 9, 1964, pigs. 663.6

Este es uno n= los problemas mis importantes que. quedan por resolver en relacion con

1 floema, ya q que el transporte:

Vidirecsional ocuressmlincaments o it b crloso. s e descatar

por completo la hipéitesis del flujo de presidn como mecanismo responsable del movi-
micnto de solutos.

El modelo de distribucion de solutos puede suffir alteragiones profundas en la

mayoria de las especies al comenzar la fase reproductora, ya que se formardn nuevos

sumidores débiles, pero otros, como los frutos, son consumidores muy fuertes, de tal
forma que el cres de las partes vegetativas queda interrumpido por fata de
suministro de solutos; Ia intensidad y duracién de tal transporte a drganos como la espi-
g4 en cereales, determina en una proporcidn muy elevada la produccion final y rendi-
miento de e.sms cultivos.

euida y o modelo de distrib
dumem: i por a aratoma vasclr de % plauu Asi,sc ha obscrvado s

riores. hma la yema zpicl[ recorren un pequefio trayeeto e s:nllda d:;c:wd:nl: antes
de comenzar el ascendente que los lleve hacia las yemas; esto se debe a que las trazas
vasculases de la hoja se fusionan con los haces vasculares del tallo por debajo del punto
de insercién de la hoja en el tallo.

Estudios diversos sobre los modelos de transporte, indican que los solutos circulan
por el floema y se mueven hacia arriba o hacia abajo pero slo entre puntos que tienen
ascular directa, siendo el movimiento tangencial pricticamente nulo. Asi en
remolacha (Fig. 7.9 A) se ha demostrado que cuando se coloca una hoja en una atmds-
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fera de CO,,
o por debajsde T hoj tratada., Sin embargo,tal control del sisema vasculr sobre el
modelode dlfbucin deslulos o parece aboluto (Fig. 79 B), ya que sise ciminan

s hojas
s ¥ que serian los consumidores habituales de las hojn ellmmndas, comienzan a ser
suministradas por hojas productoras del otro lado de la planta que normalmente no lo
hacen; esto pone de manifiesto la existencia de cierto transporte tangencial, y es un
hecho muy importante, ya que en condiciones naturales puede servir para mantener un
transporte ininterrumpido después de sulfir algin accidente o enfermedad que climine
os suministros habituales.

Figus 79, disrbucibn de VC en ls hojas de una panta de remalacha. Una sermana despus de
de 1CO,, la radiactividad

1a radiactividad se localiza en ambos lados de Ia planta (segin K. W. Joy, +J. Exp. Bot», vol. 15, 1963,
pigs 4854501,

‘Ademés de por la colocacion relativa de érganos productores y consumidores y por
a estructura del sistema vascular, la distribucion de asimilados puede estar también
bajo control hormonal.
Asi, en plantas decapitadas de Phaseolus wilgaris en las que se aplica en el corte

icido indolacético, puede observarse al cabo de unas horas como la sacarosa m:

con “C se acumula en esta zona; i ademés de dcido indolacético se afiade acido
giberélico y benzilaminopurina, el efecto movilizador de Ia sacarosa marcada es
ain mayor. Una de las posibles puede ser que las h

len la actividad del org,m\o prnimidas, ey 02 sk formd 8 dsaane de
solutos, otra explicacién puede basarse en un cfecto mas directo de las hormonas
sobre cl sistema e transporte, bien a nivel del pmpm mecanismo responsable del

0 bien sobre el de solutos en e

midor; segin este tltimo mecanismo, [os solutos sern dirigidos ha
dores por|

moeasfacls s productores cn donde podrian afectar procesos (:l:s como carga
del floe esto

los consumi-
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. Efecto de los factores ambientales sobre el transporte

Tres son los factores ambientales, luz, potencial hidrico y temperatura, que han
demostrado afectar de una manera ms profunda la intensidad de transporte y distribu-
cion de solutos. Cada uno de estos factores puede modificar el proceso del transporte
de solutos afectando al érgano productor, consumidor, sistema conductor o a las tres
partes simultancamente.

. Lz

Dos parecen ser los efectos de la luz sobre el transporte de solutos: uno asociado

on la tasa de fotosintesis, es decir, con la actividad del 6rgano productor y el segundo
iado con un posible fotocontrol del transporte, dependiendo de la calidad de la luz
recibida por la planta. Los resulados oblenidos a estudiar el efecto de Ia Iuz sobre ¢l

exportacién de azlicares & parti de las hojas disminuye o s csuridad, prapaiir
valores desdlo el 25 por 100 de los obtenidos en luz. Por otra parte, trabajos realizados
por Nelson y Gorhan cn 1957 sobre cl transporte de sacarosa radiactiva, depositada en
solucién sobre la superficie foliar de plantas de soja, muestran como después de 14
horas de iluminacién, s8l0 un 1 por 100 de la radiactividad ha salido de la hoja, mientras
que en un mismo periodo de oscuridad, casi un 40 por 100 de la radiactividad ha salido
en dircccion a las raices. Parece ser, pues, que los azicares suministrados exSgenamen-
te son dificilmente transportados en iluminacién: en cambio, en oscuridad el transporte
hacia las raices se ve favorccido. En otro orden de cosas, Hartt en 196 encuentra que
en caita de azicar, el transporte de aziicares estd bajo fotocontrol, ya que el transporte
hacia Ias aies e esimulado por la Iz rojay azul, mientas que fauz ojo-ijano o
estimula el t i oscuridad; I

sugerir un fotocontrol mediantc una reaccin de alta energia.

7.82. Potencial hidrico

Uno de los efectos de Ia carencia de agua sobre el transporte de solutos podria ser
de forma indirecta, afectando laintensidad fotosintética y, consecuentemente, el proce-
50 de carga del flocma. Sin cmbargo, hay considerable evidencia experimental que
sugiere que el efecto de la carencia de agua es directamente sobre el transporte. Indu-
ciendo una carencia e agua en plantas de caiia de aziicar, se observa que mientras la
folosintesis sélo disminuye un 18 por 100 con respecto a los controles, el transporte de
aziicarcs marcados con "C disminuye un 90 por 100, Weatherley y sus colaboradores,
en 1959, suministran otra prueba del efecto directo de la carencia de agua sobre cl
transporte de solutos en segmentos aislados de corteza de sauce, utilizando la técnica
del estilete de dfidos. Provocan una disminucion del potencial hidrico introduciendo
una solucién de manitol en ¢l xilema de los segmentos. La caida del potencial hidrico
conduce a una caida cn el flujo de exudacion y en la tasa de exudacién de sacarosa.
Concluyen que la disminucién en la exudacién de sacarosa se produce por una disminu-
cion en el lujo de agua hacia el tubo criboso, lo que a su vez conduce a una disminu-
cién en la tasa de carga del floema.
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Parece fuera de toda duda que la carencia de agua puede afectar el transporte de
solutos, bien actuando sobre la carga de solutos en el Srgano productor, bien sobre la
descarga en el 6rgano consumidor. lo que ya no parece tan claro por faltar la prucba
inequivoca, es que la disminucién del potencial hidrico pueda afectar directamente
el transporte dentro de los tubos cribosos. Si asumimos que el transporte puede tener
lugar mediante ¢l mecanismo de flujo en masa (ver apartado siguiente) es fcil poder
entender como un retardo en el transporte puede estar causado por un contenido bajo

7.63. Tomperatura

Probablemente ningin facter ambiental ha recibido mayor atencién que la tempe-
ratura, Cuand 1va un rango
Gptimo para el ransporte de solutos entre 20 y 30° C. Por debajo de 10° Cy por encima
de d0rC o ranports c inibido consderablemete L repucsa o la temperatura
demuestra que de q
ssirsg i Qqdel Vortonde 13

Intensidad del procesoa 7° C + 10
Intensidad del proceso a 7°C

Quo =

Sin embargo, los andlisi de los efectos de la temperatura sobre el transporte sc ven
complicados por la influencia de Ia temperatura sobre otros procesos de las plantas que
pucden afectar dirceta o indircctamente ¢l movimiento de los solutos. Por ello, son
mucho mds importantes los tratamientos localizados en determinadas zonas del vegetal
que en la plant
de transporte, da lugar  dos tpos de respucstas, segin s trate de plantas snsiles o
insensibles al enfriamicnto. En
peratura sobre los 12° C, por debajo de f
muy marcada del transporte, debidoa aeracion ssnactuales. En plantas insensiles
al enfriamiento, el umbral se sitia alrededor de los 0° C. La existencia de dos tipos dis-
tntos de respucst a a emperatura sgiee también la existencia de dos mecanismos
st iento. El anlisis
de 1os 0, obtenidos puede utilizarse como indicativo del mecanismo responsable. Una.
Qudel2a 5 indican un mesanismo fitado por prosesos iscos, como difusién o
viscosdad, mientras que valorc de 0 e 2.4 indican procesos termoquimicas, y O
porencimaded de proteinas. Cy

judia, planta
;ensnble al cn’nml:nlo. se obtiene una Qo de 1,3 para temperaturas entre 10y 25° Cy
6 por debajo de 10° C. En remolacha, planta insensible al enfriamiento, sc
ohlvenc una g,,,d= 1,3 en todo el rango de temperatura estudiado.

Experimentos realizados mediante la aplicacion de temperaturas clevadas (40-
60 ) localizadas en determinads zonas el vegetal, indican que e efeto inhibiorio
esel resultado de cambios en la i
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blemente a nivel del pueden ser
versibles.

7.7. Mecanismos de transporte por el floema

Durante los dlimos 100 aos se ha trabajado intensamente para tratar de aclarar
cuil es el Adin hoy
dm, o existe una i

i P

delos
Fisologa Vemelal unarespuesta clara y convincente.

Cualquiera de los mecanismos propuestos necesita un suministro de energia en
algin momento durante su funcionamiento. Tomando como base el lugar donde sc
requicre cl aporte de energi Lodos los mecanismos propuestos pueden clasificarse en
dos grupos: pasivos y activos. Un mecanismo pasivo puede ser definido como aquel en
el que no se necesita un aporte de energia directamente en las moléculas del soluto
mientras estan siendo transportadas dentro de los clementos cribosos. En los mecanis-
mos pasivos, uencrgaseuiizaen culquie extremo de sisema, bien bombeando los

bien

'l rgane comsmidor Tunivén sc ecesta energia para mantener la integridad
estructural de los tubos cribosos. En los mecanismos activos también es necesario ¢l
aporte de energia en los extremos del sistema y para mantener la integridad estructural
del itema conductar, pero ademis i s adiferenci princpal enre ambos meca:

mos, se necesita un aporte adicional de energia directamente en las moléculas del
ohtoeneinsio porlos abos cibores

7.2.1. Mecanismos pasivos
7701, Difusién
Laexpli
‘como una hiptesis. i la incluimos aqui es énicamente con el objetivo de dar una idea
lo més completa posible de todos los mecanismos propuestos. Mason y Maskell, en

1928, trabajando en lgodin encuentran que el transporte par e loma preseniaba
difusion

e d:mas iado . Mason y
Maskell Ilegamn a la conclusién de ho movimicnto de sacarosa por el floema es de

772, Fiujo intortacisl

Van den Honert, en 1932, aporta la posibilidad de que el transporte de solutos puede.
tener lugar por medio de interfases originadas dent de los clementos <rboses S
sugerencia estaba basada en cl hecho observado de que cuando una gota de un liquido
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insoluble en agua, cuyas moléculas poseen un grupo polar, se coloca sobre una superfi-
cic acuoss, i sutanci s cxiend ripidamentc sobr I misma. Es mecanismo

tadas
del zpmm con agua acidificada mmemendn una sustancia indicadora e incolora a pH
cido, colocando por encima de csta fase acuosa una capa de éter. En un extremo del

aparato sc deposita una gota dc una solucién alcalina de oleato potdsico, pudiendo
medirse la velocidad de sustand el
cambio de color de la sustancia indicadora. Asi, han podido medirse velocidades de
hasta 120 emvh y superiores, aunque las cantidades transportadas son muy pequefias.
Antes del descubrimiento de la presencia de ciertas estructuras en el interior de los
ubos cribosos esta hipdtesis recibi muy poca consideracion, sin embargo, cuando se
demostr a

floema podrian suministrar una serie de i podrian

xplicar el

ser tonoplasto, proteina-Py re i for-
ma una interfase entre un medio liquido y movi, el citoplasma, y uno solido e inmovil,
Ia pared celular; se ha demostrado awe b nerfies liquido/sdlido imponen una resis-
tencia p ,cit aplasmn y
vacuola a ambos lados; iquidofliqui i interfa-
ial rpido, pero dado que e tonoplsto apenas s xise n elementos ribosos mad-
os, también ha sido descartado. Las fibrillas de proteina-P podrian ser otra posibiidad,
pero una de las conclusiones generalmente aceptadas en el campo del transporte por el
Tloema pueden moverse

¥ ya hemos dicho anteriormente que el fljo nterfacial en una nterfase liquidofsolido
inmvl e muy eno. De tods 3 etrcturaspropussta a i que en priciio

que exisier un suministro coninuo de comporentes mernbranosos en ¢l rgano pro-
ductor, que éstos fueran eliminados en el érgano consumidor y que de alguna forma
existiera una recirculacién de estos componentes; dado que tal sistema parcce muy
improbable, muchos investigadores piensan que el flujo interfacial no puede ser ¢l
mecanismo que expliue el transporte por el floema.

7.7.1.3. Flujo de presién

No hay duda que cuando Erst Miinch en 1930 postulaba su hipdtesis del flujo de
presidn (flujo en masa) s daba a conocer la teoria que hasta la fecha ha gozado de.

mayor éxitoy aceptacion. Sgin Pecl, la pincipal i
Sin embargo, esta misma simpl n
vt a que uchos iwestgadores dudan del fncionsmicato de i proce e
simple en un sistema
esta hipdtesis esta basado en el modelo de la figura 7.10.

Consta de dos osmometros A y B cubiertos por una membrana semipermeable y
rodeados por agua. Inicialment e+
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Organo
Aguaysolutos productor
Flogal Xilema
Solutos sgus Organo
consumidor

18)

Figura 7, i
miento en una plant.

nos de agua. Si introducimos sacarosa en el osmémetro A, disminuird ¢l potencial

osmético, provocando I entrada de agua desde el recipiente exterior; la presion

hidrostitica aumentard en A, con lo que el agua junto con la sacarosa iniciard su movi-

miento hacia el osmémetro B. Elsubsccuentc aumento en L presidn hidrottica cn B,
ol ;

provocaré una salida de agua por 6 p - El pr
nuaré hasta que Ay B se igualen,

mecanismo por el cual sc mantenga un aporte constante de sacarosa en A y una reti
da cn B, el sistema seguird Este modelo pu

mente trasladado a una planta (Fig. 710 8). El osmémetro A pucde ser un érgano pro-
ductor,una o, por fmplo,en el que s stin estin formando solutos por fotosintesis;

los tubos cribosos disminuyendo cl potencial osmético y, por consiguien-
e, ambien o1 pmmm hidrico, penctrando el agua procedente del xilema en los tubos
eribosos por lo que aumenta el potencial de presion en los tubos cribosos conectados al
érgano productor. El osmémetro B puede ser un érgano consumidor, la raiz, en la cual
se estin consumiendo solutos y disminuyendo, por tanto, el potencial de presion. Esta
diferencia de potencial de presidn (flujo de presion) entre productor y consumidor,
hace que los solutos fluyan por el floema (flujo en masa) siempre en el sentido de pro-
ductor a consumidor. El agua que saldria fuera del tubo criboso a nivel de consumidor,

i hacia las hojas

Un considerable ntimero de observaciones experimentales parecen apoyar la hipd-
tesis del flujo de presién como mecanismo responsable del transporte de solutos por el
floema, Podemos citar algunas, como que el transporte de solutos por el floema en
Gossypium parece fluir siempre desde concentraciones clevadas a oncentraciones
i Nicotiana y Beta simil
transporte de particulas de carbono a través de la placa cribosa en Yucca; pasaje de
particulas de carbono a través de la placa cribosa en Heracleun. De todaslas pruebas,
Tas mis convincentes son las de exudacion del jugo floemitico; asi, cuando se realizan
punciones en la corteza de algunos drboles como Quercus, Salix. etc.. se obtiene una
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salida casi instantdnea de fluido. floemitico, lo que demuestra que se encuentra bajo
presién.

Dos jeciones, una d I n las que
porel vty 5 400
veal. Laprimes sl jo de presion pueda operar en lostubos cri-

505 requiere un sistema conductor que ofrezca poca resistencia, es decir, que ¢l
o e i los clementos e ostboscribosos esté pricicamente libre de ress
tencias ¥ que los poros de las p én abicrtos. Ya hemos
descrito anteriormente, al hablar de las placas cribosas, el problema del taponamiento
de los poros, y de c6mo hay cada vez mis evidencia experimental en apoyo de que las
placas cribosas no estdn in vivo taponadas, o al menos totalmente taponadas. Esto dlti-
mo es muy importante, ya que algunos investigadores han sefalado que la hipdtesis del

tjo de pr en

muy grande. La evid
Tas célul
Ciboss e s imnospermas y michascriplogams vasclaes, ya que en muchas de
antas los poros de |
0 ofos matcrales membranosos;sin embargo, prucbas e g tits
floemitico cn parecen indicar
mo mecanismo que en angiospermas. Por el momento no se poscen datos que w—
mitan reconcilir estos hechos.
La segunda objecion esti basada en la existencia de transporte bidircccional. La
hipotesis del flujo de gresidn o pusde cxpliar o inspore ideceonl simulineo

tencia de este transporte hldvr:cclonﬂ sin embargo, s alguna vez liega a dcmunmse
claramente su existencia, la hipdtesis de Miinch deber ser abandonada o cuando

7.7.2. Mecanismos activos

7.7.2.1. Electro-bsmosis

La hiptesis clectro-osmtica propuesta por Spanner en 1958, implica una circula-

ion de iones cn las placas cribosas mantenida por la actividad metabdlica. En su traba-
jode 1958, Spunn:rcn\lcz T ipdtess dl o d presén basindose enlas observacio-
nes de microscoy

! e 5 rkis ot

1. Debe existir

2. Los poros deben estar ocluidos, pero no tanto que impidan e paso libre d fones
hidratados.

3. Debe existir una diferencia de potencial a través de la membrana que debe ser
mantenida para que el transport tenga lugar.
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Spanner propone e sl cbom usdecoavie b el et con
ina-P.

paralelos a otros con
o d fones hidratados (ot fundamentiment) £ que o p«nw isocléctrico de
e que
tc s, verno cmo e salidacen o ds primercs reqisios bisicos, Finamene,
es decxr\ la
irculacion d ibosa mediante una toma activa a través de
la membrana del tubo criboso, satrado por encima de Ia placa cribosa y una eliminz-
cxbn en el tubo criboso por debajo de la placa; f potasio es devuelto a través de las.
El AT suminis-
1 de funci

t |a energia para irculacion d El
samicniopucde ke o gL

poros siguiendo un mme de potencial y haciéndolo de igual forma las moléculas
reades postivamerte, o sua 2 moiesis acurs, ¢ dec, b Mo 8¢

Elpotencialde
membranase manticne
porl circulacién
deiones K+

Cationes sgua
‘moléculas neutras

endo i

K+

C

|

Céllas
acompafiantes Tubocriboso

Figura 7. i " pbie
D.C. Spannery R. L. Jones,«Plantas, vol 9, 1970, pigs, 6472)
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‘masa similar al que sc originaba en Ia hipotesis del lujo de presion, con la excepcién de
que no existiria un gradiente continuo de potencial de presicn a lo largo del tubo cri
50, sino que el perfil del gradiente en este caso, tendria un aspecto de dientes de sierra

Se han puesto varias objeciones serias a esta teoria, como la de que no cxplica el
transporte simultineo de aniones y cationes, ya que si los poros e las placas cribosas
estin cargados negati s6lo podrian il dos posi
segin Spanner, y i
1a solucion que rodea la placa cribosa se cieva, ya que una fuerza ionica clevada tiende
a anular la capacidad de las membranas para discriminar entre aniones y cationes y
‘ambos podrian atravesarla. Esta hipétesis, al igual que la del fiujo de presién, tampoco

uministra i e ireccional si |
mo tubo criboso. Otra objecion es la que afirma que el calor generado cn el manteni-
genio dla cicouliods | ido de los tubos cribor

7.7.2.2. Corrientes protoplasmiticas

De Vrics, en 1885, fue el primero en sugerir que alguna clase de movimiento proto-
plasmitico podria ser cf responsable del movimiento de solutos por los tubos cribosos.
"Tal propuesta no carcce de sentido, ya que si sc observan al microscopio pelos estami
nales de Tradescantia spp. u hojas de Elodea canadiensis, puede verse en cf interior de
las células individuales una especie de movimientos de filamentos del citoplasma. Tal
ipo de movimiento recibe el nombre de ciclosis. Si este tipo de movimiento ocurriera
en el inter los elementos cribosos, podria colaborar en el transporte de solutos
desde un extremo a otro de cada célula. Esta hiptesis, sin embargo, no ofrece ninguna
explicacion al paso de sustancias a través de la placa cribosa. Otra seria objecion es ¢l

I

‘Canny, en 1962, desarrolla la hipdtesis d Ensumodelo
(Fig. 7.12) una serie de filamentos transcelulares atraviesan los tubos cribosos @ través
de los poros de las placas criboses. La parte del lumen no ocupada por los filamentos
actiia como reservorio. La encrgia para ¢l movimiento de los flamentos sc obiene por
el consumo de parte de Ia sacarosa transportada. Esta hipdtesistienc la gran ventajade
permitir | movimiento bidircecional simultineo, ya que unos filamentos pueden
moverse en una dircecion y otros en otra, dentro de un mismo tubo criboso. A pesar de
esta ventaja, presenta una seric de inconvenientes muy serios, como son que los cdleu-
Tos realizados sobre Ia tasa de transporte de solutos que tiene lugar en cl floema, exce-
den con mucho las posibilidades de este mecanismo; también existe ¢l problema de qué
ocurre con los filamentos al final de su recorrido. Por tltimo, y como el mismo Canny
ha reconocido, esté a casi certeza que se tiene de que este tipo e corrientes proto-
o
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0] reectir

Protoplasma

i D Reservorio de.
i

Bots,vol. 26,1962,

Fiura .
péginas 603617,

7.7.23. Otras hipbtesis
Utilizando un modelo semejante al observado en la figura 7.12, Thzme. - 1964‘

propone que los filamentos que atraviesan los elementos cribosos sor
rodeados por una membrana, con paredes contrctles capaces de g:nerur mmnmnenw
La

quizi de un modo similar a como ocurre en las fibras musculares animales. Mediante
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contracciones, ciertas particulas y soluciones concentradas podrian transportarse.por
los tubos cribosos. Su principal objecién, al igual que Ia hipdtesis anterior, s la fata de
evidencia de que tales estructuras existan realmente.

Fensom. e (972 popon 8 exaencade e de el microffarca

pueden presentar fan las placas cribosas Fuera
del material microfibrilar pued: presentarse también un flojo en masa; la energia nece-
saria para este flujo se obtendria de las contracciones, asi como de I presién hidrostiti-
ca. Segin esta hipdtesis, cuando los poros estan taponados, s6lo ¢l movimiento ondu-
lante o peritiltico del material microfibrilar serfa el responsable del transporte de
materiales entre elementos adyacentes, pero cuando o estin taponados o o 1o estin
ttlnente, b f fjo e s podrs colborrenl ot Aqu\' nos trope-
zamos con la misma dificultad que ya hemos mencionado en las anteriores hipotesis, es
decir, a falta de evidencia de que estas estructuras, en este caso el mzlznal microfi
lar, exstan en o elementosribesos madurs.

Como puede
el floema no esté ni siquiera medianamente resuclto, representando uno de los més
importantes desafios que hoy tiene la Fisiologia Vegetal, En nuestra opinién, existen dos
problemas el transporte bidireccional simultineo en un mismo tubo criboso y la exis-
tencia o no de ciertas estructuras celulares en los elementos cribosos maduros, que

jents tid " dri i

veniente al conocs
plantas

iento de este proceso fundamental en el funcionamiento de las
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NUTRICION MINERAL

Lanutricién mi Fisiologia
procesos relacionados con la adquisicion de los clementos minerales y el papel que
desempean en la vida de las plantas. L
mos de nutricion mineral son bastante amplios, pero su adquisicion ha sido lenta.y difi-
cil. Hasta mediados del siglo XVII dominaron las ideas de Aristoteles, que mantenia
quetodala formada i re y fuego. Fue
Van Helmont (1577-1644) el que acabo con esta idea al realizar lo que podemos consi-
derar el primer experimento cuantitaivo en nutricion mineral. Su experimento, ya clé-
Sico en la Fisiologia Vegeal, consistid en lo siguiente: plant6 una rama de sauce de un
peso aproximado de 2,5 kg cn un recipiente con unos 150 kg de tierra seca ala que afia-
5 i a. Al cabo de § ai i

un drbol de
Concluys
habis

unos 80 kg de [

que este aumento en it

regado la planta durante los cinco afios que durd el experimento. A pesar de que su
i I

conclusion era . ya que
del sueloy el P la atmésfera, deber id a Van Helmont
como uno de ciencia nueva. La. ias mi

rales en el crecimicnto vegetal fue establecida por John Woodward (1665-1728), quien
constata que el agua que penetra en las plantas por los poros y es exhalada a la atmésfe-
ra, armastra en disolucion una gran cantidad de sustancias minerales, que de esta forma
penetran en la planta. Esta conclusidn esta basada en experimentos en los que observa
que las plantas crecen mejor en agua que contenga disucltas algunas sustancias que en
agua destilada. Stephen Hales (1677-1761), que estudi los entos del agua en la
planta, y se interesd por los mecanismos de circulacion de la savia, fue de los primeros
en comprobar que el aire contribuia de alguna forma a la nuticidn vegetal. Theodore
de Saussure (1787-1845) publica en 1804 un libro titulado Recherches Chimiques sur la
Vegetation, en | i jos real i
en soluciones de una sal y algunos solutos organicos. Observa que 1o todos los solutos
enn planta en 1de
cubridor de la absorcién selectiva de solutos por las plantas. También enuncia [os prin-
i de al jentes, Basind de cl

tos esen nciales, Carl Sprenger (1787-1859) sefala que el suclo puede sera
veces improductivo debido a que presenta una deficiencia en un solo elemento que es
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necesario para las plantas, tenemos aqui una clara definicion de la ley del minimo atri
buidsennesmete por michos invesgadorss 8 uts v Licig (RO-173) cuyz
aportacién principal 2 la nutricion ino la def
teoria del humus,segin la cual la materia orgdnica o el .
ra del carbono que las plantas absorbian. En 1860 Julius von Sachs demuestra que las
‘plantas pueden crecer en soluciones nutritivas sin necesidad de aﬁs.dvrlafnse solida del
suelo. Prepara por primera vez soluciones nutritivas acuosas en las que estin presentes
todos los clementos esenciales para el desarrollo vegetal. En 1865 W. Knop publica una
férmula nutritiva para el crecimiento de plantas que ha sido utilizada durante un siglo
Desde entonces todas las soluciones nutritivas que se han preparado no han sido mas
que 6 Sachs y Knop, y

han dirigido hacia la de la solucion nutrit
lizados en el siglo XX no.

Composicién inorgénica de las plantas

Si un trozo de material vegetal fresco se seca en una estufa a 105° C durante 24

horas, el ma(cnal seco resultante consulmré solo Apmxvmndamem: tl 15 por NX) del
1. Entre ¢1 90 y €l 95 p

tresclementos, carbono, axigon « oo, procediendo o rs el ae y 0l agun

El resto del material seco constituye lo que denominamos el contenido mineral de la

planta y que es tomado por ésta el suclo.

Un andlisis quimico de un vegetal nos revelari la presencia de un gran nimero de
elementos quimicos; algunos de ellos srén esenciales para la vida del vegetal mientras
que otros no lo srdn. La presencia de estos ltimos es debida a que los mecanismos de
absorcion no son capaces de seleccionar entre uno y otros. Es importante dejar bien

esenciales. Vamos a tomar en consideracion tres criterios:

1. Cuando en ausencia de un determinado elemento la planta no puede completar
su ciclo biologico.

X specifica, s decir, i
sustituirlo totalmente.

3.l elemento debe estar implicado directamente en la nutricin vegetal, bien
omo constituyente de un metabolito esencial, o que sea requerido para el fun-
cionamiento de un enzima.

Hasta mediados del siglo XIX los cientificos no dispusieron de un método que les
permitiera conocer qué elementos eran esenciales y cudles no; este método fue el e la
reparacion de mecios d culiv d composicion conocda, o lo cuses podia i
narse un elemento y ver su efectos sobre el desarrollo vegetal. De esta forma ha podido
establecerse que ademis del carbono, hidrégeno y oxigeno otros 13 clementos (tabla
5 5 s
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TABLAS.I
y plantas
c

femento v anto por 100enel | dtomos.ca rlacion
emene apania " posees < molibdeno
Molibdeno ... MoO, 0,00001 1
(S 00006 100
09020 30

00050 100

0910 2000

0002 2000

0010 3000

3 30000

02 60000

02 50.000

05 125000

19 250000

15 1000000

5 30000000

o, i 35000000

Hidrégeno HO 6 0000000

Modificado de F. B.Salisbury y C. W. Ross, Plant Physiology, Wadsworth Pu. Co. Inc. Belmont, 1969,

su vez subdividirse en macronutricntes y micronutrientes, segin que sean requeridos

po s
nitrdgeno, fésforo, potasio, azufe, calcio y magnesio. La lista de los micronutrientes
st formada por los iguienes elementos: manganeso, boro, hiro, zinc, cobre, cloro y

molibdcno.

n esencial en

mm:nsl:s, los cunles no parccen descmpefr,por ahor, ninguna fun

fas plantas;

r: el aluminio, 1mphmdo en una reaccion bioguimica interesante: cuando las
plantas de Hydrangea con flores de color rosa se ratan con sles de aluminio (A1) el
color de las flores cambia de rosa a azul, probablemente por Ia forma un
lal estable en medio Acldo del aluminio con el pigmento delfidin:

El bario, que es otro de|
caparea calc. Al activados
imbi 10 esen-

1, sugi por

10 6l por elemenio
ciales,
Clclmento uncml ol csdeicent.
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82. Soluciones nutritivas

o prmclpil medio mineral d s planas s ol sulos in mbargo, o suclo s un
lugar

del

o topogralla, cdad y factores iogiocs, Por tanto, 1o tardaron e tiempo los
ke L st e la imposibilidad de emplear suelos como medio para cl
crecimiento de plantas, i se quiere realizar a]glm tipo de estudio serio sobre nuticion
mineral para regular la canti-
Gad y 14 proporien relativa de 14 s minerales surnsiradas a as planas en cuak
quier experimento. En una solucién de cultivo tipica, las plantas se mantienen con las

a solucion se mantenga oxigenada mediante burbujeo de aie. Si los nutrientes y el pH
de la solucién se mantienen dentro de niveles adecuados y se vigilan también otras con-
diciones como luz y temperatura, las plantas crecerdn en estas soluciones como si se
tratara del suelo mas férti.

Desde comienzos del siglo XX, muchos investigadores volcaron sus esfuerzos en la
consecucion de la mejor solucin mutritva para el crecimiento de plantas en general o
al menos para . Pront
ma. El andliss de |
e ot urm i capece s cacarrale e ot clciones podian ser las opti
mas sgin laestacion del

« tura, i
cién, etc. De hecho es 16 ya que en condi igual cre-

on sea ista, En I tabn 5.2 8 da I compasicion d algunasd¢
s soluciones nutritivas ms utilizadas.
jas las soluciones se suministran siempre tres macronutrientes en forma de

cationes: potasio, calcio y magnesio. Otros tres aparecen siempre en forma anionica:
nitrato, fosfato y sulfato, Todos los macronutrientes, por tanfo, pueden ser suministra-

fos por trato cilcico, i ésico: sin embﬂrr
£0,a la hora de pr ya que
eto permite una mayor Nexibilidad al eaablecer fas prwomom entre los distintos
iones. Ademés de
nutrientes. En las soluciones nutritivas ms anllgun como ls de Knop y Cone, o se
tenia en cuenta este factor, ya que por
componeates; de todas formas, lodos se suministraban en la ion nutritiva, bien
‘aportados por el agua que se utilizaba o bien como contaminantes de las sales que se
afiadian.

El pH de las soluciones del suelo oscila entre valores por debajo de 4 en los sulos
mas dcidos, hasta valores algo por encima de § en los més ajcalinos. Algunas especies
vegetales estin adaptadas a vivir en estos valores extremos de pH, aunque la mayoria
s8lo presentan un crecimiento aceptable para valores de pH entre S y 7, por lo cual
estos son los valores de pH entre los que oscilan todas las sluciones neRives, La
importancia del pH en . ya que ejerce
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TABLAS2
c 6 i it nutricién mineral
Solucion de Knop o
02
08
ISR 02
CRE 02
ol
o
10
025
Caso, " 025
Fe, (PO, . THO . 025
MgSO, . 7H,0.. 035
Solucion dc Hoaglandy Armon
(macronutrientes) s
NG, oy wesmswaanssmisens 102
Ca(NO), ... 0492
LH,PO, N 023
MgSO,TH,0 .- ... .. 049
Solucian de Hougland y Arnon
(micronutrientes) L
) 286
MCLAH,O 181
CuSOSH,0 008
2150,7H,0 2
H,MoOH,0 Y
FeSO7H,0 0% 06 ml
Ac. tartirico 04% 13 vecesemana

considerable en la solubilidad de varios componentes. Asi, el ion férrico (Fe ) a pH 8
precipitacomo hidroxido férrico Fe(OH),, conlo que el hierrodeja de ser asequiblea la
planta que crece en esa solucion y aparecen sintomas de carencia en ese elemento. Con
valores de pH por encima de 7, ciertos elementos como CuZ*, Zn2* 0 Mn2* tampoco
son asequibles a Ia planta que crece en esa solucidn. Sin cmbargo, cl problema sc
EDTA (Fig. 8.1). En estas con-
diciones se mantienen en solucién y, por tanto, o pm'ccun\eme asequibles para lus
plantas. También pueden
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biadores idnicos, Otro aspecto del pH s el efecto que los iones hidrégeno ¢ hidrorilo
tienen sobre las membranas de las células corticales de Ia raiz, afectando la absorcién
activa de iones.

Figura.1.-Quelato ZnEDTA,

ro aspecto importante a considerar en las soluciones nutritivas es su potencial
osmético. Como ya se ha visto en el capitulo 3, cuanto mayor sea la concentracion de
soltesmenor se f potncial idrico el agut en I que stin diselos; el quicre
decir que la tendencia del agua a dmmdu disminuye por la presencia de solutos. Los
de medi i -

lan entre 1 y —2MPa, mientras que los potenciales osmticos de las soluciones
nutritivas oscilan entre 0,05 y —0,1MPa. Los potenciales de las soluciones
del suelo en dreas no salinas y bajo condiciones de suministro adecuado de agua,
raramente son inferiores a —0,2MPa. Por tanto, y teniendo en cuenta que ¢l movimicn-
1o del agua entre dos soluciones siempre e en el sentido de mayor a menor potencial
hidrico,
10 suponen un obstdculo a la entrada del agua en las plantas.
A veces ietas difclades aconscjan introduci algunas ‘modificaciones al prepa-
Las de

grava, que consisten en la preparacion de un medio o soporte inerte formado por are-
na lavada, grava o material plstico, cuya mision s actuar como soporte de Ia planta
que es periodicamente irrigada con la solucion nutritiva, bien vertiéndola sobre su
superficie, dejéndola gotear sobre su superficie u obligandola a subir desde cl fondo del
recipiente mediante un sistema de bombeo. De los tres métodos, el primero es el mds
ficil de mancjar pero permite poco control. El cultivo por goteo puede regularse de
modo que la cantidad de solucién que va entrando sea Ia misma que la que drena del
recipiente, Este método permite un suministro continuo de liquido nutritivo y un con-
trol parcial de Ia cantidad de nutrientes que llegan al sistema radicular. El élimo siste-
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. subiigacié, puede ponere en marcha automlicamente y suministra mmmen

sistema es el ms conveniente dc Tos tres, pero s el que. plsnlea mayorcs iiculadesy
el mis caro de montaje.

des dificultades. En pr aconseja-
bles para ctudios e ricronuirients, ya que los oporte inertes pueden aportar algin
contaminante que invalida los resultados. En segundo término, cuando se quiera obte-
ner raices para analizarlas, parte del sistema radical puede perderse al tratar de separar-
Io del soporte solido. Estas técnicas son particularmente aconscjables para la produc-

83.

ol crecimiento de la planta

Para estudiar las relaciones cuantitativas que existen entre el suministro de sales
iento de una planta se utlizan varios métodos; uno de cllos es cl
unifactorial, que consiste en clegir un elemento ¢ introducirlo en un medio nutritivo

rsas concentraciones y medir el erecimiento correspondiente. Se obtiene asi
una curva de accién o curva de cosecha (Fig. 8.2) en la que pueden distinguirse tres
fases: fase de deficiencia, que cuando es muy acusada va acompafiada de sintomas pa-
toldgicos; fase Gptima, en Ia cual el crecimiento es méximo; fase de toxicidad, debida a
que un exceso de lemento provoca una disminucion dl crecimicnto. En 1909, Mits-

buida a Liebig y que dice que «el rendimiento de una cosecha siempre depende del el:,
mento nutritivo més débilmente representado, interpreta lo que ocurre en la fase de

Conenircitn

Opiima

Crecimiento —

Concentracion —=

Figura 82.-Curva de accion
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deficiencia de la curva de aceién, diciendo que «un aporte mineral es tanto mis eficaz
en cuanto que la carencia en ese elemento sea mis acusada, es decir, cuanto mis se
acerque la curva de aceién 4 la fase Gptima menos eficaz seré un aporte mineral desde
el punto de vista del creeimiento. Esto es lo que se conoce como ley de Mitscherlich o
ley de la asimilacion decreciente (Fig. 8.3). En la fase dptima, de nada sirve aumentar la
dosis del elemento, denominado consumo de lujo, recibiendo, por su parte, la denomi-
nacn de concentracin ertca aquéla & patr de a cual n0 e observ ningin incre-
mento. laley de

dyldx = (A=) C

siendo:
dy: Aumento en crecimiento o rendimiento resultante del incremento en un cle-
mento dado (d).
A Rendimiento miximo posible cuando todos los elementos estin cn concentra-
cién dptima.
Y.

aplicar
o

C:C 6n que varia con |

Segiin Mitscherlich, los valores de C son de 0,122 para el nitrogeno, 0,60 para ¢l
P,0, y 040 para ¢l K,O. Las diversas criticas que sc pueden hacer a esta ley son las
siguientes:

1. Lu curva tedrica es asintota (Fig. 8.3) mientras que en la curva de accin (figura
8.2) hay una fase, la de toxicidad, en la cual el crecimiento disminuye. Mitscher-
lich olvida los fenémenos de toxicidad, y su formula, por tanto, es inaplicable por
encima de la fase optima.

2. Laley olvida también las inflexiones que a veces se producen al comienzo del
tratamiento (curva sigmoide) y que se traducen cn una disminucién del efecto

Crecimiento o rendimicato

Concentracion
Figura8.3.-Ley de Mitcherlch.
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3. La constante de accién C es muy variable con la edad y con el medio, sobre todo

De todas formas, para realizar un anlisi factorial completo se requicre realizar
muchos ensayos X, siendo X el niimero de concentraciones diferentes utilizadas y n ¢l
nimero de elementos considerados. La complejidad de este tratamiento aumenta si
consideramos que los distintos elementos interaccionan entre si; habria que tener en
cuenta, por tanto, para s posibles fones, 10 s6lo |

! ino la suma de la
concentracion relativa de un elemento con relacion a la concentracién suma de todos
los clementos y la concentracién de cada elemento respecto a la concentracion indivi-
dual de cada uno de los otros clementos, o que hace que el estudio de una interaccion
alimenticia de este
den reducidos a las interacciones binarias y terciarias.

En las interacciones binarias se hacen variar las proporciones relativas e dos ele-
menios mantenindo iempre su suma constant y manienendo tambiénsin variscién
todos los ot .La que la curva de rendimiento
(Fig. 8.4) presenta una pmduc ion méxima ¥, para una proporcion dada X,, de los dos
elementos estudiados, X,, X;.

Las interacciones ternarias consideran el efecto equilibrado de tres clementos de
un medio nutritivo. La representacion grifica de un sistema de este tipo, postulada por
Homés y suscolaboradores, s reliza mediane un idngulo eqiltero e cuyos vrt

cada . 8.5). En el ridngu-

la figura, la nula de K, corres-

pondiendo toda paralela a csta basc, a én dada de K. a, y b, representan
un nivel binario de Ca.y Mg con la concentracién de K consante, donde 1, representa

a la base opuesta a los vértices que representan la mixima concentracion de Ca y Mg,

[ o T
' —ox,

Fig. 84 —Interaccion binaria.
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e Mg Ca CMgCae Mg Ca Mg

Figura 8.5.-Interaccién temaria.

obtendremos las interacciones binarias de Mg y K con una i6n constante de
Ca, ylas de K y Ca con una concentracion constante de Mg, siendo los puntbs 2 3 los
de miximo rendimiento. Como resultado final, tendremos tres rectas que unirian los
tres vértices con sus respectivas bases. En teoria, estas tres rectas deberian cortarse en
un punto que representaria la concentracion optima de los tres elementos. En la prict
ca, sin embargo, tales rectas no se cortan en un punto, sino que delimitan un drea que
representa iones, que para i valores

proximos a los dptimos.

84. Deficiencias minerales

Se considera que una planta es deficiente en un elemento cuando su concentracion
en los tejidos cae por debajo de los niveles que permiten un crecimiento ptimo. Una
deficiencia pt indo'la i6n del clemento en cuestio

suelo 0 en la solucién nutritiva es baja, o bien si el elemento estd presente en una forma
quimica que no puede ser utiizada por ka planta. A veces puede también desarrollarse
una deficiencia debido a los efectos antagdnicos entre distintos elementos, de tal forma
que la presencia de un elemento en una determinada concentfacion puede impedir la
absorcion de otro. Cuando un tejido es deficiente en un elemento esencial, sc producen
una serie de altéraci o retrasar o incluso i i |

pro-
cesos de crecimiento y desarrollo, Si las deficiencias son muy sveras, se pueden des-
arrollarenla i - ir alos agricul-

e i éstos, identifcar de visu defici Tos cultivos. Sin embar-

go. las alteraciones metabolicas con la consiguiente disminucion en el rendimiento,
pueden tener lugar sin que aparezca ningun sintoma de deficiencia, 0 mucho antes de
que tales sintomas aparezcan, por lo que es necesario disponer e un método que n0s
permita conocer en un momento dado el estado nutricional de una planta. El método
‘mis utilizado hoy es el del andlisis de tejidos. Este andlisis estd basado en la determina-
cién de la concentracion critica (Fig. 8.2) que e la concentracion de un determinado
elemento que se encuentra justo por debajo de aquella que produce un crecimiento
Gptimo. Deben obtenerse cultivo y para cada el d&

tal manera que conozcamos cul es la concentracidn critica de cada clemento y poder
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compararla con los resultados obtenidos en ¢l campo. Para cada cullvo cs necesario
determinar qué parte de Ia lanta e a mis indicativa de su estado nuiivo, qué méto-

cuintas veces durnt a stainde crciminto deben el stosandls. Para

me con-
centracion en la hoja & un buen s e Sty Pero para elemulms
que son muy

‘Como hemos mencionado anteriormente, a identificacién de visu de una daemw

mas de deficiencia, y aun a veces esta identificacion es casi
con éxito,

posible de ser eslzads

cil dar un diagndstico basado exclumam:nlc en u sintomatologia. Otro factor que
supone una complicacion més para. isual es el hecho de que muchos sin-
tomas, como clorosis o amarﬂl:zmltmn s:gn oot nccrosis de las dras clorotcas,
son Hay que tener en cuen-
ta también que los sintomas de deficiencia en un d:l:m\mxdo clemento pued:n variar
mucho entre pox
especie dada puede ser muy poca ayuda a la hora de tratar d: indentificar esa misma
deficiencia en otra especie.
na observacion muy imparant u! emitir un diagnstico es la de si los sintomas
aparecen primero en las hojas j6ve  que esto nos pucde dar una idea
Sobre s moidad o inmovildad de lemento dentr de f plana. S durante o rec-
i una carencia, jas viejas

desplazan a los meristemos, apareciendo los sintomas en estas hojas vicjas,
mientras que los inméviles permanecen fjos en ellas apareciendo los sintomas primero.
en las hojas jovenes.

Vamos a describir a continuacion los sintomas de carencia mas caracteristicos que

Nitrigeno.—Exceptuando la sequia, no hay
i " dessichidlo Kook
que, debido a Ia gran movilidad de este elemento, aparece primero cn las hojas viejas.
En monocotiednes lacloross comienza n I puna d s hojs y avanzs hacia
En Frecuente-
mente se forman plgmemus antociinicos como en las tomateras, en las que puede
P

coloracién verde oscura o verde azulada de las hojas. Otro sintoma muy general es la
9 b < e

matz, este color pirpura aparece en los bordes de la hoja, mientras que en tomate apa-
rece en lus venas de Ia hoja. Debido a  gran movilidad del fésforo son las hojas viejas
. A8 [y e "
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Potasio.—El sintoma general mis caracteristco de la deficiencia de potasio es la
aparicion de un moteado de manchas clordticas seguido por el desarrollo de zonas
necroticas en la punta y los bor
los sintomas aparecen primero en las hojas maduras, en algunas especies las hojas pre-
sentan coloracion verde oscura o verde azulada confundiéndose con la eficiencia de
fosforo, En general, una planta deficiente en potasio, presenta un aspecto achaparrado
debidoal i i
les y lterales pueden morir.

Calcio.~Los smlom.ls de dcl'clencm en calcio son ficiles de nhservnr ¥ muy capec-

f

taculares. Las reg los tallos, hojas y uerte-
merte y pueden hiprucodtiviomiing c:sundn el crecimiento de stos nrg,anus. i
en los bordes de las hojas de necro-

e Femtien 3 an o csacersion malforoaci de s b v, o

el sintoma mésfcide reconocer fa form de gncho ue adguieren as purtas de las

a planta pri-

venes. ol Pl st Bente o s

mdm. de tal forma que la deficiencia en este elemento va acompafiada por niveles

s de fones hidrégeno y de iones de metales pesados como aluminio y manganeso

que son solubles en medio dcido. Las raices dafiadas por la deficiencia de calcio son
‘mas susceptibles a la infeccion de bacterias y hongos.

Azufre.Los sintomas de deficiencia en azufre son parecidos a los de la deficienci
en nitrdgeno. Se presenta una clorosis general seguida en algunas especies por la pro-
duccion de pigmentos antociinicos. Sin embargo, hay una diferencia Tundament, ya
st e 4 Ta inmovilidad de este elemento los sintomas aparecen primero cn las
hojas jovent

io. 7La en i is
ticos de la deficiencia en este elemento, aunque la variedad de sintomas en diferentes
espei e tan rande gue s ace difl e poder darsitomas generles de deficencia
en magnesio. A veces se producen también, como en el algodn, pigmentos antocidni-
os en fas hojas. Los sintomas, cualesquiera que sean, se presentan primero en las hojas
‘maduras, dato indicativo de su movilidad dentro de la planta.
Hera —Detido u I rlativa nmovilidad de s clemerto, lsntoma mis carac

o la oroils, La der

nal, pero al cabo del tiempo también los nervios acaban pe

Manganeso.-Los sintomas de deficiencia en manganeso varian mucho de unas
especies a otras, aunque el mis frecuente suele ser una clorosis intervenal, pudiendo
también aparecer manchas neerdlicas en las hojas. Generalmente, los sintomas suclen
aparecer primero en las hojas mas jvenes, aungue también, se dan casos de aparicion
anterior en las hojas vicjas. En las semillas de leguminosas puede presentarse nccrosis
en los cotiledones o en el embrion.

Zinc.Los primeros sintomas corresponden a una clorosis localizada entre los ner-
vios de s hojas mis ieas,quese suleinicia e l dpic ycn 0s bordes. S produce
un retardo en el manifiesta en forma de ¥




Nutricién mineral / 205

nudos mas cortos. EI aspecto irregular de lus hojas s quizis el sintoma mas ficil de
reconocer. Ta floracion y la
de

Cabre -Aunque los smmmn pusden variar mucho en las rr—— ol
de

le prov
mga del margen de T hja. pudiendo qu:du o bordes enation, Lt hojas pued:n
presentar clorosis, munendnAmenuda los brotes jévenes.

Cloro.~Es el elemento cuya esenci ralos vegetales ha sido confirmada mis
recientemente. El marchitamiento de us hojas es el sintoma mis frecuente observado
enla deficiencia de cloro. En tomate aparece un color bronceado en las hojas, seguido
de clorosis y necrosis.

tomas sc presentan en primer lugar n las
de tallos,

tura dura y cobriza y | y
agrietados. En general, s lores no egan  formarse Las fecc st ot
i de raices son, a veces, una

Molibden.~Los sintomas de deficiencia comienzan con una clorosis intervenal
pudiendo confundirse con una deficiencia de manganeso. Las zonas cloroticas pueden
necrosarelorando quc I hoj e seque por completo. La floracion seve fuertemente
mmhm il pre ruto. En coliflor pue-

un sintoma muy i que consiste
e que lostfdosde a oja e ccan porcompico,quedundo solamente ¢l nervio e
tral y algunos restos de limina foliar; se conoce a este sintoma como «cola de itigo»
por el aspecto que toma la hoja.

8.5. Metabolismo mineral

Podemos definir ¢l metabolismo mineral como el proceso mediante ¢l cual los ele-

us septales. En st apartado vamos  eerimos alpapel que en meubolxsm vege-
va

hbhmmal estudiar la composici

orgénica de las plantas.

pués del carbono, hidrogeno y ogeno. Como componente de proteinas, coenzimas,

nucledtidos y clorofila estd implicado en todos los procesos de crecimiento y desarrollo

vegetal. S principal sintoma de carencia la clamss se debe a una inhibicién de la sin-

elni

amonio, 0 en [urma aniénica como ion nitrato. A roeoce que el medio de cultivo esté
tamponado, I de amonio ibsor

. Enla mayoria de o, los nitratos
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son la forma principal de reserva nitrogenada. La absorcién de amonio sucle provocar
en lus plantas una gran demanda de carbohidratos, ya que al poder ser utlizado inme-
intesis.

datamente en la esque-

r aminacion se d cidos. La absorcion de
o 1o provo i fctoyque e que s primerumente edicido . por cl.
la demanda lion

vador.

Fasforo.—~Giran partc del fésforo del suelo se encuentra en forma inorginica, espe-
cialmente en forma de iones fosfato H,PO, HPO; La cantidad de una y otra forma
depende del pH, de modo que a pH bajo se favorece la forma H,PO;. y  pH elevado, la
forma HPO. Fundamentalmente es absorbido en la forma dcida. Al contrario que los
otros elementos tomados también en forma aniénica, nitrato y sulfato, el fosfato no
necesita ser reducido en el interior de Ia célula antes de ser incorporado en compuesios
organicos. Fomm parte de los dcidos nucleicos, adenosi I'usfalm (AMP, ADP,ATP) y
piridin . NADP) por i i
cas del metabolismo,

us. Su deficiencia, por tanto, provocu scv:rAs alteraciones del metabolismo y desarro-
llo vegetal. El
piridoxal fosfato, que actiia como coenzima de los sistemas de transaminacién, y icido
Titco, principal forma de reserva de fosforo en lassemillas.

Potasio. 1 Gnii ial no solamen-
te para los vegetales, sino también para todos los seres vivos, con I excepcion de algu-
nos microorganismos n los que pucde ser sustituido por el rubidio. Aunque la mayoria
sk e pusde ; yon

ningin metabolito vegetal que contenga El el potasio es

el de uctuar

tiokinasa, aldolasa, piruvato kinasa, succinil-CoA sintetasa, ATPasas, ctc. No st ain
aclarado el porqué para una aceién simplemente cataltica como es la de actuar como
activador enzimiltico requieren lus plantas concentraciones relativamente elevadas de
potasio. Se ha sugerido por algunos investigadores que el potasio mantienc un ambien-

oblener una actividad enzimitica Sptima. EI potasio también parece desempefiar un
papel importnte n el transpore d aaicares po l oema, y de hecho el poasio et
de

implicado enl eora 1 floema (Cap. 7).
Tumbién vez tacion cf papel del
potasio en

Calcio.~E: actuar en

redes y imas. Clisic
camente, el calcio ha sido asociado con la estructura de la pared celular de la cual for-
e e o il S o izado en la limina media. La supucst cf
ion i EDTA se ha
gt
buir por algin mecanismo ain no conocido a la igidez de la pared misma. También
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se ha relacionado el calcio con la funcion de la membrana celular. Al microscopio

branas aparccen desorganizadas. También la eliminacin de calcio mediante agentes
quelantes provoca un aumento en el flujo iénico en uno y otro sentido hacia ambos

hidrdgeno, concentracion:
medio potencialmente toxicos. Como cofactor enzimtico son conocidos los efectos
termo-estabilizadores del calcio en las a-amilasas. También actia como activador de
fosfatasas en patata, algunas ATPasas de cloroplastos y de la fosfolipasa D de col y
zanahoria.

e —Es absorido por s planasenforma de sufloy debe s reduckoanes

le rporado en componentes or . Su funcion mas import:
participacion en i cructors e las protins formando parte e los aminodcidos s
frados, cisteina, cistina y metionina. imbi rma parte el azufre de compuestos
como tiamina, biotina y cocnzima A, Hererligiod cgaiale o vl
plantas, ya que actian como cofactores o coenzimas de varios sistemas enzimaticos.
Otra funcién del azufre se encuentra en los grupos sulfidrilo presentes en muchas enzi-
masy que en muchos casos son necesarios para su actividad (Cap. 19)

Magnesio.~Al igual que el calcio, el magnesio puede encontrarse en plantas como
elemento estructural o como cofactor enzimitico. Su papel estructural es formando
parte de la molécula de clorofila, aunque bajo esta forma sslo constituye el 10 por 100
del magnesio presente cn las hojas. Como activador enzimitico, el magnesio es cofactor
de casi todos los enzimas que actiian sobre sustratos fosforilados, por lo que es de una
gran importancia en el metabolismo energético. EI magnesio presenta fenémenos de
antagonismo con otros iones, fundamentalmente con el calcio y el potasio. Tal antago-
nismo s tan fuerte que la presencia de uno de ellos en el medio puede provocar defi-
ciencia del otro elemento al impedir su absorcién.

Hierro.~Al igual que otros elementos que ya hemos visto, el hierro funciona como
componcnic srucural y como cosetor enzindlico, Forma pare esucurl de os
citocromos, citocromo oxidasa, catalasa, peroxi lermdoxml Se encuentra tanto

en sistemas respirat €75 por 100 del
hierro celular esta asociads [ plastos, ificatiy importante papel
pefia en la otosintesis. EI hi I para la sintesis de

" s s .

e este
clorofila (Cap. 11). Cu
se observa una buena correlacion entre contenido de hierro y contenido de clorofila.
Trabajos realizados hace algunos afios, primero con el alga Euglena y después en es
naca. parecen indicar que el hierro es necesario para a actividad del enzima 7-aminole-
paso controlar la sintesis de cloro-

L Y se
ﬁlﬂ en sistemas deficientes en hierro.
Manganeso.—E| papel del manganeso que ha sido estudiado mis intensamente
durante Tos limos s s ¢l que desempafia o I libracion de oxigeno que tene
lugar en el fotosistema 11 durante la otosintesis, La hipdtesis mas aceptada cs la de que
acti como transportador de electrones entre el agua y el fotosistema 1. La deficiencia
de manganeso provoca también una desorganizacion en la estructura de la membr
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delk i I

e también profundamentcafectada por a deiincia en manganeso a que st ce-

mento actia Krebs,

¥ados por manganeso on I argis,que comict s g

enzima

en general, no ya mag-

i, ablniéndote cas 1 s cfcincia Cumno oo cleceen e encucnira pre.
los

ina en urea y omitina y ¢l

Zine.~Los marcados efectos que la defi d jento vege-
tal se deben a
st cinc, I concenracion de deido indoliceico disminuye antes de que aparez-
Gran cantidad
on s bt dc aurins, parecen indicar que cste clemento d:scmp:nl un papel
la ruta
indolicetico. Ademn de su papel cn Ia biosintesis de las auxinas, el zinc participa en el
P

bri6 necesitabazinc idad 6
con defciencade s son 6k un 10 por 100 de su coneentracion normal, Otros enz-
mas que requieren zinc son: alcohol d:xhldragenm. algunas piridin nuclectido deshi-
drogenasas, gl iosa_fosfato Una

i w[nblcs como aminoicidos y aminas, o que sugiere una inhibicion de la sintesis
de proteinas, probablementc por el efecto activador que la deficlenci de zine tiene
sobre la actividad ribonucledsica.

Cobre.~Estc mmcmn forma part de un grupo de enzims tales como irosinasa,
lacasa, fenolasas por Ia utilizacion
directa del ux(gtno en la oxidacion del sustrato. E cobre interviene también en la
fotosintesis, formando parte de la plastocianina, proteina que participa en el transporte
de electrones fotosintéticos. La deficiencia de cobre interfiere de alguna forma con la
sintesis de proteinas y al igual que la deficiencia de zinc provoca un acimulo de,com-
puestos nitrogenados solubles.

Cloro.~Es probable que el cloro desempefic mas de una funcion especifica en el
melsbolimo vegeal. per por shoa ks daica gue s coroce cs en el despr:ndlml:me

se ha sugerido que actia en =| I:do oxidante del fotosistema 11 probablemente pm\e-
giéndole contra la fotoinactivacion mediante la eliminacion de oxidantes perjudicialcs
i la L iencia en cl

marchitamiento sugiere que puede desempeiiar algin papel en la transpiracion, de
hecho en maiz, el cloro interviene en la apertura de los estomas en la luz. No s ha

B los si d ia en boro son 10 se cono-
5 C

esel 3
caracteristicos de la deficiencia en boro es la acumulacién de sustancias fendlicas for-
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madas por la condensacion de eritrosa-4-fosfato, formado en la ruta de las pentosas fos-
fato, y de piruvato formado en la glucdlisis. EI boro parece regular la degradacion de
glucosa por estas dos vias, ya que se ha demostrado que se combina con el dcido 6-fosfo-
glucénico, sustrato inicial de la ruta de las pentosas fosfato. Este complejo inhibe la

zita 6-osfogluconato deshidrogenasa muuando en una a minucién

se favoreee [nrmaclon de fenole, Probablemente ol efecto ‘meior cunoc\do el bom
el
jo con lm azicares f
planta. Otras sugerencius altern
n

Pt da s s transporte Prpalitet il
s son las que suponen que el boro inhibe la sntesis
i o

de almidé

bien que el bor ta la i aziicar transportado
en vegetales é i p i funcion en
el 2 RNA y en la sintesis de & élico, ya que en

tesen disminucién en el i

¥ en icido giberélico.

Molibdeno.~Desde hace algin tiempo sc sabe que I funcién fundamental del
molibdeno en el metabolismo vegetal est en relacion con la facion del itrdgeno
atmosférico y con la asimilacion de los nitratos (Cap. 18). La esencialidad de este ele-
mento fue claramente establecida cuando se demostrd que formaba parte del enzima
nitrato reductasa. Por ello, la sintomatologia es mucho mis acusada cuando el nitroge-

10 se suministra en forma de nitrato que en forma de ion amonio. En las plantas con
deficiencia de molibdeno los niveles de azicares y dcido ascérbico son generalmente
mas bajos que en las plantas control. EI molibdeno forma parte también de una de las
proteinas que constituyen el enzima nitrogenasa.

8.6. Aspectos ecol6gicos de la nutricion mineral

La distribucién de la vegetacion natural, aunque estd fuertemente afectada por el

suministro zd:cuadn de nutrientes, tambicn sc encuentra l‘utr\emen\e influenciada por
len tener efects

les snhrr el desarrollo vegetal. Desde ¢l punto de vista :cclog)cn las planlax
pucden forma de reaccionar
nes ambientales. Vamos a referimos a tres aspectos fundamentales que van a ejercer
una gran influencia sobre la distribucion de la vegetacion y que son la presencia en el
suelo de sl, calcio o metales pesados.

perju

. Salinided

La sal restringe el crecimiento de las plantas sobre la tierra mis que ninguna otra
sustancia inhibidora de las que pueden encontrarse en condiciones naturales. Las plan-
inos s las denomina halofit it
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ificatvo el hecho de que la myaria de s

soproxaite slogi i boumco es si
halofitas

ceas, cas. perencciendo a 1a primera os géncrcs Bet, Alnplex, Hali-
mione, Salcoma, Suaeday Saisola. Lo condiciones salinas presentan dos problemas

4 las plantas que viven en el p
por las concentraciones elevadas de cloruro sédico y el perjuicio
los

irecto causado por

maniner potenciles cxméico nrcohiiresain més s e os del suclo, ya que
de otra manera s produciria una desecacién de la planta debido a que el agua no sslo
o entraria en el sino que tenderta  alihacia el sulo. Esto o consiguen s platas

bien por la toma d por celu-

i R r ey
ambos procesos disminuiran el potencial osmotico intracelular y podrian Taciar
entrada de agua.

La toma por las raices de grand
la toma de otros elementos como potasio o fésforo. Por ello, las Mlol'la: deben hacer
frente a la toma de iones pxmmes en pequeiias cantidades, aun cuando sus sistemas
resencia masiva de sodio. Eps-
tein sugiere en alofes la presencia ¢ un sistema doble e transporte, uno que cs mis
efectivo eficien-
cia maxima con be

L resistencia de las plantas a lasalinidad puede estar asociada con tres mecanismos
diferentes:

a) La exclusion de sal.
b) La excrecion de sal.
©) Ladilucién de la concentracion salina dentro de la célula.

Algunas plantas halofitas como Agropirum junceiforme presentan concentraciones
tanto de sodi ph éiulas, El mecani

clusidn no se conoce, pero se ha sugerido que el sodio es bombeado activamente fucra
de la célula mientras que su entrada es pasiva. En Eragrostis tenella opera un mecanis-
mo de exclusion parcial de sodio, ya que las concentraciones elevadas de este elemento
qucdzn conﬁnadas a s aicss y o pasanhaci el E| género Arplex presrta un
tem: Jina media lasho-

jas, qu: 0 s0n mas qu
la hoja hacia el exterior. O Tal tipo de glindulas salinas estin también presentes en los
éneros Spartina, Glaux, Armeria, Tamari. Ciras speciescontrolan a sumulacin
progresiva de sal 0jas.
delgadas despuds de x germinacién en primavera, al o d=| verano las hojas se hin-
chan aumentando el contenido de agua dentro de la hoja cvitando un descenso en ¢l

iebidoa Elproblema dela acu-
s de hoja caduca la sal se
ina con a aida dea hojaen ¢l e«oﬁo enlas de hoja perenne la alternancia de con-
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levadas y bajas de azti 7 icos b

lanta llegue a la pro i imi tener concen
traciones salinas toxicas.

8.62. Calcioy pH

Un hecho repetidament observads por botdnicos y ecdlogos desde hace muchos
afios es a natural e la
¥. por tanto, con un pH clevado, de la que se encuentra en suelos dcidos y pobres en
calcio. Debido 4 la fuerte relacién existente entre la cantidad de calcio de un sucloy su
pH (Fig. 86) se ha creado una gran confusién entre los efectos del calcio y del pH,
tendiéndose a llamar a todas las plantas que crecen en suclos alcalinos «calcicolas» y a
las que crecen en suelos dcidos ecalcifugas». Para cvitar esta confusion sc utilizan los
términos de «basofilas» para las plantas que aparccen en suelos con pH elevado pero
bajos en calcio, como los suelos de serpentina, y «acidofilas» para las que crecen en
suclos icidos.

Si consideramos exclusivamente 1os efectos del calclo, las plantas calcicolas serian
aquellus tolerantes a los niveles elevados de calcio en el suclo, que posiblemente tienen
requerimientos elevados de este elemento y en los que la concentracién intracelular de

50
100
o
.« ®
.
001 &
0 £ @ 7o

50
pH delsuclo

(tomado de P. Bannis iologi ic. Oxford, 1976
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calcio es elevada debido a la ion it
co. formandose i ion. L i
fugas serian aquellas con buja tolerancia al calcio, capaces de subsisir 1o en suclos
pobres en calcio y en las que la concentracién intracelular de calcio seria muy baju
debido a la presencia de oxalato que precipita el calcio como oxalato calcico. Plantas
calcifugas como Juncus squamosus y Nardus stricta muestran su mejor crecimiento en
soluciones con niveles bajos de calcio, mientras que la calcicola Origanum vulgare
requiere niveles elevados de calcio.

Los efectos independicntes del calcio y del pH s han demostrado observando el
tgrostis. Cuando Agros-
Ly Agra\‘ln setacea planin caciuga, crecen 8 pH 45

sis stolonifera. planta calcicol

(Fig. 87) en soluciones en I va aumentando
s -
H
§
£
3
3
£
E
]
5
H
3
%2
94
.
03 33 B3
Concentraciondecalcio en el medio (M)
Figur 8 - uncion

(®)cn deta
Cobeenacin de i on 1 ey cncne o Banniir ruoduction s Fysologiat Flad
ity Bachwen Seni, oo 971
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de calcio, se observa cémo I primera acumula cantidades cada vez mayores de calcio
% P ot choss el

por encima de 0,25 mM.

Los cfectos tovicos del caleio pueden ser responsables de la exclusion de algunas
especies en los suelos calcireos. Cuando las plantas calcfugas crecen en suclos
aaledreos, s desarrola en cll lacaly g
o es mis que una deficiencia en hierro. Esto es debido a que las plantas cdlcx[ngas o
estin adaptadas a Ia utlizacion del hierro en suelos calcireos, ya que las concentracio-
nes de este elemento en solucion en estos suelos es muy baja. Lus plantas calcicolas si
estin adaptadas a esta condicién, y por ello no desarrollan los sintomas tpicos de defi-
ciencia de hierro, También puede deberse esta clorosis a que f on bicarbonato, muy
abundante en suclos calcireos, interfere con la toma de hierro. Por tanto, Ia toxicidad
el ion bicarbonato es otro factor a tener en cuenta al considerar la exclusién de algu-
nas especies vegetales en los suelos calcireos.

La excusion de plantas calcicolas de los sulosdcidos podria deberse a ura defi

exclusion es I. elevada solubilidad de algunos metales pesados, fundamentalmente cl
aluminio a pH dcidos. Las especies de habitats calcdreos son generalmente mis sensi
bles a los efectos toxicos del .uummm que aquellas d lossuclos dcidosy pobres en cal-
cio. Asi, e hi
ria para crecer en suelos sc.dus se debe a su intolerancia a los iones aluminio. No se
conoce bien el mecanismo de a toricidad del aluminio; una posible causa, como s ha
encontrado en Hordeum wlgare, es la precipitacion del fosfato de aluminio cn los tej-
fosf

863, Motales pesados

El hecho de que
tracionesclvadas de cieios ones metdlics ndica que deben estar de alguna forma

colonizando & donde la metdlica sea irea con-
taminada, o mediante mecanismos de exclusion o absorcin selectiva. A pesar de todo,

o se analizan los tejidos de algunas plantas como Minuartia verna, Cerastium
holosteroides, Agrostis tenuis o Calluna vulgaris se observa que presentan concentra-
cxones elevadas de Zn, Pb, Ni, Cr, Cu, Co. A tslls planm se Ias considera Iu!emnl:s a

us que acumulan seleio, s uizan como “ndeadoras o yacim ntos m=tahms La

ml:mncla estd Y parece ser ¥y

a tolerancia metd ! muy ; tol
enseit

i il ‘estin ausentes de I l
s planti. Tolorancias mlipes sparccen cuando vais foncs cain prsenes en l
mismo suclo; asi hay clones de Agrostis stolonifera que son tolerantes al magnesio y al
i h Qe a8 10jerd i




214 / Fisiologia Vegetal

ten Ius ioetos tencos, En e caso de I resistenia al i se b ncomrsdo quc las
plantas lan el metal en las y meca-
nismo por ¢l que la planta evita la
to en el interior de la célula, Una hipotesis prometedora esfa que supone que las plantas
sintelizan agentes quclantes que formarian complejos con los metales pesados de tal
forma que lostransformarian en inocuos.

razas con tolerancia metdlica tienden a ser excluidas de los suelos normales por
1as no tolerantes, que son mis vigorosas y con una tasa mayor de crecimiento. A pesar
de esto, las razas tolerantes son de gran uildad e la recuperacion de suelos transfor-
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FOTOSINTESIS. GENERALIDADES

La fotosintesis es el mecanismo mediante ¢l cual sc puede garantizar que la vid

sobre laterra o lega s i por ala de energa. En esencia consisteen a liberaciin

del oxigeno integr ‘molécula del agua. reductor

resultante en numerosos compuestos carbonados que constituyen la materia viva. Es

un proceso de oxidorreduccion en que un donador de clectrones, el agua, sc oxida y un
% 4 i

Hoy dia, ¢l concepto de fotosintess no se aplica solamente a la reduccion del anhi-

el agua puede ilzars en I reducein de otros compuesios como los italos o su!.f:-

tos. En este sentido,

rado hasta hace unos afos y en los capitulos 18 y 19 sc hard un estudio de la reduceién

fotosintética de nitatosy sulftos.
La

para el hombre
mativa, pero o mis important,sea l hecho de que mediant It ftosntesis s¢
producen alimentos y oxigeno, que son los productos finales. Sin embargo, en un estu-

y transformacion de la energia, es decir, I captacién de energia luminosa.y su transfor-

‘Aunque etimologi i ifica si da de laluz, en reali-
dad se limita a una sola reaccion, la intesi i i
das. Constituye e proceso fundamental de la vida.

9.1. Breve desarrollo histérico

Aunque los trabajos de van Helmont debcrun haber puesto en tela de juicio la

teoria aristotélica del humus, no fue hasta bien entrado el siglo XIX que, gracias a la
autoridad de Justus. e Lleh:g(lm}lxﬂ) fuetomente abandonada. Porotra pare,

la luz del sol t ver llodel color verde

Stephen Hales (1677-1761) hace la primera menci
luz del sol puede actuar i
laid P

A
en este sentido, al proponer que la
ios de los vegelales»
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jad de manejar gases abrié un nuevo camino en estos estudios y as tene-
mos qu: 1 Joseph Prestley (1735-1804) ¢ sre d experimento, lega  a conclu
sion de que las plantas verdes eran capaces de restaurar o purificar el aire que habia
sido hecho nocivo por Ia respiracion de un animal. A este airc purificado le denomind

. o 3 o o
ey, aunque descubrio cl oxigeno como producto de la fotosintesis, no reconocio la

luz,
cadon.
En el aio 1779 un médico austiaco,Jan Ingenhousz 1730-1799) pasd s vacacio-
nes en Inglaterra y repit Priestle

Como reslado de su rabujo,concleye que s planas viin l i ano cn la lnz
como en la oscuridad, ig
beracion de aire destlogisticado excede al que se consume. Casi xlmullaneumtmev Jv:nn
Senebier (1742-1809), aparte de hacer observaciones andlogas a las de Ingenhousz,
afade que la capacidad de las plantas para regenerar el aire depende de la presencia
de aire fijado (anhidrido carbdnico). Este aire fjado, disuelto en agua, cs ol alimento
que las plantas extracn del aie que las rodea.

El ko tmino ¢ 1 csaién s, oo g, fue puesto de mani-

767-1845)

o

i ido enlafotosinte-

sis era mayor que el del aire jado» (anhidrido carbnico consumido). Puesto que en

fas plantas solo se incorporaba aire v agua. concluyo que €l 0tfo reactvo que faltaba

eracl gua
L

o o~ i

e fado + Agua — Aire vital + Alimento de la planta

anta ver

Ingenhousz tradujo la terminologia flogi
ecuacion de la fotosintesis

- ala nomenclatura quimica y as| quedd la

€0 +Hy0 — 22, 0, + Materia orginica
Planta verde

Posteriormente Dutrochet, en 1837, demostrd que solo las células que contienen
clorolfil realizan a reduiccion del anhidrido carbénico.

Para completar el cuadro hay que afiadir un nombre a la historia de la fotosintesis y
s el de Julius Robert Mayer (1814-1878), uno de los formuladores de la ley de la Con-
servacion de la Energia. Durante la fotosintesis existe almacenamiento de la energia
luminosa en forma de energia quimica

€O, + H0 + hyPHIAVEIE (  (C4.0) 4 Energia quimica
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De una forma més general podemos escribir:

CO, + mH,0 + hy LBMAVeE 4 6) 1O, + AEnergia (1)

En el caso de que se forme gluc
El hecho de que la Toosintesh lvs I ormacion de hidratos de carbono, fue

da
T A dn ot tiempo sometia toda la hoja a los vapores de iodo, obser-
vando que ka mitad iluminada tomaba color violeta oscuro, debido a la reaccién del al-
‘middn con eliodo.
A ln v de nccacidn (1) e pusd: conchir que I e puede il
tars introduce.
una plmm joaringytatiniont un cmbudo y s¢ culeu oo nieaia faura s se

observ

ue i o o e

Figura9.1

9.2. Medida de la fotosintesis.

La Fisiologa Vegetal es una ciencia experimental y, por tanto, necesita utiizar
métodos que permitan cambiar los factores del ambiente en cantidades conocidas y
medi s respucstas de L plantasfrente a es0s cambios.

Para medi la uilizarse,

n (9.1) Sin emb
te hoy dia, como son: absorcidn de anhidrido carbnico, desprendimiento de oxigeno,
aumento de peso seco, o wm fijada o cnergia luminosa absorbida. La incorpora-
cion del agua
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el empleo de isétopos, dada la gran facilidad de intercambio de los dtomos de H y O,
no mdrm tener aplicacion prictica.

realizar de fotosintesis, hay que tener
nos resplran simultineamente, por tanto, 1o que nosotros medimos e a ganancia et
defo osintesi le res-

Cuando la intensidad fotosinté levada,la respiracion puede ser
103 130 de o de s priners 3 por o, cn muchos as0s 0 el tenerc en
cuent aclarar que si ‘mide en

ta,
mcluyan tempos de iluminacion y hempc de omundld esta correccion hay que esta-
blecer

El mmndu carbdrico cs el sustrato de a fotosintesis un cambio en su mnczm

La intensidad o cantidad de fotosintesis e una hoja, puede hacerse en un sistema
abierto (Fig. 9.2) midiéndose la concentracion de anhidrido carbénico antes y después
e pasar sobre la hoja una corriente de aire, y conociéndo el lujo de dicha corriente de

i La vlocdad dl T, mulipiado por & cambio de concerracon,nos dard
cantidad de CO, consumida durante la fotosintesis.

/hv

Figura92

Con los sistemas abiertos hay que procurar emplear un método de medida mu;
sensible y una gran velocidud de paso del gas, para que las variaciones de la concentra-
cidn sean pequefias y podamos tener una idea de la concentracion media sobre la
hoja C,

G-
In(Ci/cy)
donde €y iones de CO, leid é corrien:
te de aire sobre Ia hoja.
En verde medineconcentaciones en un momento dado, pede wilzarss una -

nica integradora midie la corriente

de
pasado sobre la misma.
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do de la figura 9.3
e con un vlumen muy grande de s, diminucion e coneeirackén de CO, con
el tiempo puede influir de forma muy notoria sobre la fotosintesis. Por o, conviene
operar en volimens de gas grandes y ai evitar que la concentracidn de CO, disminuya
mucho.

m

Figura8.)

Elm i i ig.94). i
como en un circuito cerrado, pero hay una entrada y salida de gas para ovitar que la
o ceerad 7

¥

fotosintética,

Figura94

El aire circula por el circuito con un flujo grande £, y a una concentracién de CO,,
€. Se introduce un ljo lento de gas f, que es aproximadamente 1/100 e £, pero con
una elevada 0,, C,. Este que pueda mez-
clarse bien con el que existe en el interior del circuito. Una vez que esta mezcla gascosa
ha pasado sobre Ia hoja, se deja sali del circuito un volumen de gas igual l que entra,.
s gar e dfancs tendri un concentacin C, que podemos medi con una

s deci-¢l CO, ado por 1a hoja serd
A=f(CC) 02
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Por otra parte, sabemos que el CO, que introducimos en cl circuito serd igual a lo que

dejamos salir mis lo que se asimila por la hoja, es deci
SiCe=A+1,C

Sustituyendo 4 por su valor en (9.2) tendremos:
Ce-G _ Lo

-G fo

De aqui se calcula el valor de Co
-2 c-cra

Como todos los términos de la ecuacién podemos medirlos con instrumentacién
adecvad, o clulo de Ia concenzacid de €O que pasa sobre la hoja, C,, puede

Lus medidas s 1s concentracin de CO, ol O, ol bsortidopor une plnia

i, puede medirse la wndum s =lecm:s enuna soluclén ‘o medir variaciones de los
valores de pH. También pueden hacerse medidas sobre el gas con el empleo de un ana-
lizador de gases en el in 0 midiendo cambios en la temperatura de una mezcla
gascosa con un dialerémetro o katarometro. Cualquiera de estos procedimicntos nos
dard una idea del CO, que se ido en la fotosintesis,
menossensiles,y mds o mencs exacas,segin 4 técnica empleada. Conw:nc recordar
que en todos | hac larg
cion, pues la planta, .dum de Iomvln\e.hmr esti respirando, es decir, que estd expul-
sando CO, al exterior y este valor, que en realidad s pequeiio, sin embargo, debe tener-
s en uentaalahora de calelar l otosness res douna hog o de una planta.
En vez de medir
nar el oxigeno dmmm mo ambie tenicas adecuadas pora lo. Puden ui-
e meéodos quimicas, como I d Winkler o e Linsir,que son ripidosy bas-
{ante sensibles o métodos ficos o fscoquimicos, desde agunos tn simples como ¢l
contado de burbujas o determinacién de su volumen, hasta otros que utlizan el mané-
metro de Warburg o ¢l empleo de clectrodo de oxigeno. Al igual que en el caso de
medir ¢l CO, cada

9.3. Valores de la fotosintesis

Si partimos del dato de que en el aire hay una concentracién de CO, del 0,03 por
100 en volumen, 1o qu es o mismo 0,16 me de C por o, para formr | g de materia
seca (CHy €1 CO, de us
24001 de aie. Esto nos da una icin magnitud del fenémeno considerando, qn: no
sl caso, que todo el CO, de ese aire es extraido por la planta. Una cosccha de 200 Tm
por hectiirca, representa como minimo un volumen de aire pasado por las plantas de
600000
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En condi . los valores de se obtienen por cada gramo
de tejido seco, es decir, por cada 10-15 g de tejido fresco, son de 10a 20 ml de CO,,0
<2, 20440 mg d CO, Sin mbargo,n 4 ralurleza s vlors gue normalmente se

encuentran son mucho a

de orden externo, y en gener lrededor de 1/10a

Como veremos mis :dzlznl: 1o un 16.2 por 100 e energia recibida por a hoja o
Ia fotosintesis,

ipalmente a a respiracion.

9.4. Vias de difusion del anhidrido carbénico

Para que haya fotosintesis es necesario que el CO, llegue hasta cl interior del cloro-
plsto, que es donde tendri lugar su reduccidn, como veremos n ol capitulo 14, Aun-
que una
no serfa suficiente para que la planta aumentara de peso.

Hacia el afio 1900, F. F. Blackman, H. T. Brown y F. Escombe, llcgaron a la con-
clusion de que la difusion del anhidrido carbonico al interior de las hojas estaba estre-
chamente rlacionady on s pesenciaynimerodeestomas(Tabla .1 Demostraron

e si CO,al
proparcional al nimero de estomas e lsuperficc en que se aplicaba. Si el enves de
una hoja se recubre de vaselina, |
Sin embargo, pronto se vio que, aprte del nimero d cstomat, abia Que consderar <l
estado de los mismos y, por tanto, Ia difusion de CO, también dependia del grado de
apertura que prescntaran los estomas.

TABLA9.I
Relacio y 6n del CO,
Plania

Catalpa bignonioides 0100 o100
Nerium oleander 0100 3100
Hedera st 100 47100
Frums lroce e 100 0100
Polygersim sacchalinsse 0100 6100
Phaseolus wulgaris. . o 0100 /100
Nuphar advenum. 1000 1000
Iris germanica U 100100 10095
Senecio macrophylls. ... 1007126 10092
Tropacolum majus ... " 1007200 1007265
Helianthus tberosus 100240 100273
Populus nigra. 100575 100375

Tomada de R. G. S. Bidvwell, Plant Physolog Inc. Nueva York, 1974,
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Brown y Escombe calcularon que si todos los estomas estuvieran completamente
abiertos, una hoja que fotosintetiza absorbe 70 veces més CO, por unidad de superficie
de estomas que una superficie igual de NaOH, IN.

Parecia dificil creer que con la pequefia superfici, en relacion al total de la superfi-
cie foliar que ocupan los estomas, fueran, sin embargo, el camine para la difusion del
CO,. En experimentos realizados con un tubo de vidrio cubierto en un extremo con
celofin y que en el fondo, a una distancia fija, contenia una solucién concentrada de
NaOH, pudo observarse que la difusion por poro aumentaba al disminuir el nimero de
poros. Asi con un drca total de poros del 1,25 por 100 de Ia seccion del tbo.  difusién
era un 45 por 100 de la 3l
por 100 de la seccién del vuhn
que silos poros son de didmetro pequeio y de muy poco espesor, una pequeiia propor-
ci6n del drea total del tubo permll: una intensidad de difusion que no differe mucho de
laque se realiza por l tubo completamente abierto.

En el capitulo 5, al estudiar la pérdida de agua por la planta, nos encontramos con
unasituacion simila, que s perdia mis agu por o estomas que la que se peldr,rm por
la superficie de la.
crito y que es de aplicacion a ka difusion del CO,,sélo que alli l razonamiento se hacia
con las moléculas de agua que salen de Ia hoja en forma de vapor y aqui serd con las de
€O, que penetran en la misma hoja

1 CO, que peneta iror e f o pucteprocederdl aire que rodea ala hoja
o, en el caso de plantas acuiticas, del CO, disuelto en el agua que bafia a la planta. De
esta forma, la planta lmmxm:tuxme consume CO, de sus proximidades, y como conse-
cuencia se formard un de concentraciones, ya que el CO, difundiri desde las
zonas de alta a las de baja concentracién. Esta difusion y posterior penetracion al inte-
ior de la hoja,serd tanto més activa cuanto mis agitado esté el mndlo aire 0 agua, en el

lanta. Parece como si se opusieran
o desplazamiento d s de €O,
Partiendo de la misma consideracién que haciamos en el capitulo § al estudiar la
transpiracion, el flujo de CO, que atraviesa una unidad de superficie por unidad de
tiempo ser

donde D, es el coeficiente de difusion del CO, (en el aire, D, tiene un valor de 1,6 x 10-!
cm? x seg~ y en el agua es 1,6 x 10-5 cm? x seg~1) y 8c/éx s ¢l gradiente de concen-
tracién del CO, a lo largo de la direccion x. Al igual que haciamos en 5.4 podemos
escribir:

&
D
b I~
si
ax Ac
=R~ e
D ¥ %

Podemos, asi, explicar ¢l flujo ¢.en funcién de una resistencia.
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De esta forma, los di 1CO, tiene que lle-
gar al cloroplasto, que son de diferente drea y se realizan a través de diferentes
‘medios, pueden expresarse en funcion de la resistencia que tiene que vencer. Asi,
pueden sumarse series de resistenciusficiment, expresindolas e forma de su
un tubo ideal
Tleno de aire e seccién unidad y que con la misma diferencia de concentracion
entre sus extremos que la del recorrido real, tuviera una velocidad de difusion u
offeciera una resistencia igual a la del recorrido real. Este valor pucde deducir-
sede:

¥ es independiente de la sustancia que difunde. Lo tnico que influiré serd el medio
en que s realice la difusion. Asi, para el agua habria que multplicar por el coefi-
ciente de difusion del agua con respecto al aire (104).

9.5. Flujo del CO, durante la fotosintesis

Para que el CO, liegue al interior del cloroplasto, que es donde va a tener lugar su
reduccion, tene que difundir desde Ia atmdsfera més o menos turbulenta y atravesar
una serie de obsticulos que oponen mmncm variables a su paso Estas resistenc

son: la esdiilo, la propia
remla ‘el mesdfilo que tiene que atravesar para licgar al cloroplasto. Unz parte de est
vias e difusion son iuales, aunque en senido contrari, que para s molculas de
vapor de agua, concretamente desde a capa limitante hasta la pared de la célula del
mesfilo, pero es que ademis el CO, tiene que atravesar esa pared, la membrana
plasmitica, parte del citoplasma, las membranas que rodean al cloroplasto y algo del
estroma cloroplistico.

Esqueméticamente podemos representar estas vias con las resistencias que tiene
que vencer el CO, segin difunde desde el aire turbulento que rodea  a hoja hasta el
lugar de fjacion dentro del cloroplasto (Fig. 9.5), donde

Aire Enzimas
turbulento . fotositess

l Reoe  Re R Rm  Ret Reme x(u‘

MWAW— W

Rehoja Remesifio Re cloroplasto
R —
Comin para el vapor
deagia

Figira9s
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R csla resistencia que offece a capa de aire imiane, R esa resistencia que ofe-

ce el p R.ai representa la | mesdfilo,
Repe sl esistenca que ofce s pared el Rum s esistencia de . membrana
celular, Recit Rameesla
roplistica y Res es a resistencia que ofrece el estroma cloroplistico.

F‘odcmos e et s de resistencias en tres grupos: resistencia de la
hoja (Rhe del mesofilo (Ramesdfilo) y resistencia del cloroplasto

(R, clompl.ulo) indicando cada una de ellas las resistencias parciales que se indican en
el ésquema de resistencias.

1. Resistencia de la hoja

Debemos aclarar que las tres primeras resistencias que encuentra el CO, al entrar
enla hoja a través del estoma son andlogas a las consideradas en el caso de Ia transpira-
cién, por lo que podemos sustituir en la ecuacion (5.15) los subindices y tenemos la ex-
presion

R.ae + Rhoja = R.ae + R.e + Rai

Bien la difusion de CO, a través de la
cuuculmdesmem e.

ra parte, segin (5.18)y (5.21) y extendiendo la analogia al espacio aéreo inter-
mdemose:cnb

Rt dy + sai

i Ree = T Reti =
D, Denmr D,

De aquila resistencia total es

Retotal =

oo+ Jt 20t 5
e nar?
Salvo los coefiientes, esta expresion s andloga a lu que representa Ia rsistencia
que encuentra cl vapor de agua al sali de la hoja.
rsiscni dea hoj (i) e mide s lana s, s 24 15
seglom cuando | ra ho
tas varia entre 7y 30 seg/em,
ain quedan po istnci 10, llegue
et pa ] "

asu punto de il
cas introduciamos un factor de correccion (nr?) en funcién el drca de cstomas cn re-
Jacisn al rea total de la hoja. También debemos considerar ahora, que el drea de las
células del mesdfilo a través de co, queel
irea de la hoja y, por tanto, habr que introducir un factor de correccion que serd
S, donde Sy, representa lirea d céllas del mesdfl y  a superfci ola. En
Ia figura 5.3 puede apreciarse El
mesofilo en empalizada tiene de un 10:2 un 40 por 100 de su volumen de aire, micniras
que el tejido lagunar tiene de un 50.a un 80 por 100.
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9.52. Resistencia del meséfilo

nsiderar las esistencias que ain tiene que vencer ¢l CO, a su paso hasta legar
al ml:nor del cloroplst, consideramos que tanto I pared cellar, como el plasmale-

ayel sobre.
otra,. de tal forma i0N Spne/S habré i las dis-
tintas resistenciss. Pero ademds se considera que los cloroplastos se sitdan, en general,
ocupando una sola capa alrededor de la periferia del citoplasma, por lo que también a
10 que difunde hacia los loroplastos habrd que apliarle ¢l mismo término de corre-
cion. A, la resistencia de cualquiera de los componentes que quedan (R/) se verd
reducid del vl terico /P, donde e valorde a permeabiidad n cusluiers

5/Sme S.ax
B Snes DeKe
Esta cxpresion se deduce de la definicion de coeﬁel:nw de pcrmublhdad

(P=DKox), dela barrera, D,
€0y ellay K. un coeicene e pariidn.

R = ©3)

i jum, difusion con |

de los malll!os Inlmﬁbnllr:s serd D, =5 x 10-6cm/seg y el valor de la constante K,
seri 10, Si el valor de S e €5 20, que seré un valor medio para mesofias, ¢l valor que.
‘toma la ecuacién 9.3 serd

R.=(120) (10 x 10-cm)/(5 x 10-¢cmseg) (1,0) = | seg/em

Tgual 5n pod lcar a I resistencia debida a la membrana pl
tica, si consideramos que la permeabilidad de la membrana plasmtica se le puede dar
un valor de £ de 10-* cmseg. Al aplicar la ecuacion 9.3. tenemos

R = (120) (10-2cmiseg)

0 5¢a, 5 segem, que s una resistencia moderada y sugiere que la difusion es un meca-
iSO apto para suministar sustato a a otosintesis a través de la membrana plasmiti-
ca. Esto no es Obice
= .
En el citoplasma I sistencia a la difusio

s muy corto, pues el cloroplasto estd orientado muy pmx.mo e membrana st
ca y viene a ser del orden de 0,2um. En este caso, el coeficiente de difusion D, es algo
mayor que cn agua debido a Ia naturaleza proteica que posee el citoplasma, y serd del
orden de 1,0 x 10-5 cm?/seg a 20° C y el valor de K , consideraremos que es de 1,0. Si
aplicamos estos valores 9.3 tenemos:

R=(1720)(0.2 x 10-*cm)/(1,0 x 10-Scm?seg) (1,0) = 0,1 seg/cm
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un valor muy pequefio de resistencia a la difusion del CO;, o que nos habla en pro de la

conveniencia de qu 10 cloroplastos s rinten en I perifera dl mesdflo.ya que a
resistencia baja.

La suma de is ia del

filo (Rcmes = Repe + Rem + Recit) y sumando los valores calculados (Iseg/em + 5+
seg/em + U, 1seg/cm) obtenemos un valor total de 6, Iseg/cm. Los valores que se calculan
d o e bl indrcts part s oscilan enre 2 8 seglm, por o que vemos
quecl
s ot bastante de acuerdo con los valoes pirheg

9.5.3. Resistencia del cloroplasto

Las dos ltimas b l do son debidas pl
Seh istenci bas a la difusién y
del orden de 42 5 seg/em. Al igual que en el caso de la membrana plasmtica, no cabe
dmznn aqui la exmenm e un transporic activo o de una difusion facilitada con lo

Bles con a

Fiujo total de CO, en el cloroplasto
En una hoja siempre t fujsdeCO, o
ser fijado en la fotosintesis y otro I 0, producii como conscosenca de a espia.
cién (5 por 100 del fjado en la !o!mmtesu) 3 el procedente de a torespiracin (0
por 100 del CO, fjado en la fotosintesis). Este
pero puede ser yde La resis-
ste CO, i en n

hasta c loroplasto,lo representarcmos por R

El flo neto de CO, (¢ serd gual al flujo de CO, que interviene en I fotosntesis
procedente del exterior (@) menos el flujo de CO; que procede de la respiracion y fo-
tortespiacion(¢3)-

un circuito eléctrico como el de la ﬁgun 9. La bateria £ representa a diferencia en
CO, entre el aire turby de la hoja y la que exista en
s enzimas fotosintéticas £ = (Ceat — Ceclor) xAQ. s la fuerza motora del anhidrido
carbinico y produce una corriente que esdé, mientras que la diferencia de concentra-
ciones ente lo que se produce por respiracién y fotorrespiracion y la que hay en los
enzimas fotosintéticos (¢) produce una corriente .i;
corriente ¢..¢ cruza la resistencia Reae, Rehoja y Remes antes de unirse a la
corrienteg i, mieniras que ésta cruza Reint. Ambas corrientes o flujos de CO; pueden
utilizarse para fotosintesis n el cloroplasto.
Analizando el circuito y aplicando la ley de Ohm (E = IR) y la segunda ley de
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Reboia Remes

| Srecor Reint

Figura9

Kirchhoff, que di rededor de un circuito
cerrado es cero, y considerando primero la parte izquicrda del circuito fdinin

— e (Reac + Re hoja + Re mes) — (gee + ei) Re clor = 0

o P
valor de la resistencia total del circuito

Retot = 4 = 2% = Reaet Retoja + Remes + S Reaor 04)

Vemos que R,tot aumenta al aumentar g si aumenta a fotorrespiracién o la respira-
clbn yAL‘ es constante, 9esi

el csquema cléctio propuest, e o de CO, fotointético vl dado por
e que seria la tasa de fotosintesis aparente. Como conocemos Ia resistencia total que
Viene dada por 9.4 podemos caleular e lujo

Ceat - Ceelor

bl g = o TG o
Retot  Reac+Rehoja +Remes + —Redor_ ©3
1= eilbee

Considerando la concentracién de CO, en el aire turbulento de 300 ppm, 0 sca, 13
M de CO,/cm?a 20°C y | at de presién, la concentracion del CO, en el cloroplasto
variar con las especies, en general para plantas que fotorrespiran serd de 3 nM de
Oty par planas qu 10 folatepcan ped considrarse picicaete et
en valores de flujos para hojas de plantas leiiosas de 0,50,
tot de 20 seg/em. A menor resistencia total mayor

Cuando no hay !owmspmclbn §,tiende a ser mayor (9.5).en primer lugar por ser
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menorg,i, v en segundo lugar porque Gclor tiende a ser también menor, o que aumen-
1aAC,. Ademds estas plantas suelen presentar una relacin Spe,/S por encima de 50,
cuando lo normal en plantas que fotorrespiran es alrededor de 20-30, lo que hace que
disminuya R.mes y R.clor que son inversamente proporcionales a Spe,/S. S¢ obtienen
asivalores de R tot de 3 seg/em y flujos del orden de 4 nM/em? . sc

9.7. Relacion entre transpiracién y fotosintesis

El flujo de’agua en una planta mesofitica tipica es del orden de 0.4 uM/cm* . seg.
Por otra parte, el lujo de CO, es del orden de 1,2 nM/cm? . seg, es decir, que por cada
molécula de CO, que s fia, salen de la hoja 300 moléculas de agua. En el caso de algu-
nas plantas que no folorrespiran, esta relacién suele ser algo menor, del orden de 100
moléculas de H,0 por cada molécula de CO,. Como podemos apreciar, Ia fjacién del
carbono supone para la planta cl pagar un clevado tributo en forma de moléculas de
agua, lo que en muchas zonas el globo es un peligro potencial para las plantas. Sin
embargo, hay especies que han evolucionado hasta conseguir mecanismos e fijacién
4100, Ta péndi i

9.8. Existencia de dos reacciones fotosintéticas

En ¢l afic 1905 Blackman realizo una seric de experimentos en que midi6 la
velacldad de fotosintesis en funcion de la intensidad luminosa o de la concentra-
de anhidrido carbénico, observando que en los dos casos se pasaba de una re-

facién do proporcionalidad cuando la intensidad luminosa era débil o la concen-
mubn de anhidrido clrbémco era baja a una relacion en que los valores obtenidos

" De esto dedujo mackmm que Ia fotosintesis cansu de una reaceién ro\oqmmx-
ca, seguida de una minosas,
Ia tasa de la reaccion viene dmm\mada por la veloﬂdld del proceso rumqmmmo,
‘mientras que cuando la intensidad luminosa era elevadx Ia velocidad de s mccmn
parccia estar

Podemos escribir, entonces, de acuerdo con la ecuacion de Michaclis:

S+E~SE=E+P
donde S es el sustrato, £ el enzima, SE un complejo de asociacién de moléculas de
Sy E,y Pel producto de la reaccion.

Una vez formado el complejo SE, mediante un proceso que es reversible, hay
una transformacién de  en el producto P, que se separa del enzima E. Segin esto,
la reaccion fotoquimica seria la encargada de suministrar el sustrato § que se utili-
zaria en la reaccién enzimitica. Esta scgunda transformacién requicre un cierto
tiempo £, a partir del cual puede calcularse Ia constante de reaccién K, = 1/1, que es
el nimero de moléculas de sustrato que una molécula de enzima puede transformar
en un segundo.
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Figura, L
menor temperatura

La reaccion luminosa determina una intensidad fotosintética F;= K.J, en que K,
es una constante de proporcionalidad. Por otra parte, la reaccion oscura enzimitica
determina una intensidad fotosintética Emix = K,(E/n (Fig. 9.8), en que (E9 es
la concentracion total de moléculas de enzima y n es el niimero de quantos, cuyo
significado s explica mis adelante.

la fotosintes de d
tisfactoriamente Ia saturacion por la luz. Pero también sirve para explicar i
fluencia de la temperatura y de algunos venenos metabolicos sobre la tasa de foto-
sintesis. Al disminuir fa temperatura o mdn ciertos venenos, la absorcion de ener-
10 se ve afectada ni tampoco el suministro el sustrato S; por tanto, en la etapa
limitada por la luz ninguno de estos !mom influye sobre la fotosintesis; sin embar-

s influyen sobre el proceso oscuro o enzimatico. Al disminuir la temperatura el
techo disminuye, pues las reacciones enzimiticas funcionan peor a temperaturas
bajas, los venenos metabélicos disminuirdn el techo al rebajar el niimero de molé-
culas de enzima utilizables.

Sin embargo, la situacion no es tan simple como aqui se expone, pues la etapa
enzimitica no es tinica y son varias las reacciones catalizadas por enzimas, como se
verd en capitulos posteriores.

Si como se deduce de la interpretacién de los experimentos de Blackman, la fo-
tosintesis s Ia resultante de un proceso luminoso instantineo ¥ otro proceso oscuro

drin separarse mediante el empleo de destelos luminosos, Es(e experimento fue
realizado por Emerson y Amold en 1932, quienes expusieron una suspensién de al-
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gas Chlorella a destellos de 10~* seg midiendo la produccion de oxigeno en funcion

d o energin el dselo  d i i de o ntervalos de oxcoridad, Observa-

que la produccién de oxigeno por destello aumentaba de forma proporcional al

aumnm I energia de los mismos; hasta que sc alcanzab un techo, ef comporta-
1] tenia lugar en luz.

S 3¢ mide I prodceidn e O en ete experiment en funcindel nterval as
curo entre destellos, se observa que aumenta a medida que se incrementa la dura-
cién del periodo oscuro hasta que éste alcanza un valor de 0,1 seg; en intervalos
superiores Ia curva alcanza saturacién. Esto es una indicacién de que este tiempo de
Ol g8 el que neceia I reaccin ensimiticn paa consumit odo o st

la fase | el para translormar uns moé-

de0,02 seg a temperatura ambig

s de temperatura y los venenos no eeian para nada el rendic
it miimd por desell,pero i e nteralo asuro ente deslls necesario
para obtener ese mixi i sucedia en los experimentos con luz conti-
o, queds perfoctamente demostada a hpbtes d Blademan que postula 1 exis
tencia de dos tipos de reacciones.

estelios mis frscuentes.

Punto de compensacién

Cuando la resistencia al flujo de CO hacia el interior del cloroplasto (Rtof) aumen-
ta mucho, la expresion C,at/Rtot se hace cero y entonces dee = dei,es decir, el flujo de
€O, producido en la respiracién y fotorrespiracién, es compensado exactamente por el
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consumo de CO, fotosintético. El aumento de Ia resistencia pucde ser
el gradicnte e G C.clor s hace muy pequeioal dimiuir e, Cuando eso oo
1re, el valor que aleanza Cee es denominado punto de compensacién para el CO,. En
plantzs que fotorrespiran, el punto de compensacion es mis alto que en plantas aeno
fotorrespiran. 510
ppm de CO, en el aire turbulento que rodea a la hoja. En plantas que si fotorrespiran,
oscila entre 40-100 ppm de CO,.

El misto concepto puede aplicars a a lz. Si disminuimos I canidad de energia

esta intensidad luminosa en que no hay flujo aparente de CO,, se denomina punto de
compensacién para Ia luz de Ia fotosintesis. A diferencia del punto de compensacién
para ¢l CO,,

paralas q i idoa que la iraciony
la ven ir la luz. En

. m-c 300 ppm oscila entre 300-500 lux y para s que no fotorrespiran, varia de 200-
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CLOROPLASTOS

Ia mayor p las

L
células de intéticas de las plantas
10m de didmetro),  su color caractersticamenc verde, permiten distinguirlos ficil

l ere ¢l uso del &

nimero por célu-
o e e o algunas algas, a varias decenas cn muchas plantas superio-
res. Tipicamente, una Angiosperma puede contener entre 15y 20 cloroplastos por
i Toncndicn, mmguc €0 cuot pucden liegar a tener varios centenares de clo-
roplastos por célula. De su importancia puede ser un dato significativo el hecho de que
ot proeimas componentes consttuyen mis de S0 por 100 de lus del total de s
bl

ojas.
Ya a finales del siglo XIX parecia claro que el proceso fotosintético tiene lugar en
yasi Engel en 1894 que i intét

cloroplasto.

Los cloroplastos difieren bastante en forma y tamaiio de unas plantas a otras, y son
caracteristicos exclusivamente de organismos encariétios folosintétios. Los organis-
mos procaridticos fotosintéticos, algas verde-azules y bacterias fotosintéticas, tienen
otras estructuras netamente diferentes para realizar la fotosintesis, aun a pesar de qu
las algas verde-azules son capaces de realizar una fotosintesis, con desprendimiento de

En cualgy X i
ne en sus células un sistema laminar de doble membrana. En el caso de organismos
eucaridticos, esa estructura laminar esta separada del citoplasma por una cubierta
menbranoss, formando 1o que se lama un cloroplasto. E s bacteis folosintét
lasma, aunqu
en algum casos parece agruparse formando estructuras dlscr:lu que reciben el
-azules, el sistema
laminar surge de la membrana plasmitica, como resultado de amifcacioncs y plgie
mientos de ésta haca el nteiordel ioplasma.

aestruc-

En
turas fotosintéticas de procari
Como veremos, en re:
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lares llamados plastos, que bajo una cierta variedad de formas y funciones se encuen-
tran en la mayor parte de las células de las plantas.

10.1. Estructura microscopica de los cloroplastos

Las ﬁguﬂs 10.1y 102 muestran dos micrografiaselectrénicas e cloroplastos, don-

dese matriz, y todo
del cloroplasto.

Caracteri en clorop i iores las estructuras laminares

o d i P la direccion

de las dimensi i loroplasto. Est i también en plan-

suele tener
La estructura en doble membrana dc cada lamela, confiere a ésta una apariencia como
si s tratara de una bolsa aplastada en la que se han dispucsto muy proximas, practica-
mente paralelas, las d dela bolsa. Estas bol

te, ci

dando estructuras més de 10 a 100 lamelas de
grosor, que reciben el nombre de grana o granos.

Los grana tienen a veces apariencia cilindrica y otras veces mas irregular. Suclen
quedar conectados unos con otros por las lamelas mas grandes que forman parte de
elos. Su nimero por cloroplasto es variable de unas plantas a otras, variando ademés
con las condiciones fisiologicas en una forma que veremds en capitulos posteriores,
aunque un valor tipico puede ser el de unos 50 granas por cloroplasto. Su tamaio, tam-
bién variable, puede tenet valores tipicos de 0,2 2 0,3um. En lafigura 10.3sc representa
un esquema tipico de lamelas en relacion con los grana, visto en una disposicién tridi-
mensional. En I figura 104 e representa, también esquematicamente, un corte hipoté-
tico de un grana

Las membranas de las lamelas, que reciben el nombre de tilacoides, parecen ence-
rar un pequefio volumen al que separan del resto del cloroplasto, es decir, de la matriz
interior de éste que recibe también el nombre de estroma. Ademis, las lamelas pucden
‘mostrar perforaciones que n las zonas que las rodean tienen pegadas o continuas las
d b

El sistema de lamel P —
forma el limite del cloroplasto. Las membranas de éste, con un grosor de unos 60 A,
muestran al microscopio electrénico, como las de tilacoides, la tipica estructura de dos

Las branas de ienen un gr 70 A y en cads ja estan
sepanudas niestunos msooA
localizan en Ias membranas de tlacoides o lamel
por' tanto, como se explicard mis adelante, en estas membranas s realiza la absorcion
de la energia luminosa. También se localizan en los tlacoides los sistemas fotosintéticos
transportadores de lecirones y de formacién de ATP. En ¢l estroma e realizan, enre
otros, los p del €O, en




ES. Gunting y M. W. Stcer, Ulrastructure nd the Biology of Plant Cels, Edward Arnold, Londres, 1975).



Figura 102.-Microlotogralia clectrnica de cloroplasto de espinaca. La barra cortesponde & una longitud de
i tomado e J. Bonnery . E. Vamer, Plant iochemisry, e, Academic Press, Nueva Yok, 1976).
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Figura 103.-Organizacitn trdimensiona de lamelas y grana.

nerados cn la estructura membranosa. Por tratamientos adecuados, sonicacién seguida

tr

roma. i
Lu envoltura del i i pro-

La importancia de las membranas de tilacoides requiere un estudio mas detallado
de su estructura, que abordamos en un apartado siguiente.
Frecuentemente, los cloroplastos de muchas algas contienen un granulo, a veces
muy voluminoso, que recibe el nombre de pirenoide. La funcion de éste no est clara,
I depsito de material d E

Normalmente, los cloroplastos contienen granos de almidon que pucden llcgar a
‘ocupar una porcién muy grande del volumen del cloroplasto.

102

Un estudio detallado de la composicion quimica y de las funciones de los cloro-
plastos requiere su aislamicnto. La obtencion de cloroplastos estructural y funcional-
menie intactos y a la vez libres de contaminacion por otros componentes celulares es
una tarea dificil. La técnica a seguir en la preparacion de los cloroplastos aislados de-
pende de los componentes y funciones que se quieren estudiar en los cloroplastos, del



B anaaesaesnnsnannunannanannanununnunens)

con el del grana.

‘material biologico de partida y del grado de pureza deseado. La preparacion de ex-
tractos acelulares se suele realizar en un medio tamponado a pH entre 6,3 y 8.5, al
que se aiade un protector de grupos —SH (como mercaptoetanol, ditioeritritol, cis-
teina, etc), una sal diluida de Mg* (aproximadamente | mM) y sacarosa o glucosa

una concn\(rzclon entre 0.2y 0.5 M para daruna disolucién isotdnica. EI M favo-

de muchas funciones fotosi

Coroplatos. I proectorde grupos — SH de protenas,ademds e st o
it que e o o, oo los el se bea de I vacuol durare o -
tura de las células, darian lugar a la formacion de quinonas y taninos que inhiben
muchas funciones de los clomphs{os Otm forma de evitar los pmblemas dcnvldas
de la oxidacién de | cluir en el medio d 1 polime-
1o polivinilpirrolidona que retiene a los taninos. Para lograr la méxima integridad de
la envoltura de los cloroplastos, es preferible romper las células con breves trata-
mientos (3 a 5 5) con un homogeneizador con cuchillas. Usualmente. el extracto se
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de gasa para separar lulares d

pasa por
sin mm»er, paredes, etc.).
Los cloroplastos se pueden aislar del medio de extraccién por centrifugacion
fraccionada, precipitando usualmente después de centrifugar durante 1 a 10 min a
000 x g. Para una mayor purificacion, se pueden realizar varios lavados o centri-
fugar en un gradiente de densidad (por cjemplo, con sacarosa). Los cloroplstos
inacos ucken teneruna densidad d 121212 zz gcm

Jas t6cmicas d delos
cloroplasios e bao peso molecalry soluhles o e st
se recomienda homogencizar con disolventes orgénicos (por ejemplo, mezclas de

hexano y tetracloruro de carbono) desyu:s i liofilizar las hojas. Se pueden realizar
i-
solventes organicos. El uso de disolventes organicos en cambio suele provocar la
pérdida de algunos componentes lipidicos.

De los cloroplastos aislados, entre un 20 y un 30 por 100 es materia seca, de la
cual, aproximadamente, el 60 por 100 son proteinas, un 20 por 100 lipidos (4,3 clo-
rofilas, 0,7 carotenoides y 15 por 100 lipidos meo!oms} un 2 y
cantidades mucho menores de DNA. La masa seca incluye también iones inorgni-
cos, aminoicidds libres, hexosaminas, intermediarios foluslmtheas, etc. Existen

i la

10.3. La envottura de los cloroplastos

El sister It de clorofil
s copme CmmOmIe (pnnupllmenle Violaxantina), éstos no estin impli-
cados en el aprovechamiento fotosi minosa. Recientemente,
racia al 130 detéenicas que han permitdo Gbtener reparacioncs basante puras
de las membranas de la envoltura dc los cloroplsos, e a ogado wa melor ca-
racterizacion de su composicién le sus funciones. En base a estos
estudis, e acepta oy dia que, dxfzmnma de otros orginulos subcelulares, el ori-
gen de la envoltura de los cl del reticulo
Al igual que los tlacoides, la el d o cloroplastos es rica en sulfolipidos y
galactolipidos y, en cambio, casi no tiene fosfatidiletanolamina. Contiene quinonas
y unas 75 proteinas diferentes con pesos moleculares de entre 20,000 y 140.000 dal-
fons. Parse claro que a envlura de ls clorplastos cs e lugar de sncsis de
particular de fosfolipidos, car

nos, etc., asf como de otros compuestos como flavonoides, Ierpenns. quinonas, etc.
Por la envoltura de muy pa-
recidas a las de las algas verde-azules, lo que sugiere una relacidn filogenética.

En relacién con el papel de la envoltura en ¢l metabolismo lipidico, es significa-
tivo sefalar aqui que el interior de los cloroplastos (o de los plastos en general) es
lugar de sintesis de dcidos grasos en la célula vegetal.




Cloroplastos / 241

Fig

ura espinacas
(tomado de ). Bonner y ). . Vares, Plan Biochemisiy, . ed. Academic Press, Nueva York, I976).
10.4. Organizacitn estructural de los tlacoides

Los tilacoides contienen poca fosfatidil-colina y carecen de fosfatidil-ctanolamina,
pero son ricos en sulfolipidos y galactolipidos. Estos ultimos son lipidos sin carga
eléctrica y con 4cidos grasos muy insaturados que parccen confrir bastante fluidez
a las membranas, facilitando asi el desplazamiento de los transportadores de elec-
trones.

n y propicdads
dos tlacoides o | del ‘Apacis ¥
vas en las proteinas y los lipidos componentes, Ia relacion clorofila a/clorofila b
mucho mayor en tlacoides del stroma que en Ios de los grana. Ese hecho y otros
sobre los que detalle, son
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Figa 106 K. Smith, The Molecuar Bilogy
Blackuel, Oxord, 977

lectrones en ambos tipos de tilacoides. mien-
tmamm e S o & o Lo rom:vxlemal que estu-
diamos en las lecciones 12y 13, en tiacoides de Ios grana se encuentran ambos fot
temas, 1y I1. M:
ma L. Como veremos, esto da lugar a muy diferentes propiedades funcionales en ambos
tipos de lamelas. Ademds, las lamelas del estroma contienen relativamente més factor
de acoplamiento de la fotofosforilacion (Cap. 13) y ribulosa difosfato carboxilasa (el
o Gjdor el CD, que e e caplo u) que las amelas e osgran.
E mo ya de CO,
e cabobicato e ugar e e catrors, e prmer camima 6l procen s coceatrs
frecuentemente asociado a las lamelas, si bien por su cara externa (la que se orienta al
csxmm:), + prcisméntecon misprferenca n s lamels del esiroma. El hecho de

o atren' otlotoriaciom, e explicacion en la funcion principal de dichas

lamelas, que es la de realizar la fotofosforilacion ciclica, ya que ésta parece ser la unica

posibilidad funcional de un fotosistema I no asociado con fotosistema I1.
Preparaciones adecuadas de lamelas granales de ciertos cloroplastos (Fig. 10.5),
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‘muestran una estructura repetida de particulas de aproximadamente 180 x 160 x 100 A
que aparecen empaquetadas en una estructura ordenada. Esta unidad estructural se
uede observar, aunque en ronmciom menos ordenadas, en otras preparaciones de
lamelas granales. Se pensaba antes que estas particulas eran las estructuras minimas
paces de realizar fotosintesis (mammmn; Hoy se piensa que la situacién no es tan

simple.

dores de electrones y las proteinas implicadas cn Ia fotofosforilacion que veremos en

el capitulo 12, i i

proporcionan nuevas ideas sobre la arquitectura de los tilacoides.
(5 A &

ma y los de los grana. En esta técnica, l plano de fractura se realiza a lo largo de las

En la figura 10.6 se representa un modelo estructural de tilacoides, que s¢ postula

Hacia el interior de la membrana de tilacoides, se aprecia una mitad (PFs y PFu en la
figur) con un gran nimero de subunidades pequens. Esta mitad, G I ms provima
al estroma, 0a las ides en el caso de los il

La otra mitad interior de la
en el caso de tilacoides grands, pero mo en los esromales (EFu) y s la que queda mis
alcjada del estroma o, en su caso, de tilacoides adyacentes y queda mds proxima al
interior de las bolsas encerradas por los tilacoides. Hacia e exterior dc la membrana
de tilacoides, y en Ia region orientada hacia el estroma, se aprecian unas particulas de
tamafio mediano més abundantes en tilacoides no lavados y estromales (PSu) que en
los granales (PS). Estas particul de factor de vde
ribulosa difosfato carboxilasa. Hacia la region externa y alejada del estroma de la
membrans de tlacides i rcaads i interior de las bolsas (ESS)), se aprecia
en tilacoides granak nosas

105. Autonomia genética parcial de los cloroplastos.

DNA, RNA y toda
ot replicacion del DNA, transcripcion y traduccin. En el DNA de cloroplastos,
se encuentran genes adicionales a los nucleares. La forma de heredarse los caracteres
ida desde hace tiempo, y no sigue
1 leyesmendelianas ya que al nuevo individuo, € I mayoria d las plantas, 61 son
el Gvulo. Es decir, cloropk
en ¢l nuevo individuo.
EI DNA de cloroplastos de plantas superiores e circular, tiene Ia tpica estructura
en doble helice, orden de 10* daltons
imadamentc S0 S esima que cxisten enire 10,y 30 moléclas éntcas e DNA
por cloroplasto, A pesar de esta multplicidad de copias, dentro de cada molécula indi-
vidual de DNA de cloroplastos, no parecen abundar las secuencias repetidas tan fre-
cuentes en el genoma nuclear. La proporcion de bases guanina y citosina (G + C) es
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menor (38 por 100) en el DNA de cloroplastos que en el DNA nuclear (62 por 100),
por lo que la densidad del DNA de cloroplastos (1,697 g cm ) en un gradiente dt
CsCl es menor que la densidad del DNA nuclear (1,723 g mr‘) 'y ambos se pueder
separar por ultracentrifugacion en un gradiente de CsCl. Parece que ¢l DNA de. o
roplastos se encuentra
(aproximadamente 4 cromosomas por nucleoide) y con algiin punto de unién a la
envoltura de los cloroplastos. En general, el nimero de nucleoides por cloroplasto
es tanto mayor cuanto mas lo es el cloroplasto.
Se sabe que el DNA de cloroplastos codifica el rRNA de los ribosomas de cloro-
plastos, Ia mayor parte, si 10 todos, los tRNA de clorolastos, quedindole capacidad
icar entre 150 y 300 cadenas polipeptidicas diferentes, de tamafio medio
(4 x 10¢ daltons). En realidad, son muchas menos las proteinas que se conocen con
seguridad que estén codificadas ol DNA de cloroplastos. Mis ain, s¢ sabe que
el genoma nuclear y no en ol de

clumpl:sms

4) Subunidad grande de la ribulosa difosfato-carboxilasa, enzima que ya hemos
‘mencionado cn ¢l apariado anterior y que constituye la llamada fraccidn protéi-
ca 1 (F1) de los cloroplastos. La broteina F1 constituye aproximadamente un S0
por 100 del total de proteinas solubles de la hoja, por lo que es, con mucho, la
proteina mis abundante de la naturaleza. Consta de dos tipos de cadenas poli-
peptidicas, la de mayor peso molecular (5,5 x 10* daltons) codificada en el geno-
ma de cloroplastos y la de menor peso molecular (1,2 x 10+ daltons) codificada
en el genoma nuclear.

b . ? i

<) Algunas proteinas ribosomales.

d) Nitrito reductasa.

) Proteina de 32.( n
dad a herbicidas derivados de la urea (tipo DCMU, véase apartado 12.5).

J) Las subunidades @, f y & del factor de acoplamiento de la fotofosforilacion
(Cap. 13).

Enla figurs 107 se musstraun mapa del DNA d cloroplastos de epnacas, indican-
d queincluyen
\a localizacion de los genes de: diversos tRNAs, subunidad grande de la ribulosa
it carboriesa (sbeL), suburidades e in ATPsa (aipA, B Y E) y proteina de
A).Enla el mapa
del DNA de cloroplastos es muy parecido al de espinacas. Muchas proteinas de cloro-
‘plastos tienen interés como objeto de manipulacién en ingenieria genética por afectar
alrendimiento fotosntético o por condicionarla sensibilidad a Mrbiddns

\Ilmm. tienen un cocfi-
ciente de sedimentacion de alrededor de 708 y la sintesis de vml:mns en ellos se inhibe
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Figura 10.7.-Mapa del DNA de cloroplasos de espinacss. EI trazado grueso corresponde a las regones.

en transripeion.

por cloranfenicol. los ribosomas de cloroplastos, los di
netamente de los ribosor de citopls mlruzngn i i

De todas formas, aunque ro by ain e odtis parn algun caso concreto,
o uclear, ocurra

on d ,pues‘ un proceso en ¢ i ﬂe una
e o f

lad: ropl
st n sportacibn conera de eads enoma y Ia fora en que 3¢ limridi
Cooninacionde expresion deambos genoms.

En estesentid, n s iios se ha estudi o la coordi I

sintesis de las d la proteina FI.
muchos compejs protfnicos de clomoplasios, unas cadenas pohpfplldwas estén
otras en ¢l iicleo. Probablemente este hecho permite
e I expresion genétea del nicico y delos loroplas-
10s. La subunidad pequeda de la proteina Fl es sintetizada en los ribosomas
80S de citoplasma, en forma de un precursor de alto peso molecular. Probablemen-
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te la envoltura de los cloroplastos reconoce con una permeasa especifica al tramo
ional de la cadena polipeptidica de la subunidad pequefia de la proteina Fl, y la
incorpora al interior de los cloroplastos. E este compartimento l subunidad pe-
quefia, ya reducida a
G en'los ibosomas 708 de cloroplasos l complefo faccion proteinica 1 (Figu.
1 103).

Debido principalmente & et autonomia gnética parcial de los cloroplastos, y  la
similitud de su ap

entre un antepasado, Tas actual gy
célua o foosinttca. S postla que en el crso de l cvoluci, ol oranismo foto
sintético fue per lgunos genes que se Ia célula recep-

tora. Es significativo evolutivamente el caso del diflagelado Cyanophora paradoxa,
aue presenta unas mclnswm fotosinéices caels)con caracterstcas interme-
dlls entre
ica mis w\5 hde una persatis y una delgada pared de peptidoglu-
cnno En cambio, nem un genoma (1.17 x 10° daltons) diez veces mis pequedo
que el de una cianobacteria y semejante al de n cloroplasto. Ademis, el cianelo no
sobrevive aislado.

- RN

\

a
&+
o Y Lemmnd ¥

RuDPar

Figura 10.8.-Cooperscion de los genomas de cloroplasos y del nicleo en Ia sinesis de a fraccion pro-
L

pequeia y pS el En
presentan posibes viasde regulacion.

En el curso de la diferenciacion, a partr de células meristemiticas, en ciertos tipos
de células s forman cloroplastos que no se encientran presentes en las células meris-
temilticas originales.

La primera etapa formacion de la formacién d¢




Cloroplastos / 247

proplastos. Parece que en las células meristematicas se encuentran unas estructuras
s o envolt 5

pueden replicarse y, en condi evolucionar
Enel  d i

la membra-

na interna de la estruct

Después, estas invaginaci plastan, evolucionan-

d ipi ig. 109). tiene lugar una acti-
va sintesis de clorofilay proteinas.

En ausencia de luz, las invaginaciones. en lugar de evolucionar a estructura de 1

coides, forman unas estructuras tubulares (Fig. 10.9) que se funden en una red cubica

b 1 Jar. 1 ibica del

por
cuerpo prolamclar la forman tubos de unos 300 A de didmetro, rodeados de la matriz
En esta ctapa, el orginulo recibe el nombre de etioplasto. Si s¢ ilumina e etioplasto,
ripidamente tiene lugar una dispersién del cuerpo prolamelar, transformindose los
tubos en y i En la figura 10.

etapas de la i6 iopl: cloroplasto. Ex i al iluminar,

Figura 109, Evolucion desde proplasto hasta cloroplaso



Figura 10.10-Fapas sucesivas de comversion de cliopasto en clorplasto (tomado de H. Smith. The
Molecular Biology of Plans Cells, Blackwel, Oxford,
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tiene lugar
va de clorofiida y ﬁnulmnlc cloofla. Junto a la mmrpomm de nucvos componen-

vidades fotosintéticas.

y las citoquininas (Cap. 24) controlan la formacién de cloroplastos de
otras diversas formas, que tendremos ocasion de ver en capitulos posteriores. Por
una parte, afectan en las etapas de biosintesis de clorofila y, ademds, algunos efectos
de la luz estén mediados por el pigmento fitocromo (Cap. 30).

asi se han observado cloropl: ivisi plmuu
superiores. La division tiene lugar por
del material genético. Los cloroplstos esulantcs d la divsén, pucden crecer por in-

Como ya hemos mencionado al principio del capitulo, los cloroplastos son s6lo un
tipo de los diversos plstos. Los plastos son unas esructuras emparentadas enre s,
de las plants y que tienen Silos plas-
tos contienen clorofila y otros pigmentos fotosintéticos, tenemos el tipo de phm que
108 tlwoplm‘lm Sl contienen pigmentos no fmunnlﬂlwl. Ioll I.|lmldo|

"}

diferencia dul.unn olas que. i i . Un ckm

pueden ver

Los plastos no coloreados reciben ¢l nombre de leucoplastos. Entre ellos, los amilo-
plastos no co bucoplasioe. Bt

tos que tienen Imidén. En algunas plantas es f

oplastos y amiloplastos,
Ia vaina de plantas con fotosintesis C-4 (Cap. 13). Otros tipos de leucoplastos son los
proteinoplastos y los elaioplastos que acumulan respectivamente proteinas y grasss.
Todos los tipos de plastos parecen relacionados, pudiendo ocurrir en muchos casos la
transformacién de n tipo en otro y, en cualquier caso, todos parecen dirceta o indirce-
tamente derivados de proplastos.
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PIGMENTOS FOTOSINTETICOS

Un principio bisico de Ia fotoquimica y Ia fotobiologa, s que cualquier cfecto
directo de la luz sobre e
ben Ia luz adecuada para provocar ese comportamiento. EI comportamiento o
‘moléculas, cuando absorben la luz, puede afectar al estado de otras moléculas que no
absorben esa luz. En estas titimas tendremos unos efectos indirectos de la luz, pero en
cualquier caso siempre tiene que haber algunas moléculas iniciales receptoras del esti-
‘mulo luminoso.

Si un compuesto absorbe luz d i i d
del espectro electromagnétco sensibe al ojo humano, al fuminsrlo con uz blanca
solar, , la cual dard un color

a ese compuesto. Como sab:mas, las estructuras fotosintéticas de plantas superiores
son de color verde. Eso significa que est estructuras corlienen compuestos capaces,
1 verde.

Estos compuesios son oslamadospigentos otositéicoscuya estructura, biosintesis

1. y i6n do
Ia fotosintesis

De acuerdo con los principios esbozados en la introduccién, la eficacia relativa de

Tas radiaci st i i is, lo que se llama

espectro de accion de I olosntsis, debe guardarun cstrecho parallsmo con  b-
sorcién relativa de la z de d onda por

cas,

‘Como se puede ver en la figura 1.1, existe, en cfecto, una estrecha correlacién

1 ion d intesis io caso repre-

verde fata. Pero, ade
jantes a los de plantas superiores. Ambos espectros muestran mdximos, aproximada-
‘mente a 440 nm en la region del azul, y 680 nm en la region del rojo, y baja eficacia de
absorcin y de fotosintesis con luz de longitudes de onda entre 500 y 600 nm. Diferen-
cias de cierta entidad entre ambos espectros, ocurren principalmente entre 450 y
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Unidades arbitruriss

w0
Longitod de onda (am)

Figura 1.
fotositéica

enlas los 700 nm, y
enelsiguiente.
El espectro de accién representado e la igura 111, s reiet, 10 a la proporcién
de energia, sino a la proporcién de quantos de luz de cada longitud de onda indicada
que son utilizados en fotosintesis. Esta es, para un quanto, inversamente proporcional a

lalongitud d onda.
Lot de absorcién de los pig 1a fotosintesis, 1o t
nen por que ser eummenle iguales cuxndn se envayan en estado pum con los de los

ivo. En efecto, in con
i ciucas Qe ‘modiican ngﬂ-am:n(e su espectro, en ;mm . enanchando s
‘bandas d: los mMImm e incluso, modll'umln ligeramente su posici n. De todas fnx'

fotosintética d icion dé una curva muy seme-
jante ala rtprasenud-l en Ia figura 11.1, pucs la estrecha correspondencia entre los
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espectros de accion y de absorcion indica que la absorcién de luz por compuestos que
o utilizan dicha absorcién en la fotosintesis, ha de ser proporcionalmente muy
pequeria.

‘Aun teniendo en ta la i
entre 500 y 600 nm, el espectro de absorcion del aparato fotosintético de plantas supe-
riores, y pos ién su ion, mucstran énala
luz solar incidente sobre la superficie de la tierra. En efecto, el 98 por 100 de la energia

de la radiacién solar esté comprendida en ondas electromagnéticas de longitud entre

200y 4,000 nm, La absorcion por la atmésfera, la parte de la radia-

cion que lega a | i 900 Tongitud. Las plantas
i han bi i 00 nm. 8molas b

i ¢ d luz de mayores longi cubriendo en
conjunto la adaptacion fotosintética una fraccion muy importante del total de radiacion
solar.

Enla fi
‘mentos fotosintéticos, una vez aislados.

12 v

Todas las células fotosintéticas contienen al menos un tipo de clorofila. Ademis, la
mayor parte de las células fotosintéticas tienen carotenoides y/o ficobilinas. Estas tlti-

Clorofla b
Bucterioclorofi

Bucterioclorofis
Clorofilsa
Ficoeritinu
Ficocianina
Clorofiaa

Carotenos
Clorofitab

Absorbancia (vuloresrelativos)

0 w0
Longitud de onda (om)

Figura 11.2-Espectros de bsorcién de algunos pigmentos ftosintéticos.
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illos. A los caro-

En fotosintéticos, el color de i
enmascarar al color verde de las clorofilas, dando otros colores caracteristicos al orga-

11.2.1. Clorofilas

Las clorofilas son pigmentos fotosintéticos verdes que constan de cuatro anillos
pimblics que forman un macroelocon diversos susttyentes aerls (Fi, 113

dgen
plzjo sl cation Mg+~ quedando unaesracturacas plan. En 1 anllo V. que en
realidad es un pirrol reducido, y a través de un enlace éster con un resto de propi
<= cncuenra hido 1 6, que ¢ n argo braz hiraics d natralza rpencide
con veinte dtomos de carbono. Cuando por hidroliss se separa el fitl, la estructura
resultante recibe ¢l nombre de clorofilida. Adicionalmente a los cuatro anillos pirrdli-
cos,las clorofilas presentan un quinto anillo unido al anillo I11. En la figura 11.3 se han
representado las moléculas de clorofila a y clorofila b con la nomenclatura mis usual
par s il y poscones. Los eectrones dl e de doleselaces conjgadon

radiacion de] visible,

ana]mlcmns mis zd:l:me.

cH-cH, R
2

CH-CH,

Clorfilaa: R =~ CH,
Clorofla R = - CHO

Figura 113.-Cloroflas ay b.
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Las clorofilas se pueden extracr de estructuras fotosintéticas con alcohol o acetona

En la figura 11.2 se representan los espectros de absorcion de las clorofilas a y b
disueltas en éter. En estas condiciones, la clorofila a presenta méximos de absorcién a
663 y 420 nm, y la clorofila b los tiene a 644 y 430 nm. Ninguna de ellas absorbe en el
verde, lo que les da su color caracteristico. Lo mismo que al variar cl disolvente varian
fos méximos, éstos también cambian en células intactas y pueden mostrar en estas con-
diciones varios méximos. Mis adelante, analizaremos la naturaleza de las distintas for-
‘mas de clorofila in vivo que ori €50s maximos.

os o aepanisos fotosinitioos que producen oxigeno a partir de agua durante
la fotosintesis (es decir, todos s fotosintéticos excepto las bacterias foto-
sintéticas) contienen el 1 ot jut con e canisted menor (nte un tercio y
Ia mitad) de clorofila b, constituyen las clorofilas de las plantas verdes y se encuentran
localizadas en los tilacoides. En lugar de clorofila b, las algas pardas, diatomeas y dino-
flagelados contienen junto 2 clorofila a el tipo de clorofila llamada c, mientras que las
algas rojas contienen clorofila d. Especies de Prochloron (relacionado con algas verde-
azules clorofila b en lugar de ficobi rtado 11.2.3),
1o que, segiin algunos autores, puede indicar una relacion filogenética de estos organis-
‘mos con los cloroplastos.
La clorofila ¢ presenta miximos de absorcidn en éter a 447, 579 y 627 nm, a diferen-

cia defa clorofila a tene Ty8yel
bono7 I, sino acrill-fitol. Se i
a al iyente del carbono 4, ‘cambio en la posicion del ani-
cH,
1
i

Figura 11.4~Bacterioclorofilas ay b



256 / Fisiologla Vegetal

Tlo V. Es significativo que k
Ia mayor part de Ia fjacién del CO, en el mundo. La dlorofia d s encuentra en
pequefias cantidades. Su miximo de absorcion en el r0jo est a unos 670 nm. Su estruc-
tura es semejante a la de la clorofila a, excepto que el sustituyente de carbono 2
—~CHO.

En la mayoria de las bacterias fotosintéticas, Ia forma de clorofila que presentan es
Ia bacterocorofia. En general, ésta s del lamado tpo . aunque en algunas cspecies

rioclorofila . En algunas clorobacteridceas la bacterioclorofila a acompafia, como

comtponente minoritario, 1 lamada cloroa de Chloobium.
muestran el

a mayor longitud de. om (700 y 720 nm respectivamente para a y b) que las clorofilas

de nrpmsmos fotosintéticos capaces de desprender oxigeno del agua. Las bacterias

En' g 11410 s o ctmciuas do s bacoroclorol oy  La i,
ncia ent
configuracion. Complrandn con la ﬁgura 113 so v qus,  dilrencie e s lorolies,

Figura 115-Cl RoRyA,

En la figura 11.5 se muestra la estructura bisica de la llamada clorofila de Chloro-

% posi-
clanes 41 y/8, Bl mbiei> de ticridn e o o, o prescates, srabadanents
50n
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11.22. Carotenoides

L

3 b S
encuentran en las membranas de tilacoides y en las membranas de la envoltura de clo-
roplastos. En este Gtimo caso, su papel no st relacionado con ¢l aprovechamicnto

aCaroteno
B-Caroteno

Luteina

Zewantina

Neoxanina

HO Violaxantina
HO" Disdinoanting
Equincnona

Figura 116, Importantes carotenoides fotosintéticos.
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fotosintético de la energia luminosa. Los carotenoides que partcipan en la fotosintesis
pueden ser del tipo caroteno, en cuyo caso su molécula consta exclusivamente de car-

bono ¢ hidrégeno, o p car-
bono ¢ hidrdgeno.

incipales carotenoides de cloroplastos de plantas superiores son -caroteno,
Luteina, Violaxantina y Neoxanti junto con

tenoides fotosintéticos, se representan en la figura 11.6. El sistema conjugado de dobles

mayor variedad d
mphslws. variedad que mcl\m se ha utilizado con fines taxonomicos. En muchas algas,
como ocurre en algas verdes en general os

¥ B-carotenos,
Latchne ). Z:axznlmz La principal xantofila de Euglenofitas es Dudnoranina. £ 5.
caroteno
Tembien el B-caroteno esté presente en algas verde-azules (procaridticas). Otros

i Zeaxantina.
Los carotenoides fotosintéticos, en general, prescntan un miiximo de absorcin en

la
a arana. Siven, pm, pa ullzar fotosinéicamente luz poco aborbidsporasco-
filas.

as cloml‘!xs deahi que como s ve e afgura 1 1.1, en la zona de mixima absorcion de
luz por a
‘con mayores valores relativos para este iltimo.

En otros cromoplastos distintos de cloroplastos se pueden acumular otros carote-
noides, como ocurre con el licopeno en el tomate,

11.23. Ficobilinas

Son tetrapirroles que no forman un macrociclo como ocurre con las clorofilas. Se

jas covalentemente con proteinas especificas formando las llamadas

iprot mis exactamente ficobiliproteinas. S6lo se encuentran en los aparatos

Totametiosde algas rojas, algas verde-azules y Criptofit

ot de absorion e caca pigreato varan con as protinas & que se
ber

itudes de onda poco uilzads por s clorofis. Su color “puede ser tan intenso, que

Bisicamente se consideran dos tipos, las Ficoeritrinas (rojas) y las Ficocianinas
(azules). En una especie suele haber a la vz los dos ipos, aunque en general predomina
uno de cllos. En la I'gura 17,

vos: La

por enlaces éster con mtduas de serina y mediante pueme: de azuffe con cisteina cuyo
diciona a [¢

105 fotosintéticos, presentan un sistema conjugado de doties enlces In enchacion e
cuyos electrones s esponsabe de 1 absoei de o de cpectr il y s uilza-
cion fotosintética.




Pigmentos fotosintéticos / 259

GOOH oot
LN N N NS0
" " "

Fioeriobiing
COOH coon
0P N N ~"So
" "

"
Ficocianobilina
Figura 117.-Ficobilinas.

11.3. Biosintesis de clorofilas

En la figura 118 se i a via de biosintesis de clorofil
Quedan atin muchas dudas respecto a cofactores, algin oiro intermedario posible,
orden de lositcrmediiosy cracerzaién pecande ecimas Implcado. Comenta
la ruta biosintética, asi

bl iy de los problemas plantcados
Elpr nta 1 deid
amino esulinico (ALA). S¢ ha sugerido su Yomunon & partr de y. Bdiceovaleato o
de succinilGoA y 8 la
indican mods bich gue e AL e orma en clarophslcs a pamr e gutamato por una
ia . P pareci-
da a la de activacion para sntess de proteinas, EI RNA. implicado es de bajo peso
molecular v estd codificado en el genoma de cloroplastos. Una deshidrogenasa reduce
con NADPH el glutamato activado a glutamato semialdehido (HOOC-CH,-CH,:
i L

vulinico se condensan para dar por deshidratacion una molécula de porfobilinogeno.
Cuatro moléculas de éste con pérdida de NH,, dan un tetrapirrol cerrado en reaccion
catalizada por la urégeno I sintetasa. La colaboracion de la urégeno 11l cosintetasa hace
au se 96 un camiio de posiitn de 1o susuyenis cn 1o que luego serd el anillo
pirrdlico 1V. Descarboxilaciones y deshidrogenaciones sucesivas llevan hasta la proto-

Pa y’ ina IX compleja al cation Mg"* y a continua-
cion tienen I V, forman-
dola24-divinil magnésica. Est




Succinil CoA
~Gicina
co,
AL
e\, con oo
CH, cOOH
coon (haks
g CH, CH,

&,
Gloamao N ]
Cetodeido , M _ALAdeshidratasa

Urdgeno sinetas +
Urdgeno ll cosinteasa |

€0 T awAlAy Gy Y

HC M0

AT N CHAR, i,
Tnsaminisa \WH, "
Porfbiindgeno (PBG
Ac Bamino- o 7RG)
levlinico (ALA)
cH,
i
cH, n o,

He CiH,y HC.
NN 2
J

244
; o Escrmy cticodelapr
feoporfiia , magnésica ;
H ¢

Clorofiidaa 0-Lori KTOROMTAG |

Figura 11.8.-Biosintsis de clorofias.
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la clorofilida a que se esterifica con fitol, dando la clorofila a. La entrada del fitol puede
también ocurrir a nivel de protoclorofilida, sin alterar la transformacion basica del
anillo tetrapirrolico hasta clorofila a. En la figura 11.8 sc indican también posibles vias
de formaci6n de clorofila b y bacterioclorofila a.

 Ladicelia aclorofilda. élla unida a una pro-
\ ‘ I eral.
luz. El misimo de absorién del complej sc encuentra 265 amy o s con bz
de esta longitud de onda, el complejose transforma por hidrogenacién en clorofida a-
holocromo,
semillas de coniferas yen puede haber la oscu-
ridad. ~ requiera un factor d dela
luz para la accién de la prrowclorcl'lldx reductasa.

En hojas etioladas se acumula protoclorofiida que al fluminar se convierte en clo-
rofilida. En el capitulo 10 ya comentamos esta conversién en relacion con la biogénesis
de cloroplastos.

ALA
que los. enzimas son xmlelnudas enel cnopusmn y codificados en el nicleo. )‘mblblv
mente las formacion de cl en tilacoides .
esirdeadic precursoras i poslble que también Ia formacion de ALA
se realice en los cloroplastos. El control de la biosintesis de clorofilas es cjercido por
muchos factores e accion es ademis reacionada con suefecto gencral sbre for-

‘Aparte del requerimicnto dirccto de luz para a conversion de a protoclorofilida en
clorofiida, la iluminacién determina una mis ripida formacién de protociorofilida.
duce enzimas que catalizan la formacién de ALA. En estas
ctapas, parece que los efectos de Ia luz pueden estar mediados itocromo
(Cap. 30). Por otra parte, protoclorofilida y quizzs también clorofilida /o clorofila, pue-
den actuar como nhiidores de as primeras clapasde s biosintética cn la forma-
cinde ALA y enla
El hierro se requiere en la sintesis de n\omma a menos en la irulormacién de
copropofiinégeno I Il or ot parc o bierso ieds fornar con protoporfirina IX el
esla intesis de ficobilinas) y éste
inhibir la [ormac e ALA, También sc ha sugerido que ol hiero s requiere en la
por el enzima AL

11.4. Biosintesis de carotenoides

C viad
pumrde intermediarios de dos dtomos de carbono.

Las ctapasinciales e l biosintsis han sido mis cstudiadas en estructuras animales
o vegetales carotenoides. Est
hasla la formacion de I i )y

la secuencia la figura 11.9. El i iario f-hid:

g 5-metlglutari:CoA también sc puede formar a partirde leucina, pero l va mayoriaria
es la representada en la figura 11.9.a partir de tres moléculas de acetil CoA. El interme-




coon

o
O
- oot o 5o
o, ATP ? AP H, ATP
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(o abe
cuore M b(,uvr LR Lio-ro - &ion
€O, R %N, DU \5/
S
”

Figura 11.10—Biosinesis d geranl-geranil PP.
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diario dcido mevalonico, marcado radiactivamente, se usa frecuentemente en estudios

Consideraciones de moléculas de IPP y DAPP, como las representadas en la figura
1110 para la formacion del genml»gcnml pirofosfato, dan lugar a I formacion de

diversos compucstos isoprénic .
i . J

ia la via espech
fica de biosintesis de carotenoides. La biosi éstos ha sid
105 y en hongos. En la igura 1111, representamos la secuencia de intermediarios en la
formacié de alunos carotenides oosinéicos. Como puede vrse,dede a forma-
cién del fit
fosfato, Ias distintas ctapas son pr
o o stsmos o b, A v 4 sooeace G Pt B0 Pt per(euxmenl:
establecida y coexisten mas de una vi
L Eafgniliin

o e o cloroplastos son sintetizados en éstos. En hojas ctioladas se
encuentran sdlo pequedias cantidades de xantofilas. Al iluminar tiene lugar un aumento
considerable de todos los carotenoides de cloroplastos. Parece que en el control de la
siness de los distintos derivados soprénicos, juega un papel imporante la mmpm

b d kn oo hacia unau ot estructra. En  aso concreto de o
rol de la b ides de cloroplastos, queda ain un
amplio campo de mvm.mm por abordar,

115,

El conocimiento de Ia organizacién precisa de los pigmentos que absorben la
energia luminosa en los tlacoides, es fundamental para comprender su funcionamiento
y concretamente, como csia cnergia absorbida puede ser utilizada. La complejidad de
cualquier estudio  ivel de estructura membranosa, ha hecho que [os progesos en este
campo sean muy lentos i pig
serdn itulo. Nos
cién que,en rlacion con I organzacion estructural en iatoides, viencn sumiisia:

Tos

¢ enuenir lacorofil n los clooplsos, indicando s que ésta s ncuenir gada
no el complejo lp

b

st e tes. Uno de ellos, el llamado
Pbcimetts aprotcin, contiene cloofi paree starpresentc en tods s pln-
tas. En pllnm con clorofila

funcional de los tilacoides, it s ol porgué de I presencia de
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En ¢l acoplamiento de los complejos proteina-clorofila en los tilacoides, deben
jugar un papel importante las fuerzas hidrofdbicas de carotenoides, grupo fitoly lipidos
de la membrana. En particular se ha sugerido una interaccién precisa entre €l grupo
fitol ylos galactolipidos.
i teina, tiene clorofila ay !
‘molar 20-30/1. Parece cnnuner un aceptor primario de electrones asociado con uno
. 12)

(una forma especial de clorofila que veremos en el pmxlmu capitulo) es de 40 a 50 Sc
in vivo, se asocian

P700.
El

/b-proteina, t 5 lorofila b de 1.
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ABSORCION DE LA LUZ Y TRANSPORTE
ELECTRONICO FOTOSINTETICO

De una serie de experimentos realizados a principios de este siglo por Blackman
‘para estudiar los efectos de Ia concentracién de CO;, de Ia intensidad de iluminacién
y de la temperatura sobre la velocidad del proceso fotosintético, se llegé a la conclu-
st de que el mecanimo de I ointesis s podin isingie dos process: o

yotro Cap. 9). Mien-

tras que la ook el primero eyl por la temperatura, la velo-
cidad del proceso luminoso es insensible a Ia temperatura. Un gran niimero de expe-
rimentos posteriores han confirmado a utilidad de la separacién conceptual de
ambos procesos, oscuro y luminoso, y han aportado nuevas pruebas a su favor. Asi,
por ejemplo, cuando se sigue el curso de la asimilacion fotosintética del “CO, si
ruscamente s suprimida la luz, aunque ripidamente se anula la asimilacion del
“CO3, hay un periodo perceptible en el que todavia continta la incorporacién del
marcae adiactivo en a matera orgnica en ausencia e laluz. Incluso s puede con-
uir idad, en los
que tiene lugar la asimilacién del CO;, experimento que por su rers comstemar:
s en detlc s adeane

M
yse scpann Joerana, e ol s e pued: Conscguir una pequeia cor-

e CO,

periodo e o paiacn,

Evidentemente, la conversion del CO, en materia orgénica (azticares principalmen-

te) ocurre en lo que llamamos fase oscura de la fotosintesis. Parece, pues, légico pensar

que en la llamada fase luminosa se producen, por efecto de la luz, ciertos compuestos

necesarios para convertir CO, en azucares en la fase oscura, Los términos operaciona-

s s oscray s uminoss, 10 deben nduc aconfsin;en I aturalezsambas
a h i tor d

zrenlaosc

En este capio vamos  estdia I lamada fas umincsa de I flosniesi, s
deci,l sre e procsosque van desde a absoreigde uz. st s produccitn d
compuesios
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12.1. Lafase luminosa de la fotosintesis. Generalidades

Como ya se apunt6 en cl capitulo 9, el proceso fotosintético en plantas verdes con-
sist bisicamente en una 6xido-reduccién, en que clectrones del agua pasan alcarbono
del CO, en una reaccién ayudada porlaluz. El conocimiento del mecanismo del proce-
so implica
trones entre ¢l agua y el CO,
te de electrones se requiere activacion por luz. Un primer éxito en el estudio experi-
mental de los posibls intermedios transportadores de electrones, lo consiguid Hill en
1937, cuando observd que al luminar preparaciones acelulares, que contenian cloro-
plastos, en presencia de algin aceptor artficial de clctrones (como podria ser ferricia-
nuro o algin colorant orginico aceptor de clectrones), e producia desprendimiento
de oxigenoy reduccion del aceptor de electrones segin I reaccion:
24 + 2H0-2 5 0AH, + 0, (21
Esta reaccion, llamada de Hill, ¢s formalmente igual a la reaccién global de la
fotosintesi i sustituimos 2A por CO, y 2AH, por CH,0 + H,0. El poder utzar otros
aceptores de cl distintos del €O, significa que: proceso de
absorcién de l luz con transporte de electrones, del proceso de conversién del CO, en
carbohidratos, Centrados en ¢l primer proceso y con la herramienta experimental de la
resecin de Hil (121, a cuestidn consistiia en identifcar los posbies aceplores A
naturales
e Ve e A D Pl A s ARG
e Hill acepor de clectrones (A, segin f reaccien:

INADP* + 2H,0—LU2, NADPH + 2H- + o, (122)

Cor 1 papel del NADPH en
que el NADPH fuese el reductor que, formado en la fase luminosa de Lulnwsmluls. se

NADP /NADPH actuaria, pues, como un coenzima entre los dos procesos luminoso y
oscuro,

n 1954, Amon y sus colaboradores encontraron que cloroplastos iluminados
podian formr ATP & partr de ADPy fosfato. Surgiaus I posibiidad de que el ATP

Como veremos en este capitulo y lns slgul:nl:s. efectivamente NADPH y ATP
actlian como
‘hidratos en un proceso que no requiere llummnmon,

Los procesos de formacion de NADPH y ATP, y la absorcion de luz ocurren en los
tilacoides de cloroplastos, mientras que la formacion de azicares a partir de CO,,
NADPH y ATP ocurren en el estroma de cloroplastos y, quizds adicionalmente, alguna
etapa, en el citoplasma de |a célula fotosintética.

En cloroplastos y concretamente en sus tlacoides, se encuentran diversos posibles
transportadores de clectrones como citocromos, quinonas, proteinas con hierro y azu-
fre, etc. Su posible papel como transportadores intermedios de electrones entre ¢l agua
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¥ e NADP® lo veremos mis adelante. Como el potencil redox del par
* NADP*/NADPH es de—0,32 volt

tios los electrones tenderian a pasar desde el par de bajo pom.ml et otencl

e dei,desde NADPH 3 Oy formando NADP« Para que ocurra el proc

inverso, tl como s muestra e reaccion (122, intercalados en la ruta de patisiond

dors e letroncs e o agua ) € NADP+, ienen que funcionar algin o algunos

medios, hacen que los pucdan penier mis ficilmente, s d
potencial redox que s no e excitan con luz.

A continuacién estudiaremos primero la absorcién e luz, que permite excitar los
electrones en la cadena fotosintética transportadora de electrones, Como ya sabemos,
b 2 s

. que tengan menor

122, Fotoexcitacién de los pigmentos fotosintéticos

g bien sabido, la energia de -
de energia, lamadas

sélo en forma de par
nes. El valor de dicha energia viene dado por:

e=h.v 23
donde € es1a energia del fotdn, & la constante de Planck (6,62 x 107 ergios), y v es la

tud de onda () por:
v== (124)
x
sindo c1a vlocdad d I onda letromagnéica. Para un imero de Avogdro de
fotones (602 x 102)
Kilocalorias se pucde expresar por:

28.000
g= 2500 125
X(ennm) 3

sus clmmm. vibracion de enlaces, etc. No s pasible cullqum stado nergéico de
s molécul
doenerpiicoy b
Un ot sl puede sr bsorido por una molécul, i étadipone de iveles de
energia cuya diferencia sea exactamente igual a la energia del fotén. Para el caso de.
. o} i %

fotén implica la excitacién de electrones a niveles de mayor cnergia. En el caso de los
‘pigmentos fotosintéticos, Ia absorcidn de fotones de luz del visble determina la excita-
i6n de electrones de su sistema conjugado de dobles enlaces. Concretamente, en un
pigmento fotosintético dado, es posible la absorcin de un fotén de una luz visible
determinada, porque un electrén de los dos, que con spin opucsto, ocupan el nivel de
mayor energi ivel e




270 / Fisiologia Vegetal

energip. La diferencia de energa cnre los dos ivels considerado, s exaciamente
igual ala del fotén. En la

i i debi-

ety - :
determinados por los posibles estados de rotacidn y vibracién, cs muy pequeda compe-
on . : - e foone

que més que una sola longitud de onda concreta que pueda ser absorbida por una
cxtacion clectrénica, ésta puede ocurir con una seric de longitudes de onda proxi-

mas, que d junto con la exci-
i et i e ok sl energéticos e vibracién y de'rotacion del
pigmen
En lnﬂgun 12,15 6 porexcita-
cién con luz. | i 430 nm, deter-

mina el paso de un electrdn de su tltima capa cl:clromca ocupada (estado normal o
fundamental), a otra capa electronica (nivel 1) que excede en energia a la anterior en
unas 60 keal por mol de clorofila a, precisamente igual a la cnergia de un mol
(602 x

La moléula de clorofila pucde permanecer en el nivel cletrénico excitado | por
un periodo de tiempo muy corto, el orden de 10-12 segundos. L anzada
se puede perder de diversas formas, que veremos, y que finalmente implican la
voelta del clectrénal ivel fundamental.

a clorofila a con

del o fundarental o ivel que limarvos 2, con suento e unas 425 koo de
clorofila. Es posible nivel 1 al nivel 2,2
veles de vibracién sin qu= sc produzca emision dc mimcubn y si pérdida de energia en

por i alos subnive-
Jes de vbracin,E el 3 2c pude senaar desde v 2 pr lrdds de eergiacn

e orden e 103 ’segundus) Desde él, ¢l electron puede e i
fundamertal concmsinde orescenca d 690 100 de longid de onca. Esia
T

e horll Heina on s b con i st

En los tres niveles de excitacion estudiados, el lectrén excitado conserva el spin
que tenia en el estado fundamental. Como éstc es de signo opuesto al de su clectrén
acompaiante en el nivel fundamental, en todos los casos el spin resultante es 0, Existe:
en loroilas un cuaro ivel m.gémo e alcaaa desd e ivel 3 con cambio de

=)
s molécla i xcary desde s pue voleral v fundamentalcon emision
de fosforescent

El ivel 4 no pare tenerun papel folositético, En cambio, o jucganun papel fun-
damental los niveles 1, 2y 3. En primer lugar el nivel 3, que se puede alcanzar desde los
1'y 2y por supuesto, directamente por luminacion dz 1 loofl a cn o rive funds-
mental),
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Estado fundamental

Figura 121

la de clorofla 4, cn este estado excitada, con otras moléculas. Comparada con la molé-
cula de clorofla en el nivel fundamental, Ia excitada en el nivel 3 puede perder mis
ficilmente un clectron, pues necesita menos energia (fas 40 kealimol menos) que la
molécula no excitada. En otras palabras,  molécula excitada es mas reductora, y situa-
d I al NADP+,
puede servir como el i ir el transporte:
de electrones en el sentido indicado.

De la reconsideracion d los niveles indicados en la figura 12,1, es evidente que la
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luz roja. i i ‘para producir ia 0 nivel 3 que la luz

anl.

La clorofla b, tiene unos niveles energéticos muy parecidos a los de la clorofila a, y
tambin emit Muorscenca con un rendiminto cuinicosensblemete gl al de a
clorofila a, en cambio, carotenos y xantofilasno emiten fluorescenc

Enl lorofle b e b snconrado o paso denivel dal 3 :yudzdo por la agitacién
térmica. Esto or
Consderads par loafin .

12.3. Fotoquimica de los pigmentos in vivo

Aunque con ientos de los miximos de absorcio longi-
tudes de onda y ligeosensnchaninios de ks bands de absorcién, los espectros de
os pigmentos in ivo parecen ser sensiblemente iguales a los de los pigmentos in viro.
s 5 uponer. puce. que I dtrbucion de los iveles energéticos de los pigmentos
debescrscnnblememe igual in vioquein vitro.

Sin embargo, bs i
el anden del X0 por (0, n v spers e alcanzan rendlmxemos deun S por [0 para
fotosintess, L
Vivo, son por Ao
El rendimi fluorescencia in 1 i
suministran inhibidores de la otosintesis. Da la impresién comos in vivo, la uz absorbi

da e pudiera utilizar en dos procesos distintos, fotosintesis y luorescencia, que compi-
tenentre i
Porotraparte,
tos in vivo con luz absorbida fi-
12 a por absorcion de luz por clorofila b en Chlorella, o por absorcién de luz por fi oo
lnas e alas rojsy algas verde-azules. Todo o cual indica s cxistenca de ransfren-
on electronica

darlugara
bién pueden ser ulzadas n olsitesi.
La transferenci i

hecho se ha nburwdo atrs ol g ool @ La (mnsfertn:n de xcacion
{eraccion entre las estructurasclectronicas de ambas moléculas, segin la o ln
del electrén excitado de una molécula al estado fundamental se acopla con Ia excita-
ci6n de un elcetron de la otra molécula a un nivel de energia superior en una magnitud
igual a a perdida por la primera molécula.

eras modificaciones in vivo de los espectros de los pigmentos, respecto de la
situacion in vitr, se debe atribuir a su interaccién con los componentes protcicos  lpi-
dicos de lostilacoides. Cabela posibilidad de que un tipo de pigmento, por ejemplo, clo-
rofila, vivo,
seri el resultado de | icidn d [
Tos tilacoides. El andlisis de la gréfica que representa la derivada de la pri e

&
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pecto  la longitud de onda, frente a esta misma, y que s puede obtener con el es-

pectrofotémetro diferencial, permite identificar la existencia de distntas formas de un

e e 8o Chda wi i o o o g camaa o
Asi,en res for-

s de cloroia o con mh\mm i sboron Tespectivos 67, 85 y 695 nm. Igual-

mente, en bacteria pueden iden

con méximos respecuvmasm 850890 nm.

‘Cuando para producir fluorescencia in vivo se utliza excitacion con luz polarizada,
una pequeia parte de la fluorescencia inducida esta también polarizada y muestra un
miximo de intensidad a 718 nm. En cambio, la mayor parte de la fluorescencia inducida
0 esté polarizada y presenta su maximo de intensidad de emisién a 685 nm. Asi, parece
que una parte de las moléculas de clorofila a. se encuentra en los tilacoides en una
orientacion diferente a la del resto de las moléculas de clorofila a y, ademis, tiene unos
niveles energgticos ligeramente diferentes.

ues que, respecto a niveles energéticos excitados que puedan ser utilizados
en reacciones quimicas, seglin sugiere el hecho de que producen fluorescencia, existen
los formas diferentes de clorofila a in vivo que emiten fluorescencia con maximo res-
pectivamente a 685 y 718 nm. A sus respectivos estados de excitacion fluorescentes,
pueden llegar por absorcion de luz por cllas mismas o por transferencia de excitacion
desde otras a0, en general, de otros que han sido los
que verdaderamente han absorbido la luz. El hecho de que s encuentren mﬁs formas
de clorofla ain v por

Eudentemente 1 uminacén con s d s d 685 1 70 puede inducir fluo-
rescencia de 685 nm que tiene mis energia por fotdn, por lo que se encuentra una
‘minucion acusada del rendimiento en fluorescencia por iluminacion con luz el rojo
Iejano. Este fendmeno guarda un gran paralelismo con los resultados, que estudia-

onda

124,

Efecto Emerson

Lapartado 1.1 700 nm hay una
dlkmncln notable entre el espectro de accion d: Ia fotosintesis y el espectro de absor-
cién del aparato fotosintético. De hecho, luces monocromiticas d longitudes de onda.
mayores de 680690 nm, aunque son absorbidas por la clorofila a, son muy ineficaces
para producir fotosintesis.

Emerson =ncomm que
ilumina la est
cnlazde la

en lugar de iluminar con una sola luz monocromitica, se
o b g

con cdda luz individualmente (Fig. 12. 2) Eslc efecto de aumento de la eficacia fmc-
sintética recibe ¢l Eme la
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Velocidad de fotosintesis valores rel

&0 w5 o 7
Longitud de onda (nm)

Figura 12

Lo s () Cndo s v I ongld ods s saminstrs sempre f o niers e

ciodelanterio.

nmy con luz de mi nm, permitiese

o otosintético de a hz absorbida de mis e 680 nm, que nose puede lograr cuando
esta ltima e sumiisra wlnz la mruclnrd folosinétcs, O, ¢n oras palabras, a luz de
le suministra

luz de menos de mw ioqn ndiea que para o foosinesi enen ue opra dos sis-

nm mientras que el olro (fotosistema ) si. Ambos .\dmnen luz de menos de 630 nm.
Con Im:es mnnecromal\us de més de 680 nm, deja de operar el falcmi\emall y
el funcionamiento fotosintético. Como veremos en el aparta

con ello
sxg\neme. nuevos mws Ia existencia de dos
fotosintesis.

12.5. Sistoma fotosintético de transporte de electrones.
Se pueden identificar in
i truct

fotosintética ltado de la iluminacion. Es de

ya queactiva un
resultado de Ia pérdida o ganancia de electrones. su participacin en el transporle
fotosintético de electrones se deducird del efecto de la luz sobre su espectro. EI funda-
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mento de la técnica es aplicable a espectros de absorcion del visible y en general de
otros tipos (como resonancia de spin lectronico, eic.).

Conel écni Opic identifi

intesis i onigeno, un componente de miximo de absorcion

2700 nm que sc designa como PT00. Al iluminar, disminuye la absorbancia debida a
este componente. Como dicha absorbancia también desaparece con el agente oxidante
ferricianuro, es de suponer que Ia disminucién de absorbancia por iluminacin es debi-
daala pérdida de un electron. El compuesto P00 es,en realidad, una molécula de clo-
rofila a situada en un ial que le hace modi i spectro.
Se estima que s6lo una de cada 400 moléculas de clorofila esté cn la forma de PT00. La
molécula de P70 pucde perder un electrén por recibir excitaciones procedentes de

Por técnicas semejantes, s¢ ha idenificado en cloroplastos otro pigmento receptor
de excitaciones que por la posicin de su miximo de absorbancia se designa como
P680. También cs una molécula de clorofila en un entorno especial.

P00y 1y 1l que mencio-
namos en ¢l apartado 12.4. La asignacién a cada fotosistema se podria deducir por con-
sideraciones cnergéticas, pero, como vamos & ver & conlinuacion, existen muchas otras
pruebas que apoyan Ia asignacion de P700y P680 a los fotosistemas I I, respectiva-

El miximo de disminucién de absorbancia a 1a oxidacion del PT00

iluminacién, preci . de longi 700 nm. Huminacién

con luz de 670 nm, aun aumentando la intensidad, no consigue oxidar una proporcion

levada de moléculas de P70, i istema Il por

usar luz de menos de 680 nm, de alguna forma, éste sirve de recarga de electrones al

P70 oxidado y no todas las moléculas de P700 se pueden encontrar oxidadas en estas
condiciones.

Cuando los cloroplastos sc tratan con el inhibidor de fotosintesis DCMU, 334
diclorofenil)-1,|-dimetil urca, Ia luz de 680 nm s tan efectiva como la de 700 nm para

vocar ovidacién del PT00, lo que parece indicar que el DCMU bloquea el paso de
clectrones desde el fotosistema I hasta ol 1.

Se ha podido identificar una i i d
iluminac 700 nm, en especial en presencia de DCMU, en un proceso que corres-
ponde a la oxidacion de intermedios transportadores y que se puede impedir parcial-
mente por iluminacién con luz de menos de 680 nm, si no estd presente el DCMU.

a intermedios de electrones entre |
fotosistema 1 y ¢l fotosistem I1. Su secuencia precisa €n la cadena transportadora de
electrones, se puede deducir del orden en que se oxidan con luz de 700 nm, de su poten-
cial redox y de olras experiencias en cuyo detalle no entraremos.

De acuerdo con los potenciales redox que se pueden medir de los componentes
P700'y P680, asi como de una larga srie de experiencias complementarias, desde hace
tiempo se acepta ¢l esquema de transporte de electrones desde ¢l agua al NADP* que

epr Ta figura 12.3. el esquem: enla figura 12.3
estd resumido, Existen i ios, l les discuti-
remos en este apartado.
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reducida de bajo potencial redox, a los transportadores en forma oxidada de mas alto
potencial redox y segin la secuencia indicada en la figura 12.3. Por efecto de dos
excitaciones luminosas, en su curso desde el agua al NADP", los electrones pueden
salvar la diferencia de potencial redox desfavorable entre el par agua/oxigeno y el par

NADP'/NADPH.
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5 ”

nes que, por efecto de la iluminaci6n, se producen en los pigmentos de sus respectivos

fotosistemas. Los pigmentos que transfieren excitaciones, pero no electrones, reciben

el nombre de antena. Los pigmentos colectores excitados. que escribiremos con un
¢ 0%).al con ms facilidad

(son m lo ellos, P7

y P680%, de entre todos los pigmentos, son capaces de perder el electron excitado,

i situacion en i ilacoi it

interaccionar iciy

en la absorcion de Ia luz. Al perder P700° o P680* un electron, se crea un defecto
electrénico que es cubierto por el transportador precedente en la cadena que va desde.
el agua al NADP".

El par agua/oxigeno tiene un potencial redox alto (+0,82 V) y asi, requicre un
aceptor de clectrones de muy alto potencial redox. E P680* que resulta de Ia pérdida
de un electron por el P680* cumple esta condicion, el potencial redox del par P680/
P680° es de alrededor de 1 V. La produccién de una molécula de O, requiere ¢l uso

Figura 124, s
s mcloal ‘Asociado a i
oI Pos 000 daltons

dad 3 DCMU) asociada 2 quinona e ctocromo b-559.
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de dos moléculas de agua y la produccion de 4 electrones. En el laboratorio, diversos
donadores artificiales de electrones, como la hidroxilamina y la bencidina, s pucden
utilizar en lugar del agua en esta etapa. El proceso requiere iones CI” y Mn y tiene
lugar en la cara interna de los tilacoides. Recientemente se han podido identificar
di i i 1 mismo, asi como su locali los tilacoi-

de il fi 124.
durante ¢l proceso y asociado a la proteina de 34.000 daltons actiia como donador
primario de electrones al P680".

Se conoce poco de los mecanismos en los centros e reaccion de los fotosistemas,
en particular de I imi i d ¥
Muchas especulaciones actuales derivan de resultados ms concretos con centros de

1 apartado 12.3, Para el i

un alto grado de integridad 1
forman (P680" y P700° en
rios recién reducidos. En Ia préctica. esto se asegura tanto por una répida accion de los
donadores primarios de clectrones (volviendo a reducir a P680" y P700°) como por
una también répida
‘portadores

En el caso del fotosistema II, el centro de reaccion incluye clorofilas, entre ellas cl

sin Mg iada. Er

P680, y feofitina

q

u ‘primario. De €],
libres que los transfieren  otros transportadores (Fig. 12.5). Asociado a las primeras
etapas, hay un citocromo ipo by, de funcién adn poco conocida. El DCMU inhibe el
transporte de electrones compitiendo con la plastoquinona a nivel de la proteina de
32.000 daltons.

o
)
He
8
1
HE (CH,-CH=C-CH)H
"
b 2e-
2H- 21
on
He &
He (CH~CH=C-CHH
POH,
on

Figura 12.5.-Formas oxidada y reducida de 12 plastoquinona.
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Otros transportadores identificados son proteinas con azufre y hierro no heminico,
citocromo f(E; = + 0,365 V) con miximo de absorcién a 553 nm y plastocianina
(PC)(E;, = + 0.32 V) que. probablemente, dona electrones directamente al P700 oxida-
do (P700"). La plastocianina es una cuproproteina de color azul. Se ha aislado un

nes desde plastoquinona reducida a plastocianina oxidada. Dicho complejo contiene

cialromo b, locromo/ y una e con azuffe y hierro no heminico. El compljo
yotros

de 33.000 y 23.500 danons. qu= se supone son dos formas de citocromo b Lon otros
1 centro con

hierro y azuffe.

Se sabe muy poco del centro de reaccion del fotosistema 1. EI P700, que tiene un
‘potencial redox alto (+0,4 V), por excitacion pasa a una forma de bajo potencial redox
(aproximadamente —0,3.V), por tanto muy reductora, capaz de donar su electrén
excitado a un aceptor que parcee ser una proteina con hierro y azufre. Con ayuda de
sustancas intermedias, l letron pasa 1 feredoxina (<), protcina de bao peso
‘molecular (11 hierro fre. Un
liero de s frrdorion puedc estar como | F:" y como Fe®. En este nn

y420m

0 caso,
Es debido

dor de electrones, siendo su'potencial redox de —0,42 V.
Hasta aqui, todas la etapas de transportc clectronico desde ¢l agua tienen lugar en
Ios tilacoides. La ferredoxina es una proteina soluble, volviendo, una vez reducida, al
estroma donde, en reaccion catalizada por la flavoproteina (FP). [=rmdokma NADP-
. Este,
producidos en Ia fotolisis del agua, forma NADPH + H que s wiien, mayostaris
mente,en el llamado proceso oscuro de Ia fotosintesi junto con ATP, para converti
€O, en hexosas. Coma s vk el NADPH
uulmr en otros procesos biosintéticos dmm\m de la formacion de hexosas.
o al transporte electronico desde Pheo al P00, tiene lugar la formacion
ATP o i s g 3 ctadio en f capiuo sigucote
Un electron, en su via desde ¢l agua hasta el NADP, recibe, pucs, dos impulsos
luminosos, es decir, la formacion de un mol de NADPH requiere cuatro moles de

, pueden.
de la cadena transportadora entre Pheo y P700, forméndose en este caso NADPH con
s6lo dos impulsos luminosos  la operacion de s6lo el fotosistema I. Debe de tenerse
en cuenta que, en una reacci6n distinta, el DPIP oxidado puede actuar como reactivo

‘wando se usa enrealidad
utiliza una mezcla de DPIP y ascorbato, éste rdpidamente vuelve a reducir al DPIP
que se oxida.

Como se verd en el capitulo siguiente, aparte e la formacion de ATP asociada al
paso de clectrones desde Pheo al P700, y que recibe el nombre de fotofosforilacion
aciclica, tiene lugar en cloroplastos otra via de formacion de ATP que no utiliza al




280 / Fisiologia Vegetal

fotosistema II. Preci nueva ilacion, porque
DCMU.
o porque s¢ iluminaba con luz de 700 nm. Esta fotofosforilacion recibe el nombre de
ciclica, puesto que va asociada a un flujo ciclico de electrones sobre el el fotosistema L.
En la figura 12.3 se representan con trazo discontinuo los aspectos especificos del
flujo ciclico de electrones y no comunes con el flujo aciclico. En el flujo ciclico, los
electrones no van desde Fd hasta el NADP", sino que enlazan con la cadena transporta-
dora que va desde Pheo a P700. probablemente a nivel de cit. b o PQ. y vuelven al
P700. Es probable que un intermedio sea citocromo b,, con un méximo de absorcion
564 nm y potencial redox —0,06 V. Un aspecto aun sin aclarar essi el fotosistema I,
que se acopla al Il en el flujo aciclico de electrones, es el mismo que el que realiza el

La orientacion de los transportadores de clectrones en tilacoides, sc ha estudiado

r muy diveras técnicas. Algunos de los resultados se muestran esqueméticamente en
la figura 12.6. Ya en la figura 12.4 se mostr con mas detalle la localizacion de proteinas
relacionadas con la fotolisis del agua.

Queda aun mucho por aclarar en cuanto a los transportadores de electrones en los
dos tipos de flujo ico ico. La naturaleza de I
electrones s debatida. Aunque se acepta que el P680 es una molécula de clorofila @

Figura 12, ion de I fectronico en ramer et al.

kS 10 255 1R
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del anillo V. En ambos casos, P680 y P700, sc supone que el pigmento capaz de perder

electrones una vez excitado, se encuentra formando una pareja de dos moléculas del

‘mismo pigmento. Se i;nm ¢l papel de Ia ubiquinona y de la vitamina K presentes en
s - = - s

a 559 nm, algunas de foncion adn no aclarada.

de transporte electronico representado en la figura 12.3 (también llamado modelo Z)
son muchas y proceden de diversas aproximaciones experimentales. En algas se han
aislado mutantes defectivos en el fotosistema Il y que, por tanto, no pueden realizar la
intesis  donador de En cambi z
reductor

directa o indirectamente al P700.

va conociendo ya el control del flujo fotosintético de electrones. Ewd:mgm:nle,
la disponibilidad de NADP* regula la operatividad del flujo aciclico. Quizé la
de ATP pueda hacer otro tanto con el flujo ciclico. Puede ocurrir que una vﬂmla de
escape a los clectrones que no puedan ir al NADP*, sea la de una transferencia no
enzimitica de electrones ?

Existen evidencias de un control por Ia iluminacion de la actividad ferredoxina:
NADP oxidorreductasa. El enzima muestra mds afinidad por los sustratos en cloroplas-

n I
electrénica entre los dos fotosistemas, que se estudia en el apartado siguiente.

126 delos
de excitacion entre ellos

De acuerdo con los resultados del efecto Emerson, usando distintas longitudes de

onda. parece queel {uwsismm Vincluye  forma de corofia a que en laparado 123

quizd tambi 3. El fotosiste-

mall inclaye, quih,toda I corofla a 673, quid algo de oot 685 ¥ todos los

‘pigmentos accesorios, incluida la clorofila b. Esta seria la situacion al menos cuando
Tos dos fotosistemas estén acoplados,

de 10~5 segundos), seguidos d perlodos de cacridad mis prolongados (105 pinind

o mis), se 1 periodo oscuro.

La Guracita G €5t pata consepar o mésimo dmnd|m|mln de oxigeno, depende

de la temperatura. En estas condciones, por molécula d oxigeno producida en un
unas

una molécula de 0, se requieren al menos 8 fotones (sproximamos con 10 fotones),

tilizadas, de un fjado un fot6n por cada 200
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clorofilas presentes, por lo que es de suponer que para 1os otros fotones absorbidos no
détiempo 8 que pesen s exclacén & P700 o P6R, pars s ilizadosen el |nnsmr|e

apuacs do coder lcroncs on i para dar O,. S s supone que Iosfotosse.
mas 1y Il se reparten por igual las moléculas de clorofila, los datos anteriores significan
cativo que igualmente otros
transportadores electronicos, como citocromo /, plastocianina, etc., estén también en
una relacion 1 a 400 con las clorofilas. lo que. md!:a la existencia de una sola cadena
transportadora de electrones enlazando a los dos fotosistemas. De esta integracion
funcional surge el concepto de unidad fmosmleuca, tommz ‘por un fotosistemal, un
fotosistema I1 y la cadena transportadora

Poc ratamicntos con detergais, 3 pucden, g preparaciones pircialmeot
enriquecidas en uno u otro fotosistema. y en este sentido. cada una de ellas sglo realiza
funciones propias de uno de los dos fotosistemas.

Al fotosistema | se asigmn

de funcion protectora), una de P700, una de citocromo /. una de plastocianina, dos de
Sasions by, algunos atos transporiadores, lpidos  proeinss. Al fmus\slemlll se
€l P680, Pheo, idos,

asignan
pml:mzs ¥ algunos otros transportadores, asf como Mn*? unido a proteina.

Se asigna un complejo antena clorofila a-proteina al fotosistema I (Cla,) y otro
complejo antena (Cl a,) al fotosistema I, Adems, el complejo clorofila a/wmnema
(abreviado LHCP: light harvesting chlorophyll protein) puede transferir excitaci
{anto &l fotosisema come 4111 segin et fosforlado & no. La regulacion de
transferencia de excitacion (Fig.12.7) estd mediada por los niveles estacionarios de
plastoquinona reducida y se basa en las necesidades relativas de ATP y NADPH por

Asi, por ejemplo, por un:

da relaiva de ATP, provoca unos niveles mayores de PQH, que activan a una kinasa
que fosforila un residuo de treonina de una proteina de 25.000 daltons del complejo
LHCP. A diferencia del complejo no fosforilado, el complejo fosforilado transfierc su
ex referentemente al P700. De esta manera, al funcionar menos el fotosiste-
mall, se favorece la formacion de ATP por flujo ciclico de lectrones en detrimento
de Ia formaci6n de NADPH que requiere el funcionamiento de los dos fotosistemas.
El resultado es una mayor produccion relativa de ATP, de acuerdo con las necesidades
de los cloroplastos.

T e — > X1

- |
— o i

Figura 12, ¥ su egulacion por plastoquinona reducida. Las transf
e excitacion s representan con trazo fin.
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Se ha sugerido que el grado de fosforilacién del complejo LHCP puede regular el

los tilacoides para Asi, cuando no esté fosforilado

ides, quedando el LHCP proximo al fotosis-

tema II que parece estar exclusivamente en tilacoides granales. En cste caso. quinonas

moviles en la membrana. asegurarian la transferencia de electrones entre los dos fotosiste-

mas y el complejo plastoquinol: plastocianina oxidorreductasa quedaria proximo al
centro de reaccion del fotosistema L.

12.7. Metabolismo fotosintético del oxigeno

El oxigeno es un agente quimico muy reactivo y su continua formacién en un am-
biente como el de los cloroplastos iluminados, con poderosos agentes reductores y
‘moléculas excitadas, puede dar lugar a muchas reacciones colaterales que finalmente
determinan un colapso de la maquinaria fotosintética. Para evitar esta (iltima situa-
ci6n, existen en cloroplastos diversos mecanismos de proteccion contra los efectos
nocivos del oxigeno. Aunque todavia se sabe muy poco de los mecanismos de la foté-
Jiss del agua y del metabolismo posterior del oxigeno, se conocen ya algunos aspectos
que conviene resaltar.

La formacion del oxigeno tiene lugar en la cara interna de los tilacoides. En ella,
una proteina con manganeso capaz de tomar hasta 4 electrones sucesivamente. los
toma de dos moléculas de agua y, probablemente a través de otros transportadores,
los cede, también sucesivamente, al P680 oxidado (P680°). Durante este proceso,
hasta el desprendimicnto de la molécula de oxigeno, los intermedarios de la fotoisis
de las dos moléculas de agua permanecen nidos a la proteina.

El oxigeno puede reaccionar, actuando como aceptor de electrones, con diversos
intermedios reducidos de la cadena transportadora de electrones, especialmente con
proteinas con hierro y azulfe, incluida la ferredoxina. La extensin con que se produ-
cen estos procesos no se conoee bien. En cualquier caso, procesos de este tipo consu-
‘men poder reductor originado en el transporte electronico fotosintético, pero, depen-
diendo del transportador de electrones con que reacciona el oxigeno, pueden permi
Ia formacion de ATP. Estos procesos reciben el nombre de transporte pseudociclico.

La fotorrespiracion que estudiamos en el capitulo 16 es otra importante via de

tas, pero al estar més relz ida con el proceso
oscuro de I otosntesis no a vamos a considerar aqui.

Un

es el que implica la fe i6n d ' itade de ﬂdlﬂ'ts y
dos de la molécula de oxigeno.

En reacciones con el sistema de transporte de electrones asociado al fotosistema I,
la molécula de oxigeno puede tomar un solo electron formando el anion radical su-
peroxido (-07). Este puede suffir una reaccién catalizada por superxido dismutasa:

- 05 +- 05 +2H'——H:0:+ 0, (12.6)

produciendo agua oxigenada. El agua oxigenada puede ser eliminada por peroxidasas
(por ejemplo, asociadas a la oxidacion de ascérbico), ya que catalasa parece cstar au-
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sente de los cloroplastos. De otra forma, ¢l agua oxigenada puede dar lugar al radical
HO.-. Tanto este radical como la misma agua oxigenada y ¢l anién radical superéxido
pueden dar Inpr a dlversu inactivan a los

destructivas de peroxidacion de lipidos. La acti-
vidad super(»udn Gimatasn, que inicia la destruccion de estos derivados del oxigeno,
ha sido encontrada tanto asociada al fotosistema I como al fotosistema I1.

Finalmente, se pueden originar estados de excitacion singlete y triplete de la mo-
Iécula de oxigeno por transferencia de excitacién las moléculas excitadas de
clorofila. Como es de esperar, estos estados excitados ael'o oxigeno son mucho mis
reactivos que la propia molécula en estado fundamental. Asi, pueden reaccionar con
icidos grasos pomnsiiundm produciendo fragmentacién de la membrana. En este

e carotenos y -tocoferol juegan un importante papel sccuestrando es-
ados excitadosde oxigeno.

128,

Gomo yase ha mencionado otras veces, la bacterias fotosintéticas no utilzan agua
como donador de e]nmm En su lugar, utilizan unos
SH,, moléculas orginicas, ete. De acuerdo con esta situacs
cas carccen de ftosistema i Presentan solo fotosistema 1 que, ademis, muesira pro-

. En
e capitulo 11 vimos cbme la bactera olosiméticascarcen de clorofia a by en s
lugar presentan otras cloroflas con méximos de absorcion, en general desplazados
hacia mayores longitudes de onda.

Las bacterias verdes usan SH,, que pasa a § como donador de electrones y tienen
como pxgm:n\u princpal s cloroia de Chlorobium. Son anacrobias estrictas. Las
Jlos SH,), que pasan
a sulfato com donadoresde clectrones; algunas pueden usar también dcidos grasos ¢
rdgenio como donadores de electrones. Las Athiorhodaceas suclen usar n cambio,

grupos de bacterias, son
‘Alguna forma especial del tipo de clorofila presente s capaz, una vez excitada, de
perder electrones de la misma manera que €l P700 en vegetales. En bacterias, parece
que sdlo hay unas S0 moléculas de clorofila presentes, por molécula capaz de perder
trones; ésta, en el caso de llamado P870, una
bacterioclorofila. En bacterias fotosintéticas, se ha conseguido aislar centros de reac-
con moléculas de P870 (o su equivalente), capaces de transferir clectrones y sin las
otras moléculas de bacterioclorofila (lamadas antena por absorber la luz) que le trans-
fieren excitacion. El centro de reaccién de Rhodopseudomonas sphaeroides es un com-
Plejo pigmentos-protcinas con cuatro moléculas de bacterioclorofila, dos de bacterio-
feofitina (bacterioclorofila sin Mg*3, una de ubiquinona, un dtomo de hierro y tres
cadenas polipeptidicas, que hacen en total un peso molecular de 100,000 daltons. Aqui,
I ubiquinons parec scr ol primersceptorde los electrones que pasan previamente de
gundos, ¢l complejo
la); ~UQ~ i ieascion o oroe |ﬂnrponadores
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Recientemente se ha estudiado por diffaccion de rayos X Ia estructura del centro

ofla b (BC1) (dos de cllas fuertemente asociadas), dos de bacteriofeofitina b (BPh),
quinonas (Q, @), cioctomos, o con aufc et o bemi s poli.
péptidos. La estructura (Fig. 12.8) esté de acuerdo oon el acontecimiento primario de
separacion de cargas segin la transferencia de electror

(BCl), - BCl - BPh — QA

; . -
adicionales de bacterioclorofila y bacteriofeofitina.

la variedad de donadores d

tando una gran
pueden
Evolutivamente, parece 1dgico pensar que las primeras formas fot
aparecieron, contenian un solo fotosistema, equivalente al actual fotosistema I, y eran,
por tanto, muy parccidas funcionalmente a las actuales bacterias fotosintéticas. La
capacidad de uilizar ¢l agua como donador de electrones, suponia, por la abundancia
de este sustrato, una gran ventaja adaptativa que se dio con la aparicién del fotosiste-

Membrana

(xu
X4 Hr

hodopseudomonas
b 315:278.279, 1985).

Figura
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ma I, Probablemente, el fotosistema Il surgid por diversas mutaciones que afectaron al
fotosistema | y i i

s probable que los primeros organismos fotosintéticos, aunque parecidos a las
actules bacteras fotositéticus, tvieran como pigmento princpal . 1a cloroi o lo
una transicin menos brusca mm o o ctal de Totosintesis vegetal.

Con la aparicion lam:

mos Iclosml:uws desplazé 4 los antiguos, de g4 que solo sobrevivieron los que des-
arrollaror
por las Uoroiue 0 y b. Es significativo, en este sentido, I gran variedad de clorofilus
bact asi como el hecho de que la clorolfi a 2

res de la biosintesis de aquellas.
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FOTOFOSFORILACION

En el aiio 1954, Amnon y sus colaboradores en la Universidad de Califomia, descu-
bren que cuando cloroplastos de espinaca aislados se cxponen a la luz en presencia de
ADP y de fosfato, sc forma ATP. La cantidad de ATP producida en tales experimen-
tos era bastante elevada y comparable con la magnitud del flujo clectronico inducido
por la luz, por lo que llegaron a la conclusién de que la formacién de ATP representaba
un mecanismo principal mediante e cual Ia energia luminosa, absorbida por las clorofi-
las y pigmentos auxiliares, se conserva mediante su transformacin en energia quimica
en los enlaces fosfato-cnergéticos de la molécula de ATP. Tal proceso recibio ¢l nom-
bre de fosforilacion fotosintética, o simplemente fotofosforilacién. Este tipo de fosfori-
lacién presenta isticas dnicas, fosforilacio
nivel de sustrato que tiene lugar en la fermentacion, y de la fosforilacién oxidativa en la
respiracion. Estas caracteristicas son las siguientes:

1. La formacién de ATP tiene lugar en las lamelas que contienen clorofilay esinde-
pendiente de otros sistemas enzimticos u orgnulos.

2. Ningin susirato rico en energia distinto de los fotones absorbidos sirve como
fuente de energi

3. Nosse produce ni se consume oxigeno.

4, La formacion de ATP no va acompafiada por ningin transporte de clectrones

La formacién de ATP inducido por la luz pucde expresarse por la siguiente ecua-
cion:

nADP + nP, 1, nATP

— i W .
iluminacion de las vesiculas membranosas de la bacteria fotosintética Rhodospirillum

um, se producia un proceso de fosforilacion muy semejante. Estas observaciones
indican que la formacién de ATP a partir de ADP y fosfato, es consecuencia del aco-
plamiento energético de I fotofosforilacién al proceso de transporte de clectrones
fotoinducido, en gran parte del mismo modo que la fosforilacion oxidativa estd acopla-
da l transporte electrdnico en las mitocondrias.
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13.1. Fotofosforilacién ciclica y no ciclica

hoy nos parece tan evidente, era dificil de entender en la época en que se realizaron

estos descubrimicntos que acabamos de describir. Después de abandonar unos prime-

103 intentos de relacionar la fotofosforilacién con una.
Hy OH, la ipsi o

il itad
superior, de un nivel energ:'ﬂcn ‘mayor. Este clectrén altamente energético, puede ser
entonces transferido a un aceptor de clectrones adyacente ala clorofila y que posea un
potencial de 6xido-reduci . {uer\emem: clectroncgativo. Esta transferencia del

Una vez formado este reductor fuertemene electronegalivo, no se necesitaria ningin
aporte posterior de en:rga

de un redu

las que implicaran la presencia de citocromos, estarian acopladas a la
fotofosortadién s el de un i, f serron regresaria a la molécula de clorofila
deficiente en un clectron. Debido a este trayecto ciclico recorrido por el electron, se
denomind a este proceso fotofosforilacicn ciclica.

Un concepto dominante a mediados de este siglo era el de que la reaccién de Hill
10 podia generar reductores fuerics. Sin embargo, este concepto comenzo a cambiar
cuando San Pietro y Lang, en 1956, encuentran que incubando durante largo tiem-
po (60 minulmi elevadas de NAD* con clevadas de
granas, se acumulaban grandes cantidades de NADH; el NADP * era reducido con una
.mumdm menor que el NAD". Amon y sus colaboradorcs, en 1957, aislan una protei-

granas, catalizaba la fotorreduccion del NADP*, siendo el NAD* reducido con una
intensidad mucho menor. Esta falta de acuerdo entre qué piridin nucledtido era prefe-
rentemente reducido por los cloroplastos, fue resuelta por San Pietro y Lang en 1958 al
aislar de cloroplastos un enzima soluble, la piridin nucledtido reductasa fotosintética,
gue inicalmente catalzb a otorteducién anto de NADP como de NAD", pero
queal 5 NADP . E

ia experimental que relacionase la fotofosforilacién con la reduccion del NADP, es
m saba que ambos procesos eran antagdnicos. Fue por ello un hecho total-
mente mcspmda cuando en 1957 Arnon y sus combomiom st ev:dcl\:va
P*.En
este cuso, y a diferencia de f fotofosfrilacin cilca 1 formacidn de ATP csuba aco-
plada a Ia transferencia de electrones inducida por la luz desde ¢l agua al NADP* y a
una liberacién de oxigen

NADP* + H,0 + ADP + P, ﬂ»mbpﬂﬂ/o,.nm He

El concepto de
doen esteti ion. En este
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la
de oxigeno. De estaforma,  luz induce un nu,q de eleclmm: desde el aguaal NADP+
y una fosfc

132.

& descubr ion no ciclica, ideraba a la cicli-
ca como Ia i um:z fuente de ATP pﬂn la u.m.lamn del CO;; después de su descubri-
miento ya

econ n s produci los tre producios de Tk i & Drosiions
ATP,NADPH y O, Tres . sibilidades son las que hoy en dia se contemplan acerca

po

1. Que produce ATP para otros procesos distintos a la fijacién del CO,.

2. Que suplementa el ATP necesario para fijar el CO, ya que el producido por la fo-

tofosforilacién no ciclica es insuficiente.

3. Que es un artefacto y que la fotofosforil

productor de ATP fotosintético.

L mayora e o invesigadores hanfvoreido s posiidades |y 2 sgirendo
que el papel de la {nlolodonlncxon ciclica es el de suministrar ATP cuando la asimila-
cién de CO, i i

Cuando ia repeti obscrvada de la i6n no cicli-
ca (ATP/NADPH = 1, 6 ATP/2e =I) se compara con la requerida para la fjacion del
€O, de ATP/NADPH = 1,5 (3 ATP y 2 NADPH por cada molécula de CO,) se obtiene
una clara idea de la necesidad de ATP adicional al producido por la fotofosforilacion no
ciclica para fijar el co, Pucde obtenerse evidencia experimental de que el ATP extra

n no ciclica es el iinico mecanismo

pucde ser sum ciclica, mediante experi de fja-
cién de CO, itui ci id i
de ADPy NADP* bajotes condiciones experimentaes diferentcs:
a)C limitada a la no ciclica.
b)Conla i i ilacion ciclica,
c)omdol ica i ilacion ciclica y no ciclica.
i6n de CO, queda limitada a la produccién d

las(agllc:ram, e a por insuficenca de ATP,y en ol 6 porinslicinci de
sélo

\TPy NADPHum
se forman azicar-fosfatos y, por tanto, Ia jacion de CO, cs completa. Una evidencia
adicional en favor de |
Amon y Chain en | Ia fotofos-
s 1 con fem:umdz somo acetoe I=mun:.| de clectrones y en

forilacién no ci

fisiologi yer
doxina obtienen un P2e = 1,5. Si ml\lben la fawfod'omwbn clelica meditntecl oo
antimicina A, el P/2e vuelve a ser de . Parece, por tanto, que en presencia de NADP*
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el fujo o ciclico de el ilibra cl sistema de para permiti la
operacion fujo ciclco catal: por f ferredoxina, Asi a mis-
ma ina sir i y la concu-

! durante la asimilacion del CO, y Mll suminis-

trarel ATP exra que ¢ neces 2o dicha ssimlacin, Sin embargo, cuando la i
lacién del CO, iclica puede actuar
como generador de AT, czlulzr Dado que Ia dlsmmucmn o murmpc.on de la asimila-
i de CO, provocaria una acumlacién de NADPH s ha sugerido a posblidad de
que este o Jica. De hecho
ha sido posible demeslmr como la adicion de NADPH estimula la fotofosforilacion

il catlzad por feredoxina (Fig. 13.1).Pace,por tanto,que cuando la s imila-
ci6n del CO,

ATP

2 8

Luz:$s4om

ATPformado umoles)
3.5 88

g

g

EIE I
'NADPH afadido (umolesiml)

(tomado de D. |
e . Eneopeaof Plan,Pyssog vo . Spigereng,Ben. 177

Figura 131

133.

Enla
lacidn se encuentran acophﬂn&. Podemos considerar dos aspectos de este acopla-
" fotofc menos que tenga lugar un flujo de electrones
(una excepeidn seri la oblencmn de ATP mediante un gradiente iénico). Por la misme
razén, no deberia
Figue permian I oolsorlacin smlies. En la realidad, con :\amplaslm ulsls-
transporte
o de ADP yP, ubga\e "L esimicion de et vior bl pora wiion de ADP P
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s lo que se conoce como control fotosintético, por analogia con el término control res-

piratorio, umbién por ADP en ¢l caso de I fosfriacién oxdativa mitocondrial. Otra

medida daidea de la estrecha

plamiento es el cociente TP 0 ATH fomads por cada dos electrones que atra

san la cadena transportadora de electrones fotosintética. EI grado de acoplamiento

varia con las condiciones uilzadas para medit  ftofosfoiucion  sobre todo con
Hil osclo-

rapluslbs rse en
cloroplastos con la envuelta externa intacta y con el contenido estromitico complem
son los llamados del tipo A: aquéllos con una membrana externa recompuesta y que
han perdido algo, pero no todo el estroma, son del tipo B; los de matriz de tilacoides sin
estroma o envuclta externa son del tipo C:; tilacoides desorganizados osméticamente
son del tipo D. Hoy existe gran c.mum de evidencia uperlm:mdl en la que se
demuestra que el grado de enla los clo-
roplastos para capturar la luz, sobre todo a bajas intensidades. También, como es muy
probable que los granas sean membranosos continuos con los del estroma, a
olkloncla de e arulrenciadeslctones et o dos Fvdinems o oy
influenciada por el estado estructural del sistema membrar
Al igual que la fosforilacion mitocondrial, la ialnfmlonlz:lon puede resultar des«
acoplada por imicos, de modo que ¢l ero
ot ugar osforlcin sguna. Ente s agentes desscoplants ue rslan e
su accion sobre la fotofosforilacion se encuentran los iones NH; y aminas. que
n0 s6lo inhiben la rormcmu de ATP, sino que también disipan el gradiente de pH que
e

2

que permiten el hbu mummbm de iones a través de las membranas, los ionoforos,
tales como la gramicidina, también desacoplan la fotofosforilacion. Tanto fa florizina,
un glucdsido toxico de la mnm del peral. como el compicis sintético conocido
como Dio-9 inhiben la por

sobre la fosforilacion mitocondrial.

13.4. Lugares de conservacion de la energia

Las dos fotorreacciones de la fuse luminosa de la fotosintesis generan un potencial
‘quimico superior al requerido para lu oxidaci6n del agua y la reduccion de la ferredoxi-
na, Esta energia adicional puede conservarse en forma de ATP. La encrgia libre estin-
dar para la conversion de ADP y P;en ATP es de, aproximadamente, 73 keal/mol. Sin
embargo, en cloroplastos iluminados han podido establecerse valores entre 14 y 15
kealimol. Si este potencial quimico fuese generado en una reaccion de un equivalente,
Ia reaccin deberia conservar unos 0,66 ¢V para poder formar una molécula de ATP
(I eV = 23.000 calorias). Si por cada molécula de ATP formada, son dos o tres los equi
valentes los que tienen que moverse a través de los lugares de conservacion de energia,
los valores de energia conservada serian de 0,33 6 0,22 eV. Una pregunta que permane-
ce ain sin estar perfectamente contestada es en cuiles y en cudntos i
pasos del transporte de electrones fotosintéticos existe una conservacion de energia y
sintesis de ATP asociados.
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Los

it de a cnerga, stuvicron basados en m mcdxd.:s del caciente PP, cs decir, el
nimero de moléculas de A’ adap
agiay oI NADP", i asumistos, como oere cn  fosorlacio cakativamiocondeial,
que ¢l movimiento de 2 electrones a través de la caden transportadora permite la for-
‘macién de una molécula de ATP, entonces un valor de P/2e = 1.0, indicaria un lugar de

Lus primeras determinaciones del cociente P/2e dieron valores de 1.0. Segin los
procedimientos prepurativos fueron mejorando, los valores de este cociente fueron
aumentando hasta 1.2y 1,3, Utilizando cloroplastos intactos (tipo A o B) sometidos a
choque hipoténico sélo en el iltimo momento, sc han obtenido valores de 1.5 y proxi-
mos a 20. La conclusion que puede sacarse de estos experimentos es que, al menos,

a £ o IR 08 Qs A A

por ben-
zoquinona o la p-fenil ina oxidada, i el foto-
sistema I1. 3 ] lismir la mitad, indicandc
que un lug; i estari Iy otro
después.

e o ] iac
de inhibidor i (DBMIB) idacic lastoqui-
nona, y de aceptores y P com-
puestos de la cadena entre las dos reacciones luminosas, han permitido ll localizacion
de dos lugares de fosforilaci6n entre el agua y el fotosistemal. El primer lugar s
encuentra entre ¢l complejo multienzimético liberador de oxigeno y d rmosmcmn 11,

26ADP + 2,6 P, 26ATP

o i & 2NADP 2NADPH =

P2 | ]

Feof. Ly Fd
O
e PQ PQH, e
.
M1 ) peso %y P
e
4H"
o A
Fom

¥ estquiometria de la fase luminosa.
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y el segundo entre ¢l primer aceptor de electrones del fotosistema Il y el complejo
citocromo it f (Fig. 13.2). En cuanto al segundo lugar, hay serias dudas sobre a qué
clase de Mujo electrdnico corresponde, ya que es précticamente imposible distinguir
i) lugar de formacién de ATP en Ia ruta ciclica o no ciclica. De acuerdo con la

teot $6lo a nivel de la
seria pOSIbIe la {Brmlmén de ATP. Se ha especulado mucho sobre la pamnmnén o
no de la enel , ¥ hoy parece llu:

ciclico de electrones ha de producir un gradiente de protones. es absolutamente imy
cindible Ia participacion de la plastoquinona. Por tanto, el flujo ciclico y no o
habrén de compartir una serie de transportadores de electrones, pareciendo los mds
fi didatos la ferredoxina, bycit , plastocia-
nina y una proteina Fe-S. El tinico componente especifico de la ruta ciclfta podria ser
un citocromo b, sensible a la Antimicina A y que actuaria como eslabon entre la
ferredoxina y la plastoquinona, los dos puntos de ramificacion en la cadena transporta-
dora.

13.5. Mecanismo de la fotofosforilacién

1. Captura de Ia energia en los complejos de oxida
2 fa hast

3. Utilizacién de esta energia para sintetizar el ATP.
Se han realizado grandes esfuerzos durante los ull 10s 25 afios para tratar d: com-
prender Como resultado de

p: e
y sintesis de ATP.

En 1953, Slater propone la llamada hipdtesis del acoplamiento quimico, que postula
que la reaccion de transferencia clectronica productora de energia se acopla a la reac-
cién consumidora de energia en la que se forma ATP a través de un intermediario
comin rico en energia, y nmynadu por Ia formacién de elaces quiicos cate [os

Torlaciony poseior axidacién i

seria utilizado posteriormente como reactivo ¢n una segunda reaccién en la que se for-
maria ¢l ATP a expensas del ADP y del fosfato. Esta hipotesis esté muy desacreditada,
¥a que no csti apoyada por ninguna cvidencia experimental convincentc. En 1964,
Boyer propone h ‘hipdtesis de Esta ‘postula que
I cnerga producida en el e clectrénico, s conserva en forma de un camb

e del factor acoplante (hclor F, de la ATPasa). Dicho estado de. conrarmman de

mimero y 1 s ocaizaci de o ienen la
roteinas. L i
Ta Tormacion de ATP a parir e ADPy fsfto. Al mismo tiempo, I proeina transpor-
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bajo contenido energético. Al igual que la Iupb(e.us anterior, 0 ésta

apoyo experimental neccsario como para pensar que la captura y transmision de la
s et o imentaty aoeptac e

gadores es Ia llamada del acoplamiento quimiosmético o hipdtesis quimiosmotica,

propuesta por Peter Mitchell en 1961. Esta hipotesis nicga la existencia de cualquier

intermediario qumm que acople as reacciones productoras con las consumidoras de
rgia en Ia fosfork

conduciria cargados o protones, a
traves e s membranas e coroplses, miocondiey chlas bacicianis, A coms.
cuencia d ello s craria un gradiente clctroquimico de protones a ravésde a mern-
na. El gradiente constaria de d una diferencia en la

de Lasinesisde ATP s lle-
vaa cabo por , a favor de
L inbajs r:ulllzdni dunme o ummus 15 aios han b goe ks pnsmlxdns
bisicos
e spuen ko objeto de grandes; conlmelsla.!

T membrana

Trunserenci
de fotoclectrones

e
Alta concentrucién Ho Fi
de protones "

Fosforfacion

Baja concentracion
e protones.

e

Figura 13.
P..C. Hinkley R. E. McCary, Com abrican ATP las céulas, lnvestgacion y Ciencas, mayo 1978).
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gral del s intact: vesict

v cerada paa que 50 veliue 4 fodorlaciin, Lo tranportadores de locrones
embebidos en la membrana deben etar olocados secuencialmene, de tal forma que
alternen con hidrégeno. Est estar orien-
tados n la membrana de tal forma, que vengan los electrones de prn) vengan, ¢l
protén que los complementa debe proceder del exterior de la membrana, y cuando
cedan los clectrones a un transportador de electrones el proton complementario debe
ser liberado en el nteior de la membrana. De csta forma, ¢l Innspone de clectrones a
través de la cadens i alt
a través de la membrana. En oY figurs 132 puede verie a orma en que tiene lugar ¢l
transporte de enlas del cloroplasto. Los

iniraos s o Lerd  arr e s de g2, que consie ol ko  de

nerga. El

y
En'la figura 13.4 se representa una reconstruccion hipotética de Ia membrana del
cloroplsto basada  prusbes por ahors frsgmenarias; so se tene alguna cerza
sobre Ia disposicion de a ferredoxina en la membrana y de la plasto-
cianina en la superficie intera; las demés caracteristcas del modelo, aunque bastante
probables, son mas specultivas. En st modelo de 13 membrana inern el clore-
plasto puede verse
que en mitocondrias, comienza en ¢l agua y termina en el NADPH. En los cloroplastos,
también al contrario que en mitocondrias, los protones son transportados al interior a
\ravés de la membrana interna y son acumulados dentro. Para que los electrones puc-
dan i esdec agua al NADP ha de clvarse 1 nerga e del stado il o
que se consigue mediante la absorcion de la 1uz por los pigmentos dispuestos en dos foto-
Semas, Como yasabemos,cads flbn absorbido conduce un decron a ravés de a
thembrana interna. Ya sabemos también como en las membranas de los cloroplastos
este transporte de electrones esti acoplado al transporte de protones hacia cl interior
del cloroplasto. El gradiente de protones,establecido por medio del transporte de clec-
trones, representa un almacenamiento de energia libre que puede recuperarse permi-
tiendo el Mujo inverso de protones a través de la membrana, y Ia energia asi liberada,
pucde provocar la fosforilacién del ADP a ATP, asi como potenciar otros procesos
tales como el transporte activo de ciertos iones (CI- hacia el interor, Mg ** hacia cl
stierr). L el  tmccra
e gradiente de pH creado por Ia acidificacién del interior, y otra, bajo la forma de una
diferencia de potencial eléctrico creado por el movimiento neto de las cargas a través
de a membruna, quedando s posivo en cl nerior. Los dos componens son ol
vos y contriby motora d través de la
membrana:

Apmf=ApH + Ay
onde pmf e a fuerza motora de s protones prton motive force)y ys <l poencial
esel ‘hace posible la sintesi ATP
s e una ATPasa vestonal eversile, ocalizada e rembranaintera el
roplasto. El sentido vectorial lo s fundamentalmente con respecto al movimiento de
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protones y de iones hidroxilo implicados en la reaccion de deshidratacién (ADP + P)
que conduce a Ia formacién de ATP. La descarga vectorial e los hidroxilos hacia cl
interior, y agua, eempujar

hacia el exterior (Fig. 13.5).

‘Parece necesario el paso de tres hidrogeniones desde el espacio interior del sistema
endomembranoso del cloroplasto al estroma para que pueda formarse una molécula
de ATP. El proceso puede describirse mediante la ecuacion:

3Hrs + ADP 4 Py 3Hy o + ATP + H,O

El proceso cuya estequiometria puede verse en la figura 13.2, estd catalizado por
una ATPasa translocadora de protones localizada en las membranas de los tilacoides.
La porcion expuesta de la superficie y en contacto con el estroma se denomina CF, y
se une a un componente hidrofbico que forma parte de Ia membrana, denominado
CF y que sie omg canal de proncs. Esin ATPis onss de 8 subunidades: 5

F,y3a CF, Entre CF,, la més pequeta (subuni-
dadIl con un peso molecular de §KD) s un protolpdo al e = sl DCCD
tesis de ATP y del

¥ que probablemente forma la pared interna del P protones. La subunidad I
(12,5 KD)parcepreven b disociacitn de I etrctursbesaméric dl prteipido.

1 lugar
d: CF, son dwundn por las letras griegas a, ﬂ, 7.8, ¢ con un 960 mulecullr de 59,
56.37.17.5y 13KD, rayos X F, prescnta
una estructura elipsoidal constituido por 2, 2, 1y, 13, 2e. El sitio activo parece
localizado en las subunidades b, las a, &7y ¢ tenen ‘papel regulador del proceso y 8
faciita la unién del complejo CF, —

ATI o CF,-

F nkino e o 5

do razones suficientes como para decidir ente cls. Uno de los hipotétcos mecanis-
i

ADP 4+ B, atp

Figura 13 s de ATP en
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en el locus activo en la parte CF, del complejo, pero cerca del canal de protones. Tres

protones impulsados (dos en el caso de mitocondrias) por el canal mediante la fuerza
' pérdida par

la de agua. El enlace fosférico It transfor-

‘mente con el ADP (Fig. 13.6a).
Varias hiptesis altcrnativas se han propuesto a ésta que acabamos de describir de
las protonaciones de un dtomo de oxigeno del fosfato. En las principales, una idea *

0 5 op ®

=

can
conromacionss 5 o

Figura | y
mudo de P. C. inkle y R. E. McCarty, Cimo fabrican ATP las células, «Invesigacion y Ciencias, mayo
1978)
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comiin es que el paso de protones por la parte CF, o F, (en mitocondrias) del complcjo
podria cambiar la conformacionproteica. Boyer propone que los cambios ind
por protones e la conformacién proteica en las proximidades del locus activo, podi
dar ugar asinesis de ATP. Enun mesarismo d st po, asearacidn de fa mlé-
culade ATPy el gia (Fig. 13.6b).
Aungue ¢l ADP libre no puodc combinarse con el fogfato sin un aporte de energia,la
reaccion podria tener lugar espontincamente si ambas moléculas cstuvieran ligadas a
a. E1 TP relanie pemanecers unido al enzima.y s6lo podria separarse:
basado en la transfe-
fencia d protancs, Varios muestgadores han observado cambioscn Ia conformacién
del CF, de cloroplastos cuando éstos son iluminados o cuando sc crean gradientcs de
pH momentincos. También sc ha observado que el factor CF, posee ADPy ATP fucr-
élyque ¢l ADPpuede
marse un gradientc e protoncs. den interp |
do de que |
mecanismo de fotofosforilacion. A pesar de todo cllo, sigue siendo la h\pdlesls qui-
miosmotica la que goza de una mayor aceptacion y apoyo experimental. Los cambios
conformacionales son universales en los enzimas y pueden ser propios de su actividad
catal

13.6. Evidenci ionamie
quimiosmética en cloroplastos

medio exerory, por consiguintc, comprobar que exisc un gradint de pH, const-
tuiria un fuerte
los clectrodos ordinarios ha permitido medir el pH intemo en :.lgum)s cloroplastos
sigancsy bservar cdmo ést cambi de 6.2 n oscuridad .46 ez Sinembargo.

A e  CULOBUICATS S0 e i emoarp

nacion de Linterior
Este pmcedlmncnln asume que as bates no prolonadas pusden e ki Ia
membra
Cunndo Jos protanes del ntror afapan  base n s forma prtonads, et
ci6n interna serd mayor que la externa. También la utlizacion de bases fluorescentes
(9-amino-acridina, atcbrina) cuya fluorescencia es amortiguada por las membranzs

enindicar el
des uminados bajocondicionesdpimas manten un gradietc e p de 335 i
en el interior que en cl . Ademis, como era de esperar,

pH y
iomnuye pot I aciondelosdescopladores.S¢ ha cnconirado también una elacion
lineal entre el logaritmo de Ia intensidad de fotofosforilacidn (desde | hasta casi 1.000
molmg lorofa) y ol gradint d pH. e resuado s nictvo de que a fcra
motora d

También mediantc la 5 do posibl sefiales
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Jativas al potencial de membrana en cloroplastos. Los resultados obtenidos muestran
consistentemente un potencial més positivo en el interior de los ilacoides en la luz que
ridad, oscilando los valores obtenidos entre  y 40 mV. Este método tiene la

gran desventaja de que s muy diffcil la colocacién exacta de la punta del electrodo y
que pueden originarse bastantes dafios en la membrana por la insercion de un objeto
extrafio como es el electrodo, por Io que los valores obienidos no sern los que real
. Otra rdar el problema el hecho de que las

A TPasas conticnen también n senteo enzmics para a idrolss del ATP. Una ves
mmdo este centro por el estado de alta energia y Ia presencia de compuestos con gru-

GodeTr ividad hi
ATP (Fig. 13.6) entonces, segin la teoria quimiosmética, la hidrdlisis del ATP debe
‘bombear protones hacia el interior del tilacoide claborando una fuerza motora de pro-
tones de igual forma que lo hace la luminacién. Esta prediccion ha podido ser compro-
bada exprimentamene ol medi bejo evas condconcs un aumerto de pH en el
ica, esel rea-
lizado por Jagendorf y sus colabomdons. de que un gradi pH elaborado artifi-
cialmente a través de la membrana del cloroplasto, puede xmpulsar Ia fosforilacién del
DP en la mc\mdzd sin que tenga ugarentrada uminosa alguna (Fig. 13.), Se hace
descender el pH
PH 40, Postorormente Ios loroplastos s pasan,sempre en wcundmd.nolm solucién
tamponada a pH 8.5 conteniendo ADP y fosfato. El gradiente momenténeo de pH que
se crea a través de la membrana es capaz de producir una formacion sibita de ATP,
lenras imutdneamente destparcce cf gradiente de pH. Esta formacién d
uridad es insensible @ los inhibidores del transporte de electrones:
scnslb!e a los mismos inhibidores de mmierencm de energiay nn\lcuerpc
CF, que la fosforilacién in
experimental en favor de que el gudlenle 3o pH o foorza impuloora dn fot!onh-
cién, se obtiene por el un salto de cuatro
mismo da que sea de 4,0 a 8,0, como de 6,0 a 10,0, es igualmente efectivo en la ICIYVI-
cion de la ATP
Una de las \portantes pero dificiles tareas al probar el funcionamiento de la
ipdiess quimioamdiice ¢ Ia g6 encontrar a exaca cstequiomelria cnire los elecro-
nes que pasan por cada siti de fosforilacion, los protones transportados a través de la
membrana y las moléculas de ATP formadas. La teoria quimiosmética tal como fue

Cloroplasto
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propuesta por Mitchell predice unos valores de | H+ por cada e~ que pasa por uno
de los sitios de fosforilacién y de 2H *transportados a través de la membrana por cada
TP sintctzado lo que equivale a uncocienie P de uno n cada s de fosfri-

cion. L e valores de 2H
desde ¢l agua al fotosistema 1, lo que indica dos lugares de liberacion .1= protones. En
cuanto a la relacion H YATP, es decir, protones que atraviesan la membrana por cada

ATP sintetizado, os vnlom obtenidos
por lo que la
que en cloroplastos se ncccs\un tres protones para que se sintetice una molécula de
ATP.

enlre 2y 4, siendola msynru los reslta-

Por (ltimo, una prueba crucial pors la teora quimiosmtica es saber si a fuerza
‘motora de protones a través de |n I luz,

para poder is de AT

lesy con L

el tercer enlace fosfato y formar ATP a partir de ADP y P, en cloroplastos csté com-
peeail comg bancedeo anterormente, cntre 14 y 15 kcalimol. Estaenergia debe
la membrana. Los célcu-
el el protones requerida, expresada bien como gra-
diente de potencial de membrana en mV o como gradiente de pH en unidades de pH,
para poder sintetizar una molécula de ATP asumiendo un valor del cociente H/ATP
de 3, son los siguientes:

Ay (mV) = 208; ApH (unidades) =

Conmo bemos it anormente ol conerende e apartado se han detectado gra-
asta 3,5 unidades,
Tan paa sittizar un ATP, o ok energtico es suiciente para poder levaria
cabo.

13.7. Fotofosforilacién peeudaciclica

L foofosoitcn i en lropluisba o s, geneniment, bajo
1 ha sido debido a la ne-
e e v independencia de Ia formacién de ATP inducida por la
luz de la fosforilacion oxidativa que tiene lugar en las mitocondrias y que, como es
sabido, consume oxigeno. Hoy, aunque no existe mnguna duda de la md:pend:ncll
de estos dos iguen utilizando I -
guir entre ciclica y i ilica, en I que el oxi
geno en lugar del NADP es el aceptor terminal de electrones. La presencia de esta
reaccién puede demostrarse ficilmente en cloroplastos rotos controlando la toma de
oxigeno inducida por la luz y su control fotosintético por ADP. Esta ftofosforilacin
requiere la presencia de los dos fotosistemas y de los transportadores de electrones en-
tre ambos, y que son idénticos a los del transporte no ciclico de electrones:
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H,0

PSI —PQ—=Cit/—PC __.x}»sl"_.m —_.ORF
e

{hy

En st esquema permanece aiin en duda la participacién de la ferredoxina y la de
un fact oxigeno (ORF). Par también, al igual que en la foto-
fostorilacién no cilica, dos lugares de conservacion de la energi. ES inhibida por
la fosforilacién.

no. Es activada por el CO; y también si la oxidacion del NADPH enddgeno sc
encuentra limitada. En cuanto a su funcion fisiologica, puede ser la de suministrar
ATP para la toma de iones o para la formacién de polifosfatos. Su participacién me-
diante el aporte de ATP a la fijacion del CO,, aunque posible, no ha podido ser por
ahora demostrada de forma inequivoca.
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ASIMILACION DEL CO,. CICLO DE CALVIN

Clisicamente, a losprosesosenzimitics de comvrsion del CO, en carbo
se les denomina p la fotosintsis,
seenel ia inis
en el llamado proceso luminoso, s decr, ATP.y NADPH. En a prdctics, o Ty
proceso luminoso i i 6 ia
s e doetkcin.Sincnbacg, o pcsson de lmnsfcmncla elmm ica
hasta ferredoxina y la ftofosforilacien, ocurren ta ri ey en tan intima asocia-
cién con los de absoreion de luz y i i ostilacoides, que aun-
que algo abusivamente, sigue siendo justificada la distincion clisica entre proceso oscu-
oy luminoso y l papel del ATP y el NADPH como enlace entre ambos procesos.
Todas s eapas de I comersinfotosint i del CO, e carbohidratos,ocuren
en el estroma Bisicamente, se pi tres eta-

ratos,

) Fijacion del CO,, s decir, su inclusion en algiin compuesto organico.
b) Reduccion de intermediarios metabdlicos.
¢) Reordenacion de productos.

Cada ctapa puede incluir subetapas de setacin o empe gl con ATP.
En generl, excepto quids en lgunas bacterias, 4 tapas )y ) parecen nticas n
todos o cambi e

dad en el mecani Tas diti la etapa a). i
extendido para I ctapa a),en cuanto a nimero de especies que lo tilzan, fue descu-
bierto a raiz de una serie de experimentos de Calvin, Benson y Bassham en 1949, que
Hevaron o descubrimient de s disinos pass del pmc:so total de conversion del

|, con la via de
jucion 1 descubiors por Calvin y colaboradores, y qu= I!amar:mos cido de Calvin,
1 siguiente (Cap. 15), ¥ otros esque-

mas propuestos en general. Incluimos en esta misma leccion, el estudio de alguna de las
ipales vias metabolicas que parten del ciclo de Calvin.
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141 i

Se suponia. con razon que la conversion de

€O, en hexosas, en sacarosa o en al-
midon. implicaba una serie de ntermedi rios cuya concentracin esta

onaria era muy

baj
ek e, mplicando a ¢so intermediarios, comvertn s moléculas de CO, en zi
car. ar s e prolema de o b conceircin de o e rios, hacia 1949
Se logro disponer CO, marcado radiactivamente con el isotopo de carbono de masa 14
dallons (“CO,, Aque ot v v A€ desputs de poner b maquinaTa
. se pucde detectar sensiblemente por su radiactividad. Por aquella
ipoca e desrrll fmbén la écnica de cromatografia en papel. Con clla,sé pucden
separar los di y cada uno se: poclapsisia e

far con cromatorafias de compuesLos palrén.
un intermediario esti radiactivo porque incluye “C procedente del CO,, en la
posicion que Ie corresponde después de la cromatografa habri radiactividad, y st se
podri detectar, por cjemplo, con una pelicula fotografica sensible, en este caso, a [a ra-
diacion § emitida por el "C. Esta pelicula, después c la exposicién, nos dar una ima-
sen de tadolpapel de cromatograia, con manchas de mayor o menor intnsidad. y

que corresponden a compuestos que contiencn
Sila exposicion el material bioégico con capaﬂdsd fotosintética al “CO,, ha sido
muy corta, sl0 apareceran marcados adiactvamente os primeros compucs(asinter-

mediarios de la A

sados. s rén marcando sucesivamente m\ermedunus postcriore, pudiéndose i st
blecer |
puede incluso e vanivamcat.
Calvin ra
ar los intermediarios. Para mayor facilidad en el laboratorio, realizaron los experimen-
toscon el alga Chlrella. A distintostmpos después de exponcrlo al *CO, tomaban
fracciones del cultivo liquido de Chiorella y las afiadian a etanol de 80 por ien-
do. con lo cual ripidamente mataban las células y paraban el proceso feosittic

Segtin el tiempo durante el cual Ia suspensidn iluminada de Chlorella habia cstado
en presencia de “CO,, sc encontraban diversos productos marcados radiactivamente.
Ashal cabo de 1 o, gan nimero de productos, incluyendo aziicares fosforila-
dos aminoiicidos y dcidos orgdnicos, tenian marcaje de C. Al reducir el tiempo de ex-

poriion al 4O se reducia consierablemente el nimero de productos marcados, y
asi cuando la exposicién duraba sélo 2 segundos, la mayor parte del marcaje radiactivo,
aparecia o en l cido Hoslglicrico (HPGA) Asi, este compuesto cra cl primer
producto que resultaba de la incorporacion del “C del “CO, en la materia orgi-
nic

“para denifcar precursor que con 1CO; daba 3-PGA marcado, se pensd razona-
iluminacién y ausencia de
O, Entonces s¢ suministed durante algin tiempo *“CO, al aga y después se pasd ésta a

total ausencia de CO,. la mancha de
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detectd una més ré 3
PGA, podia for-
marse de nuevo. En cambio, en olra posicion de W cromatografa, o encontrd un

1 Sdifosfa-

10 (RuDP) que, evidentemente, se acumulaba porque no s podia transformar en 3-
PGA al faltar CO,. EI hecho de que no disminuyera el marcaje de RuDP sino que
ademis aumentara, sugeria que éste era formado en un proceso ciclico con productos
formados a partir de 3-PGA. Asi, en la ctapa de n del CO,, una molécula de éste
se combina con una molécula de $ dtomos de carbono, para dar 2 moléculas de 3
dtomos de carbono.

Cuando la incubacidih con “CO, se hacia a tiempos cortos, en el 3-PGA s3lo apa-
recia marcaje en el carbono de la posicin 1. Pero a tiempos de incubacion con 1CO,
mis prolongados, aparecia marcaje en otras posiciones del 3-PGA, lo que de nuevo

hexosas a partir del CO,.

14.2. Formulacion y funcionamiento del ciclo de Calvin

Otros experimentos iniciales para aclarar ¢l mecanismo de formacion fotosintética
de hexosas a partir de CO,, incluyeron: alargamientos sucesivos de los periodos de ex-
posicion al “CO,, para identificar productos formados a parti de 3-PGA, paso a la
oscuridad continuando en presencia de “CO, (con lo que se acumularian sustratos de
s ctaas de reducidny disminiria RuDP), lenticacion d slgunas acthidades

enzimiticas,
Con los daws obenidos, Cabin postuld un i, n cuys perucion epeia son

uilizadas )y se producen h

o, doce de 3 PG estas doee

f
treinta dtomos de carbono restantes sc regeneran otras seis moléculas de RuDP. En la
figura 14.1 se representan las transformaciones implicadas en el ciclo de Calvin. Poste-
num\enlc 4 la formulacién de este ciclo por Calvin, se demostré la presencia en cloro-
(05 de todos los enzimas requeridos para su funcionamiento, siendo, por tanto, ¢l

clcln ampliamente aceptado hoy dia, En I igur 14, hemos representado el cclo con
Calvin, como sl
Ensayos con i intéticos demostraron

alvin cs via mi la fijacion y 6n del CO,, Enel

Como hemos indicado ya, Ia primera etapa del ciclo consiste e la jacidn del CO,
sobre la RuDP. Esta reaccion é:n la figura) es catalizada por el enzima ribulosa-
difosfato carboxilasa que no es otro que la llamada fraccion proteinica | de cloroplatos
Cap. 10) Bsa pm:em por i sola r

mulcwldr Apmxmudo 550000 daltons, que consta de ocho subumdud:s idénticas de
(15000




ompor-rsomqu
asu -
‘a4 “da o

158 "V5Q 1 1033750R0) T OPS% VT mSOIp tsona “dainy 1008 STpran sty ST

A 3p oL 1] A

asnx
“4evD ‘osuzaitoonp

s}

T wmi_ s




Asimilacién del CO,. Ciclo de Calvin / 307

daltons), también idénticas entre si. El sustrato de la reaccion es el propio CO, y no cl
CO,H~. LaKm in vivo parael CO, esde aproximadamente 15 x 10~ M, aunque en
ensayos in vitro se puede alterar el enzima y dar valores de Km mis ultos. En el pro-
ceso de formacion del 3-PGA, parece formarse un compuesto intermedio que per-

ima, €l mecanismo:
CH,0PO;H
CH,0PO,H 0\\ CH,0PO3H™ HO(%H
c=0 F—CDH *COOH
co+ mton MM cog FHO
HCOH éon coo
CH, POy CH,0POH #eon
’ pp—

El asterisco indica la posicion del carbono procedente del CO,. Evidentemente,
ot princpi de exponer I pana o *CO, s8lo la mitad de las moléculas de 3-PGA
estin marcadas radiactivamen

Las dos etapas gmemc: dcl ciclo cstan cxlahzadus @porla 3 resroglucmwkmm

una rever-

semejantes a los glicoli-
o saivo que 1 @uss como pmdm nucl:nhdo €l NADPH en lugar del
NADH. Conla A-3P) se ha compl re-
duccion del CO, Tjado cn1aclapa (D todos los carbons etin n e estado de oxida-
cidn de azicares y en realidad, el veuo de hs etapas consiste 56lo en reordenaciones
moleculares que utilizando isomerasas (( ), una epimerasa (). aldolasas ((
®) transcetolasas (D y (0), fosfatasas (@ y(©®) y una kinasa (), producen una

iexosa y regencran scis moléculas de RuDP. Aldolasas v transcetolasas son enzimas
poco especificos, por lo que puede que cn cada caso solo exista un enzima para cada
tipo de reaccion. Los en cualqui
roplastos, aungue alguno de ellos también se encuentra en citoplasma. Como veremos
mis adelante, intermediarios de 3 dtomos de carbono pueden atravesar la envoltura de
cloroplastos, pasando al citoplasma donde pueden suffir muchas de las transformacio-
nesindicadas en el ciclo.

El ciclo sélo funciona en el sentido descrito en Ia figura 14.1, pues hay varias reac-
ciones que son irreversibles en las condiciones presentes en ¢l interior de cloroplastos,
estas reacciones son: la catalizada por la RuDPcarboxilasa (D)), las catalizadas por las
fosfatasas ((6)y(9) y la catalizada por la ribulosa-5-P kinasa (|
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El balance del ciclo (en la figura 14.1 se ponen encuadradas las sustancias que se
nos da. o

6CO, + 18 ATP + 12NADPH —= Hexosa-P + I8 ADP + 17P; + 12NADP* (14.1)
en'la que no se hia incluido las moléculas de agua.

De acuerdo con la ecuacién (14.1), por cada molécula de CO, asimilado, se consu-

men tres de ATP y dos de NADPH. El producto fructosa6-fsfato (FGP), puede sufir

La reaccién () constituye la etapa de fijacién d jel CO,. La reaccion @) es la etapa
de reduccién aunque va precedida de una activacién mnclzda (reaccion (2). La etapa
« ecl T reacones, scepto
que es una reaccion de activacion previa a la fijacion.

143, ll’ullcléndi ciclo de Calvin
—— i —
porciona ATP y NADPH. EI CO, nunca sule fatar y, por tanto, no es sormalmente un
factor que vmpm la operacion del clc!o En ausencia de |Iummacmn‘ disminuyen las
TPy NADPH

mimyen hasta valoes despeciables. En a oscuridad, e prui pequedias canti-
dades de ATP y NADPH para mantener un minimo de estado Tunciond de o lorc.
plastas. e,clATPy:INA PH se producen en el citoplasma por

tosas. Lo que unz fatal para la cclulu, es que el ciclo de Calvin siguiera uperzndo en h
ATPy

el procsso equlva!dm a un continuo formar y degradar carbohidratos con i ha.hnc:
neto ATP. Por istan
mecanimosregladoes epeclicos que coneoen la operacion del ciclo y :vll:n que
opere en la osci . Estos

cos debidos a’ ll dlsmmuclon de ATPy NADPH en la oscuridad.

elco, ¢ algunos de ellos se conocen con cirto detll. Sc trata de mecanismos que

nmvihdn’buloudﬂnﬁloumﬂ-nllmmmyahum entre
otros motivos, el enzima éptimo ligeramente alcalino y requiere
Mg +{Como se explicd en el capitulo 10, ¢l enzima, aunque adherido a lostlacoides, se
‘encuchtra orientado hacia el estroma. Como la iluminacion determina una entrada de
protones hacia el interior de los tilacoides (Cap. 13), hacia el exterior, en el estroma se
produce una subida de pH que activa a la ribulosa-difosfato carboxilasa. La enirada
d procoes ol s 4 tacordes estimlada por luz, va acompafiada de una salida
conlo que de nuevo se
hatiiestts o sy de la actvidad rbulosa-difoto cnrbaxllm un razonamiento
inverso, se.
o v:al!xmlxsl Adlcxon.lmeme, el enzima parcce cxistir en una forma actva y otra
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El balance del ciclo (en la figura 14.1 se ponen encuadradas las sustancias que se
h nos d 6

6CO, + 18 ATP + 12NADPH —> Hexosa-P + IBADP + I7P; + 12NADP+ (14.1)
en la que no se ha incluido las moléculas de agua.

De acuerdo con Ia ecuacion (14.1), por cada molécula de CO, asimilado, se consu-

men tres de ATP y dos de NADPH. El producto fructosa-6-fosfato (F6P), puede suffir

én (D constituye la etapa de fijacion del CO;. La @ eslactapa
inque va precedida de una activacion asociada (reaccion (). La cta

La react
de reduccion . Lactay
las reacciones, excepto la

que es una reaccion de activacion previa a a fjacion.

14.3. Regulacion del ciclo de Calvin

y Ia prictica iluminacioy; que pro-

porciona ATP y NADPH. EI CO, nto,

factor que impida la operacion del ciclo. En ausencia i Burscicn, disminuyen las
es dif

y NADPH en imitir que
disminuyen hasta valores despreciables. En la oscuridad, se pﬂdlm uedias canti-
dades de ATP y NADPH para mapteper un minimo de estado fuiic tlﬂeloschm-‘

;ejATPdeADPanruduwnen:l @ por dera-

. seria fatal para la célula, es que el ciclo de Calvin siguiera upemndu enla
oscuridad con las pequefias cantidades de ATPy NADPH que sc han de producir, pues
el proceso cquivaldria a un continuo formar y degradar carbohidratos con un balance
neto ATP. que existan
mecarismos reguladores especifios que controlan n operacin delciloy viten que
opere en la oscuridad.
cos debidosala Gismiucion e ATP y NADPH en s osurdad.

algunos de ellos se conocen con ciero detall. Sc rata de mecaismos que

oy Mm carboxiasa esth controlada por hiz debido, entre ]
:ﬂsmmcqudmmupnmmuumymn
+%C o 10, el enzima,
encuéntra orientado hacia el estroma. Como la iluminacion determina una entrada de
13), hacia el exterior, en e estroma sc:
e pH que activa a la ribulosa-difosfato carboxilasa. La entrada
de protones alinerior de tacoides,estimulada por luz, va a:nmpuﬂnda de una salida
de Mg+ p
gipioes o sk de la actividad ribulosa-difosato carborilasa Con un razonamiento

it carbonias, Adicionalmente, el enzima parece existir en una forma activa y otra
inactiva,
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Jr. mecapismo distinto de regulacion por es ejescido sobre los enzimas:
gmmtdemdn-x fosfatodeshidrogenosa, fructosa-1T-difosfatasa, sedoheptulosa-17-
difosftasa y ribulosa-S-fosfao kinasa. Todos estos enzimas en su forma activa tienen

!
por !

pou:SH a puente disufuro S-5-.

Las formas inactivas de estos enzimas pasan a formas activas por reduceién de los

puentes dlsulluros cuando se iluminan cloroplastos. Los electrones, para este proceso

caso del agua. En efecto, al

iminar y Operlr rd ransporte electrénico fotosintético, aumenta la concentracién de
Telredoni enzima

SH.
Ferdosina Tiomedosina 5 (cim
W ° £71 oudato,
w0 ondads educds J) e
L
Femcdorina Tiomedoxina e
e 120, educda ndada Sy

La torredoxina es una proteina de bajo peso molecular implicada en muchos otros

s 5 ) Lot 6 Ceton

isunios mecanismos segun el enzima. en cualquier caso, no es tan conocida como

ctivacion. Parece que se puede utlzar: gutation oxidado, dcido deshidroascdrbico o

algin oo compesto oxdado. cuya concenrucion aumenta l falar ¢l ansportc
la oscuridad, para grupos -SH

e inactivar los enzimas.

Existen otros mecanismos de regulacién por luz, e respuesta mis lenta y que pue-
den implicar procesos de induccidn y represion de enzimas. También hay que tener en
cuenta los mencionados efectos estequiométricos tanto para ATP y NADPH como
para algunos intermediaris. Asi, por cjemplo, en a oscuridad disminuye la concentra-
cién de ATP, NADPH y RuDP con lo que los enzimas que utilzan estos sustratos ope-
rardn mis lentamente.

Mis independiente de I uz, un importane regulador estequiomeéico es e CO
que determina asi, en muchos casos, la v=loc|dad de su asimilacién en funcin de su

4.
‘almid6n y su regulacion

A parir de diversos intermediarios del ciclo, pucden parti rutas de bisinesis de
distintos compuestos. A tiempos prolongados de exposicion al CO, aparece marcaje
en aminoiicidos, dcidos d s ¢ incluso lipidos. Las mayoria de las rutas, no
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i i . o
nol i i. Sin embargo, en i
v wiiizando et producto tlevan & n de ab-
T . "

parte de su produccion a

Otra via importante puede ser la de acumular, en los mismos cloroplast

almiddn que. en parte, ser degradado en lu oscuridad para suministrar c:

Cncrgi a b coructurs otosiiéices cusndo fut a hz Hy que tener también en
gar

grasosen plantas.
que analizaremos en el capitulo 16.

Ante la posibilidad de que algunos de los procesos metabélicos derivados del cilo,
10 ocurran en los cloroplustos sino cn citoplasma, es preciso considerar primero ¢l

L tre ot transpor-
te de triosas fosfato, 3-PGA y fosfato. Esta tiene dos posibilidades funcionales
(Fig. 14.2). En una, cataliza un antitransporte de triosas fosfato hacia citoplasma y
3-PGA hacia cloroplastos que tiene como resultado, operando conjuntamente con
enzimas citoplismicos y de cloroplastos, la produccion de ATP y de equivalentes de
reduccion en citoplasma a expensas de su consumo en cloroplastos. En la otra posi
dad funcional, se da un antitransporte de triosa fosfato hacia citoplasma " fosfato hacia
loropasics. Como en cioplasus e sintezan FGP y sacaros ¢ pari dc GA-3P, la

nlscsmamsalptmrchA-ZP

Cloroptastos Citoplasma
P
GA-
NADP"
i1 NADPH
130PGA 130PGA
AT AT
i PGA

Figurs

abreviaturas queen la igra 141
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14.4.1. Sintesis de la sacarosa

acirido no reductor que resulta de la union lucosa
respectivamente (Fig. 14.3). Es el compuesto que las plantas
vman de v fora iy generalaca, pam rangetar s de carbono de unas

estruct . Lasacarosa los procesos.
UDP-glucosa + F6P«— Sacarosa-P + UDP (142)
Sacarosa-P + H,0— Sacarosa + P; (143)

La reaceidn (14.2) estd catalizada por el enzima garass fosfato sintetasa. En ciertos
caos, ADP ghcsa (dencsin o gucoss) pede sersusieety del enzima pero,
en general, es mejor sustrato UDP-glucosa (uri glucosa). La reaccion
(14.2) es ficilmente reversible n condiciones fisioldgicas, pem la reaccién (14.3) es

y la sntesi

de sacarosa.

De los sustratos de la reaccién (14.2), la F6P es un producto inmediato del ciclo de
Calvin, mientras que UDP-glucosa se forma a partir de otra molécula de F6P segn la
secuencia de reacciones enzimiticas.

Fotoghcosa Fosfogucosa
Romeria usa
Frucousp Ghcoss6? Glucose1P
Uridinosfto-Glucosa
pirofostorisa
Glucosa-1P UDP-Glucost (44
ure v
El
pp 4 0 Frolosfutesa_ (14.5)

n una reaccion fuertemente exergénica que determina asi que el proceso global (14.4)
esté fuertemente desplazado hacia la sintesis de UDP-glucosa.

con

0, o.
u /h H o CHOW "
Wo N0t 1/ N0\ o/ Ry o
H o OH OH 11

Figura 14.3.—Molécula desacarosa.
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1 UDP producido en l eaceén (14),s uilza pars regencrar UTP necesarioen
la reaccion (14.4),enu

UDp 4 ATp  Nucledsidodifosfuto kinasa yrp | spp (146)

 EIADP regencra ATP ena foofosforiacidn.
-m s de sacarosa 1] s mttes de FoR
de

ula als,
mhmm de dos. molecuh.ae Fﬂ" enel ciclo.

si, liza la reaccion:

Sacarosasintelast ¢ o Upp (147)

UDP-glucosa + Fructosa

§pero.su funcidn es fundamentalmente degradativa/ Cuando la sacarosa llega @ una
Sl oo odithlen, con UDP y fscarcs i da lugar a UDP-glucosa y
fructosa, las cuales izadas para sintesis de almidon y para glicolisis.

Aunque se ha =||uunlndo sacarosa fosfato sintetasa en cloroplastos y citoplasma,
parece que, mayoritariamente.J sacarosa o

Durante I fotosintesi, I F6P producida cn cl ciclo de Calvin se usa, mayoritara-
mente, en lassintesis de sacarosa y almidén, y una parte pequefia cs uilizada en glicoli-
sis. Durante Ia noche, s reerias de almkion de o cloroplastosson degradadas, en

pare puraser sadas en glicolis. Ot parte veces,
L i6n del almidon, suele tener lugar
(Glucosa),., |+ Pj =————— (Glucosa), + Glucosa-IP  (14.8)
(almidén (almiddn)

La glucosa-IP producida, entra en la via de sintesis de sacarosa por la secuencia de
reacciones (14.4).

En estructuras no fotosintéticas que almacenan almidén en los ar
wiizacon de éste para exporta azicares a s sructuras, mp
semejanes a los ya vistos para formar
stuaciones en todas la plantas. Asi. el almidén ot st
para ¢l desarrollo de una nueva planta. En plantas e hoja caduca, el almidén de las
células de la médula del tall, de las raices, de las células de la corteza, etc. sirve para
formar la sa i
En estructuras fotosintéticas, el control de la sintesis de sacarosa parece ejercerse
nivel de sucarosa fosfuto sintetasa. Se han descrito, para este enzima, curvas de satura-
cion de I actividad, sigmoides al variar a concentracicn e su sustrato UDP-glucosa.
Esto significa una
tracion de U luminar. El Mg" también
aumenta al iluminar, estimula la actividad sacarosa Tosto ametass. B ot 5 un

iloplastos, la mo-
una seric e pasos
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inhibidor potente de & Ademés, ¢l
i 6-<ifosfato. Este lt topl
1o regulador. Fosfato y F6P activan su sintesis ¢ inhiben su degradacion enziméticas:

AP,  ADP
Frufosa 6> Fructoss26ifosito (149)

P o

‘mientras que 3-PGA y DHAP tienen el efecto opuesto. La fructosa-2,6-difosfato, en
citoplasma, inhibe a la fructosa-1,6-difosfatasa, y por tanto la sintesis de sacarosa, y

sis. En efecto, acti
do de la formacion de fructosa-1,6-difosfato en el

P P e ™ P St P
o o ‘Fructosa-2,6-difosfato 4

Pero ademis, parece que la fructosa-2,6-difosfato facilita la conversion de este enzima
en una fosfofructokinasa mucho ms activa:

plasma foliar:

Fructoss6:P + ATP ——————»- Fructoss-| -difofato + ADP

El modelo de regulacion que parece deducirse de estos datos, implicaria que al
iluminar las hojas, sikicoy los niveles de triosas fosfato 7 dlimu\uye fosfato libre,
con el resultado de que se i coliss y se activa
citoplasma al activarse la ctoss16ifostas por o sminucion de Fuciow2,
6-difosfato. Si la sacarosa se acumula, por exceder su produccion a la demanda de los
sumideros. por un efecto de retroinhibicidn se acumulan hexosas monofosfato que
provocan un aumento de fructosa-2,6-difosfato que inhibe la sintesis de sacarosa. En
estas ltimas circunstancias. la glicolisis cs inhibida cn otras ctapas.

14.4.2. Sintesis del almidén

plantas, En | form

que en un nimero pequeiio ocupan todo el amnopmno. Su deteccion citoquimica se
puede realizar ficilmente tifiendo con reactivo

Quimicamente, el almidon es un polimero P glucosa. i los residuos de ésta se
encuentran unidos exclusivamente por enlaces a-glucosidicos 1-+4, k estructura resul-
tante se llama amilosa. Si adicionalmente hay algunos enlaces a-glucosidicos 1=6.
tenemos la llamada amilopectina (Fig. 14.4). En realidad, esta iliima es como una cade-
na de amilosa a la que se unen por enlace glucosidico 16 otras cadenas de amilosa
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cHOH uwk cHomn
0,
u/h H
= W,
o od\oH o
H
CHOH M ewon

mmmmmw

Figura 144 ~Estuctura bisica de I amilopectina

Guc s vz peden starcamificadas, La proporeén de anilosa y awilopectna. vara
mucho en el al as plantas a otras. En general, hay mis amilopectina que
amilosa, incluso ésta pu:de faltar. Las moléculas de amilopectina pueden tener entre
2,000 y 200,000 residuos de glucosa. Especialmente los residuos de glucosa en las cade-
‘¢ |- formian como una hélice con un paso de rosca de seis residuos de

nas con enla
elucosd.
Lu sintesis de almidén en cloroplastos tiene lugar a partir de F6P previo paso a
ADP-glicosa segin ¢l esquema

Fructos6-p ' Glucosao-p FOSN08! s Guap
Go1p Adenosindiogito leoss profosorlas, Appgueosa (14,10

ATP PP
Desde ADP-glucosa, se adicionan residuos de glucosa a una cadena creciente de amilo-
S4.por su extremo d-terminal:

(Glucosa), + ADP-glucosa AMKONSINCER (G000 4 ADP (14.11)
(almidon) (almidon)

Como para el caso que ya hemos estudiado de la sintesis & e Hidrolisis,
catalizada por una pirofosatasa.
la ia 14, m]x
nico al proceso (|4 10). Es curioso que mientras la sintesis de sacarosa, requiere que la
glucosa este activada en su carbono I como UDP-glucosa, la almidén sintetasa utiliza
‘mejor la ADP-glucosa. Las cadenas de amilopectina se forman por accion de transgli-
cosidasas que transfieren regiones de amilosa desde un enlace (1) para formar otro
(1=6).
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La posibidad de que el lmidon s< pueda sinetizar por accidn de a fosloriasy
(148). no parece muy probable,

por la fosforilasa esti fuertemente desplazada hacia frpicrng degradacion del al-
i

UDP-glucosa. La conversién de ésta en ADP-glucosa no implica gasto energético. La
fructosa producida e I degradacin de I scaross, pde i a gcoliss o ambién
nel i -

Ta figura 14.5. C
1os dos residuos de la sacarosa en el almiddn requiere s motios de ATP ambas
para la activacion de la (nlclcsa.
La regalacién de | del almidén en intéticas, parece estar a
ADI i

traciones de diversos metabolitos, indicativas de que funciona activamente e ciclo de

Calvin, Estos metabolitos son: 3-PGA, FDP, F6P y algunos mis. El enzima es, ademis,
fuertemente inhibido por fosato lbre, cuya coneentracién aumenta en condiciones de
oscuridad en que no opera la fotofosforilacion. Este mecanismo de regulacion s neta-
mente diferente del que opera cn la intesis de lacogeno amimal, conrolada vl de
glucdgeno sintetasa. La fosforilasa es inhibida por sefales indicativas de un alo estado
energético celular, como diversos nucledsidos trifosfato. Todos cllos aumentan con la
iluminacion, evitando st un ciclo indtil de gasto de ATP si operasen simultineamente
almidon sinctasa y foforias. Com s¢ explico en la regulacion de la sintesis de

un aumento

g

Sucarosa
Sacarons | UDPe——miS__ DP — Gilucowa + Fructosa

Jk

GlueosaelP Fructosa?
AP
Aop Glucosabb
2
poAT
Sinesis
dealmidn ADP-glucoss Glucosa 1P

Figura 14.5.-Sintess de amidén a partsde sacarosa
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ci6n. En esta situacion, con baja concentracion de fosfato y alta de hexosas fosfato, se
favorece Ia sintesi de almidon en cloroplastos. A, la concentracion de fructosa-2,
6-difofato en citoplasma que, como se explicd antes, std afectada por lo niveles ¢
fosfato, triosas fosfato y hexosas fosfato, parece jugar un papel clave en la distribucion
del carbono asimilado entre la sintesis de almidén en cloroplastos y la e sacarosa en
cl\nvhsml Dln su txwﬂlﬂén a otras estructuras.

da por amilasas, pues en genersl el endospermo no cxporta al embrien sacarosa, sino
glucosa 0 maltosa.

lugar de almidén, L ici é d
de Compuestas y Campanulaceas)o por enlaces a(zsm (Fleinas, en hojas, tallosy rai-
ces de muchas gramineas y algunas otras plantas). La sintesis de estos polisaciridos
parece estar catalizada por transfructosidasas, que transfieren el residuo de fructosa de
1 scaro 3 cadenas crcente el polstrido,qedandoire un ghcoa po cade
residuo de fructosa transferida. La glucosa liberada puede reutilizarse para sint
sacarosa, 0 se puede degradar.
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OTRAS VIAS DE FIJACION Y ASIMILACION
FOTOSINTETICA DEL CO,

Aunque l esquema de jacin yasimiacén foloiniica det C0, onocido como
ciclo de Calvir ha
encontrado una serie de variantes del clclo 2qie afcctan principamente a a clapa e -
jacion del CO,.
sino también a los lugares de la planta onde ocure, ol momento en que ocurren los
procesos y tienen profundas implicaciones fisioldgicas, y por tanto adaptativas, en las
plantas donde se presentan.

En este capitulo estudiaremos variantes del ciclo de Calvin que sc presentan, entre
otras,en i desdeel puntode comoson elmaiz yla
cafia de azicar y en Ia mayoria de las plantas que desarrollan suculencia. Finalmente,
comentaremos otra posible via de «cién del CO,, que parcce operar en ciertas
bacterias y que s completamente diferente del ciclo de Calvin. Algunos aspectos fi-
silgicos de s visFotointcas cpeciales de plnta qu vamos aestuar aqul son

el capitulo slgmenln Por este motivo, en ¢l capnnlo 16 volveremos sobre el funciona-

161, Plantas con ciclo dicarboxilico C-4
En 1954 lizabs
jacion fotosintética de *CO, en Ia cafia de aziicar, éstos no eran moléculas de tres
tomos de carbono, como el 4cido 3-fosfoplicérico, sino que eran moléculas de cuatro
itomos de carbono y, concretamente, écidos asprtico y mlico. Mds tarde aparecia
marcaje en dcido 3-osfoglicérico y en azicares. Estos resultados pasaron desapercibi-
dos durante algunos afios, hasta que nuevos trabajos mis intensos sobre el problema,
principalmente por Hatch y Slack, demostraron la importancia de la nueva via de fija-
cién que comenat a ser ampliament ceptada bacia mediados de a décadu de los
i como plantas con
ottt 4, mienies que las plantas con el esquema de fjacin clisico, con un
compuesto de tres dtomos de carbono como primer producto de fijacion, se designan
por este motivo plantas con fotosintesis C-3,
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15.1.%.  Anatomia foliar comparada de plantas C-3y C-4

Pronto se vio que, salvo raras excepciones, las plantas con fotosintesis C-4 presen-
tan una anatomia foliar caracteristca que ya era conocida desde primeros de siglo
foliar en corona,

Lo plantas C.3 muestran, en general, una anatomia folarcon un mesdfilo esporjo-
500 lagunar en el envés de la hoja, formado por células clorofilicas, aproximadamente

sodiamétricas con tamaios tipicos de unas SO, que dejan un abundante espacio aéreo
intercomunicado por toda a hoja y conectado con los estomas més abundantes, en
seneral, precisamente en el envés. Haciaof haz d la hoj, ente la monocapa de células
epi mmcasye! mesofilo encuentra una -élulas clorofili
de rismiticas, d el ej élulas queda perpen-
dicular a a superfici de la hoja, formando Io que se lama ¢l mesoflo en cmpalizada.
Estas iltimas células se encuentran estrechamente adosadas unas con otras, sin apenas
dejar espacios aéreos. A veces, el mesdfilo en empalizada consta de varias capas de
células prismaticas en lugar de una monocapa. En cualquier caso, ni estructural ni fun-
cionalmente, se encuentran diferencias entre los cloroplastos de células del messfilo
lagunar y del mesdfilo de empalizada

La anatomia en corona,
clorofilicas con disposicion foliar distinta de la-de plantas =8 ¥, como veremos, con
morfologia de cloroplastos y funcione diferenes. En la figura 151 muestran unas

Jas anatomias f plantas C-3 y de las plan-
tas C4. Rodeando a los conductos vascuhres foliares de plantas C4, se encucntra una.
capa de céulas cloroficas grandes que reciben ¢l nombre de céluls de la vaina.
Rodeando a esta
mis pequefias llamadas de mesdfilo. Estas ulllmns contienen omplaslos nom\ales con
abundantes granas y que no contienen almidén. Los cloroplastos de células de la vaina
son i grandes, acumulan almidén y no contienen, o contienen muy pocos, grana. La
proporcion relativa de fotosistema 11 a fotosistema I, es mayor en cloroplastos de célu-
as de mesofilo que en los ce células de la vaina, Estas iltimas, deficientes en fotosiste-
ma 11, deben tener asi mis proporcion de fotofosforilacién ciclica que de flujo aciclico
de cleirons para dar NADPH. Las células de la vaina contienen abundantes mitocon-
y microcuerpos. Es frecuente encontrar un reticulo periférico en los cloroplastos
peqnenas de las células del mes5filo y a veces también en la de la vaina. Entre las célu-
las de la vaina y las células del mesdfilo,
un it de metaboto ente cles, En la figura 15.2 se muestran los dos tipos de
cloroplastos presentes en m: ica planta C4.

En lus plantas C-3, las células de la monocapa de vaina que rodean los conductos
vasculares no son clorofilicas. Tanto para el esquema bisico descrito para plantas C-3
como para el de plantas C-4, existen numerosas ligeras variantes en cuya consideracion
o entramos, pues no afectan a la exposicin de los pérrafos posteriores sobre los meca-
nismos fotosintéticos.
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Figura 15.2.~Cloroplastos de mes5fio (M) y vaina (BS)
G PR et e, B emolra e 1o,
roplastos: G. grana; T. tlacoides (iomado de H. Smith,
The Moleor iy of Plaw Cell Blickvel
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1512,

Como ya hemos indicado, el marcaje del “CO, uparece inicialmente en aspartato y
‘malato. Pronto se vio que ambos resultaban de la transformacion del oxalacetato, que
en realidad era el verdadero primer producto con CO, fijado, aunque su ripida trans-

y

En plantas con fotosintesis C-4, se encuentra algiin enzima no detectado en otros
organismos. Hay otras actividades enzimiticas frecuentes en otros organismos, que se
encuentran en plantas C-4 en valores extraordinariamente altos que sugieren algin
papel s especifico para cllas n cstas plantas, En base s actividades enimiticas
identificadas en
recen os compuestos marcados con “CO, s acepta hoy dia un mod:ln de lacién y

1O,

ra 15.3 s¢ repr
 cual e

tiremos el
Globalmente considerad, n opera
fotosintética del CO, en plantas C-4,

n del mecanismo de fjacion y asimilac
€O, sobre el !a&

PEP-
oxalcetato en céllas del mesdilo. En estas mismas células, el oralacetatose translor-
ma en aspartato y malato que pasan a las células de la vaina. En estas ltimas, y por
diversos mecanismos, aspartato y malato se transforman en piruvato con liberacién, en

Mesitio | [ Vains
Aspartato
Almidén,
socaros, cic
rzp.co, Duhc:um Onalacetato  PEP
AMP nr Q
pp-
M-uxe—_- RO
zwr
2n
Lugad Pimvntu Pinvato
Al-mn- Alnina

Figura 15,
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i Jécula de CO, diante ¢l
ciclo de Calvin, i . El pi

fosfato dikinasa, acoplada a un proceso que, en conjunto, consume dos moles de ATP
por mol de piruvato convertido en PEP. Tal como lo hemos representado en la figu-
ra 15.3, aparentemente la funcion de las células del mesofilo es la de, utilizando una
serie de procesos bioquimicos, levar CO, a as células de I vaina donde, por un meca-

3, A continuacién analiza-
femos en detale cada una de las ctapas, centrindonos exclusivamente en aquellos
aspectos més ampliamente aceptados y.sin profundizar en una serie de aspectos m:
polémicos del esquema propuesto.

Oy sobre PEP para.

coo”
|
el c=0
|
ﬁ,o,® +CO;H o as.1)
|
CH, ot
PEP Oulacetato
st catalizada por el enzima:
difosfato carboxilasa, que utiliza como sustrato al co, g ot b 8 e
foenolpirivico carboxilasa es el bicarbonato CO,H-. En ambos casos, la abundante

actividad anhidrasa carbénica en estructuras femsmléucns. asegura un ripido
brio CO,-bicarbonato:

€O, + H,0 anhidrasa carbénica a2

Znhidrasa carbonicd  co,H-+ H+

parala cada cast

La fosfoenolpiivico carborilass ¢ partcularmente abundante en céulas del
mesdfilo de plantas C-4, donde se localiza en el citoplasma, aunque parcee ser que,
en ciertos casos, pucde estar unida a cloroplastos por Ia cara externa de éstos. La
Km de fosfoenol pirivico carboxilasa para el bicarbonato es baja (del orden de
mM). Mis ain, esta Km pargee ser dependiente de diversas condiciones de
ensayo, lo que sugiere que in vivo Ia afinidad por el CO,H-sea ain mayor. En cual-
quier caso, como se verd en el préximo capitulo, la velocidad de fotosintesis alcan-
2 susauracionenpanas C4 s concenraiones d CO, amoférico mucho mds
bajas que las de plantas C-3. La carboxilasa
requicre Mg 2en su actuacién, y como vercmos estd sometida a control.
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El oxal ido en(D(Fig. 15.3) es ri las célu-
las del mesofilo en on @).p i congl I
zada por la glutamato: oxalacetato transaminasa:

coo’ 00"
coo” 1 coo |
I CHNH, | c=0
c=0 | CHNH, |
1 + CHye— | Hy (153)
cH, | CHy I
| CH, I CHy
coo 1 coo” 1
coo” oo™

Oxlacetato Glutamato  Aspartato  2-oxoglutarato

¥ en malato (reaccion(3), por reduccion catalizada por una malato deshidrogenasa
dependiente de NADP:

€00" €00
| |
c=0 CHOH
| +NADPH + H'+—| +NADP' (154)
CcH, CH,
1
€00 oo™
Oxalacetato Malato

La concentracién estacionaria de oxalacetato que se alcanza es siempre muy baja,

apenas si puede encontrarse marcaje radiactivo en él, cuando se ensaya

fotosintesis con "CO,. Algunas plantas C-4 forman mis aspartato y olras mis malato,
La mal i depend

de NADP esté en cloroplastos. Glutamato: oxalacetato transaminasa se encuentra en
cloroplustos y en citoplasma. En citoplasma también hay una malato deshidrogenasa
dependicnte de NAD, y se ha sugerido que pueda actuar también para formar malato,
usando equivalentes de reduccion transferidos de cloroplastos a citoplasma. No se
excluye, pues, que malato y aspartato puedan formarse en ambos, citoplasma y cloro-
plastos de células del mesdiilo.

acept i las céluk
de la vain via los abundant las conectan con las
s del mesoflo.

Las

malate el en
I vin, pnncmnmmg i rescion catalizada po o sneima mlco dependiene de
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coo”

! coo”

CHOH 1

| +NADF'——  C=0 +NADPH+CO;  (155)
CH, |

| CH;

€00”

Malato Piruvato

ciclo de Calvin, en cloroplastos de la vaina. Malato, transporta a ésta, CO, y equivalen-
tes de reduccién producidos en cloroplastos del mesdfilo y que en éste pasan al malato
porlareacién (154)

al pasarésteala
de

i oy a reaccién (1
la figura 15.2), proceso que ocurre en mitocondrias. La formacién de CO, a parlir de
oxakucetato puede ocurrir de dos formas, unas plantas tienen abundante actividad fos-
foenolpiruvato carboxikinasa que cataliz la reaccion:

+ATP —— PEP+CO, +ADP (5.6

coo’
Oxalacetato

o estd claro si este proceso ocurre en citoplasma o en cloroplastos de Ia vaina,
hacia donde habria de pasar el mlucemo producido en (@). El destino del PEP forma-
do en (15.6) es incierto, ya que puede ocurrir que pase 4 piruvato con piruvato kinasa
(quizi en citoplasma de la ) permitiendo recuperar el ATP consumido en
(156).0 que el PEP vuelva directamente al mesofilo.

La ot form por la que el €O, en la vaina,

malato una i itocond
(e de NAD: i milato iormwdo pasa a piruvato en reaccion catalizada por un enzima
milico también mitocondrialy dependiente de NAI

€00

| coo”

CHOH. ]

| c=0

CH,  +NAD'—— | +NADH +€0; as.7)
| CHs

€00

Malato Piruvato
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a di[:r:nci: del dependiente de NADP (reaccion [15.5), que esté localizado en cloro-
¥ que funciona en plantas C4 formadoras de malato. EI NADH producido en
(|5 7) se utiliza en el paso anterior ($de la figura 15.3).
Cuando el transportador de CO, desd el mesdfio a a vaina s asprtato, s lom\u
ensu primera la vaina(@), glu de
de ocurrir que el glutamato se transamine en clmplml con el piruvato pmducldo
ainay egencre 2-oxogl

tres 0 que vuelve al mesofi iruvato,

amino a glutamato @ ¥ de éste a aspartato en el proceso(2). En este caso no ocurriria

transerencia neta d cquivalentcs e r:duc:lon de mesdfilo a vaina. Son posibles otras
permicn una mesdfiloa

vamymum jad Jaro del todo.

En cul.lqmerczm, o mis probable es que piruvato, en lugar de PEP. vuelva de unau
otra forma al mesdfilo, PEP en
el

coo” coo”

| |
C=0 + ATP+Pj<— C-0-® + AMP + Pirofosfato (15.8)
1 I

CH, CH,
Piruvato PEP
En la préctica, la reaccion ( la derecha, por k
PP+H,0—=2P; (159)
la ilaci AMP, catalizada por
AMP + ATP +—+2ADP (15.10)

yla regeneracién del ATP a partr de ADP en la fotofosforilacion.

En la figura 154 s representa un modelo propuesto de reaceiones cn a fotosintesis
C4, con | i i i i

En lu operacidn del ciclo dicarboxilico fotosintético C-4, se consumen, pucs, dos
‘moles de ATP por mol de CO,, por las reacciones (15.8) y (15.10), que hay que sumar a
lostres moles de ATP utilizados en el ciclo de Calvin por mol de CO,.

La operacion del ciclo de Calvin en células de la vaina, permite a éstas acumular al-
mxdun y formar sacarosa, que vierte en el sistema vascular para distribuir al resto de la

N e b desrao que los cloroplastos de las células de Ia vaina poscen todos los
enzimas necesarios para el funcionamiento del ciclo de Calvin. Se ha sugerido que este
ciclo también puede funcionar en células del mesfilo, pero no se ha podido encontrar
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en estas (ltimas algunos de los enzimas claves del ciclo, como es el caso de la ribulosa
difosfato carboxilasa.

Por cuanto hemos visto hasta ahora, ¢l mecanismo fotosintético C-4 supone un
mayor consumo de ATP o CO, jsdo. sin ninguns vento sparete. Si cmbargo
aun otorrespi-
racion en plantas C-4, y que s¢ g capitulo slgul:nl:. hay unos upeclos que
hacen ventajosas a las plantas C4 en determinados ambientes y que ya podemos abor-

dar.

En primer lugar, estd ¢l hecho de la mayor afinidad por el sustrato CO,-bicarbonato,
que presentan las plantas C4 comparado con las C-3. Esta diferencia de afinidad sc
debe a la diferencia entre los enzimas primarios de fijacién de CO, que utilizan ambos
tipos de plantas. La mayor afinidad por el sustrato permite a las plantas C- realizar la
fotosintesis a una veloci elev: aun con bajas concentraciones estacionarias de
€O, en los espacios aéreos del mesdfilo. Esto permite a las plantas C-4 tener los estomas
‘menos abiertos que una planta C-3 para una misma velocidad fotosintética y, por tanto,
reducir sus pérdidas de agua por transpiracion. Las plantas C-4 se adaptan, pues, mejor
a climas 4ridos, debido a su menor transpiracién. El aumento de temperatura de la
planta que llevaria consigo esta menor transpiracién (Cap. 5), no es un problema en
plantas C-4 como veremos en el capitulo préximo. Las plantas C-4 tienen temperaturas
éptimas de crecimiento sensiblemente o e las plantas C-3, principalmente
debido a la ausencia
lutivas que en princiio presntarian s planlas .t dao s que no fotorrespran, y

Se piensa también que el ‘mecanismo fotosintético C-4 permxl: ala planta tener una
pequeiia reserva de CO, en . para.
de emergencia (como cierre brusco de mumas) en que se el s\umnmm dc Co,
desde la atmésfera.
1 plana contra ambenesslins, S suire s tmbi, que s ftosites - Pk
{as C, e permite una mejor adaplcion & ambientes sanos, En clos dos dlmos
zspecm: comiderados, s platas C-4 presetan una gran anloga con s pianas de

Las plantas C4 requicren todas ion Nl‘como mmmn\nnen(e esencial, un aspec-

En las células de la vaina parecen funcionar los mecanismos de control de la
asimilacion del CO,, que con cardcter general analizamos en el capitulo anterior.
Adicionalmente existen diversos mecanismos de control en células del meséfilo,
algunos de ellos bien conocidos. La PEP-carboxilasa presenta propiedades alosté-
ricas, siendo inhibida por dcidos orgdnicos dlcatboxxhcm y otros vmduclos dela
fotosintesis. La forma
activa a la lux y otra inactiva en la oscuridad. Ambﬁs fonms son interconvertibles, a
través. d i i i
na, de u
o o e Caran piruvato fosfato dikinasa, se presenta también en una forma
activa a la luz y otra inactiva en la oscuridad. En este ultimo caso, la conversion de
una forma en otra. implica reacciones de fosforilacion y desfosforilacion de un residuo




328 / Fisilogla Vegetal

WP /
4 _é_L,

N o
oy =
AMP 4 PP AME PP
Pt
=
PEP e
5 ATP + P
AP 4p )
/ ™
s
p 7 -
T T N
el of 3 saciva)

parciales catalizadaspor las dos formas.

deteoninnsegin s n g 155 La misma protina egladors (PR),cataiza
. por desfosfori-

laci fosfa AMP ADPYy PP,
cuya concentracion disminuye al iluminar. En la figura 15.5, se han mostrado algunas
reacciones colaterales del centro de reaccién del enzima que implican la fmforlllcmn
y desfosforilacion de un residuo de histidina. Una de estas reacciones no se afecta por
la fosforilacion de la treonina, segun se muestra en la igu

Existen otros varios mecanismos que impiden de la operacion del ciclo C-4 en
B i, Como o lmindci on Gt do o avees do ATP, NADPE ¥
o e s sugeridotambién un contrl

um le la reaccion catalizada por la

anhidrasa carbonica (reaccion 15.2), y con cllo a la proporcion de CO, y CO,H;,

1513 Tipos de plantss C-4

El metabolismo fotosintético cido dicarboxilico C-4 se ha encontrado en un gran
nimero de especies de diversas familias. Incluso dentro de un mismo género se han
encontrado plantas C-3 y plantas C4.

elorden
Glumifloras, en lus familias Gramineas y Ciperdceas. En dicotileddneas, fotosintesis
C-4, 8lo se ha encontrado en las consideradas mds modernas, y concretamente en
plants de:

—Orden familias
Au&cus y Ponulumm
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— Orden Geraniales, familia Euforbidceas.

— Orden Campanuladas, familia Compuestas.

— Orden Gruinales, familia Zigofilceas.

La fotosintesis C-4 no se suele encontrar en angiospermas mds primitivas, lo que
indica que el cardcter C-4 es de origen reciente y polifilético. Recientemente, se han
encontrado plantas C-4 acuticas. Es pmbl: que algunas plantas primitivas lcuAuus

Expetinrntos genéicoscon ruce - especies C-3 y C4 (por cjemplo, cnmndn
4 c4

e e los craceres corucnrle (anatomia en corona) y funcionales (meum
fom dcido dwllboxﬂlm) de us planms C4.Misain, encl gnero Molligodea fami-

lia Aizodceas, o es
Cd,y M. cenvic i

clata presenta valores de (mnmsp racion (Cap. 16) intermeclios enre Ios tpicos do
planta C-3 y planta C-4.

rece, pues, como si la coincidencia de anatomia foliar y metabolismo fotosintéti-
o de iicido dicarboxilico presentara ciertas ventajas funcionales, que hacen que este
iltimo s6lo sc haya desarrollado en plantas con unas posibilidades estructurales de su
anu\omlx foliar compleju, como ocurre en Angiospermas mis evolucionadas. Se ha
observade 33 C-4 en ambien-
tessecos y cn!»dos

15.1.4.  Discriminacién isotopica en plantas C-3 y C-4.

Enel CO,
son: 10-0por 100de *C. 1.1 por 00de vCyclresto uc Las reacciones de carboxi-
lacion discriminan ligeramente entre 0s, principalmente en base
o ifeente velocidad de difusién de s moléculs q quz los contiene y su cfecto en
el mecanismo de liscrimina
menos que la ribulosa difosfato carbaxllasﬂ, de manera que en plantas C-4 la des-
viacién de la proporcion de fijacion de "'CO, respecto de la proporién atmosféri-
ca es de solo — 11 por 1,000, mientras que en plantas C-3, la desviacién es de — 27
por 1000, Esas difcrnciesde composiidn isotSpca e pusden medit sensibl.
mente y sirven, asi, como un criterio para saber s una planta tiene fotosintesis C-4
0.C:3. En un clemplo més préctico, deha diseriminacion sirve para disingur szi
car de caiia (planta C-4) de azficar de remolacha (planta C-3) en base 4 la propor-
cién que contenga de VC.

152.

Muchas speces vegtales inen hojs carnosas con una i rlacion supeficie-
volume;
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los, he,
cos, principalmente mu.m ‘Eac metabolismo fs niimente studiado en algnl\ls
especies de Crasuldceas, i
sulceas, 0 como se e/ I]ama ahrevladlmenle en la literatura anglosajona: CAM 1Cmsr
A

La operacién del mecanismo CAM supone, como veremos, una variante en on
\a de operar el ciclo de Calvin y tiene profundas implicaciones en el funcionamiento
fotosintético de las plantas que lo poseen.

AM (espe-
capade
céllas de cmpalizada biendefinid. En u luar,un mesfio sponjoso Hlenia la mayor
parte de la est fotosintética. Incluso Ia vaina d a los conductos
o o mesoflca. Las céias el mesil contenen, adeds d choroplasio,
grandes vacuolas. X
Un gran nimero de familias incluyen especies CAM. Entre dichas familias se
encuentran: Aizodceas, Cactéceas, Crasuléceas, Cucurbiticeas, Euforbidceas, Geranid-

ceas, Labiadas, Lilidceas y CAM
en algin helecho. No puede, pues, trazarse una idea evolutiva clara sobre Ia aparicion
de Ia fotosintesis CAM. También es frecuente que plantas C-3 desarrollen estructuras

us ‘plantas CAM tienen los estomas abiertos durante la noche, en que fijan ¢l CO,
e PEP, en reaccién catalizada por PEP-carboxilasa, semejante a la que ocurre en
plzm:s C4(15.1). También, como en plantas C-4, el oxalacetato formado pasa a mili-

e NADH, i il e ot an s vacos y parcialmente se transforma en
otros dcidos del ciclo de Krebs como citrico e isocitrico. Como se ve,  diferencia de
plantas C-4, el malico se forma en la oscuridad, no a la luz y, ademis, no se transporta &
otras células, sino que se acumula en las vacuolas. EI PEP necesario para este proceso

6 ilizan, via glico-

. para dar PEP . porant, milico.

0y los otros icidos formados salen de la vacuola y dan oxuh—
de una PEP-carboxikinasa (reaccion [15.6)) da PEP y CO,. El
PEP formado via gluconeogénesis regenera almiddn y el CO, liberado se fija sobre
ribuloseifofato, que po el ciclode Calvin d aicares,EI ATPy | NADPH, reque-

Eon Tears 15,6 s epreeatan csquemdtieamente as Gersas iapas.

Durante la noche, el NADH pruducldu o gcois st PEP, c uiiza parapro-
ducit miico a ari

K i6, almo que via

PEP plng almidén, no require consumo neto de u]\uvzlenles de lvdnccmn aunque
SiATP. Lali PEP.
de las vias que se dan en plantas C-4 productoras de aspartato, en lugar de utilizar el
enzima malico




Otras vias de fijacién y asimilacin fotosintétics del CO, / 331

OSCURIDAD Lz
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Malito

La degradacion noctuma del almidon hasta gliceraldehido-3-fosfato y fosfogli-
cerato, parece tener lugar en cloroplastos. Estos dos compuestos pasan al citoplasma
‘donde forman malato. De dia, ¢l malato pasa a oxalacetato y éste da CO; de una for-
ma semejante a como sucede en algunas plantas C-4

Aungue en cuanto a productos intermediario de facion de CO cxise un gran
i 4 y plantas CAM,

4
requiere un

portador lantas CAM
= u ecnin de e e ransportador, En plantas CAM lo que sucede

separacién temporal cntre los procesos de carboxilacion y descarboxilacion;
hora n ugar de acumular de di <1 transportador piruvato (que seria el mecanismo
equivalente al de las C4), acumulan la sustancia a carboxilar en forma de almidén. No
pisar ¢l metabolismo por piruvato, supone un ahorro de ATP. De todas formas, el
‘mecanismo CAM tiene una gran similitud con el metabolismo de al menos algunos
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tipos de plantas C-, en especial s en alguno de estostipos hay realmente transferencia
de PEP, entre células de la vaina y células del mesofilo.

En muchas plantas, una via altemativa al metabolismo diurno del milico (indica-
do en la figura 15.6) es la descarboxilacion del 4cido malico catalizada por el enzima
milico. Asi, para sintesis de almidn, el piruvato probablemente ommaria PEP con
piruvato fosfato dikinasa, tal como parece ocurrir en la mayoria de las plantas C-4.
En estas plantas CAM, el enzima malico responsable de la degradacién del dcido mé-
lico et localizado en mnwﬂndnas, pero el piruvato resultante no parece ser consi-
mido en mit

Como hemos dmha. nlgumm plantas C-3 pueden pasar a una fotosintesis CAM en
condiciones de deficiencia hidrica. Se ha sugerido que el dcido abscisico, que como
vimos en el capitulo 5, cierra estomas y aumenta de concentracién en condiciones de
déficit hidrico acusado, puede mediar est transicion de fotosintsis C-3  fotosntesis

Diversos mecanismos de control aseguran este cambio metabélico tan dristico del

dia 1 poche cn plantas CAM. Sc ha sgerido un contol de PEP-carborisa por

de inhibido por malato que pro-

porciona un control adicional. A ierenci gt enima plantas C4, la PEP-carboxi-

lasa de planas CAM e poco activ de dia no pudicndo enonces compei con la

1C0,. emperatu-

i oy v enzima, éstos parccen fluctuar, ademds, segin un ritmo endd-
geno.

Por su anormal ciclo de apertura estomatica, las plantas CAM estén especialmente

daptadas a climas dridos. Mi est entes

aridez continua a lo largo del dia,las plantas CAM parecen mejor adaptadas a ambicn-
tes con aridez ciclica diurna, debido a los bruscos cambios de temperatura del dia a la
noche. Las plantas C4 parccen, ademds, adaptadas a ambientes con aridez fluctuante

16.3. Ciclo tricarboxilico reductivo de Arnon. Otras vias de fijacién de CO,

- Enla mayork i

ciclode Calvin. queen algunas de cllas(Chlorobium

Rhodaspirlan rabram). umbwn npuede cperr m ik iatbonllo reductivo, eq
valente
O mounickion = podrhn vaemr. e 5w e e potente que los
pmdm nucledtidos reducidos. Tal reductor, que debe formarse fotosintéticamente,
ra ser ferredoxina reducida o alguna estructura parecida. El esquema propuesto
farnel s fpes 1370 de fijacion de CO,, pro-
duciria oxalactato que puede ir a sintesis de azicares via PEP-carboxikinasa, usando
as tes de los cuatro €O ficaimente fixdoe Ademi, calceao intermedios del

En organismos heterotrofos y en algunos quimioautétrofos como cirts bacterias
‘metanogénicas), se han descubierto recientemente otras vias de fijacion de CO, (via
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L ActilCor
Reductor
NADH: <o
acctogltario Pinwato.
€O, Nj-atp
Reducior >
Succiil CoA. Oulacetato
NAD(PIH
ATp
con b/ o
o Fumarato - Maldlo

Figura 157, —Cicl tricarboxlc reductivo de Amon,

glicina o acetil-SCoA). En ningin caso, hasta ahora, se han encontrado estas vias en
organismos fotosintéticos. Hay que senalar que diversos quimioautdtrofos utiizan el

ciclo de Calvin como via de fijaci6n del CO,.
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FOTORRESPIRACION

ST e G i Wl iode i oy Co ki

inhibida por Ta atmosfe
e Totosnes ¢ bl neo e iicin oo de Oy s produc.
cién respiratoria. Es de suponer que Ia respiracidn mitocondrial, aunque pequeiia, ¢s
sensible en I
respiracion mitocondrial esti saturada para las concentraciones normales de O, en la

‘atmosfera, aproximadamente el 21 por 100, Ia inhibicion de la fotosintesis por O, aun
aumenta mucho al aumenlarfa proporcin de O, s aumdsfra por ncia de i 21
por 100, €l 0, debe tener algi fia respira-
cién mitocondrial, por el cual [ i

m
puede ser debida a un proceso respiratorio liberador de CO, e independiente del mito-
condrial, /o a un efecto inhibidor del O, sobre alguna ctapa del procso fotosintétio.
C d

mis, el

luz, por o que l fendmeno conjunto sc e lama rmamspmm o respiracion depen-
diente de lailuminacion.

remos i plantas C-
pequeiiaen plantas C4.

16.1. El problema de la medida de la fotorrespiracion

o Skl ot d s o, ¥l produccién de CO, por hojas de una plnia
idad res-
nlmmns se satura ya a lu)u cancenlrnmoncx de O, (10 a 18 por Ill)) En cambio, en
presencia de luz, continda aumentando la velocidad respiratoria y, ademds, no sc satura.
por concentraciones. de 0, ni aun del 50y 60 por 100. Esta respiracién adicional, en pre-
sencia de luz, podria
determinacion cuannulwn es dificil ya que habria de realizarse a tiempos muy cortos
para que no se vie ilizaci (¢ i

e hasa sl a st donde sc mide, ha de atravesar |
mestl dloraflice que o poede eutlzar Ademiés, suphesta u comgetenci cnre
fotosintesis y la utilizacin de Iz, | d
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una atmésera exenta de CO,, no tiene por qué ser igual a a que ocurre en las condicio-
nes habituales de fotosintesis.

Un proceso respiratorio es el inverso de la fotosintsis. produce CO,y consume Oy,
Cualquier medida de producc ‘en realidad, la medida de
la diferencia entre fotositesis y respiracion. La medida individual de la vriacién de
cada uno de estos gases, no. por
de CO,y 0, L 6 0, s6lo pi
cativas de su valor en condiciones naturales.

pueden
total y fotorrespiracion (k diferencia entre ambos es la fotosintesis neta), con el uso de
isdtopos radiactivos. Si, por ejemplo, las hojas se mantienen durante u rolon-
£ado en una atmésfera con *CO,, se marcan radiactivamente, almidén, intermedia-
del ciclo de Calvin y dsfe
con 11CO, no radictivo, este tltimo se asimilaré por fotosintesis, pero las hojs, inicial-
mente, producirin CO, marcado con "C procedente del consumo en fotorrespiracion
de sus reseruas marcadss con C resulanesde acxposcén ntrior. Aunque también
dentro de la velocidad nical

0,
n las ya descritas y otras aproximaciones experimentales, se estima un valor
considerable de la fotorrespiracién que, en muchas plantas C-3, puede suponer un 50
por 100 del valor de la fotosintesis neta. En cambio, en plantas C-4 Ia fotorrespiraci
tiene un valor despreciable.

16.2. Mecanismos de la fotorrespiracién

En la investigacién de los mecanismos moleculares responsables de la fotorrespira-
n pronto resulté =v>dcme queel ac;do glicslico (CH,OH - COOH): mzha implicado

en
cunududes de dcido gl
fotosintesis C-3, el
CO,. Durante bastante tiempo fue un enigma ¢l origen et de oo
Ogreny Bowes,en 1971 sugiriron s formacion a prtide iblosa-ifosfato con onf
geno. En 1973, Lorimer y Andrews explicaron el origen de la fotorrespiracin por una
entre ribulosa-difosfato y oxigeno en el centro activo de Ia ribulosa difosfato-
carboxilasa. EI glicélico producido e despus metabolzado por diveros procesos
algunos ain o
que enlo mejorconocido analsarems s conimién.

En la figura 16.1 representamos el origen y principales vias del metabolismo poste-
riordl gliclico.

ico que expulsan al exterior. En los s g cin

de 34 fos\'oghceraw a partir dc una de ribulosa-difosfato y una de CO,, puede admitir O,
como sustrato altemativoal CO, Sie5 O, ¢l que ataca  la ribulosa-ifosfatoen  cen-

o , la molécula de ri molécula
lato-fosfato y otra de 3-fosfogli i
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CH, 0POH"
CH,0POSH CH,0PO3H™ |
COOH
0-C-0H Glicolato-fosfato
1 | +
0,+H-C-OH _ | HO c=0 A 16.1)
| COOH
H-C-OH H-C-OH |
| | H-C-OH
CH,0PO3H CH,0POSH™
CH, 0PO;H"
Ribulosa-difosfato 3-fosfolicerato
alaact ilasa del enzima.

I gl\ochlcrl‘oslhm formado, pasan los carbones 1 y 2 de la molécula de ribulosa

difosfato. Como en la reaccién slo se forma una molécula de 3-fosfoglicerato, este

es0 supone una disminucion de intermediarios del ciclo de Calvin y, por tanto,

una inhibicin del proceso fotosintético de asimilacion del CO;. La etapa O es, pucs,

una primera forma de inhibicién de la fotosintesis por oxigeno, debido a que compite.

oon l €O, encl cniro activo de la ribulosa-difosfato carboxilasa'y a que determina
ina pérdida de dtomos de carbono de intermediarios del ciclo de Calvin.

A continuacién, también en cloroplastos, el glicolato-fosfato es hidrolizado dan-

do glicolato. El glicolato pasa a peroxisomas, donde en una reaccién (3 catalizada

pora flvoprotena gicolao oxidas, se orma dcido glioxilico. En esta reaccion se

forma ademds agua oxigenada, H;0; por catalasa @, enzima

abundante en estas estructuras subcexulms El gliosalato formado pucde volver a

a glmsheo eon NADPIT producido en el transporte electrénico fotosintético. El glio-
xalato formado en () puede, también en pmmqmu, lmlsim inarse con glutamato
que pasaa

cina forman una de serina @ produciendo co, y NH,. En mh\ud se trata de un
proceso en el que intervienen dos actividades enzimiticas dm\nvzs una glicina des-
carboxilasa y una e se encuent La
serina formada pasa de nuevo a peroxisomas, donde por " \rnsaminacion pasa 8
hidroxipiruvato ® Este iltimo también en peroxisomas es reducido a glicerato
que es fosforilado (), probablemente en cloroplastos, donde se incorpora al ciclo de
Calvin.

De acuerdo con el esquema representado en la figura 16.1, y en cualquier caso
utilizando como intermediarios glicolato y glioxalato, dos procesos pueden ser los
responsables de la fotorrespiracion. En uno de los procesos, glicolato y glioxalato
sfrn intereonversones clelias, de forma que el glicolato se oxida en peroxiso-
mas a glioxalato (), y en ilti zando medio mol de oxigeno (resultado
de las etapas @) y @) por mol de glicolato. El glioxalato en cloroplastos vuclve a
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Figura 16.1.—Etapas metabdlicas implicadas en la ftorrespiracidn.

glicolato con NADPH. En conjunto, la operacion ciclica de las etapas @ y ®
supone globalmente el proceso:

1720, + NADPH + H*——H,0 + NADP". (162)

que no es sino el proceso inverso al que ocurre en el transporte electrdnico foto-
sintético. Entonces, este proceso fotorrespiratorio supone una inutilizacién del

ADPH producido en fotosintesis, y en la medida en que opere el proceso foto-
respiratorio, competir con a utiizacidn vmsmm del NADPH y determinari
una disminucion del rendimicnto Este
rio consume O, pero no produce co,, por lo que el muy dificil d:(:rmmur su
importancia relativa. Puede estar operando desde el momento de i produc-
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cién de O, en la fotolisis del agua. EI oxigeno tiene un doble efecto sobre la veloci-
dad de este proceso fotorrespiratorio, ya que por una parte es requerido como sus-
trato en la reaccion catalizada por la

P
velocidad del proceso. Precisamente, al aumentar la concentracién de O, debe
aumentar la formacion del intermedio glicélico y con ello la velocidad el proccso.
Por otra partc, la luz es requerida para la formacion fotosintética de NADPH utili-
zado para la operacion del ciclo.

El otro proceso fotorrespiratorio requiere un metabolismo ulterior del glioxala-
10 ¢ implica la participacion, ademis de cloroplastos y peroxisomas, de mitocon-
drias.

Este metabolismo del glioxalato, segin las etapas @D, ® @y @ de a figu-
ra 16.1, hasta la formacion de 3-fosfoglicerato, supone una produccién de CO, y
NH, en la etapa (. Si m)l ica, la etapa () parece el mecanismo mayoritario de
formacién del CO, fotor torio. Considerando este proceso fotorrespiratorio
desde nbulosu—dl[oslala meta ostogloerate (lapes suecsvas o
®.®y ). por dos moles de ribulosa difosfato utilizados se consumen 3 moles de
0, (etapas @y@ rrigicndo esta ultima con la produccion de 120, en @), y |
mol de ATP, produciéndose | mol de CO, y | mol de NH,, con el paso adicional de
1 mol de glutamato a | mol de 2-oxoglutarato (de los dos glutamatos usados en ®),
uno se recupera en(®), es decir:

2RUDP+30,4 [ATP 0| Glutamato—33-PGA + 1CO, + INH, + (16.3)
ADP + 2P; + | 2-oxoglutarato

Este ciclo fotorrespiratorio sc completa con la conversion de los 3 moles de
Sfosfoglicerato producidos, en 1.5 moles de ribulosa-difosfato via ciclo de Calvin,
o que requiere 3 moles de NADPH y 4.5 moles de ATP. En conjunto, Ia opera-
cién del proceso otorespirtoro del oetbelamo del loalato Vi glcina y serna &

spone un de ATP ademisde la
ccion de CO, y consumo de O, El balance total hasta sta etapa s atn incierto,
puies depende de la via por la que el NH, producido se incorpora en el 2-oroglutarato
para regenerar glutamato, que consume :qulv.\lt’nl:s de reduccion y posiblemente
ATP. caso de usar, en un proceso ciclico, los enzimas glutamina sintetasa y glutamato
sintetasa. En cuanto a otal para
pasar 3 moléculus de -PGA 4 1.5 de RuDP y una de 2-oxoglutarato o glutamato que
dan cuenta de 2 moléculas de O, de las 3 que figuran en (16.3). st por mol de CO, pro-
ducido, mol de O,. La produccion ¥ poste-
ior reutilizacion, del NH, es de la mayor importincia cuantitativa. Se estima que la
‘magnitud de este ciclo metabolico del nitrogeno excede con mucho a la magnitud neta
dela ci6n del nitrégeno por la planta.

,_
2e

la
ilogos estructu-

la por compuestos a

jos proce
catalizada por glicolato oxidasa (@) es inhibi
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rles de s, como o dedose didoniees, quc on conocidos inhibi-
dores de la fotorrespira
11 segundo proseso fotomespruori considerada, va gicin y sein, parecs ¢l
‘miés importante cuantitativamente. ¢ incluso se duda de a operatividad in vito del
primero. Se hi sugerido que ¢l scgundo proceso puede ser una v dé formacion foto-
intética de uminodcidos, pero en la practica supone un gran desgaste de energia y de
intermediarios carbonados de la fotosintesis
Por el requerimiento de O, en dos etapas, se explica acion de fotorrespira-
ci6n por O,. Ademis, también este segundo proceso requiere luz para la formacion de
poder reductor via transporte electrénico fotosintético, poder reductor wtiizado en

glicinay
La operacitn de los dos procesos considrados de ronemspumén implical etapa
al de d i

ini p ),

1o carboxilasas de diversas fuentes hasta ahora ensayadas ala vez que actividad
carboxilasa, actividad oxigenasa. Parece que esta doble acnwdad s una caracteristica
inherenic o cenro culicodel e, gue o ba podid s liminacds e el
cién de las plant el rendimicn-
0 rmnsmmum c.m las tecnicas dela mgcm:m g;nemz, seestan intentando mejorar
ia las la il

7a Ngu\a:mn ™ pmpolvmnes Pl y fmmsp‘mmén debe
ser compleja, yes Hay

acién determina una disminucion nd nbnlasadxloslen, lo que a la larga determinaria

Ta velocidad de acceso del CO, a a ribulosa-di oshw carboxilasa, determina un aumen-

E probable que existan otros procesos metabélicos relacionados con fotorrespira-
cion i poco conocidos. E bien conocido que el dcido glioxflco con H,0,, en reaccién
también catalizada por glicolato oxidasa, se oxida a dcido oxdlico (CO,H.CO,H) que
2 puee descatbortar formico (HCO,H), En la cxtensionen que el .0, producido

I
cion B poco conocido ¢l metabolismo ulterior
ibilidades. Por

i pmccso adicional de fomm

bl idades de oxdlico, y ibilidad es que su

ta fotorrespiracion. Es posible que, también via fotaregpirici, e formen popetas

cantidades de mondxido de carbono, CO, desde glioxilico y desde formico. Se ha suge-

T otro oige para el glkblc . pair del sompleo giolakehido-anscetotiss

itermedio cn I eacidn de I ansetoua del il de Cain, perono parce muy
importante ssa vi d formacion el gicblc,

163.  Fotorrespiracion en distintos tipos de plantas

L el G5 i comin en plantas con fotosintesis C-3. Las
plantas C-4 no presentan fotorrespiracion. Sin embargo, células cloroflicas de Ia vaina
aisladas de plantas C-4 si muestran fotorrespiracion.

El hecho de que las plantas C-4 no muestren fotorrespiracion es, a primera vista, pa-
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radéjico, y en los Gltimos afios ha dado lugar a diversas teorias para explicarlo. Existen
ya una serie de hechos experimentales que parece que permiten comprender por qué
fas plantas C-4 carecen de fotorrespiracion y que pueden explicar, al menos, algunos
aspectos de las presiones evolutivas que originaron la aparicion de las plantas con
foloxlmuli C4. En primer Iuyr. parece descartada la presencia de nbnlosadliosfala
llasa en células del lugar en

i Cuazaningin prostsoqus e Oy Cabe upon Qo e de
T vaina mis nteriore, u presion parcialde O, ser baja  ése o podré competircon el

ula fotosintética de planta C-3. iin, aunque se ha

visto que las células de la
lulares implicadas en Ia fotorrespiracion, y de hecho estando aisladas fotorrespiran en
una atmésiera normal, cuando el CO, no se las suministra como tal,libre en la atmésfe-
12,0 como CO,H-en el medio,
hace despreciable. Parece como si mnluw y aspartato, al llegar a las células de la
vaina, y gracias a las altas ac s descarboxilantes presentes en ésta, dieran
lugar s una alta concentraciom de CO, ue minimiza s competeneia por ¢l O,enel
centr activo de l ribulosaifofato carboxiasa de élulas de la vaina. Una s
de utden colaborar en ionar una alta concen-

tracion de CO, en lus célul
u roporcionkr mlco y aspdrtico favorce ura la reacion CO,/CO,H- en el equili-
brio de a reaccion catalizada por la anhidrasa carbonica.

Planta C4

Planta C:3

‘Velocidad neta de ssimilacion fotosinétia de CO,
(valores comparatvos)

0 00
Concentracion de CO, (ppm)

Figura 162.-Ef is 2
¥ C-4. L fechasindcan los puntos de compensacion €0 uno y o caso.
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Sin descartar totalmente la contribucidn e otros factores, como es la reutilzacion
por la PEP-carboilasa de células del messfilo del CO, que se pudiera formar por foto-
respirucion en células de la vaina, parece que, efectivamente. la alta concentracion de
€O, quesse en células de la vaina, para impedir la fo-
{ormespirucién en lantas C-4,

En siéocia e €O las hojas o producen y consumen oxigeno por respiracion
mitocondrial y, en su caso, por Cuando se va
centracién de CO, en la atmosfera, la activacion del proceso fotosintético d lugar
a consu del i, La veocidad de b fotsitess amenls con It concer-
de CO,, Liega un momento en que s cquilibran la suma de las velocidades
e produccin 0,. con la Alacon-
centracion de CO, requerido para esta situacion se la denomina concentracion de
punto de compensacién, o simplemente punto de compensacién (Fig. 16.2). Si s
hubiese colocado la planta en una atmésfera cerrada, el consumo fotosintético del
€O, determinaria una disminucion de la concentracion de éste hasta que se alcan-

a misma situacion del punto de compensacion. El punto e compensacion de
las plantas C-3 se sitia entre 30 y 70 ppm de CO, en una atmésfera con un 21 por
100 de O,. Debe recordarse que la atmésfera normal contiene unas 300 ppm de.
CO,. Las plantas C-4 muestran un punto de compensacion entre 0 y 10 ppm de

Existe igualmente un punto de compensacion luminosa. esto es. intensidad de
luz, para la que se equilibran fotosintesis y respiracion. En este caso, las plantas C-4
aleanzan su punto de compensacién a unos mientras que fas C-2 o alcan-
zan entre 1000 y 5,000 lux. Hay que tener en cuenta que la luz también activa la
Totorrespiracipon en plantas C-3, por Io que requerirén mis luz para el punto de

: P s :
tei eremonen el caplc it cémo latplanis C-4 ez sauracion
mis bajas concentraciones de CO, y altas intensidades luminosss que las
3 nchaoa s misimas mlenndad:s e riaciin soar om b superce de I Tira

a hemos visto, la PEP-carboxilase tiene més afinidad por su sustrato
carboxilante que la ribulosa-difosfato carboxilasa, lo que explica que Ia velocidad
plantas C-4 que en
plantas C-3. Teniendo en cuenta que los dos enzimas carboxilantes usan distinto
sustrato carboxilante, CO, 0 CO,H- para comparar las afinidades por sus respecti-
vos sustratos hay que considerar la proporcion de CO,H-a CO, en el equilibrio de
la reaccién catalizada por la anhidrasa carbnica (reaccion [15.2). Dicht equilibrio
depende del pH, y en condiciones fisioldgicas a relacién CO,H-a CO,, puede tener un
valor de 20. En cuanto al efecto de I iluminacion hay que tener en cuenta que ésta.
en plantas C-3, al activar
spret foloxml:m

as, 6n y respiracion mitocondri
teconl u temperatura incluso & temperaturas de 40 y S0° & En cimbm. la fotosintesis

AIAumtnl.\rlu " los mirgenes de Ia biosfera, aumenta mis ripidament
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ta velocidad de respiracion que I velocidad de fotosintesis. En consecuencia, las plan-
tas C-4 presentan un 6ptimo de fotosintesis neta a temperaturas (30 a 40°C) sensible-
mente mis altas que las plantas C-3 15-25°C),
Otra consecuencia de la diferencia entre plantas C-3 y C-4, en cuanto a la pre-
i i las pri i hect

sensiblemente mayor en plantas C-4 que en plantas C-3.

Las algas, realizan una fotosintesis tipo C-3, presentan puatos de com-
pensacién de CO, bajos. En muchos casos, en algas, mds que una produccién foto-
rrespiratoria de €O, Io ue ocurre es una excrecion al medio de glicolato y otros

lacé
al acumular CO, en la célula, permite lograr una relacion CO,/O, alta en el centro
il 4 5

iracion.

Es dificil presenciao 6n en plantas CAM. Existen
en éstas los enzimas y estructuras que participan en fotorrespiracion y es muy pro-
bable que funcione ésta, aunque el hecho de que los estomas estén cerrados cuan-
dola planta se ilumina puede reducir el efecto el O,.

164. v i 2 i i

Dificilmente cabe atribuir una funcién en la planta a la fotorrespiracién. A pesar de
quesas plantas puedan hacer un uso de algin aspecto de la fotorrespiracion, ésta en
conjunto parcce ser negativa para el aprovechamiento fotosintético de la luz por la
planta, o al menos la fotorrespiracion no parece proporcionar ninguna ventaja para la
planta.

La idea mis aceptada hoy dia es que en la atmosfera primitiva en que aparecieron
lo primerosorganiamos folosintticos, 10 hubis apenas ax(geno ¥ en consecuencia la
laaceion de
Ius organismos fotosintéticos la que delermmu ' aumento de I concentracion de O,
en  atmsfera, hasta que se equilibraron los procesos otosintéticos con los respirto-

Lo que en principio no era un problem, con ¢l aumento de O, en I atmésfera sig-

nificd una disminucion sustancial de la eficacia fotosint lo en este contexto, y
on una gran divrsidad ya cxisente de plnts, ue significtivauna presén cvolutva
para reducir la fotosintesis C-4,

o que I ograron al menos en t -
ambiental, en que importante y la dif

dad de Fotosintess neta enire pl.lmas C4y C-3. Frecuentemente climas s y

secos, ¢ incluso a veces también ambientes salinos, van unidos, lo que confirio a las

-4 ventajas selcctivas, ul menos en estos ambientes, que permitieron su des-

arrollo. De todas formas, en zonas mis templadas o frias y himedas no se dieron mo
vos para un desplazamiento importante de plantas C-3 por plantas C-4.

En cualquier caso, parece que el aumento de Ia concentracion de oxigeno en la

atmésfera se dio muy tempranamente en la Tierra, mientras que se supone que la
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aparcin de I fotoinesis C4 s reiente, Prbablements, stas conontracines de
i n n laaparici o 4,

AM

(Cap. 5), sugi proc

ndc ion al

0 CAM y camibios morfolsgcos e Ias bojas,seian et e erigem e I fotosintesis C-4.

unqu adaptacio-
nes a bajas concentraciones de CO, llevaron a otras formas de fotosintesis.
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FACTORES QUE REGULAN LA FOTOSINTESIS
Y RENDIMIENTO FOTOSINTETICO

Lt sl o s us ey okt el serdo contrido s
dgeno (21 vida sobre la

e su ongr.n en el proceso de la fotosintesis. Al mismo tiempo, mediante la
ko fija CO, atmosférico y se produce materia organica. En la tabla 17.1 sc.
dan algunos valores de produccion de materia organica, principalmente en forma de
celulosa, y procediendo todo ello del CO, atmosférico 2 pesar de su baja concentracién
(320 ppm, 0 sea, 0,032 por 100 en volumen).

Naturalmente que no todas las plantas tienen la misma eficiencia a la hora de trans-
formar ¢l CO, atmosférico en materia orginica. Aparte de las diferencias que puede
haber en,funcidn de los variados factores que afectan a la fotosintesis, y que veremos
mis adelante, cxisten también variaciones en la eficiencia fotosintética entre las distin-
tas especies. Asi, aquellas que no fotorrespiran, 0 que tienen unos valores muy bajos de
folorrespiracion, serin mis eficientes que las que fotorrespiran, aunque puede haber
excepciones, como el caso del girasol, que aunque es una planta que fotorrespira, tiene
una gran eficiencia fotosintética (Tabla 17.2).

TABLA 171
Produccién primaria neta en varios ecosistemas
Productivdad | Produceién
Ecositema Arai'x 10| media wcta
gxmcaio | Tm o x 00
Bosques tropicales s 7800 93100
Bosques templados S T 2500 30000
Bosque boreal S P 80 9600
Monte bajo .. {1 s 700 6000
Sabana . 150 90 13500
90 0 5400
80 140 1100
Desiertos ... : 20 w0 1670
Tierras cultivadas ... | w0 650 9.100
Apastemears .. . 40 L18s 4500
Océ ; o ) 152 5500
TOTAL. 5100 ) 170000

Tomado de Whittaker, R. H. Communities and Ecosystems, 2.cd.. MacMillan, Inc., Nueva York, 1975



TABLA 172

con elevad iluminacién y a 300 ppm de CO,

. Folosintesis neta
Exgle mg CO, x dm2 x b

Girasol S——
Topha latifolia S 4469
Tabaco ............

Remolacha azucarera ..
kY s

Alubias .
Roble

Tomado de Zelith, .. Photosyntesis, Photorespiration and Plant Productiviy. Academic Press, Nueva York,
1971)

17.1. Concepto de factor limitante

estigadores que realizaron trabajos para estudiar la influencia que
ejercian los factores ambicntales sobre Ia fotosintesis, intentaban determinar para cada
factor que estudiaban sus puntos cardinales, es decir, el minimo, el éptimo y el méximo.
(Fig. 17.1). Sin embargo, se encontraron con que no era posible dar unos valores deter-

Optimo

Tasa de fotosintesis

035 C

Factor limitante temperatura)

Figura 17,1
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minados 4 esos puntos, ya que dependia de lu situacién del resto de lus condiciones
ambientales, por o que habia que estudiarlos en relacion unos con otros.

chig ya habia propueso la ley del i, segn l
cual, cuando un proceso cs reguludo por una seric de fuctores tal del proceso
tad por el factor mis lento, Blackman, a purtir de esto, ok principio de
Jos fctores iitint,Segin esteprincipio i 45 de fotositess et imitada por uno
5610 ente todos osfatores que pucden actuar & un miso timpo.

nala pero

mtant (Fg. 172)

Aloivel F,

Bajorivel £,

Tasa de fotosntesis

Factorlimitante (F)

Figura 17

El principio de los factores limitantes en la realidad experimental no es tan tajante
«como lo propuso Blackman. El cese de la corr:lzcvol\ 1o es brusco. hay una disminu-
cion gradual ue no
haya una mﬂnu\cu simultdnea en todas las c:lnlds 0 en todos los cloroplastos de una
misma célul

17.2. Factores que influyen sobre la fotosintesi

i » o
pueden influir sobre la intensidad fotosintética. pero ademis de esos existen otros dos.
factores que no aparecen de forma explicita, pero que también pueden influir sobre ka
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tasa de fotosintesis, y que son la temperatura y los nutrientes. Todo este conjunto de

Los inherenies a la planta, sobre los cuales poco podemos hacer y los procedentes
del medio ambi i | ién son los qu
‘miés marcada influencia cjercen. De los factores ambientales, os que mis hacen sentir
sus efectos, cuando hay déficit e los mismos, son, sin lugar  dudas, ¢l agu, la tempe-
ratur o nrienss inrale.No enemos s e repasar n quésoas el gobo
existe may. uctividad; cn 0sdesertos, precisamente por fla de agua,
apenas hay
micniras e los ecosistemas con abundancia de agua la productividad es muy grande.
Las bajas temperaturas también afectan negativamente la productividad fotosintética.
Not

dras alpinas o rticas). El efecto negativo de la baja concentracién de nutrientes puede
observarse en los océanos, donde la productvidad por unidad de superficc en general
es baja, a pesar

loparafcrecimiento.sinotodo o conraro. Enete caso, el tormtant o const

tuyen los nutrientes, a que
sitan en el fondo del oéan, amastrando Gonsigo s sles minerales que 105 mlegran
Asi, micntras el fondo de los océanos es rico en fosfatos, nitratos y otros nutrientes, la
superficie sc ve empobrecida en ellos. Resulta, por tanto, que Ia mayor parte de los
‘océanos son auténticos desiertos fotosintéticos, por carencia de nulrientes, excepto
‘cuando un flujo de corrientes hace ascender nutrientes del fondo y entonces hay un
incremento enorme del fitoplanctén ocednico.

Vamos a considerar cada uno de los factores que pueden afectar a la fotosintesis,
comenzando por los factores ambientales.

1721, Influencia de la luz

Del total d limite de la atmésiera,
de 047 x em? x min™!, 10 10do llega a la superficie de la tiemra, ya que parie es
absorbido por las particulas que existen en la atmésfera, por el vapor e agua y por cl
CO,, de tal forma que 0,31) x cm x min-! e abren paso hasta la superficie terestre.
De csta cantidad de energia, un 52 por 100 corresponde a longitudes dc onda del
infarrojo y un 4 por 100 al ultravioleta, por tanto utilizable fotosintéticamente entre
400y 700 nm llega aproximadamente un 44 por 100, deir, que para I fotosinesis
disponemos de 0.14] x cm-? x min™! 6 42 x 10+ e seg”! x em2,

En verano, | em? de superficie recibird, al cabo del dia, de 100 a 170) de
luz fotosintéticamente activa, y esta cantidad dependerd, naturalmente, de las con-
diciones climatoldgicas, de I loclizacion  variar con a época del . De este
total, uns
mitido a hojns inferiores o es reflejado. Del total de energia que absorbe una hoja,
aproximadamente un 95 por 100 se pierde como calor, de tal forma que, en cl
mejor de los casos, sSlo un § por 100 es utilizado normalmente en fotosintesis.
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172

Plantas do sol y plantas de sombra

Hemos defido 2 o que era el punto de compensacion para la luz. S tratamos de
valor, quehay diferenciasd

unas a otras, i =pewd>:|\l=memt de cuil sea el mecanismo de fj Tiacion del CO, Nos
encontramos con especies que tienen tasas fotosintéticas muy bajas en iluminacion
intensa, en comparacion con aquellas que aumentan considerablemente 4l aumentar la
mcnsma Juminosa. Adems, las primeras alcanzan lu saturacién de luz mucho antes,
muy bajos legan al punto de compensacion y, por ilimo, tienen tasas foto-
‘mayores a intensidad luminosa mis baja que las otras especies. Esto hace que
s pl.ml.ls que presentan lus caracteristicas descritas puedan crecer en lugares donde
Jas otras, de mayor punto de compensacién, no podrian por ser muy baja la intensidad
Juminosa que incide sobre lus hojas. Estas plantas son las denominadas plantas de

jus de una misma
especi. decin,puede h.herdumncm ente una hojn expucst Al ol (hoju e So y

en duemncms anatomicas ¢ incluso, dentro de ciertos limites, en o meabOl:
cas. Las hojas de sombra suclen lener mayor drea y son mis delgadas que las de sol,
tenendoestas céllas cn empalizada s largs, inclso presentando 4 veces i cupa
ional mis (Fig. 17.3). Lus hojas de sombra presentan mis clorofila por unidad de

Figura 17,3 ~Seccion transversal d una hoj de sl (a)y una hojade sombra (b1
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peso pues sus cloroplistos poseen mids grana que los de las hojas de sol. Por otra parte,
su contenido en proteinas del estroma es menor. por lo que parece comossi lus hojas de
sombra favorecieran la biosintesis de pigmentos captadores de energia. ademds de que
estos cloroplastos. en una reaccion fototropica. se orientan en las células de forma que
pucden aprovechar al miximo la poca luz que les lega.

s aborbida o reflcida
£ =z z

Longitud de onds, nm.

Figua
a8, Reflxion de laluzcn una hoja (1.

Si observamos el espectro de absorcion de una hoja verde y lo comparamos con el
espectro de absorcién de la clorofila extraida, se puede apreciar que la hoja absorbe
mucha mis radiacion verde que la solucion de clorofila (Fig. 17.4). Este fenomeno es
debido a la presencia de pigmentos accesorios y a la organizacion de la clorofila en la
lamela cloroplistica, por lo que podemos ver que la luz verde es importante fotosintét
camente. Asi, las plantas del sotobosque reciben una gran cantidad de radiacion en for-
ma de luz verde, ya que el azul y el rojo han sido retenidos por las hojas superiores.
‘Vemos, por tanto, que practicamente todas las radiaciones pueden ser aprovechadas
por la fotosintesis aunque la eficiencia puede ser muy distinta. Una idea de la eficiencia
de cada longitud de onda. Ia tenemos en el rendimiento cudntico, que es el cociente
entre el nimero de moléculas de CO, consumido o de O, desprendido y el niimero de
cuantos absorbidos. La eficiencia folosintética puede expresarse mediante el cociente
entre la energia almacenada en forma de materia organica producida y la energia
tuminosa ahsorbida.
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0

o @ w0 %0 0 7
Longitod de onda, m

Figura Jga Chlorella. Se sl c i pigm
‘Scxtsoriostambién e il en a fotosiness.

El ba de absorcion. Un ren-

Fig. 17.5). re-
i

senta la tasa de fotosintesis frente a longitudes de onda de la mism intensidad obtene-

‘mos un espectro de uccién. El espectro de accion varia de unos organismos 4 olros, en

funcion de su dotacion de pigmentos accesorios (Fig. 17.6).

17.212. Intensidad luminosa

Si ningin otro factor actia como limitante,  medida que aumenta la intensidad
Juminosa, aumenta el valor de la tasa fotosintética en forma logaritmica (Fig. 17.7), has-
ta que se alcanza la saturacion, la cual varia segiin las especies.
El punto de compensacion a la luz también varia y lo hace en de diversos
fuctores: contenido en clorofil, grosor de Ia hoja, apertura esomitcn,tse e e
6 onyel

n luz muy intensa, la fotosintesis puede ser inhibida, bien por cierre de estomas,

rtspmlclm\ secrate & o tooxidacion del npamo fotosinitco, L luz muy intena

un aumento de

3 cierre e los etomas. Adornds e calintan s hoju pmdul:mndo un aumento de la

fespirucion y si u temperatura aumenta en exceso puede producirse una inactivacion

de enzimas.
[

la clorofila o 5ol e
consecuencia de la excitacion excesiva de moléculas e clorofila que no pueden ceder
electrones 4 la cadena transportadora, pues ésta o pucde aceptar ms, y como conse-
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Tasa defouosintess

Itensidad uminosa

Figura 77 inosa 7,y T,
dferent e x 7

cuencia, hay una decoloracidn de Ia clorofla, siendo inactivados algunos enzimas

importantes. La clorofila en
sada por la luz debido a la presencia de ciertas proteinas y, sobre todo, de los caroten

des.
El achacar a los carotenoides un papel protector de la clorofila, se basa en resulta-
s flowes i

ot o i oo pls s potioroe et e uld i
oscura catalizada por poxidasa. La clorofila activada al absorber la luz, puede
Combiars con ogeno,formando un compleo ut pucde desembocar ¢ oo
dacién de laclorofila. Sin embargo, el complejo clorofila-oxigeno puede ser desactivado
por un carotenoide que se oxidaria a la forma epoxido y luego en la oscuridad se rege-
Rtarade muevo e carotenade (P, 118

Clorofia Epoxicaroteno
v
Clorofila* Carotenoide
deseporidasa
5. -
Carotenoide

Clorofila0,

Faur
ke clorofil.
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17.2.1.3. Duracion de la iluminacién

La a intensidad por
cacima dl pini de stuucin i enbarg, a ncrsdade por debajo del punto de
saturacién no hay dafio apare
L inluencia d I s continua parce que depende de a caldad d oz suple-
‘mentaria que sue!c contener radiaciones V. Si e eliminan estas radiaciones, el creci-
1L

yaque un P

dicial de la luz.

1722 Influencia del anhidrido carbénico

El contenido de CO, en la atmésfera no es constante. Por ejemplo, desde que co-
menzd el uso masivo de combustibles fésiles, dicho contenido ha pasado de 300 a
320 ppm, por lo que la tasa de aumento puede fijarse en 0.7 ppm por aiio. Que este
‘aumento sea tan pequefio indica la existencia de un efecto tampdn, que en gran parte sc
realiza en los. ocemms‘ ya que en ellos hay un equilibrio entre el CO, atmosférico y los

), sobre una cosecha puede
asilar entr o iy la noche; as, & un campo de maiz,puede pasar e 260 ppm en ¢l
dia cuando las plantas sintetizan, a 440 ppm cuando solo hay respiracion. Vemos, por
tanto, que existe una variacién diurna en la fotosintesis influida por el anhidrido carb-
nico.

Hemos visto, a principio de este capitulo, que existe una variacién en la tasa de

intesis de dif valores se calcul u

0, y al idad luminosa.
traciones clevadas de CO,, las diferencias disminuyen considerablemente (Tabla 17.3).
Excepto cuando los estomas se cierran, como puede ser a causa de una sequia, un
aumento de la de CO,enel

fotosintesis.
Por el contrario, baj )
fotosintesis, pudiendo ion muy critica
TABLA 173
Efecto de la concentracion de CO, sobre la fotosintesis neta expresado en
mg xdm-2x het
Concentracion de CO,en ppm
Planias
150 30 &0 1000
Maiz ... 7 a 7 92
Tabaco ... 10 % 4 ]
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tas y sobre t0do para las del tipo C-3. Ya hemos visto que las plantas C-4y C-3 tienen
purtosde compensacion irentes. i colocamos un lantade ada o e un com-
de CO, enel paul

mente debido a la Iewsml:sls que realizan las plantas, pero al llegar al punto de com-
pensacion de la planta C-3 ete valor en la concentracion de CO, se rebajaré ain mis,
pues a planta C4 p ol
piracion y de la fotorrspiacion de la planta -3, as éa acabard murindo mucho
antes de que lo hagala C.

roducen situaciones de deficencia de €O, cuando as hojas estin expuesias a
una uz intensa y no hay corrientes de aire, ya que en t:las condiciones la capa de airc
uefia hnsa

esta
Naturlmeate,en coas condicionts nos acontramos oon S comportamiento
entre las hojas de soly las de sombra, pues en las primeras i e planteari situacion de
déficit de CO,, mlcmm que eso 10 ocurrird en las. s:g\mdls Hay situaciones cn que

puede. de CO,, por ejemplo, en cosech: inver-
Radere sbre tod cn nvieme Coando dichos enadccs e que mantenerse
cerrados, por lo que a las cosechas se les abona con CO; procedente de botellas
apresion.

El poder -
der el nhdordl s st et oo oty anigostay
consiguiente inhibicién en la formacion de dcido glicélico, sustrato de la fotorrespira-
cién, con lo que la inhibicion de la fotorrespiracion podria reportar un beneficio foto-
sinético.

Aungue la toxicidad del CO,

19000 gl proces i un b que acama una disminucién de la fotosin-

duzcan efectos (6xicos u otros que no s cmmc:m

17.23. Influencia de la temperatura

Los limit zarse la fotosi
amplondes s Hqvenes i aue pucdon fotosietizar a.- 18 C,conun'vlor
Gptimo a 0° C, hasta bacterias que pueden realizar I fotosintesis a 70° C. En plantas
superiores e aicanzaifGptimos que pueden oscla entre 25 y 35°C.

En general,

s altas que [as q en climas templados o frios, siendo la temperatura 6pt
del orden de edia diai

Es fr las plantas del tipo C4 tengan un ¢ I tipo
Ca.ycomoya i i la

La temperatura afect
llevan a la reduccidn del CO, con o que, al aumentar la temperatura, normalmente
aumenta la tasa de fotosintess hasta el cierre de los estomas o la desnaturalizacion de
las proteinas (inactivacion de enzimas). Sin embargo, al aumentar Ia temperatura
aumenta la respiracion y es ain mayor la influencia sobre la otorrespiracion; recorde-
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Qu dz i racion y respecti
mente, 1.2, 23 y 18. Por otra parte, las temperaturas altas afectan a la apertura de los
cstomas yaasoluiidad p oxigeno que aumenta mis que a del CO,,lo que hace e
influencia de f tasa de
y30° Cnose h.ng.\ sentir. Debemos hacer notar que las plantas C-4 sf muestran varia-

latemperatura o i 0y 40°C

17.24. Influencia del oxigeno

El efecto Warburg es la inhibicion de la fotosintesis por el oxigeno. En 1920, War-
burg encontro que la taside fotosintesis en Chlorella disminuia al aumentar la conce
tracion de O, y que a 21 por 100 de O, se obtenia un valor que era el 65 por 100 del
miximo. Este €fecto es anulado en parte por el CO,, de tal manera que si la concentra-
cion de ése aumenta, l cfecto inhibidor es menor. Por otra pare, parece cstar ntima-

la e del
fenomeno puede ser achacado a la inhibicién por el O, de ciertos enzimas del ciclo de
reduccitn del carbono, del transporte fotosintético de electrones o de la fosforilacion
(Tabla 17.4), aunque la inhibicion observada en estos enzimas no es suficiente para jus-
tfcar el efecto total medido, por lo que cabe asegurar que el papel inhibidor del oxige-
no sobre la
torrespiracidn.

17.25. Influencia del agua

Para penetrar en la hoja, ¢l CO, necesita que los estomas estén abiertos estando
regulada dicha apertura por el contenido en agua de las células guarda; por tanto, una
disminucion suficiente del contenido relativo de agua cerrard los estomas y disminird
la fotosintesis

TABLA 174

0,
situadas en atmosfera de 300 ppm y ata intensidad luminosa

e
€O e
Expecies Tenvc

2 %
Cebada 2 P “
Trigo 2 17 2
Girasol W0 Ed 5
¥ 1 p
Remolacha 2 25 35
aiz % » 52
Caiade szicar . % 2 2
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El efecto de la hidratacion varia de unas especies a otras. Asi, e hojas de maiz que
o an Regado sl marcics I nkicin e a folosntesis e del 80 por 00 cuando la
del lantas bien hidratadas.
Esto no indica que a phodilr gl by ml:mas ala difusién del CO,
que la difusién a través del estoma propiamente.

5y Sl

17.26. Control metabélico de Ia fotosintesis

Es evidente que una secuencia de procesos enzimaticos puede se regulado por un
mecanismo de retrocontrol, es decir, que productos finales de la reaccién pueden

Sinmbarg. it ot posbiad de reglcin d unsrie de rescioncs e pude
laac-

nergia.
Hon de molculss modifadoras como 108 adenin ncie6tdos, que actuarian modi-
cando ciertas enzimas, probablemente al alterar la conformacion proteica de éstas y,

La reaccion AMP + ATP =2 ADP esti catalizada por una adenilato-kinasa. La
carga de energa s clcul sumando l doble de a concentacinde ATP aa de ADP
+ADP + A
‘Aunque la mayor parte o sialios en el camposo s abods sovs il
ladas, en trabajos con hojas de espinaca se observo que la fijacion de CO, es

ibida por el AMP, probablemente: por nhibieion de I reaecion Fbulose--ostalo
kinasa al disminuir I carga de energi

‘Asimismo se laluz puede reacciones

la fotosint [ i i
o la fosfopiruvato sintetasa. Otro caso en que la luz puede jugar un papel importante es
sobrt el ciclo de las pentosas fosfato, haciendo que actde como oxidativo (respiracion)
o reductivo (fotosinesis). Vemos, por tanio, que pequeios cambios pucden alerar las
célulay que alos fetro-

control para regular los
i Squicra oportunidad de actuar, pucs los productos finales en gran pan: se acumu-
lan en la vacuola, se hacen insolubles como en el caso del almiddn o son transporta-
dos a otros lugares de Ia planta.

17.2.7. Transporte de hideatos de carbono

L s con que s movilzn o productosde I ftosintes ambi pude s un
A i 5 :

105 que tiene la planta, sedetectaa nhibi-
Gon de la fotountesi cn I hjas prévimas 2 érgand liminade e normalmentc
exportarian los productos fotosintetizados a ese Grgano. Las especics que tienen una
vada también tienen una tasa elevada de transporte, quizd s
mantener valores altos en la ijacion de CO;.
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El retirar las espigas d ibicion en el consumo de
€O, a los siete dias y un 75 por 100 los onc:dms en comparacion con plantas norma-
les. El retirar los frutos del tomate acarrea un aumento de la concentracion de aziicar
en las hojas y una disminucion de la fotosintesis.

17.28. Influencia de los nutrientes

La fotosintesis produce del 90 al 95 por 100 del peso seco de una planta y del 5 a 10
por 100 restante lo constituyen las cenizas y el nitrégeno. Por tanto, las deficiencias
mmerales, bien dlrecu 0. mdlncwmr,nm‘ afeclarin a Ia fol\xm\es\s Hemos visto
(Clp rdida de clorofi-

u deficencia en nisdgeno causa una disminucion enla tasa de wimilcion de
n d: 2 1CO, arazén
de. S, mg x el rlosrisbaak ket 5 por 100 de nitrdgeno, la
de n del CO, pasa a ser de IS mg de CO, x dm* x h., Puesto que
una proporcién de la proteina foliar radica en el cloroplasto, el aumento de nitro-
geno se refleja en una mejor dotacién y actividad enzimtica en los cloroplastos,
wnque un exceso de NH; produce sintomas anlogos a los de deficiencia, ¢ inhibe
Ta Totosintesisen hojes ntactas.
En general ef sparaio fotosiatético de plantas deficintes en lgtn elemento

17.2.9. Edad de la hoja

capacidad de fotosintesis de una hoja aumenta al ir desarrollindose la nueva

ha]x‘ hasta. que llega un momento, cuando ésta alcanza la madurez o incluso un poco

antes,en que la las hojas viejas

Pierden su clorofila y, por clo, Ia capacidad e o, oo plantas de hoja
-apacidad fotosintética con la cdad.

17.2.10. Regulacién genética

La fotosintesis también st regulada por el control genético y comienzan ya a acu-
mularse conocimientos e informacion acerca de la naturaleza de estos controles. EI
vigor hibrido, o heterosis, resultante del cruzamiento ha sido observado en la fotosinte-
sis de hibridos de maiz (Tabla 17.5). También se encontrd heterosis en la asimilacion de
€0, y aumento de peso scco cn hojes d s tras un cruzamiento y un doble ruza-
miento, y el aumento en la

conocen mutantes que han sufrido alteraciones n la estructura del cloroplasto,
en la sintesis de clorofila y en la de los carotenoides, asi como en la cadena transporta-
dora de electrones y en enzimas del ciclo de fjacion del CO,. Estos mutantes o han
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TABLA 175
300 ppm de CO,
Purto de compensacin | _ Folosinesisneta

Yurledades "Coren pom g O, % dmax bt
s (22 < NYEZD 7542
2) 4523
6322
Maiz (Pas3) 8523
Maiz (W) 822

podido ser utilizados en la mejora de la fotosintesis, habiendo sido muy dtiles, sin
embargo, para conocer el valor de estos aspectos alterados sobre Ia fotosintesis al ser
eliminados.

Aunque los cruzamientos e hibridos obtenidos han llevado a una mayor productivi
dad,y. portanto, a una mayor tasa de ftosiness, asiguiene ctapa serd determinar
cuiles son &
dad. En concreto, una disminucién de la fotorrespiracion, asi como un aumento del

. o .

entar su eficacia fotosin

17.3. Tasa de fotosintesis y produccién de una cosecha

El problema de aumentar Ja produ e las cosechas es de transcendental
importunci para Is upervvenci de I humanidad. La ehcienca de I ool e
‘como miximo, del 22 por 100 en y
e, este rendimento s50 5 consigue a intensidades. Inmmosas r:lluvamen\:
bajas, nunca con Iuz intensa. Al considerar la luz que puede utilizar una cosecha por
unidad de superficie cultivada, nos encontramos con que diffcilmente se alcanza esta
eficiencia del 22 por 100, Muchas plantas solamente aprovechan entre el 1 y ¢l 2 por 100
de la luz fotosintéticamente activa a lo largo de toda su época de crecimiento, alma-
cenéndolo en forma de hidratos de carbono. Las deficiencias en el rendimiento de la
fotosintesis se deben, en parte, a alguno de los factores que hemos estudiado, pero es
que ademds hay que considerar que una planta no aprovecha al miximo durante todo
su crecimicnto la energia que incide sobre fa plantacion, pues mientras no cubra toda la
superficie con sus hojas, gran parte de ella se perderd. Finalmente debemos considerar
que las plantas respiran durante las 24 horas del dia y la fotosintsis sdlo afecta a una
parte de cse cick por tanto, una
empleada en hacer funcionar una serie e procesos metablicos.

La productividad de una cosecha vendr determinada por la integracién de todos
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los fuctores que afectan a la fotosintesis, pero también habré que considerar la influen-
cia de los ejdos que 1o ftosinietizan y la disrbucion de los pmdnclns formados,
acia
D todas formas, y como ya htmas visto al principio, la productividad v
tipo de planta de que se trate. En a tabla 17.2 pueden verse algunos ciempl
Para el agricultor es mucho mis importante I productividad total que la eficiencia,
porlo que interesa que la cosecha cubra pronto la superficie del suelo y asi interceptar
mas cantidad de luz. La respuesta de una p!anu\ubn en blogue frente a a luz, es un pro-
blema de ecofisiologia de mixima importancia. Si observamos la figura 17.9, veremos
que en las plantas C-4 no parcee haber efecto de saturacion de I luz, mientras que ¢n
lantas C-3 i lo hay, aunque los valores son mayores que los que se alcanzan en una
hoja aislada. La explicacién de esta discrepancia estd en que en un dosel folar las hojas
superiores absorben la mayor parte de la luz incidente, dejando pasar muy poco a las
hojas mis internas. Al aumentar la intensidad luminosa, las hojas superiores pucden
saturars y s ransie  eflea mislz 1 nferiores. Como conscuenci, Ut cosc-
fotosintess.
El direa foliar de una cosecha se relaciona con la absorcion de luz y con el potencial
fotosintético de esa cosecha. La relacion entre el drea foliar (por una sola cara) de la
osecha y el drea de suelo que cubre la plantacion, es denominada indice de drca foliar
(LAI). Un LAl mayor que | indica que el drea foliar total de la cosecha es mayor que |
sueloden que crece. No significa que todo el suelo esté cubierto de «verde, ya que las
hojas pueden estar superpuestas y crecer verticales. En la figura 17.10 se representa la
relacidn entre absorcién de luz fotosintéticamente activa y el LAI; a mayor LAI, mayor

conel

MECO, x dmt x bt

03 10 20
hv.cal xemd x min!

Figura
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Productvidad gin’ semana

W

Figura 17, LAl
‘Valore de I itensidad de luminicién solar méxima.

nplvvochaml:n(o de la epergia incidente, siendo mds eficiente que una monocapa de
hojas. Sin cmbargo, se alcanza un punto en que al aumentar el LAI 0 hay mayor pro-
ductvidud orosmiénes (P, 1,100 ya e puede existir mucho sombreo mutuo al
‘aumentar més el drea, con [0 que no puede haber aumento en la tasa de fotosi
o se que wumento ta interkia d umioacion La eiclncia en Ia conservacin
energia aumenta al aumentar ¢l LAL Sin embargo, sc utilizan con menor eficiencia
imensidades Juminosas levadas al umentar cl LA De hecho, a baas intensdades
luminosas los d

sas elevadas, en part jasi Est
nen una. iracion menor que las hoj misma planta, lo cual es
i |
halk fa fotosintet depende no
séln de Lq intensidad luminosa, sino de toda I

emos dicho ya que esta ciciencia no s muy grande. En condicio-

15 por 100 Supomenda we la cantidad de radiacion solar incidente es de
1370 x em* x dia in 44 por 100 es util fotosintéticamente, s decir.
607 e 2 g 5 toda s atsvbida, w12 ot 100 s capaz dz provcchario s
planta como energia quimica, lo que hace unas 72 x 10 x m™? x

Por oura parte, y scgin Ia ccuacion general de la fotosintesi, sabemos que para
formar 30 gr de materia organica (CH,0), hacen falta 27 x 107J. La cantidad de energia
absorbida puede producir: 72 x 30/27 = 80 gr de materia orgénica x m? x dia", que
s mucho mis de lo que se alcanza incluso en las cosechas ms eficientes como puede
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ser la cana de aziicar o el maiz, que pueden licgar a producir 50 gr de materia organi-
ca x m™ x dia™!. Naturalmente, en nuestro célculo no hemos tenido en cuenta las

damente, con lo que nos quedara una produccion tedrica de 54 gr de materia organi-
cax lll'Z xdia™', que es un vxlorpmxlmoll :mx‘mlndocn la prictica. Las diferencias

principal-
mente a las pérdidas debidas a a rspiracién y fotorrepiracion mas que  a fiiencia
fotoquimica. La eficiencia méxima diaria de conversién de energia luminosa en una
plantacion de maiz es casi del 5 por 100, sin tener en cuenta las pérdidas debidas a la
respiracion. Si se consideran éstas a lo largo de 24 horas, el rendimiento es casi del 3

por 100,
Como ya hemos dicho anteriormente, a eficiencia de la conversion de energia

ca no estd relacionada directamente con la productividad, puesto que ¢sta aumenta
T btk Poocct “ skl

en la eficiencia fotoquimica.
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REDUCCION DEL NITROGENO

18.1. Elciclo del nitrégeno y las plantas.

La
en donde s encucnisa en forma de as N, en una proporién sproximada
100 de total de gases.

ftulo, Ias p: i
a sus estructuras y metabolismo. Més bien, la planta capta el mlmg:no del suelo, por
absorcion por la raices en forma iGnica, preferentemente como ritrato (NOS), y menos
frecuentemente como amonio (NH;).

Quimicamente, el itrogeno es un elemento que ocupa una posicion adyacente al
itomo de carbono cn a tabla periédica, con un peso atomico ligeramente superior,
aunque de propiedades muy distintas. EI N puede encontrarse en distintos cstados de

acion en los compuestos quimicos, que oscilan de + 5.2 — 3. No obstante, como
molécula de N, s un compuesto extraordinariamente inerte. De aqui Ia importancia
que adquieren los mecanismos de su fijacion biologica. S ha ciffado en 2 10" mega-
toneladas anuales el valor total de la incorporacion al reino vegetal de este clemento,
por lo que representa ¢l cuarto elememo en importancia cuantitativa en la composi-
o de s plantas (0.0, Hy

En lafigura 18.1 se r:pmema esquemiticamente el ciclo del N en Ia namra]em vee
seiala l ps

indmica de este recambio de materiales. En un andliss somero del esquema, purd
observarse la participacién e los microorganismos en el proceso de fijacion bioldgica
(fijacién por bacterias libres o por bacterias en simbiosis con las plantas) y en los proce-
505 de descomposicin de la materia organica y de la oxidac por las
bacterias nitrificantes. A su vez, el NO; pasa aser a fuente p n del N
para las plantas en donde, en gran proporcién, experimenta un proceso de reduccion
asimiladora de NOja NHE que et igadafundamentalment lproceso otasintérico
A o las

80 por

De esta breve vision de conjunto del ciclo ya se desprende el carécter autdtrofo de

Ja nutricién nitrogenada de fasplantas, como mis adelante analizaremos con mis deta-
Yl frnte a a nlrcion heterirofade los animales y del hombre. De este modo. las
la sintesis de partir del C inorgé-
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Figura 18.1—Ciclo el ntrdgeno.

pico (€L, i que s capacad s mis ampia y nte o clenetos fecta tan-
ala reduccion e i
damw\lalmtnl:. NO3.

18.2. Fijacién biolégica del nitrégeno

El balance del ciclo del N se mantiene esencialmente por el proceso de aporte que
representa la fjacion bioldgica del N, atmosférico. Para esta fjacién se han dado distin-
del orden de 175 x 10¢ tone-

ladas por afo.
En estos procesos de fijacion biologica el N, intervienen distintos tipos de organis-
mos. La tabla 18.1 muestra los principales tipos de agentes biolégicos capaces de fi-

ir N,
€} principal papel en la fjacién simbidtica del N
. stimado que son responsables de facioncs del orden d: 8 x gy de
X e, la bacteria que entra en

tintas especies caracteristias del género Rhizobium. Mas desconocidas son as ﬁjumo-
nes simbioticas en plantas no leguminosas (angiospermas y gimnospermas). Se supone
que en las angiospermas no leguminosas, el endosimbionte puede ser un actinomiceto,
‘mientras que en algunas gimnospermas se trata de cianoficeas. En todo caso, se trata
siempre de la simbiosis entre organismos eucariotas (plantas superiores) y procariotas
(bacterias o algas azules).
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TABLA 18.1
Agentes biolégicos que jan I N,

A) Agentes simbicticos fijadores de N,.
1. Plantas leguminosas mis bacterias de nédulos radiculares (guisante, judia, trébol,

2. Plantas no leguminosas, angiospermas (aiso, Ceanothus, Myrica, Purshia, tc.).

B) Agentes no simbiéticosfjadores de N,
1. Algas verde-azules (Nostoc, Anabaena, Calothrix, Mastgocladus.cic.).
2. Levaduras (Rhodotorula p.)
3. Bacterias.
) Acrobias (4zotobacter, Beijerinckia, Dersia, eic).
b) Facultativas (Bacillu, Klebsiella, ec.).
©) Anacrobias

lostridium, Desulfovib (c).
irillum, Chromatium, Chlorobi ie

(Tomado de R. H. Burtis, cn: Plant Biochemistry. . Bonner y ). E. Varner (edit.), Acadeic Press, Nueva
York, 19763

Menos xigniﬂunvo 4 zl aporte neto debido a la fjacién por bacterias libres. Las
algas verde-azules (cianoficeas) poseen un gran valor adaptativo frentc a muy diversas
variantes edificas y chmmcas A son de gran snicacion pars I coloizcion de
terrenos en 2 que su autotrof
€10,y ¢l N, amosfsics permie e o i 1 pooido aporte nutriivo
por el sue

1821, i

La simbiosis entre las especies de Rhizobium y las plantas leguminosas empicza
‘como una verdadera infeccién de las bacterias comprendidas n la rizosfera de Ia plan-
ta. Este primer estadio se manifiesta répidamente por una tipica curvatura y distorsion
de los pelos radiculares. El grado de ditorsion d los pelos radiculares depende de la
planta, de la variedad de
mente s resringe  las zonas de las races con pelos deformados. Los primeros sinto-

as de la infeccién se manifiestan por una mancha hialina o hinchazdn de la pared
el del pelo radicular, con incremento de la corriente citoplasmitica. A las tres
horas sucle hacerse visible un tubo de infeccidn que crece y progresa a una velocidad
sprosimada de  umih. El niclco y nucléolo crecen en tamafo y se san a I cabeza
del tubo o filamento. M
1a base del pelo radicular, dlny:ndnx hacia las células del pmnqmma cortical de la
ralz. Por rolura del tubo de infeccidn penetran ls bacterias en las c:lnlas corticales en
donde mduc:n una p
ran oo as baceras. La forma de los nGdulos & carctersi o 1y plznl:
huisped mis que de  espetc de Rhizobm ¥ depende de la pauta de actividad meris-
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temitica. 6 o

e presencia de leghemaglobina. A I ltura de I segindaotcroer capa xtema de s
células del parénquima cortcal, el tubo de infeccion pue roceso de divi-
sion celular que conduce  la formacion del nédulo Ormithoporus satws) o, on tros
casos, en las capas mis internas de Ia corteza, en la vecindad de la endodermis (Pisum
sativum). Hay discrepancias sobre si isiones celulares que inician los nodulos
corresponden al periciclo (con lo que el nédulo seria andlogo a una raiz lateral) o, més
bien, la mayoria de nédulos, se formarian en las células de la corteza. En casos mis
raros, el nodulo puede formarse en la parte interna de la estela o cilindro central de Ia
raiz.

Un hecho distintivo de la

un nsrmenio el unn s ersicitds do ciertas hormonas como el
IAA. Se supone que ¢l IAA segregado por el propio Rhizobium puede jugar un papel
desde Ia fase inicial de incurvacién de los pelos radiculares y en la infeccién, migracién
del wbo de infeccion y formacién y establecimiento del mduxo En los nodulos los
Rhizobium pr
e movmalimente o ¢asims wieogsasss ¥ 0o crecca on 1os edics de Cukivo conock-
dos.

S comsider que eisten inteaccionesespcificas plana-Rhizabium que cmpiezan
ol ey operes et 4 ifeocin Kokl la raiz, en la It e los
o A

y

mlrag:nm

lacién. En general, la disponibilidad de nitrdgeno: e por i plant (iteatosy amo-
nio) decrece o inhibe la nodulacién de las leguminosas. Se sefialan distintas respuestas
frente  las variaciones de temperatura yuz.

se p i
de plantala e ctows ot oot bt
de Rhizobium mﬁ;lu 3 08 pelos adculires 1 poddosef comprobucda por cmpleo de
colorantes fluorescentes unidos a los polisacridos de la c4psula bacteri T,
la rrfolina es la proteina que cnlaza a la bacteria especificamente al peln gl
(Dazzo y Hubbell, 1974). Recientemente se ha prestado fuerte atencién a las lectinas
(fitohemoaglutininas) en el reconocimiento celular.

1822, i

La la molécula biats N, det
explica I difculad y costes de poceso de reduccion. En laboratorio n 4 indus.
tria, el hombre consigue la reduccion del N, a NH, con catalizadores de Fe y Mo a cle-
vadas temperaturas (400°C) y a altas presiones (20 MPa). por el procedimiento de
Haber-Bosch

En stz f i idgca por bacteca s  u imbioss cou plantas,
represcnta ¢l mecanismo mis significativo de reduccién del Ny a
encima del r el hombre. Los capaces de ar iy
1o escapan tampoco a estas necesidades energéticas; en ellos tinicamente varian las
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condiciones y los mecanismos moleculares por los que desarrollan enzimiticamente l

proceso de reduccién. El enzima responsable de este proceso bioldgico es la nitrogena-

say requiere, reductor, energi ATP. Se ha calcu-

Iado que esta necesidad encrgética minima cs de 12.a 15 moles de ATP por mol de N,

reducido. Puesto que para la fijacion del N, se requieren seis electrones, se puede ast
stat caricter ira la reduccic iologi i6

la reaccidn:

Ny +6¢ +6H' +nATP U2 o\ 4 ADP 4By

A pesar de la mayor significacién bioldgica de Ia ijacion por bacterias simbidticas,
el conoci i nitrogenasa ha venid
de las bacterias libres (Klehsiclla, Clostridium y Azotobacter). No obstante, es general
la presencia de la nitrogenasa para todos los organismos con capacidad de fijacion del
Na, y no parece haber diferencias significativas de una especie a otra. Del estudio de
la nitrogenasa en sistemas acelulares, y por aplicacion de microscopia electronica, se
considera que la nitrogenasa estd constituida por dos fracciones o componentes: una
Mo-Fe-proteina de un peso aproximado de 200.000 daltons (componente 1)y una Fe-
proteina de unos 60.000 daltons (componente ) extremadamente sensible al O;. EI
componente I esti integrado por cuatro subunidades proteicas, posiblemente agrupa-
das en dos pares ligeramente diferentes, con un total de 2 dtomos de Mo, 24-32 dto-
mos de Fe y 24 dtomos lbiles de S. EI componente Il estd constituido por dos
subunidades aparentemente iguales de proteina y lo integran 4 dtomos de Fe y 4 dto-
mos labiles de . En el complejo enzimtico de la nitrogenasa actualmente, debido a
que la Mo-Fe-proteina s la que propiarhente cataliza Ia reduccion del Ny, se tiende a
llamar nitrogenasa al componente I y nitrogenasa-reduciasa al componene II (Fe-
proteina). Ni el componente I ni el componente I, aisladamente, pueden catalizar la
fijacion del Ny, sino que se requiere su ensamblaje para la operativi
cion biolégica. La nitrogenasa es inactivada por el Oy. En la fiacion simbiética la
leghemoglobina, sintetizada en los nédulos y a la que se han ido adscribiendo funcio-
nes muy diversas e incluso dudosas, parece que podria evilar esta inactivacion por su
gran afinidad de captacion del Oy. En las algas verde-azules se localiza en los hetero-
cistos, muy pobres en O, por carencia del fotosistema II de la fotosintesis.

Es ain muy diffcil dar una vision de detalle de a operacion de conjunto de |a nitro-
genasa, Las
te de la fervedoxina o de I flavdoxing, AS pics, en los organismos con capacidad
fotosintetizadora, la fotosintesis suministra el ATP y la ferredoxina reducida. No se
conoce con exactitud Ia funcién del ATP y de cada subunidad en el proceso de reduc-

N S5,

o, al menos, sin intermediarios aparentes. Se supone que la secuencia de procesos
ocurre segin el esquema de la figura 18.2

La ferredoxina o la flavodoxina reducen en primer lugar al componente I, que
por activacion con ATP reduce posteriormente al componente I. El centro activo
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f Gilcidon procedentes de a fotosintesis
Metabolismo oxdutivo
AP A

g
P

Anino-
icidos

i COFONERTE | mlibena
\ Membrana bacteriana R

Figura 18,

i6n del Ny a NH
(tomado de W. . Brill, lnvestigacién y Ciencian, mayo 1977).

de la reduccion del N, a NH, reside en el componente I. Se cree que el Mo (metal
o :

papel clave

s detallad el de la figura 18.2a.
Como muestrade uno de ellos, véase el mecanismo propuesto por Postgate cn la figu-
ra 18.2b. Segiin este mecanismo, el ATP y el Mg se unen a la Fe-proteina reducida
(KP2*); cntonces el complejo Fe-proteina-MgATP adquiere un potencial muy bajo
(~—490 mV) y la capacidad tinica para poder reducir a la Mo-Fe-proteina (KP1). Se
acomplejan las dos proteinas; la segunda lleva ya el N=N; hay una transferencia de
electrones de KP2* a KP1. En este momento tiene lugar posiblemente Ia hidrolisis
del ATP. Finalmente los clectrones son transferidos de la Mo-Fe-proteina al N=N,
liberandose finalmente 2NH,. La Mo-Fe-proteina se reoxida al ceder electrones y co-
mienza de nuevo el ciclo. Obsérvese la versatilidad de sustratos (N2, CH=CH, 2H",
etc.) que pueden ser reducidos y, entre ellos, la capacidad de reducir iones hidrogeno
(2H") a hidrégeno gas (H2) que conduce a un desprendimiento obligado de H; en la
fjacién bioldgica del N;. El mismo modelo hace patente que la Fe-proteina o nitro-
genasa-reductasa es la encargada de recoger el poder reductor y la energia. mientras
que la Mo-Fe-proteina o nitrogenasa recoge y reduce al sustrato. Indudablemen-
te,nuevos avances tracrén pronto una vision més exacta del mecanismo de la nitro-

genasa.

En resumen, de acuerdo con Posxgnz et al. (1981), se pueden establecer como
caracteristicas bisicas de la nitrogenasa:

1. Necesidad de un sistema zsp:mﬁm de transporte de electrones con flavodoxi-

na y/o ferredoxina como dador de electrones a las proteinas de la nitrogenasa.

2. Necesidad de gasto de ATP durante la fijacion del N; con valores tan sor-
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prendentes de 2 a 2,5 moléculas de ATP hidrolizadas por electron transferido
por el enzima al sustrato.
3. Necesidad de incorporar Fe y § a varias de las proteinas del sistema nitrogena-
sa, adems de incorporar Mo a la proteina terminal.
Obligacion de desprendimiento de H en la fijacién del Na.
Necesidad de excluir al O; de las proteinas de la nitrogenasa.
Necesidad de restringir la sintesis de nitrogenasa a las situaciones en que sea
rentable (por cjemplo, en ausencia de N; fijado) y practicable (baja o nula
presion de Oy).

B

i de fijarel N,
en mxdn libre (asimbidtico) es un nuevo indicio en favor de un mecanismo general de
1a ijacion del N, por organismos libres o en simbiosis.
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Figura 1.
Valentine,en: 4 Treatiseon Dinirogen Fixation, R . F. Hardy y W. S. Silver (it John Wiy and Sons.
Nueva York, 197,

18.23. Alcance fisiolégico de algunos conocimientos genéticos

Los genes-i son los genes responsables de la fjacion del itrogeno (del inglés,
«dinitrogen fixation gene). La figura 18.3 muesira un mapa genético de Klebsiella
preuntoniae con la localzacin de los genes nif. Klebsiella es una bacteria relacionada
son Eschrcia el que ne I capuidad de s bremenc l N, mstéicoycon
la que

uido plésmido, de I d Kltbnrllaa Escheri
chia ol (Fig. 184), Como conscuencia de esta translerencia Escherichi adquicre Ia

obslam:. la falta de proteccion de la mlmganm en Escherichia coli frente al O, Py
mina su inactivacion. Experiencias parecidas se han realizado con Salmonela 1y-
e

Actualmente de lns genes nif e Rhizobium se conocen al menos 17 genes que
incluyen genes estructurales para las subunidades de la nitrogenasa, genes regulado-
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res y genes para la sintesis del cofactor de Mo. Asimismo, la extraordinaria labilidad
de Ia nitrogenasa ha determinado también el estudio de los genes de proteccion
frente al O, y de los genes Aup («hydrogen uptake») de aprovechamiento del Hy. En
este himo caso, dado el alto coste energético de la fijacion simbidtica del Na en las
cepas carenics de lo genes hup, e podria mejorar Iaefcencia enereé pro-
ductividad por introduccion de los genes hup por medio de plismidos. De este
mido, les ceeias Qe posten s R s A 0 stefna € s Widro-
genasa que cataliza la disociacién del Hy en H' y ¢, los cuales de nuevo estin dis-
ponibles para la fijacion del Ny por la nitrogenasa. En este sentido se disponen ya de
experimentos prometedores, sobre todo con Rhizobium japonicum, de indudable
importancia para la productividad de las cosechas de soja.

ms all en este ti

de DNA bacteriano a una célula cucariota con ion de la infor-

maci6n a un cromosoma y efectividad de la expresion génica) de los genes ifa plantas
de cultivo, en las que en muchas ocasiones el factor nutritivo limitante es a disponi
dad de N. Se ha pensado que los cereales (por ejemplo, trigo 0 maiz) podrian asi elevar
extraordinariamente su productividad y rendimiento. En este sentido, véanse también
las posibil ldsdcs e cfeoca ks poteplastos (Cap, 7). Por ol moments,
estudios se porl:
Gon células sucarioas. Recientemente se ha conseguido ghiew. el S
genes nif de Kiebsiella pneumoniae a levaduras. Este resultado cs destacable, pues
se trata ya no de células procariotas (como las bacterias), sino cucariotas, mis cerca-
nas a Ia organizacion de las plantas superiores. No obstante, no sc ha conseguido atn
Ia expresion de los genes nifinsertados.

Otras aplicaciones fisiologicas de avances genéticos e la obtencion de mutantes de
Azotobacter que pueden fijar N, en presencia de nitrato, ¢ incluso excretan amoniaco al
‘medio. La seleccién genética puede resultar también provechosa por obtencion de aso-
ciaciones de Rhizobiunt-leguminosas en las que la nitrogenasa no disipe energia para la
produccion de H, como es ya conocido para el frijol chino y para el also.

18.3. Reduccién asimiladora de los nitratos

Si bien ia de i directar
te el N, atmosférico, en cambio, i son capaces de reducir el nitrato, la forma de N prin-
cipal de absorcion por las raices, hasta el nivel de NHY y de su incorporacidn a la mate-
ia orgnica. Por este proceso autétrofo las plantas pueden sintetizar, a partir de la for-

oxidada del NO, el nitrogeno reducido de los diferentes compuestos
icidos,icdos rucleicon lalodes etc).

El proceso de reduccion de los nitcatos esta acoplado a una necesidad de aporte de
poder reductor que puede enlazar directamente con la fotosintesis en los tejidos verdes
de la planta o estar acoplado al suministro energético de las mitocondrias en los tejidos
donde aquella no es operativa (por ejemplo, en las raices).

Cabe distinguir dos procesos distintos de reduccién de los nitratos: la reduccion
asimiladora de 10s nitratos y la reduccién no asimiladora de los nitratos. En e primer
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caso, que es el caracteristico de las plantas, la reduccion de los nitratos corresponde a
un proceso anablico en el que se aprovecha el proceso reductor para la biosintesis de
compuestos orginicos. En cambio, la reduccion no asimiladora més bien es una via
caiabdlca o desimbaor, e 1 goe NG €0 condines anacrobias, sustituye al
0, como aceptor final de elect una caden

reutass reopiatoni) Ete tpo e respiacion por icalos ¢ més pica e 9 bacc.
rias  juega un papel en el proceso desasimilatorio de desnitificacién (NO3 2 Ny) en el
ciclo del N. Légicamente no es necesario resaltar la funcién ecoldgica que juega la re-
duccn asimil p A ciclo global del N.

A pesar de la i ia cvid i N, hasta hace

o no ha merecido la atencion que desde sus inicios ha recibido la fotosintesis del C.
El hecho que el C represente normalmente el elemento cuantitativamente mis signifi-
cativo del aprovechamicnto fotosintético, no debe hacer olvidar el carcter limitante
que muchas veces tiene la nutricion nitrogenada para Ia productividad de las plantas y
ts neccsdades recentes e I aimentacidn protelcs, impucsi por la evhcidn
nemnmmm necesaria ¥ valor as dietas ali

El de los

3
8
No, LN NH;

En un principio, se considero que esta reduceién ocurria en una serie de pasos par-
ciales, deducidos ms bien bajo un criterio puramente quimico, que transcurria con
reducciones parciales con 2e-. En cfecto, la primitiva hipotesis de Meyer y Schultze
2¢ en cada uno de ellos

26

; (072 (NoH)—2£-

Como consecuencia de ello las investigaciones se dirigieron hacia la caracteriza-
cidn de cada uno de los sistemas enzimiticos responsables de estos pasos interme-
dios. Los resultados contradictorios obtenidos y, sobre todo, un estudio y plantea-
‘miento més critico del problema ha permitido deducir que, en realidad, la secuen-
cia de pasos s reduce a dos, una primera reduceidn que requiere 2"y cataliza la
reduccién del NO; a NO; mediante la nitrato reductasa y un segundo proceso de re-
duccién directa del NO; a NH, catalizado por la nitrito reductasa y que requiere del
aporte de e

26

NO; —— NO; ——=— NHs
NO;—reductasa NO;—reductasa
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18.3.1. Reduccidn del nitrato a nitrito

Enlas cé h
Pk Gl i el s it Liizando el poder reductor de o piridin
nucledtidos reducidos NA DHIN

NO; + NAD(P)H + H* 2E5N0; + NAD(P) + H,0: G;, pH 7 = — 142 kJ/mol
En las levaduras, la nitrato reductasa es més especifica de NADPH, mientras que
en las células eucariotas con capacidad fotosintetizadora dependen fundamental-
mente de NADH, aunque puede ser efectivo el NADPH si estd presente una
'NADPH fosfatasa que transforma el NADPH a NADH.

Se han obtenido distintas estimaciones del peso molecular para la nitrato
reductasa purificada de distintas fuentes (Thalassiosira, Chlamydomonas, Chlorella,
Zea). En general, los valores oscilan de 190.000 (Aspergillus) a 500.000 daltons (Chla-
mydomonas). Segin la mayoria de las evidencias, se trata de una molibdo-flavo-hemo-
proteina.

La nitrato reductasa muestra una composicién y mecanismo complejo. En la
mayoria de los casos in vio s pueden dstinguir dos actividades dsintas atividad

ly2e
(citocromo c, ferricianuro, otraes o 4 5P P) y la nitrato reductasa termi-
nal por la que se opera la reduccion del nitrato por flavin-nucledtidos reducidos o
por viologeno, independientemente de la actividad de los piridin nucledtidos.
Ambas actividades parciales del complejo de la nitrato reductasa responden muy
diferentemente a inhibidores selectivos (Losada, 1979).

Oxidantes
NAD(P)H. ; NO3

Nitrato reductasa
terminal

N Re d:lcnm:s L
c

In vivo, se cree que el mecanismo de la reduceién del nitrato por NAD(P)H va en el
sentido
NAD(P)H —{FAD — Cit b-557 — Mo} — NO;"

noficeas (algas verde-azules) se trata de una Fd-NOsasa, en la que el
dzdor ﬁsmloglco de electrones es la ferredoxina reducida.

18.32. Reduccién del nitrto a amoniaco

El producto de la reaccion catalizada por la itrato reductasa, el nitrito, es reducido
aamonio por medio de la actividad del enzima nitrito reductasa, en un paso metablico
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que requiere 6¢-. Se han observado di ferencascn 1 nitito reductas de s bacte-
rias y hongos y el enzima correspondiente de las algas y hojas de las plantas supe-
riores, en relacion con el dador ’moluglco de clectrones. En las bacterias y hongos
la nitrito reductasa de NAD!
tejidos con capacidad fotosintetizadora el dador natural de electrones es la ferre-
doxina reducida (Fd,
La ferredoxina: nitrito reductasa de diversos organismos presenta un peso
molecular del orden de 60.000 a 70.000 daltons y parece estar constituida por un
iinico polipéptido con aproximadamente 600 aminodcidos. Este enzima se muestra
inactivo, si en lugar de la Fd se le suministra los piridin o flavin nuclestidos como
reductores inmediatos. La reaccién de la ferredoxina: nitrito reductasa, puede for-
mularse

NO; + 6Fd g + 8 H*SEINH; 4 6 Fd ,,+ 2H,0
Gy pH T = ~433 ki/mol

cidn de este enzima forman parte varios dtomos de Fe 1=spma=a),
NAD(P)H de I

cidad ('maslmenzadom no contiene ningiin grupo flavinico. Murphy y sus colabo-
radores han i o en la nitrito reductasa de espinaca un grupo prostético
hemo, el sirohemo. con una banda Soret de baja longitud de onda, que previamente
se habia demostrado como componente del enzima sulfito reductasa. Se considera
que de los dtomos de Fe de la molécula de la ni ictasa de espinaca, uno for-
ma parte del sirohemo y los otros se agrupan con sulfuros libiles en un centro Fe-
sulfuro («cluster» 4F—4S). De este modo se supone que la cadena de transporte de
electrones desde la Fd s al nitrito puede ser

Fd oy —{(4Fe—45)— sirohemo}—NO;

1833. v

 La reduccion de los iratos puede ocurri en Ia planta fano n os s verdes

el primer caso, que
nm-mn!memc es el prioritario, va aprovechamientode} poder ssmiador 4
fotosintesis, por lo que cabe hablar de la fotosintesis del N. En los tejidos sin cloroplas-
0 fncionales,kareducién de osnitrats va acompaiads deun ncemento repia-
o

"M controverid s suacio intracehar de it reductass y de la itrito
reductasa. Micniras no parcce haber duda que la ntrito reductasa es un enzima princi-
palo pnrcmlmtmt dl estroma del cloroplso que pucde opearen presncia d a uz

), 10 hay Ia misma evid . Para
este dltimo cnz)ml. se citan distintas localizaciones conmmndm. en la mayoria de
los casos, como un enzima citoplasmitico, Otras veces se ha descrito su presencia cn
microcuerpos ¢ incluso en los cloroplastos. Una proposicion sugestiva, reativamente
bien fundada, ia
las plantas C-3 como en las C-4 (Caps. 14y 15).
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Los cstudios de la distribucin diferencial de la nitrato reductasa y de la nitrito
i % v fzacionp

as alias procariotas verde-azuladas ambos enzimas se hallan asociados con las
particulas clorofficas,

18.34. Reduccién fotosintética del nitrato

algas procariotas verde-azuladas son los sistemas mejor estudiados, por el
momcnla. respeco a 4 reduceidn folosinttcn del ito, En sias algs, a nirato
reductasa yla o lame-
ar Anabaenay

trito, dependi
de Fd. No obstante, ambos tipos de particulas no presentaban actividad del fotosistema.

iLy, por ello, eran incapaces de usar el agua como dador de electrones. En su lugar se
i i fotosistema 1 el ascorbato-indofernol

El equipo de Losada ha conseguido el acoplamiento de la reduccion de los nitratos
con la fotolsis del agua en particulas pigmentadas de Anacystis nidulans obter
étodos de disrupcid suave, Los resultads dos indi

tomos de O en l reduccidn completa a amonio,
Resultados similares se han obtenido en un sistema reconstituido de grana de espi-
naca y nit i Fd de A

En
ticamente undnime de

Figury i e
tion 10 model Systems. ). Barber (edi. ) Elsevir, Amserdam, 1970)
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ligado, a traves de la Fd ., con las reacciones fotoquimicas de la fotosintesis. Mis
problemética es la generalizacién del hecho para la nitrato reductasa para la que,
Ia mayori de Lo atores, mis ien I aderiben un localzaién ctopasmilica o,
2o sumo, e
T formacién de poder reductor de NAD(PYI para T toctontn S e oot
0 es indirceta, por medio de Ia formacion de compuestos carbonados reducidos
(por ejemplo, NAD(P)en el

Enla figura 18.5 sc representa esquemiticamente un diagrama de la reduccién
fotosintética el nitrato a amonio acoplado con la oxidacion del agua a O, (fotosi
tesis del N). Mientras que en las algas procariotas la nitrato- y nitrito reductasas
son dependientes de Fd ., en las plantas eucariotas la nitrato reductasa es depen-
diente de NAD(PJH y acepta electrones indirectamente desde la Fd, 4 al
NAD(PH.

18.4. Asimilacién del amonio en las plantas

Enlos han am

o compuestos ngrics:aminaci reductvade ceodcidos, formacin de amidas
del i rato y sntesis del
carbamoilfosfato. En [ns plantas, una vez que eI NOj n. sido redu:ldo aNH;,no parece.
que sean igualmente operativas cada una de estas vias, segin se deduce del estudio de
los sistemas enzimaticos in vivo y de la evalua de las transformaciones me-
tablicas a partir de precursores marcados.

Enun Se creyd que en las plantas el compuesto clave para la incorpara-
ci6n del NH; a Ia materia orgdnica era el 2-oxoglutarato que por aminacion reductiva
originaria el glutamato, La reaccion es catalizada por el enzima glutamato deshidroge-
nasa(GDH) dependiente de NADP.

L

COOH COOH
| I
c=0 HC - NH,
! o GoH ! ;
CH, + NH; + NADPH — CH, + NADP' +H,0
| = |
CH, cH
I
COOH COOH
2-onoglutarato gutamato

Estudios a nivel subcelular indi
plasma defa GDH. La GDH del cloropast s dependiene de NADPH, mientrs ue
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Iadelcalcaién mbocondtrial ek gada  NADH, Un fuete Objecién aeste amino

¥
traciones de amonio requeridas para una mmd-d opllml del GDH estan por

acuerdo con esa interpretacion niial, o paso siguient, una vez sintetiza-
do =| glutamato, seria la formacién el aspartato, alanina y otros aminocidos por

reaccio-
nes que son’catalizadas por "

especificas. Asi, Ia gl

liza la reacci
ato (O

COOH  COOH COOH
| | Glumao- | COOH
HC— NH; c 0 oulcato  c=q |
| g 1 HC—NH;
CH, cm CH, 0
| + o = | + o
CH, ook CH, |
i I CooH
COOH  OAA COOH

gutamato 2oroglutarato

la ir ir le la alanina,
/Ambos enzimas se han localizado en el cloroplasto.

Otro enzima cloroplistico, i glutamina sitetasa (L-glutamato-amonio ligasa, GS),
de acuerdo con la interpretacién primitiva, catalizaria una posterior incorporacién de
NH} al glutamato, por un proceso de amidacion que requiere del aporte energético de
ATP:

COOH COOH
HC - NH, gotamina-  HC—NH,
| tetasa |
CH, + NH{ + ATP Mg**, Mn** CH, + ADP+ P+ H,0
| —_—
CH, CH;
|
COOH ‘CONH,
gutamato slutamina

Lt ghuamin it posce uns maor alsidad por e NH; hie Ja GDH (castres
aquila rapidez de
por’s it
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 jun ] ilacion del NHY,
roplasto. ya que ¢l NH invitro desacopla la otofosforilacidn.

NADP, GOGAT de plantas ha llevad
- 1 e

Esta ruta alternatis bina

sintetasa y de 1a glutamato sintasa, de forma que, en conjunto, resulta Ia sintesis neta
de una molécula de glutamato, a la par que soslaya la dificul
bajas concentraciones de NH; de la GDH que, en esta ruta, seria sustiuida por la
slutamina sintetasa, mucho ms c!:cliva para la fijacion primaria del NH;.

La se presenta e los
En s tfidos no verdes el enzima o ligado a NAD(P)H. Por el contrario, enlos
la Fd,es el dador

COOH COOH cooH
| | 1
c=0 HC— NH; HONH,
1 NADPH | gutamato- | NADP*
CH, + o + CH sintasa CH, 4 o
| Fedreq | =2 i Fedo
CH, CH, CHy
| | 1
COOH CONH, cooH
2oxoglutarato gutamina gutamato

i i NHE, el primer aceptor
del NH' 2051 2onogucart, sna o phtamao y el pimer oo organico al
que s i ¢l NHno s l gltamato sino | gltaming, por acion de s ghtanina sie-
tasa. A su vez, la glut: aserel

tamato, por la reaccion catalizada por la glutamato sintasa. De esta [amm la celu!x
vegetal obviaria los altos requerimientos de NH, que son precisos para la GDH, y por
la accién conjunta de la GS y GOGAT el resultado neto es el mismo que la reaccién
catalizada por la GDH, es decir, la produccion de glutamato aunque por estar implica-
da GS requiere el gasto de ATP.

glutamina-
sintetasa .
Glutamato + NH, + ATP =—————> glutamina + ADP + P, + H,0
glutamato-

sintasa
Glutamina + a-cetoglutarato + 2 (H) ==———= 2glutamato

NH, + ATP + a-cetoglutarato + 2 (H) == glutamato + ADP + P, + H,0
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18.4.1. Localizacion de la asimilacién del amonio en la planta

La incorporacidn del NH; a los compuestos organicos ocurre tanto en las raices
‘como cn los tejidos con capacidad fotosintética. En el primer caso va ligado al metabo-
lismo energético de las mitocondrias y en el segundo permite ¢l acoplamiento directo
del poder asimilatorio (poder reductor) de a fotosintesis. En cloroplastos intactos ha
podido ser demostrada la actividad de aminacin reductiva (GDH) y a via alternativa
del sistema GS/GOGAT. Recientemente también se ha comprobado en las raices y en
cultivos de tejidos la presencia, ademds de la GDH, de la GS % Goon, de forma que
se cree que estos enzimas son de significacion general en la asi
las plantas y no limitado exclusivamente a las células con cnpaudxd fotosintética. Mis
Iogico es, pues, pensar, Leechy Murphy. dife-

les 0 quiza bajo diferentes condiciones de déficit de nitrdgeno. La presencia de altos
niveles de GDH en la raz sugiere que este enzima pueda jugar un papel importantc cn

laasimilacion del amonio en este Srgano de la plana.

Enla figura ) cl
roplasto y el ci la asimilaci i fotosintesis
a i del NHa i indi
mismo, i i I

amoni
La asimilacién del amonio en los nédulos radiculares parece seguir las mismas vias
que acabamos de resefiar. En los bacteroides de diversos nédulos se han podido locali-
2ar bajos contenidos de GS, GOGAT y GDH que m\c)almenle hicieron creer que eran
insuficientes para la proporcién en que ocurre la asimilacion del NH}. No obstante,

Aspartato

adeeto icido) <F

O

110,

Figurs i

i Pl New Senes
Springer Verlag, Berln, 1979)

ooper
Lea y Miflin en: Photosyihes
o M.y £ ke e




380 / Fisiologia Vegetal

{ambién sc ha comprobado la actividad GOGAT y GS en k
nodulos. i

muz. Estos esultak as sugeri que el amoni por el bateroide ¢5
ad i i T de la planta.

18.5. Control de la asimilacion del N por la planta

Aunaue e disponen de muchos dalssbr s regusid g de s disinlos
a reduccin y N, n cardc-
ter general, una interpretacién de conjunto valida.
Normalmente se considera que la itrogenasa es reprimida o inhibida cn presencia
de otras uentes de itgeno distinasal N, ai, NOG 0 NH). Mienras esto parece
. lasituacién
s menos cierta con respecto a a asocacion Rhizobimeguminos, en donde ya sc
conocen variedades especifcas de Rhizobium que no son reprimidas por otros com-
puestos de N.
Quizi el enzima que ha recibido més atencion sea la nitrato reductasa, para la que

la absorcién del nitrato
absorcién s realiza por un proceso activo que requicre e energa mtabbicay pscl

regulacion preva es important, pucsto que s cree que I inensidad de g
il e un fuctorescncal n a reglacidn de I ssmici de i, Beversy

nitrato reductasa es el enzim: reduccion d
s nitratos, siendo aqui el pumo clave de control de la incorporacin del nitrégeno
reducidoa a planta.

En la mayoria de | iadas d de nitrato
se encuentran bajos niveles de nitrato reductasa. Por transferencia a un medio con
nitratos ocurre un ripido incremento del nivel del enzima, del que se desconoce con
exactitud el mecanismo molecular, pero para el que se supone una sintesis de rowo del
enzima. Ademis de este control positivo de los niveles de nitrato reductasa por ind
cidn por el sustato, puede ocurtir un control negativo, por represidn o por inhibicion
del enzima por

cidos).
Otro hecho a destacar son las observaciones con plintulas de algoddn en las que se

onde itoreductaa por L e dela o

ol de |- cnnlrv'bucmn reltiva de la raizy la parte ndrea en el proceso global de a asi-

milacion de

las observaciones de que la parte area sea el sitio principal de asimilacién en condicio-
nes de alto suministro de nitrat

Diversos factores fmolbglcex (u2, 0,, CO,, temperatura, etc) influyen la asimila-

i porlauz. Laluz
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it -

dox con cnpmdni folosintética. Se han descnw ml:mcmrl:s con ritmos cm:ndunm y
afc

ndncum de Chlorella, ﬁum ¥ de hojas de espinaca es uuwdl por laluzazaly 1o por
Ialuz roja, con lo que se ha
torparala

Mucho menas s conoce sobre n eplacén d losensirs de 1 asimilacion del
amonio por las plantas, E
regulacion i y
regulacion paralela de la nitrato mduclm Ia ;I et ta de con-
trol sc interpret6 como un clemento comiin de conro principalmente la glutamina,

hidrogenasa. En efecto, esta regulacién concurrente de la glutamina sintetasa y de la
glutamato dﬁhidvogcnas; es de interés en relacidn con la disponibilidad de amonio: a
bajo riveesde amonk o ieisdo hnin stz s sl y s s e
GDI

s= conoce también la existencia de una modulacidn dg a amvnlnd enzimiiica,
aminodcidos.

BIBLIOGRAFIA RECOMENDADA
BAuER, W. D Infection of Legumes by Rhizobia, «Ann. Rev. Plant Physiol», vol. 32, 1981,
paginas 407-449.

Beeirs Ly NALEMM,R . Mirate Reduon i Higher Plos, sAn. Rev. P Py-
Vol 20, 1969, p

B L irogen Mﬂnbnhwm Plans, Edward Amold, Londres, 976,
Borre, H, y TResst, A.: Biology of Inorganic Nitrogen and Sulfu, Springer-Verlag, Belin,
1981,

BRiLL W. J: Fiaciin bioldgica del ntrigeno, elnvestigacién y Cienciax, mayo, 1971, pginas
s,

Bus, R G. 3 HAxox R W. F: Mirogen FsatonnBatraad Highr lrs. Sprines
Verlag, Berln, 1975.

Do R ngm Fixation, en lelror).mmry edit.J. Bonner y J. E. Vamer, Acade-
mic Press, Nueva York, 1976, pi

DAV, L. C: Limiting Factors in N:lmgm Fixation, «What's New in Plant Physiology», vo-
lumen 11, 1980, pégs. 4144

DILWORTH, M. J.: Dinitrogen Fixation, «Ann. Rev. Plant Physiol»,vol. 25, 1974, pigs.81-1 14,
¥ LATZKO. E. (edit): Encyclopedia of Plant Physiology. vol. 6, Photasymiesis 11,

Springer v=.m :wun 1979

Gi8soN, A H..y JORDAN, D. C:: Ecophysiology of Nitrogen- Fixing Systems, en: Encyclopedia of
Pon r»mlm New S C. Prselosic Pl Ry 1 (5 . L Lage,
P.S. Nobe, C. B, Osmond y H. Zieger. pringer-Verlag, Berln, 1983. pigs. 30




382 / Fisiologia Vegetal

HARDY, R. W. F.y SiLver, W. S.: 4 Treatise on Dinitrogen Fixation, John Wiy and Sons,
Nueva York, 1977

HewiTnE.J: Atwmlamry Niate-Nitite Reduction, «Ann. Rev. Plant Physiol.», vol. 26, 1975,
piginas, .

HewirrE. J: u uckLEssy, D. P. N, B. A en Plant Biochemistry, edi. ). Bonner y
T Varmer.Acudemi Pres. o York. wwpsg,mml

LaucHL, A,y BIELESKL R. L. (eds.) Nur Ph
New S vl 15y 158, Sprngr Vg, B, wsz

Lz J Ay STowaRr . . e

ol Researeh 116,601, Woohute Acsdeme P, Londrs mx pigs. 243.

LusADA, M.,y GUERRERO, M. G.: The Photasynthetic Reduction o Nitrate and its Regulation.
en: Photosynthesis in Relation to Model Systems, J. Barber (ed), Elsevier, Amsterdam,
1979, pigs. 365408

OAKS, A, y HIREL, B. Nirogen Metabolism in Roots, «Ann. Rev. Plant Physiol, vol. 36,
345-365. 1985

POSTGATE. J. R.: Nitrogen Fixation, Edward Amold, Londres, 1978,

POSTGATE, J. R The Fund Nitrogen Fixation, Cambridge University Press, Cambrid-
ge. 1982,

Scumor, E. L., y BouLoow, B. B.: The Role of Lectins in Symbiotic Plant-Microbe Interactions
658:677, en Encyclopedia of Plant Physiology, vol. 13, B. W. Tanner y F. A. Loewus (eds).
Springer-Verlag. Berlin. 1981

SEQUERA. L.: Plant-Bacterial Interactions. en: Encyclopedia of Plant Physiology. New Series,
vol. 17: Cellular Interactions (Edit. H. F. Linskens y J. Heslop-Harrison), Springer-Verlag,
Berlin, 1984, pigs. 187-211

SHANMUGAM, K. T.: O'GARA, F. ANDERSEN. K., y VALENTINE, R. C. Biological Nitrogen
Fixation, «Ann. Rev. Plant Physiol.», vol. 29, 1978, pgs. 263-276.

SPRENT, J. . Nitrogen Fixation, en: Advanced Plant Physiology (Ei. M. B. Wilkins), Pitman,
Londres, 1984, pégs. 249-276.

STEWARD, F. C., y BIOWELL, R. G. S. (eds.): Plant Physiology. A. Treatise, vol. VII: Nitrogen
Metabolism. Academic Pres. Londres, 1983,

STEWART, G. R..y RHODES, D. R : Control of Enzyme Levels in the Regulation of Nitrogen Assi-
lation,: Regulaton ofEvsyme Sybes and At I igher hos . H. S
Academic Press, Londres, 1977, pigs. 1-2

STuMPF, P. K. y CONN, E. E. (eds); ThrBw(hemmvyu/Plamx AComprehensive Treatise, vol. 5:
Amino Acids and Derivatives (Edit. B, J. M

VerMa, D. P.S.: Plant-Rhizobium Interactions in Symbiotic Nitrogen Fixation,en: The Molecular
Biology of Plant Defclgie (i Sty D G Bkl et Pubics
tions. Oxford. 1982. pigs. 4

WALLSGROVE, R. M.,y LE, P.J: he
nisms and the s (B B . D i e nmmm
Amsterdam, 1985, pigs. 3




19

REDUCCION ASIMILADORA DEL SULFATO

19.1. Elciclo del azufre y las plantas

Generalmente, el azufre entra en las vias de biosintesis en los niveles de oxidacién
GelSO7( +6) del 5 (~2). A diferenciadelosanimales, I capacidad de reducir com-
puestos de azufre esté ampliamente extendida entre las bacterias y las plantas. As,
miniras los mamiferos son incapaces de reducir l sulfato a sulfuro para la hmslmes)ﬁ
d tia-

e

mine dido ipoco s éoenzima A (nuticion hetetrofa), la plantas y Ia mayora e s
bacterias son capaces de vivir a expensas del sulfato como Gnica fuente de azuffe ¢
incorporarlo, por un reduccion anivel de

nicos (nutricidn autdtrofa del ).

Por analogia con la terminologia empleada con la reduccion de los nitratos, se dis-
ingue también entre la reduccion asimiladora de los sulfatos y \a reduccidn no asimila-
dora de los sulfatos.

e eniende por redacidn asiniladora de los ulos al proceso de reduccién en
pequefia cscala del sulfato necesario para la biosintesis de compuestos orginicos con
e educs. Por o o, rdccibn w0 vo ssimiadora e o sulftos & -
ceso de transformacidn cn gran escala del sulfato a iones sulfuro cuya finalidad es el

imiladora del sulfato es una propiedad de la mayoria de bacterias,
hongos, kua..m. slgas  plantas sperires, mietrus que I reduceidn o ssimiladora
del sulfat
e s gueof st sty 2 O, como aceptor erminal de lectrones en la rspira
cién celular (metab

En la figura 19.1 pucde pood importancia central de las bacterias  las plan-
tas en el cilo del S en Ia biosera y su sgnifcacién ecoldgica, debido a la incapacidad
de realizar ¥, por tanto, la
vida de las plantas. E: é a metionina es un aminocido eser-
cial para los nimales, Bl caicter icio se cierra por a posiiiiad de que los com-
puestos reducidos de azufte srvan como dadores de lectrones para procesos de rei
raciin aerobia o anaerobia y en la fotosintesis de determinadas bacterias
(tiorrodobacteriales).
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Figura 19.2.-Algunos compuestos orginicos de b planta que contienens.
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19.2. Absorcién y transports del sulfato por las plantas

La principal forma disponible de § para las plantas son los sulfatos. Una pequefa
parte de ellos se incorporan, sin ningin cambio de 6xido-reduccion, a distintos com-
puests orgnicos (polsaciridos, steroiles,fences,siflpdos,ctc) o lbre, comoal
ion inorganico, puede contribuir 2 la regulac ica celular. No obstante, la
n!rm ion y se incor-

o (ctin, metionina, e pcico, Btaon, biatink

poran a compuestos o
CoA, tiamina, etc.) (Fig. 19.2).
iz es el Srgano principal de absorcion de los sulfatos desde donde alcanzan la

ia del xilema (C: de la pant bsor
de los sulfatos s un ivo. E1 SO, éri vez
més frecuente) puede ser captado directamente por las hojas a traves de los estomas y
h d 50,

jas.

19.3. Activacién del sulfato

El sulfato es un compuesto relativamente poco reactivo. Por elo, ¢l metabolismo
del sulfato requiere su activacin biologica.

En un primer paso, el sulfato reacciona con el ATP para formar el sdenosinnS'fos-

adenill transferasa) y transcurre con un equilibrio desfavorable para la rmcon
APS.

NH, NH,

. N
g ATP s
oS g L
Ho-t-o-b-0-F-0-cH . | 40507 e o-50-F-0-ciy
- o 5 S o
AT o dn T A

La posteior activacién de APS se consigue por la accion del enzima APS quinasa
(adenosina-5"

" o o
Apsquinasa

LB PR VD e
e Q
s
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dela pro-

Josfatasa inorgi
PP, =22P;

Por accion ot it reacciones se consiguen las condiciones termo-
dindmicas y de equilibrio necesarias cumulacion del sulfato activo o 3-fos-
Toadonasiasfodlosufato (PAPS). pucs 8 bien a. primors. resccion equiere e
energia, la segunda y la tercera son exergdnicas y, al mismo tiempo, favorecen el equil
brio hacia la derecha, por separacion de los productos de la primera reaccion (APS y

La formacion de PAPS representa asi una via comin presente tanto en anima-
les como en vegetales. Para un metabolismo anabdlico posterior, los animales no
dispnn:n de los sistemas enzimiticos para la reduccion del sulfato a nivel de sulfu-

\corporacion a compuestos orginicos. Solo es comin en animales y ve-
KK’la/u\ Iz ulllluclon de PAPS para procesos de incorporacion del sulfato a compues-
tos orginicos, preferentemente en forma de ésteres, por la actividad de las sulforrans-
ferasas. En las plantas se forman, por este mecanismo, ésteres sulfato, por cjemplo,
del tipo de colina-sulfato, flavonoides-sulfato, polisacirido-sulfatos y glicdsidos de
aceite de mostaza.

19.4. Reduccion asimiladora del sulfato

1 de la i 6n del CO, y del nitrato, ido a la diversidad de estad
de valencia del S y il i i ir

mbmel s Ia reduce del sulf
debajo del i it s inferior al de la fija-

cién y reduccion del CO, por las plantas. No cbﬁﬁmc. los resultados de varios equipos
de mesigacinpermiten 3 cbora e viindeconpnio que, grades g, e
ne muchas semejanzas con ladel nitra

En primer lugar, la reduccidn d 50: -req
nes en dos pasos de reaccidn que utiizan 2y 6 clectrones, respectivamente, ligual que
ocurre con la reduccidn del nitrato (Cap. 18).

+6 - +4 )
+2¢
so, —12€, 5o HELL e

Enun cada uno de algunas
diferencias respecto a la reduccion del nitrato:

I ivad i é ATP).

2. Los dos pasos de reduccion del sulfato y sulfito no transcurren en forma libre,
sino unido a una molécula portadora.
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19.4.1. Reduccion del asulfato activon

En un principio se creyd que existian ligeras diferencias en el proceso de la reduc-

cién del sulfato en las bacterias y hongos, por una parte, y en las plantas superiores, por
tra. Esta dif forma d i
reduceion. Estudios asy y delalga
Chlorella'y plantas superiores parecian indicar que las plantas carccian, al menos de
una forma significativa, del enzima APS quinasa, por lo que la reduccion en bacterias y
hongos par APS mientras que en las plantas APS seria el asulfato activo» para
Ia reduccion, representando PAPS s3lo una via lateral del metabolismo. Aunque es-
tudiospoteioesparcianindicar un caricter mis eneral de PAPS como forma del
 de nuevo las evid
penmenla]:s indican que PAPS es el Ia reduccion del sulfat
mos heterotrofos (levaduras, Escherichia coli y otras bacterias) y en algunas algas
verde-azules, mienes que n a mayoria de ammsmus con capacidad fotosintética
lgas verde-azules, todas las al

a pamr e APS. Aunc on vis o5 eslados s¢ desconoce s Sgnifcacion fun
cional de PAPS. éste puede ser reducido por las plantas, previa hidrolisis a APS.

En estudios realizados con levaduras, segin Wilson, se requieren dos enzimas (A y
B) y una proteina portadora con grupo disulfuro (fraccién C) para la reduccién de
PAPS a sulfito unido, actuando NADPH como suministrador del equivalente de reduc-
cion.

A i
Fraceion (] + NADPH 2124, o

s

SH
< +NADP
SH

st ;
FraccionC_ +PAPS 2T 5,
SH

S
fracein €] +S0"+PAP
S

El enzima A, de acuerdo con el grupo de Wilson, es una flavoproteina que acopla la

‘oxidacién del NADPH con Ia reduccién del grupo disulfuro de la fraccion C a ditiol. El

enzima B corresponderia  la PAPS reductasa que cataliza la reduccion de PAPS a sul-

fito unido, De este modo, el enzima A se parcce al grupo de las piridin nucledtido disul-

furo éxidorreductass (fomedorna reductst, htaon eductsay poanids dehi
de transferencia de clectrones, el di

deunaciicinayun compucsto ﬂlvlmco

o Eusiro
dmvplarlw Enlas plantas, ¢l uccplor del wxrm g2 eprna e el portador. cndoge-
o SSOH, n
¥ aceplor srsreducido primero 1 grupo dslur a ol por &I NADPIL, operando
una sulforransferasa en la formacion del sulfito unido (grupo prostético unido o ends
‘ma) desde APS (0 PAPS)
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19.4.2. Reduccién del sulfito

Se considera que la esulfito reductasa» es s bien una riosulfonato reductasa (0

del sulfto unido y no de sulfito libre.

X550 — s xssH

ioslfonsto

reductasa
Se trata de una leduocmn directa, sin pa)os mlcnnedms en los estados de valencia del
azufre, y que algual que que peraa e
duccién del nitrit i

o a amonio (Cap. I8). Otra propiedad comiin enire estos enzimas €s que eatio
reductasan ulln ambién cl cqivalene de reducctn de I ferdorina reducida
Ademis, la sulfito reductasa de Escherichia mll ha sido identificada como un
mo, otro rasgo en comiin con a itrito reduct

1943

La cisteina e e compueso oginic de crirads del aife: rducido. En un princi
serina era el aceptor una elenzi-
g P).

S Lo A L citein

sifdrlisa

ha

serina en la formacién de cisteina tanto cn microorganismos como e las plantas, asi
o e i denicado e anzima qu caaizs I reacion cenrspondiate, . O-setl
L-serina-sulfidrilasa (cisteina sintetasa).

sH
st O
4 CHy-CO0-CH, -CH-COOH —SME82, &4y g, 4 ci, 00"
N, Coon
Oacetl-Lserina cisteina acetato

En realidad, fotura reducti
anufre-azuite del persulfuro. De acuerdo con Schwenn y Trebst, el proceso transcurre
del siguiente modo:

X-S:SH + O-acetil-L-serina + 2- — L-cisteina + acetato + X-
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El portador, en estado oxidado, debe de nuevo ser reducido para poder servir
como aceptor del grupo sulfo n Ia formacin del esulfito unido, para lo cual e
requieren 2 electrones que podrian ser suministrados por ¢l NADPH del cloro-
plasto.

En la figura 19.3 se representa una adaptacién del esquema global propuesto
por cl equipo de Trebst para los pasos de Ia activacién del sulfato, su reduccion en
forma cunida» hasta el nivel de sulfuro y su incorporacion a la materia orgénica en
forma del aminodcido cisteina.

- XSSOH Cistena

SOp—— APS .+ PAP IXSlox
X 2 NADI
AMP PAPS XS

=
NADP

O-ucetilerina

s e s o (et Svenny T Th b il . Brker o,
. Amsterdam 1976

Una vea simetizada I cistina s lants on capaces de simtizar a paie de
ella ¢l aminodcido metionina y
bolismo primario (biotina, dcido lipoico, tiamina, CoA, etc.)y poieis @.c\ss.das&
ntibidticos-,
Sc han propucsto dos mecanismos alternativos para la biosintesis de la metionina:

a) Por transulfuracion inicial del sulfuro a cisteina y luego transferencia a la homo-
cistina y metionini i csaioning
b) Ia O-acetil-L-he ina iz ome
y metionina. En las plantas, la transulfuracién parece ser ¢l mecanismo primario
de biosintesis de la metionina a partr del sulfuro inorgnico. Es decir. en una
-adena de reacciones en el sentido

s y o .

Un tratamiento més detallado del metabolismo de los aminodcidos y compuestos
organicos con § en las plantas cae fuera de los impuestos a cste manual.
Para una profundizacién del tema se. lcons:ja la consulta de obras més especializa-
das (por ejemplo, ver Wilson y Reuveny, 19

Como ya hemos indicado anlenormcnle, on animales énicamente son capaces
de formar el sulfato activo (PAPS), pero no disponen de los mecanismos de reduc-
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cién a sulfito y sulfuro y de la incorporacién del sulfuro a compuestos orgnicos

(cisteina). Este cardcter heterétrofo de los animales se mani

delacisteina, en el sentido invérso que las plantas, desde la metionina a la cisteina.

1944, Locali v

locali-
zacion celular y subcelular de |I reduccién asimiladora del w!fnlo en las plantas. Se

En todo caso, precisa de una cancxidn con el metabolismo energético (necesidad de.
TPy deu diponibidad de cvlenes e redacion (VADPH, ferdosin -

Al descubririe que I luz influa en I reduccion del sulfto en hojas seccionadas
pronto fue objeto de una intensa investigacién Ia localizacién subcelular de este meca-
nismo. Fruto de estos estudios ha sido la comprobacién de que los cloroplastos dispo-
nen de los sistemas enzimiticos responsables de la activacion, reduccidn y asimilacion
del sulfato, en experiencias realizadas con sistemas acclulares y con cloroplastos
reconsituidos. Por uilzacin d istopos marcado, 5, s ha podido demostar
|gualmenl: a partir

idéntica a la discutida anteri Ia reduccion asimi-
ladora del sulfato y la formacién de la cisteina y metionina:

80—+ APS —= (PAPS) —=P(2)— X-S:S0; — XS5 —cisteina

en donde P(2) corresponde a un compuesto de un pico de elucién por identificar y
«X» al portador enddgeno al que se une el sulfato a un grupo sulfidrilo. De acuer-
do con estos datos, el equipo de Trebst ha establecido, como hipotesis de trabajo,
que el APS s el primer compuesto marcado de la reduccién asimiladora del sulfa-
10 que es transformado a PAPS y a expensas de ste se forma concomitantemente
unatercera sustancia desconocida, situada en el pico 2 de elucién. De estas cviden-
cias se supone que PAPS transfiere su grupo sulfato al grupo sulfidrilo el portador
endgeno X, forméndose asi el sulfito unido, X-8:S0,H. El paso siguiente de re-
duccion a la luz del sulfto unido, X-5:S0,H, 2 sulfuro unido, X-S-SH (persulfuro)
consume 6 electrones procedentes de la ferredoxina reducida. Se supone que la
cisteina sc forma a partir de este sulfuro unido. Adicionalmente, en el proceso glo-
bal de la reduccion, se requieren otros 2 electrones en forma de NADPH, presumi-
blemente para la reduccidn d la forma oridada del portador enddgeno. Como vemos,
el punto mis critico de esta hipotesis es la participacion o no de PAPS, tal como he-
mos discutido en 19.4.1




Reduccion asimiladora del suffato / 391

19.4.5. Reduccién fotosintética dol sulfato

Los experimentos con cloroplastos, rotos o reconstituidos, y ¢l estudio de los siste-
mas enzimiticos del cloroplasto o de homogeneizados de hojas y algas, asi como las
mvcsllgnclonas sobre la influencia e la luz y de la fotosintesis, permiten ya establecer

c la reduccion asimiladora de los sulfatos s uno mis de los procesos fotosintéticos

De acuerdo con estas ideas, el esquema global de la figura 19.3 operaria en el seno
Ty - it riohis

dios y en el que el apor

Fd_) dri

<o la fotosintesis

forma sumaria, el acoplamiento entre el proceso primario de la fotosintesis
(formacién del poder asimilador: ATPy NADPH y Fd, ) y la fjacién y reduccion
del sulfato, se considera que ocurre segin el esquema de la figura 19.4, en donde

L < XSSO
-y ;l
e
o . v

el sulfto(reduceidn fotositétca del sulfto por s plantas).

puede observarse que el equivalente de reduccion s suministrado bien directa-
mente por la ferredoxina reducida o bien, indircctamente, a partir de ella por for-
macién del piridin nucledtido reducido, NADPH.

195. 0 imiladora del sulfato

Los bajos niveles de cisteina y metionina en s plantas, comparado con los de otros
aminodcidos, sugieren un estrecho control del metabolismo que conduce @ estos ami
nodcidos. Se dispone de dos aproximaciones distintas a este tema. En una de ellas se
estudian los efectos e los aminodcidos con S en las actvidades in viro de los enzimas
sacetlasa y O-acetil serina sulfidrilasa que no muesiran ningin mecanismo
i por la serina ni por la metionina.
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En otro tipo de estudios se han observado los efectos de la deficiencia de azufre en
los niveles de estos enzimas como posibles indicadores de mecanismos de represion o
desrepresidn. Los resultados obtenidos tampoco son esclarecedores

 Mis recientemente, en estudios realizados con Lemna minor, o observado que

to sulftransferssa (APS Tasa), aunque I cistina s puede ser un rgulador pmblble
la repre-

N por cis

En resu lare-
gulacién por represién por producto final de la biosintesis de los enzimas o por inhibi-
cién de su actividad en el campo de las bacterias, todavia no puede darse una visién
coherene de los mecanisimos que regulan la reduccion asimladora de slfo en s
plantas.
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RESPIRACION Y MITOCONDRIAS VEGETALES

La obtencion de energia quimicamente utilizable ocurre en la mayoria de los orga-
nismos mediunte los mismos procesos bioguimicos, ya se trate de una célula vegelal,
animal o bacteriana. Las células vivas respiran continuamente absorbiendo O, y elimi-
nando CO, en vollimenes casiiguales. EJ proceso global de la respiracion consta de un
conunt de resciones de ido-reduccion medldmc las cuales ciertos compuestos
como son oxidados
sty transformarse  CO, Al s Gempo, oxigeno absorbido e reducido hasta
formar agua. La reaccién general de la respiracion, utlizando glucosa como sustrato
respiratorio s la siguiente: CH,0, + 60, + 6CO, + 6H,0 + cnergia (636 kcal/mol de
glucosa). Parte de esta encrgia se libera como calor y parte queda atrapada cn la molé-
cula de ATP que puede ser utlizada posteriormente en muchos procesos esenciales de
la vida vegetal. Asimismo, muchos compu:sms inermediariosen lprocso de degra
dacién Ta sintesis de
ichos compucstas segeals esenciales i i R,

Fue Ingen-Housz en 1779 quien hizo el descubrimiento de que las plantas verdes en
L oscuridad «iciaban» el aire de la misma forma que los animales, es decir, respiraban.
A Ingen-Housz se debe también Ia idea, que ha llegado hasta nuestros dias, de que las
plantas de interiores en la oscuridad envenenan el aire y que por ello las plantas y flores
deben ser eliminadas de los dormitorios durante la noche.

Al io que los plantas s i formar

b % A

2y
CO,. Lus plantas terrestres que viven en una atmosera gascosa, han desarrollado siste-
s de spacios areos nerclulres e son continuos desde los estomas y lenticclas
3 iva de las a planta. EI lugar
por difusion a través de estos np.\uos aéreos en uspuesn 4 gradientes de concentra-
cion, Asi, en fando

Enf figura 0.1 puede verse un esquema general el proceso fespiatorio, i como
uloulzucon intraceluar. Mediant gucoia.loal da e | coplsme.  Ehco-
s es transformada en piruvato que ya dento de k mitocondria se transforma en ace!
Con. A prtide aqui ciclo de e rnspr-

iz | interior de la L
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Almidén Citoplasma

Grasas  Adbearfosfuos NADP
Ciclode s
pentosss
o Glucolss NADPH:

b ki

Sacarosa

Glicerol

Miocondria )| Protcinas

Cadena respratoria

ADP_ATP ADP ATP ADP_ATP 2HO

Figura 20, Esquema de slgunos procesos del metabolismo energétco cellar
(modificado de W. D. Boner, ).

20.1. Cociente respiratorio

Mediante la determinacion del cociente respiratorio, que no es mas que la relacién
0, i yel ide

€O, liberado
0y Lherdo
o 0, consumido
se pueden hacer, dentro de ciertas limitaciones, deducciones sobre el sustrato utilizado
en el proceso respiratorio. Si ¢ sustrato respiratorio es un carbohidrato y es oxidado
completamente, el volumen de CO, liberado s igual que ¢l el O, consumido, con lo
que el cocient io serd la unidad. Val fores a la unidad y alrededor de
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0.7 pueden indicar que el sustrato respiratorio son grasas. Veamos el cjemplo de la oxi-
facion del dcido oleico:
CigH0; +25, so, —— 18C0, +17H,0 ;

QR==—=07T1

Valores superiores a la unidad pueden indicar que son dcidos orgnicos dicarboxficos

os que proporcionan el sustrato para In respiracion. Sin embargo, estos datos hay que

{omarls con cieta precaucin, ya que en un determinado momento varios ipos de
estar

it que el OR que se obtenga sea solo un valor intermedio, dependiendo éste

de la contribucidn respiratoria de cada sustrato y de su contenido relativo de carbono,

hidrégeno y oxigeno.

20.2. Determinacién de la respiracion

El método més frecuentemente utlizado para la determinacion del intercambio
spiratorio, es el método manométrico. Se basa en el respirometro desarrolla-

do por Warburg en 1926 y que no es mis que una modificacion de los aparatos ideados
por Barcroft y Haldane en 1902, 0 por Brodie en 1910. El respirometro st basado en
el principio de que a una temperatura constante y a n volumen de gas constante, cual-
quier cambio en la cantidad del gas puede determinarse por cambios en su presion. EI
aparato tal y como se representa en la figura 20.2 consiste de un frasco,  veces equipa-
con uno o mis brazos laterales, unido a un mandmetro que contiene un liquido de
densidad conocida, a llamada esolucion de Brodie. El frasco esti inmerso en un bafio
de agua a temperatura constante, y entre las diferentes lecturas todo el sistema se some-
te a una agitacion, para facilitar el intercambio gaseoso. EI oxigeno consumido por el
‘material bioldgico colocado en el frasco, causa un cambio de la presion que origina un
ascenso de la solucidn de Brodie en ¢l lado cerrado del mandmetro y un descenso en el
dbvcnc Enlonces,como s muesir n fgua 213 s susta e nievocl voumen del
u n de Brodic

& ol o cerado al comenzar el expenmcmoi yse h:e el descenso pmducldo enel

frasco. Para evitar las interferencias producidas por la liberacién de CO,, en el pocillo
central del frasco se introduce un cilindro de papel de filto impregnado de KOH que
absorberd todo el CO, producido. Para determinar la cantidad de CO, producido hay
que realizar dos medidas manométricas; una, como acabamos de describir, en presen-
cia de KOH y otra en ausencia del mismo. En la primera se determinara la cantidad de
oxigeno absorbido, en la segunda, el conjunto de CO, liberado y de O, absorbido, por
dif 8 i i 1400,

desprendido.
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F: Frasco
S: Brazolateral

G: Tapén del brazo lateral con ventana de gases
cal

R: Reservorio de fluidos ¢l ajuste del tornillo
altera el nivel del fluido en ¢l mandmetro

Figura 20.2.-Respirometro de Warbur.

209 250} 29/ | 250
Caida de
presion
20)
Posicir

cion Posicion después de
inical 10 minutos

Figura 203 ~Disgrama lusrando 1 determinacidn del cambio de presion.

La relacién entre | d liberado y mm de los
manémetens viene dada por la siguiente expresidn:

x=hk
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intidad de gas intercambiado.

he
k:C istica d

oo T
Py
siendo:
¥, Volumen de a fase gascosa el frasco incluyendo las conexiones de lo twbos
hasta el punto de
¥: Volumen del luido afadido.
T i d 73+ ).
a: C i
P, Presion estindar, 760 mm de mercurio 0 10.000 mm e liquido de Brodic.

frasco.

¢
los pesos frescos y seco del material a investigar.
n realizarse estudios més profundos deJa respiracion obscrvando el rayecto
seguido por lo itomos de carbono de algunos compuestos especificos con la ayuda de
4C. Esta téenica se utilza bajo dos principios: por un lado se investga la formac
1CO, por el material bajo estudio; (por oo lado s sl 0 aw.mn y dlslnhutmn
del MC en productos i
blemas de interpretacion de los Y siacesobenios dunido s L procesos cilicos,
una fijacion repetida del “CO,, al intercambio isotoy

20:3. Glucolisis y fermentacién

La glucoliss s la secuencia de racciones que convierte la glucosa o glucosa-1-fos-

fato,

cion concomitante de ATP. La glucolisis, que tiene lugar e el citoplasma celular, es la
primera de las tes fases principales de la respiracion; siguen a continuacion cl cilo de
Krebs y el proceso de transporte de clectrones, mecanismos ambos locaizados en la
mitocondria. Bajo condiciones acrobias, l piruvato entra en la mitocondria.y cs 0
do campleamente hasta CO, y H,0. Bajo condiconcs anacrobis, cl pirvao pucde

0 se produce una oxidacion total del combustible, como ocurre en la mplrumén
Ambos procesos, glucoliss y fermentacion, estin estrechamente relacion

como se pucde ver en la figura 20,4, todas las reacciones de la gluc
fermentacion. Podemos considerar que Ia glucolisis desempefia trs funciones impor-
tantes para el metabolismo vegeta: en primer lugar, estifa formacién de moléculas que
pueden ser utlizad: i
vegetal; asi, @ partir del dcido fosfoenolpirivico pueden sintetizarse. aminoicidos

it tirosina, g i




Glucosa

Atp
Hexokinasa
AP
Glucosa-fosfato
Fosloglucosa’
isomerasa
Fructosa 6-osfato
Fostoructosa |~ ATP
inasa
ApP

Gliceraldehido
t

fogicerato

Gliceraldehido Jy~ NAD* + Pi
fosfato
deshidrogenasa [~ NADH + H+
1.3-Difos
Fosfoglicerato ||~ APP

A
3Fosfoglicerato
Fosfoglcero,
‘mutasa
2-Fosfoglcerato

Enolasa
HO

Fostoenolpiruvato

Piruvato [~ AP
AP

Accaldeido 7
3}’ 0, Lo
o 4,
o o,
B Mo,

Figura 20.4-Glucolisi y fermentacion.
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na (Cap. 2), a partir de las h fosfatos se fc I

tes de la pared celular, etc. En segundo lugar, durante la glucolisis se produce almace-
namicnto de cnergia cn forma de ATP. En la tabla 20.1 pueden verse los pasos en los
que durante la glucolisis s¢ consume o se forma ATP, y cémo el balance final da una
ganancia neta de 2 ATP. Por (ltimo, una tercera funcion esencial de la glucolisis es la
formacion de NADH durante la oxidacién del gliceraldehido 3-fosfato en 1-3 difosfogli-
cerato. Por tanto, la reaccion neta de la transformacién de glucosa en piruvato es:

TABLA20.1
Consumo y produccion de ATP durante la glucolisis
Glucoss ——» Glucosa6-P ~1ATP
Fructosa-6-P— Fructosa-1 6PP ~IATP
2,13 difosfoglicerato—+2, 3 fosfoglicerat +2ATP
2. fosfoenolpiruvato ——s2, piruvato +2ATP.
TOTAL ... “2ATP

Glucosa + 2P; + 2ADP + 2NAD  —— 2 piruvato + 2ATP + 2NADH + 2H*

Asi, pues, se generan dos moléculas de ATP y unade NADH. Dado queel citoplas-
ma celular contiene sdlo una cantidad limitada de NAD y que la glucolisis quedaria
detenida en el momento en el que el piridin nucledtido estuviera todo en forma reduci-
da, s 6gico suponer que deben existir algunos mecanismos para reoxidar el NADH
formado. En NADH y serd reoxi-
dado por el tema (ranspcﬂadar de :l:c(rones, produ endcsc ATP, como veremos

delante. B ealiza por las reacciones
lizadas por los enzimas alcohol y licti La
enzimas ha sido demostrada en plantas superiores, y bajo determinadas condn:lones.
como la de raices de plantas que viven en suclos encharcados, lo que hace dificil el
ocemo del oxigeno a la raices, o en semillas en que las envucltas seminales son imper-

rimhreae S pryaiod siguiente:
Glucosa + 2P, + JADP —— 2etanol + 20, + 2ATP

Ni el NAD- ni el NADH aparecen en esta ecuacion, ya que el acetaldehido se reduce

hasta etanol de tal forma que se regenera NAD que es inmediatamente utilizado en la

concibn ctacml o ghceradehido- oo desidrogsase. Asl, s oose prc-

duc la ol. La reaccién neta de la

rermemaclon lictica es:
Glucosa + 2P + 2ADP — 2 lactato + 2ATP

Aligual que en la fermentacién alcohdlica, no existe Sxido-reduccion neta. La produc-
cién de ATP durante la glucolisis es un acontecimicnto importante, ya que va a permitir
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que los organismos anaerobios completen sus ciclos bioldgicos a expensas exclusiva-
mente de esta energia.

204. Mitocondrias vegetales

Las mit ias son organulos i bacteria
citoplasma de todas las células eucaridticas aerobias, Son los centros de Ia respiracion
celular y donde tiene lugar la mayor produccion de energia en forma de ATP, para
odas La méyor

funcion de las mitocondria, se ha adquirido gracias a estudios realizados fundamental-

mente con mitocondrias animales, ha ado estos conocimientos a mit

condrias vegetales, y aunque en muchos aspectos bioquimicos el comportamiento s

similar en todos los tipos de mitocondrias, esto no quiere ecir que no existan algunas

diferenci: i i Por ejemplo, las mitocon-
T membi

idar el NADH

getales
permeable a este piridin i 3
son relativamente insensibles al cianuro, debido a que presentan una ruta alternativa a
1a normal de los citocromos para el ransporte de electrones. Por otra parte, la p-oxida-
cién de los cidos grasos sc encuentra localizada en mitocondrias animales, micniras

que

El niimero de mitocondrias por célula varia, dependiendo del organismo y del tipo
de célula estudiada. Asi, cl alga flagelada Micromonas posee una inica mitocondria,
‘mientras que la ameba Chaos chaos posee cerca de medio millon. Las células vegetales
suelen poseer unas 200 i i 2000 enl

2041, Estructura

Aunque las mitocondrias pueden ser observadas con el microscopio 8ptico, no fue
hasta la introduccion de la mi lectronica p i detall
su estructura. En la figura 20.5 puede verse como la mitocondria consta de un sistema.
membranoso doble, con la membrana externa mis o menos lia y la interna, que sufre
una serie de invaginaciones formando las lamadas crestas. Las dos membranas mues-
tran mediante tincion positiva y observacion posterior en microscopio electrdnico, la
clisica estructura tripartita descrita por Roberston, que es la que muestran todas las.
membranas bioldgicas, Esta estructura puede interpretarse como una bicapa lipidica con
Jas cadenas de icid fuertemente hidrofd fentadas hacia el interior de la
bicapa. Las proteinas de la membrana pueden formar interacciones flojas o fuertes con
1a bicapa lipdica y tale interacciones son necesarias para la funcionalidad especifica
de que forman una int

rales hifrofilas expuestas, se encuentran en la superficie de la bicapa liidica, son ficil-
mente extraibles de la membrana, el ejemplo mejor conocido es el citocromo ¢. Las
segundas, en las que probablemente serdn las cadenas laterales hidrofobas las expues-
tas, quedan embebidas en la bicapa lipidica y son extraidas con mayor dificultad. Protei-
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185 Angsroms__5)

Figura 205 ~Estructura de I mitocondria,

nas tales como los cit inas como la NADH y
suclnico deskirogenasa son bocres cjemplos de proteinas fuertemente unidas a la
membrana y que penetran la bicapa lipidica.

20.4.2. Propiedades y composicién de las membranas

El estudio de las propiedades de las membranas externa e interna de las mitocon-
drias s¢ ha visto facilitado por el desarrollo de métodos que permiten la separacién de
las dos membranas. Existen fundamentalmente dos métodos para separar las membra-
nas. El primero implica un hinchamiento del orgénulo suspendido en un tampdn hi
poténico que provoca a ruptura de la membrana externa, mientras que la interna
expande sus invaginaciones pero sin rompene Un tratamiento posterior con sacarosa
para aumentar la
ma que puede srseparada de externa por un tratamiento ultrasénigo suave. Por i

n gradiente

e densidad. 1 sepund meétodo ik bisad e que un aamiento con el deergente

digitonina, a baja concentracion, rompe la membrana externa que se separa ficilmente

de la interna. El efecto sclectivo de la digitonina se cree que es debido a la ineraccion
it ol detergent y os cserles mas sbundantes en 8 membrana extrra. En

lquiera de los dos me por colora-

cion negxllva, como la exts m:mbla~

na interna aparece mis gruesa y cubierta por unas. vwcul:s pedunculadas conocidas

Como s subuidades de s menbrana e, Coando o descubricon, s 4 coni-

derd como el lugar donde se encontraba la cadena respiratoria; subsecuentes estudios
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d
iene compon:nlu de la cadena nmpemm o cleitons La el o capes do
raliar o ATP,
lasitet del ATP que e lugar durante la etoatonondain. Totoe ATPasas
lc membrana parecen ser notablemente similares en mitocondrias, bacterias y cloro-
plastos. Destacan en las microfotografias electrénicas como cuerpos globulares que
sobresalen de Ia superficie de la membrana. La parte s prominente designada como.
F, (factor
nidades, algunas de F, la membra-
na por medi i inas desig F, (fact i
0)incluido enla I3
derse ficilmente de la membrana, pero F, s3lo queda libre cuando la membrana es des-
inids medantc dtergents. I tema completo nzimitico se denomina complefo

g dossistemas de membranas no s difeen en sus propidudes morfoldgicas,
sino
i e Aty que la membrana intema de s milocondria presenta
una permeabildad my lmitadspara I mayora de a sustancias,con  excepeién de
150. La mayoria de las molé-
:uiis de interés I'lsmlnycn estin ionizadas y tienen que atravesar la e
ayuda de transportadores especificos. Por el contrario, la membrana externa es més
permeable, permitiendo el e de sustancas ano cargadas como 1o g con

10.000. De [

que I concentracin de e de bajo peso molecular sea igual en el citoplasma

lar superior, i i la membi

externa es de gran import inar el tipo de i

cen entre las mit y el citoplasma. i las d b

15 4 ekl o quc s e N s A 0 1,13 mientras

que enlainterna esde 1,21
o ohadrich

di - En
cuanto a la proteina, se estima que cl 4 por 100 del total se encuentra en la membrana
externa, ¢l 21 por 100 en la interna y ¢l 67 por 100 en la matriz. Aproximadamente ¢l 27

100 de peso seco de la mitocondria son lipidos, de Ios cuales mas del 90 por 100
estinen L fosfati-

L
la membrana externa. Sin embargo, la concentracién de fosfatidilinositol y esteroles s
més abundante en la membrana extern:

2043, Aislamiento y purificacion

bisico Ia homogeni-
i P i AT T sacarosa que contengan
un agente reductor suave, EDTA y albimina de suero bovino, EI agente reductor se
requiere para evitar la oxidacion de los compuestos fendlicos; el EDTA, como agente
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quelante que es, elimina cualquier ion metdlico pesado que pueda estar presente, y la
albiimina de combina i

rotura celular. Este medio de homogenizacién suele estar tamponado a pH1,2. Una vez
homogeneizado el tejido, se fillra a través de varias capas de gasa.y la suspensién resul-
nte se somete a una centrifugacién diferencial. La fraccion mitocondrial después de
lvada varias veces en el medio sol6ico s suspende en un pequcio volumen d s
medio isoténico. Esta fraccién de mit a su purificacion,

deposicion de estratos de sacarosa de Hernte mrdad, en parte supeior del g
diente se coloca s suspensin de nnlccondnas feadas: despu:s de cenuigar s
el estrato
dcmvddd(l-lg 2086).
ogeniaciin ocondrias avadas
del maerial vegetal e
Firado por gisa
0
Centit
09) | e Mitocondrias
E i i s puriicadis
12]
Lavado de raccién mitocondril
s
1M

Mitocondriasavadas.
Gradiente discontinuo
desacarosa

Figura 20,6 Aslamiento y puriiccién de mitocondrias

2044.

La actividad respiraoria de las mitocondria aisadas, medida como su capacidad
para consumir oxigeno, se determina generalmente mediante fa utilizacién de un sensor
polarogrifico de oxigeno tipo Clark. Todo el sistema consta, en primer lugar, de una
membrana de un materil especial jusads o exremo dcl sensor y que lo aisla del

. Est los gases
o terio de sensor. Esc senor aneiona cuando e apt un deteminado volg
polarizante; en este momento, el 0xigeno que penetrd a través de la membrana reaceio-
na con un citodo de platino provocando un flujo de corriente entre este ctodo y un
inodo de plata. Ete o d corriente que se genera s properciondl a e
oxigeno a la que se r tanto, Jidad esti
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‘midiendo el sensor es la presion de oxigeno; como el oxigeno es consumido inmediata-
mente en el 6 i interi

cero, por lo que puede considerarse que la fuerza que provoca la difusion de oxigeno a
través de la membrana s proporcional a la presién absoluta del oxigeno fuera de la

Ajustador de lasonda

Cubierta del baio

Cubeta de ensayo ——»

R

Punta de I sonda ——

Agitador magnético

Figury 207
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‘membrana. Si la presion de oxigeno aumenta, mayor seré la cantidad de este gas que
difunda a través de la membrana y mayor serd el flujo de corriente que se genere en ¢l
sistema. La difusion a través de la 1a presion,
yIa relacion oxigeno-flujo de corrient s cstequiométrica, es decir, existe una relacién
fincal entre presion externa de oxigeno y flujo de corriente. El sensor se ajusta mediante
un adaptador en una cubeta que contiene la suspension de mitocondrias y una pasilla
de agitacion magnética para mantener homogénea la suspension. La temperatura se
mantiene constante mediante un bafio de circulacion externa (Fig. 20.7). Los sustratos,
ADP, inhibidores, etc. se afiaden a la suspensién a través de una pequefia ranura que
queda 3 la cubeta. L i

sumido por minutoy por mg de proteina milocondril. L cantdad de oxugem) consu-

registra
Una suspensién de mitocondrias, en un medio convemem:m:m: !zmponmo e
isoténico, y n presencia de un
da velocidad en l consumo de oxigeno. La adicion de ADP causa un inmediato
aumento en Ia velocidad. La duracién de este incremento depende de la cantidad de

- Somanconti
P
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ADP afiadido, ya que la coneentracidn de oxigeno utilizado s proporcional a la canti-
dad de ADP fosforilado a ATP. La relacién ADP/O sc puede calcular directamente a
partir el trazado descrito en el papel registrador (Fig. 20,8). La distancia ¥ se determi-
na contando el mimero de divisiones que van desde el punto de interseccion de las

incas A-B y de las lineas B-C. La distancia X (determinada contando el nimero de
es del papel del regisrador) representa cl contenido total de oxigeno en ¢l
medio de reaccidn. Con estos datos se puede caleular Ia cantidad de oxigeno consumi-
do durante el per

0, contenido en el medio de reaccion _ y 5 —
X divisiones

consumido

.. ADP _ _micromoles de ADP afiadido
Relacion —— = ———
0 ‘microitomos de O, consumido

El control la rel: velocidad
respiatoria n presencia de ADP (estado 3), que en la ﬁgun o8 s o ¥y
a velocidad que se obtiene cuando el ADP se agota (estado 4), que en la figura 208
corresponderia zona C de razados En  tabla 202 ¢ expresan, de acuerdo con
Bonner,los dif
la mitocondria.

TABLA 202
Diferentes estados de la mitocondria (segtn W. D. Bonner Jr.)

[ P I I Facr
2 Presente | Ausente | Ausente Muy lenta Sustrato
Susrto | vme | Ausentc | Prseie | Busantelena | Desconoeido
3 Presente | Presente | Presente | Muyrdpida | Transp. elect.
3 | e | Ao | Prevonts | T Db
s Ausente Presente Presente Nula Oxigeno

2055. Ciclo de Krebs

Bsecicko debe s nombre al boquimicoingls H.A. Kb, qulen en nm  oguas
Se deno-
y e

bién ciclo del dcido ci e o
Iocahudo en: el interior de las mitocondrias.

La dec: 6 del piruvato, producido en Ia glucolisis, para formar
aceil Con.y qu ine ugar n s milocondral, s ¢ eslabom entr i lucoiioy
el ciclo de Krebs.

Piruvato + CoA + NAD * —+—s acetil CoA + NADH

La reaccion estd catalizad: |




CH,CO-S-CoA + H0
Aceii-Con

st
oon
‘COOH
Bt B
= &,
o | §
coon 17 2% oo
o a |l
CH, COOH
AOOH ‘cis-Aconitico’
L mm(
i o
coon &,
I
i wh-coon
H(E NO—?—H
Lo
o st
e .
s i,
,COOH
(‘X)OH
&,
?)OH H?OOOH
g
aOneptanto | feshdropena iad
irogenasa CH, ‘COOH
<o Oxalosuccinico

Figura 209.Ci inger, A.: Biochemis Inc. Nueva York).
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En el cclo, l como se muestracn a igura zov un compuesto de cuatro itomos

de carbono, ra dar lugar a un

xilico de seis carbonos, el citrato. Medi il oxlddllva de un isdmero

del citrato se forma un inco dtomos de carbono,

uelve 1 decarboxiarse oxidativamente para dar un dcido de cuatro dtomos de carbo-

o, el succionato, que regenerari de nuevo al ux«lxcelam De esta forma, dos dtomos.

de carbono entran en el ciclo como una unidad a jos dtomos dejan ¢l ciclo

como dos moléeulas de CO,. Dado que el CO, estd mis oxidado que el grupo acetilo,

deben existir agunasreacciones e dxido-reduccion en el ciclo. De hecho, exisen cus
Tre r tanto, son

NAD* y un par de dtomos < de hicnégen (@05 d:clmnes) al FAD que produclran un

total de once moléculas de ATP en la cadena de transporte de clectrones. Ademis, e

forma, i La reaccion neta es:

g

Acetil-CoA + NAD* + FAD + ADP + P;+ 2H,0— 2C0O, + NADH +
+ FADH, + ATP + 2H* + CoA

Considerando que por cada molécula de glucosa sc forman dos de piruvato y, por con-
siguiente, dos de acetii-CoA, habria e ‘multiplicar esta reaccion y la anterior cataliza-

da por a piruvato deshidrogenasa,
Como resumen ﬂ.mt podemos cun“dmr que el ciclo de Krebs cumple tres funcio-
NADH yel

FADH, que, al ser i la cadena de ek
darin lugar a la formacién de una considerable cantidad de energia. Sintesis dirccta de
una cantidad limitada de ATl” ypor dlimo [nrm:cton de esqueletos carbonados que
pueden ser utilizados en Ia sin mediante su aminacion correspon-
diente con el amoniaco formado como pmduclo il en I educcion de los nitatos
(Cap. 18).

208. v dela

jos los equis i iclo de Krebs van
aser onidados enl cadena mitocondria de lnmspor\e o e Esta cadena cons-
tade una seric de ‘mediant

duccion, van a llevar los =kzclmnes hasla el i acep(or de los mismos, ¢l O,,
formindose agua como producto fina. El transporte de electrones tine lugar a favor
deun es deci cedidos por

con potencial redox mas elevado. En ese transporte  favor de gradiente electroquimi-
o, iene lugar una considerabl lberacidn de energia parte de la cual quedzn atrapa-

daen ADP. Losprinci-
pales compancricsde cadcna de transport de clectrones sc han identificado, bien
pors ien por Enla figura 20.10
o represata Ta organizacio S o' b

i i i i ubi-

quinona,
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Ip— ) —= 0

FADH, —= UQ — Fp s Cit. by, —= i, hua— Ci. 64— Cit. = Cit.a— ity O,

L

Glucolisis = NADH

Vigur 2 .
. miocondris vt

L de cada uno de la cadena de

rimpore sflin g oo los e en proporians s contanes, o g

S ot tipo de i ot ot s e o i i
para aislar tal unidad funcional, se han conseguido aislar cuatro complejos separados,
ratando las membranas internas de la mitocondria con desoxicolato, cloruro potdsico,

It i d
cadena respiratoria y una cantidud considerable de lipidos. Ha sido imposible separar
muchos componentes de la cadena respiratori, de elementos estructurales de la mem-
brana, que parecen ser necesarios para mantener a los componentes de la cadena, en la

configuracion correcta que les permite reaccionar a unos con otros. En la igura 20,11

pueden verse esquematizados los cuatro complejos que se aislan siguiendo el proced

miento anteriormente descrito. La mayoria de la ubiquinona y del citoeromo ¢ apare-

NADH deshi-
NADH—»|

rogenasa
Fenohémico

Succiico deshi-
Succinato-»
Fenohémico

Figura 2011 I
NADH.UQ ed i LGi
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cen fuera de est méy

=nmgudos de lnnsporlzr electrones en\n los cuatro complejos. i los cuatro comple-

ubiquinona y citocromo cy se el

mins € dsoxicoo o i, pasile i reconsirucein de i cadena uncioral,
ATP.

0

“Recientemente s¢ ha sug:ndu la posible existencia en mitocondrias vegetales de
tres «pools» de ubiquinona con la poslbxhda tas conexiones entre ellos y
que serian responsables de toda una serie de Siuaciones distintas observadas en
células vegetalesen relacién con la organizacion del sistema de transporte de electro-
nes (Fig. 20.12a). Las conexiones | y 2 estarian siempre presentes en mitocondrias
Veptale  son responsables e as xidaciones d malato, NADH y suscinato snsi
bles al cianuro  Ia antimicina. También serian responsables de la oxidacion del
‘malato sensible  la rotenona y d la oxidacion del NADH insensible a la rotenona.
e aun otra via para 13 oxdacion del NADH que sobrepasa el luga sensole  fa
antimicina (ver 20.7). Esta seria una situacién general que se da en todas las mitocon-
drias sensibles al cianuro. Cuando, ademds, existen las conexiones 3 y 4, todas las oxi-
dlclonesde sustratos muestran varios rados de resistencia al ianuro,ya que los elec

través de h ita alt
¢ 2 lo que ocurre en i les, las vegetales muestran

Membrana externa

Espaco inermembraral { 1
NADH NAD* Gite
Membrana interna Fp c,{,
Acidos ¢__) Ui, S
nimicina  Cit.a
o Gt
oMy T stken
F [ Fp | Rotenona 2 N Cit.ay
7 B o Sucinico
milio  deshidrogensa ‘deshidropen
OB 10,4 2Ht HO
Figura 20, Posibie
B e e izt & B e, . o . Lo P

hyesios o 457 463, 980
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el hecho tnico de ser capaces de oxidar el malato y el NADH de formas distintas, re-
duciendo el niimero de lugares de fosforilacién (evitando pasar por los lugares de fos-
forilacién). De esta forma son capaces de oxidar malato y NADH sin aumentar el
potencial de fosfato en la célula. Esto puede ser de gran utilidad en plantas que tengan
idad de eliminar un exceso de poder reductor (intensidad glicoltica elevada) o
utilizar malato en AM).

207.
La i 1 it i ¢l NADH ex¢,
n un principio, que era debida  la entrada de este NADH exGgeno cn la matriz mito-
condrial y su consiguicnte oxidacién por las deshidrogenasas internas. Sin embargo, la
evidencia cxperimental acumulada durante los iltimos afios ha demostrado que el
NADH exégeno y el enddgeno son oxidados por sistemas de NADH deshidrogenasa
diferentes. Asi, se ha observado que el NADH exgeno es oxidado mis ripidamente
r mitocondrias intactas y que el cociente P/O es superior con NADH endégeno. Este
resultado, junto con el hecho observado de que compuestos tales como el amital, rote-
nona y piericidina A que bloquean la cadena’ Imnspomdara de electrones, inmediata-
mente antes del primer lugar de formacion de A’ iben Ia oxidacion del NADH
cndégeno pero 1o enen ingn clecto en 4 oxxdacnon del NADH exdgeno, ha dado
lugarala
e los lecrones  a Cadens transportadora dnpu:s del primer lugar de formacién
de ATP. Dado que la oxidacion, tanto del NADH exgeno como endégeno es igual-
mente sensible a Ia antimicina A que bloquea la cadena respiratoria a nivel del segundo
lugar de formacién de ATP, se supone que ambos sistemas comparten una ruta comiin
desde la ubiquinona al oxigeno.
liante la utili o

roducts queno
puede atravesar la membrana interna mitocondrial y, por tanto, s6lo puede aceptar
electrones a partr de componentes situados por fuera de la superficie de la membrana
interna, y mediante el aislamiento de la membrana externa, ha sido posible localizar en
mitocondrias vegetales dos sistemas de NADH deshidrogenasa capaces de oxidar el
NADH exdgeno. Uno de cllos localizado en Ia membrana extera (Fig. 20.12b) y que
normalmente no suministra equivalentes reductores a la cadena respiratoria, salvo que
sc afiada también citocromo ¢ exdgeno; en este caso, la deshidrogenasa catalizard una
tocromo ¢ NADH reductasa, resistente a la antimicina A por medio de una flavopro-
1omo by, st sisema presenta un relcidn ADPIO de uno, La mayoria
asociado con la membrana interma mit
20.12)que parececoder m clectronesala ubiqu
nta

Por lo que respecta a la oxidacmn del NADH endégeno, loda la evidencia parece
inica que estc s xidado po un ima sensibl I periciding 1 rotcnona con
una relacién ADP/O de tres (Fig. 20.12b). Sin embargo, también sc ha encontrado en
‘mitocondrias vegetales un sistema de NADH dzsmdmgmasa que oxida el NADH
enddgeno y que presenta una relacion ADP/O de dos (Fig. 20.12b) ya que es capaz de
ceder los electrones dircctamente a la ubiquinona. No se conoce muy bien por ahora,
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NADH
—
Svemirara = G “
B
Espacio NADH Cne
imermembranal mnu NAD' ks
\ |
Fo) Cle
e P | Ariiciny &
= inema - Fes —h—sgo—=cCits”" ATP 'Cita
/ ATP |
. ARG,
-
E‘V’“‘Z NADH NAD+ NADH NAD* 10, + 2H* HO
mairic (Enzima. (Malato
miico) deshidrogenass)
Figua 20 M. Pa

cuil puede ser el posible papel fisiolgico de todos estos sistemas de NADH deshidro-
genasa. En el caso de los sistemas externos, pueden desempedar algin papel en la oxi-
dacitn del NADH presene cn e itoplasna. Lossitema iternosparccen csar aso-
ciados con

20.8. Fosforilacién oxidativa

La fosforl TP, cuando se transfie-
ten losclectrones desde 6 NADH o FADH, l O, medlantc una serie de transportado-

res de clctrones. Fue L:hnmger quien, entre los aios de 1949 y 1951, aportd la prue-
I NADH hasta el

Ia fuente directa de Ia en:rgln utilizada para la fosforilacién acoplada del ADP. Incu-
bando anacrdbicamente NADH puro con mitocondrias tratadas con agua (necesario
para hacer a las mitocondrias permeables al NADH) fosfato y ADP en ausencia de
intermediarios del ciclo de Krebs, el NADH sc oxidaba a NAD *a expensas del oxigeno
molecular y simulténcamente se formaban tres moléculas de ATP a partir de ADP y
fosfato.

La fuerza directriz de la fosforilacién oxidativa s el potencial de transferencia de
electrones del NADH. El cambio en el potencial redox entre el NAD* y el oxigeno
‘molecular es de 1,14 voltios ya que el potencial redox del NAD * es de ~0,32 volltios y el
del oxigeno de +0,82 voltios. La energia libre de oxidacion que se libera en la transfe-
rencia de 2e desde el NADH al O, viene dada por:

G = -2 x 23,062 x 1,14 = —526 kealimol




Respiraciony mitocondias vegetales / 415

Dado que para la formacién de una molécula de ATP se requieren unas 7,3 keal/mol, la
cantidad total de toda la energia liberada en la transferencia de 2e que queda atrapada
en enlaces fosfato ricos en energia ser de: 3 x 7,3 = +21,9 keal/mol, por lo que ¢l ren-
dimiento seré alrededor el 42 por 100.

208.1. Lugares de formacion de ATP

bamos de ver, co ol lugar una fosfori-

‘ produce léculas de ATP.
se ha realizado una gran cantidad jo pa iz
formacién de ATP. El lugar | parece estar entre el NADH y la ubiquinona; el lugar 2
entre el complejo de citocromo b y citocromo cy el tercer lugar entre e mo cy
el oxigeno, Estos sitios han sido identificados experimentalmente por varios proce-
dimientos:

2 G b ie p idacid i Laoxi-
dacion del NADH endogeno produce 3 ATP mientras que la oxidacion del suc-
cinato produce sdlo 2 ATP, ya que los electrones del FADH, ciran en la cade-
na respiratoria por la ubiquinona, que esti a un nivel de energia mas bajo que el
lugar primario de fosforilacién. Cuando se utiliza el sustrato atifcial ascorbato,
solamente se forma 1 ATP, ya que los electrones entran a nivel del
que estd a un nivel de encrgia mas bajo que el lugar 2 de fosforilaci
ciones P/O para el NADH, succinato y ascorbato serén de 3, 2, 1, respectiva-
mente.

0V
pixreT

Figura 2.
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b) Cleulos termodindmicos. La figura 20.13 muestra que existen en la cadena res-
piratoria tres zonas en las que se producen descensos elativamene grandes de
crrga e, cada o d o cuales e o uentements imporate, al menos

-omo para aportar | ATP.
Los descensos de energia o de otras reaccionesdt translerencia skl
parecen ser demasiado pequeios para mantener la sintesis de ATP bajo condi-
ciones estindar.

<) Inhibicién especifica del flujo de electrones. La rotenona, piericidina y amital,
inhiben especificamente la transferencia de electrones desde el NADH deshi-
drogenasa a la ubiquinona, lo cual impide la sintesis de ATP en el lugar 1. Por el
contrario, estos inhibidores no inhiben la oxidacion del succinato puesto que los
electrones de este sustrato entran en la cadena por la ubiquinona. La antimicina
A inhibe el flujo de electrones entre ¢l complejo de citocromo by cl citocromo.
Cun 10 que previene la intesis de ATP en el lugar 2. Este blogueo puede sobrepa-
sarse por la adicion de ascorbato que reduce directamente al citocromo ¢, con
o que los electrones fluyen entonces desde el citocromo ¢ hasta el oxigeno, con
la sintesis correspondiente de ATP en el lugar 3. Por tltimo, el flujo de electro-
nes puede bloquearse entre los citocromos a y a, el oxigeno por el cianuro y la
azida, inhibiendo la fosforilacion en el lugar 3.

20.82. Mecanismo de la fosforilacién oxidativa

A pesar de los muchos trabajos realizados durante los Gltimos 25 aios, no se tiene
aén una imagen molecular detallada del mecanismo por el que la energia de xido-re-
duccion del transporte electrénico se convierte en la energia del enlace fosfato del
ATP. Tres son las hipéesis que han obtenido una mayor atencién: la del acoplamiento
quimico, la del yladel

s aspectos erico d s e Hipdiss ya s scibid amplamentccn | capilo 13
porlo que nla

p pta-
s U

de energia cs el través de la membrana interna mitocondrial,
Esta membrana debe hallarse intacta en forma de una vesicula continua cerrada para
que se realice la fosforilacién oxidativa. As, el gradiente de protones resultante y el
potencial de membrana dirgen Ia sintess de ATP. Una caractrisica especial de la

eslade qu

piratoria deben estar organizados vectorialmente, es decir, que estin orientados con
fespecto aJas dos cares de I membrana intema itocondrial,d tal forma que ¢ ujo
electronico a través de i racion unidirec-
cional de H*, quedando acumulados los protones en Ia cara exterior de la membrana
interna que, en consecuencia, quedard cargada positivamente (Fig. 20.14). La energia
libre almacenada en tal gradiente es una funcion de la concentracion relativa de H*a
través de la membrana y se le denomina fuerza motora de protones. Hoy en dia, se con-
sidera que 2 iones - son bombeados fuera de la mitocondria por cada par de electro-




Respiracién y mitocondis vegetales /417

Potencia elécrico
bt

Resincin
‘de protones. N = 2
2 M

ADP + P} e Al
e

"0,
3 Bk g
e rtons
Focorucn

i 2014~Esuems de 4 s gt tl coms s spone g frionon icendrs
gn . C. Hinke y R . McCarty, slnvestigacion y Ciencias, mayo 1975).

nes que pasan a través de cada centro conservador de energia, lo cul quiere decir que
por cadapar de lecrones que son (ansportados ded el NADH al O, sk uer de
a g

r
o eslados experimentles sabee 1 paibl lcalcacia e bor componeten
de Ia cadena respiratoria en la membrana interna mitocondrial Segin este esquema, el
NADH cede dos clectrones y un protdn al flavin sty (FMN), otro protdn
es captado del medio interno, de tal manera que la forma reducida de la molécula
FMNH, tiene dos dtomos de hidrogeno. Los protones son expulsados, y los lectrones
retornan a la supericie interna de la membrana a través de una proteina con azufre y
hicrro. Posteriormente, los electrones son cedidos a dos moléculas de ubiquinona que
adqieren us protén dauga a formasriquinons (QH . A ierenci delostros

ia, tal como. figura 20.11, la ubiquinona

es un componente mm
Por un mecanismo ain uemmmn pero que puede implicar la Lap\lmén de dos clec-
trones procedentes del 'y de dos protones procedentes del interior de la
itcondra, e forma I hidroquinona (QH) Cads hioquinon cede un slectrn a
Gitocromo ¢, y libera al exterior el proton correspondiente. Los dos electrones restan-

H
g

tes. Por dlt | ", atraviesan
citocromo ay e hasta aleanzar ¢l oxigeno, d
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el medio i i Eltransporte de protones
e la membrana se completa con el complejo F,- ;. En las mitocondrias, s¢ orienta de
forma que las prominencias sobresalgan hacia Ia malriz interior de Ia superficie interna
dela membrana. Est comprobado que porcads dos potones que pencra,sigiendo
un ik
<o, formando ATP y H,0. El OH-. iy agua es i o region rica en H,
micniras que ¢l H del agua es atraido hacia la regi6n de pH elevado en la matriz. Esta
climinacion de agua cs a que permite que tenga lugar la sintesis de ATP. Esta reaccion
es reversible y, el complejo - F,
1asde ATP y utlzar b cnergia desprendida para bombear protones hacia ¢ exterior do
la mitocondria.

No se conoce el mecanismo de sintesis de ATP en los locus activo del complejo
Fi-F, S¢ han propucsto dos hipesis, de las cuales ya hablamos en el capitulo 13 al
estudiar el mecanismo de la fotofosforilacién (Fig. 13.7). Estas hipdtesis son las de la
protonacién o método directo propuesto por Mitchel, o el de los cambios inducidos
por protones en a conformacion prteica n s prosimidades del locus actvo. Dado
auel apitulo 13, no

volverem str sobre ellos y aquel capitulo.

20.9. Rendimiento energético del proceso respiratorio

Una vez conocido el mecanismo de la glucolisis, ciclo de Krebs y. tzd:nu de (mns—
porte de electrones, uintos ATP se forman en |
ade la glucosa. La reaccion tota e l siguiente

Glucosa + 36ADP + 36P; + 60, ——» 6CO, + 36ATP + 42H,0

Lt relacién PO es de trs, pusto que e forman 36ATP y se consume 12 toms de
oxigeno. ecuacion con
del tema, vemos que hay una dif de 36 moléculas d
man al sintetizarse las 36 moléculas de ATP. De estas 36 moléculas de ATP, 32 s for-
‘marén por fosforilacion ox;dnuva En la tabla 20.3 podemos ver un esquema del rendi-
‘miento energético de la re
La eficiencia total de la generacién de ATP es alta, ya que la oxidacion de la molé-
cula de glucosa produce 686 kal. y la energia libre almacenada en 36ATP es de
263 keal. Por tanto, la ficiencia termodindmica de Ia formacién de ATP a partr de la
glucosa es del 38 por 100 bajo condiciones estindar.

20.10 Respiracion resistente al cianuro

Una diferencia importante entre mitocondrias animales y vegetales, cs que estas
Gltimas pueden poser do: rutas separadas para el transporte de clectrones, la que

o total nsesbiidad a1 cinuro, Darante los Glimos 410s s ha

tizada por su par
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TABLA203
Rendimiento energético de la respiracion celular
ATP producido/
Reaccién implicada molécula
e lucoss

Glucolisis citoplasma)
Fosforifacion de la glucos: s 5 AT -1
Fosforilacién de la fructosa-6-fosfato 3 PEPT -1
Defosforilacidn de 2 moléculas de 1-3, DPG " w2
Defosforilacidn de 2 moléculas de fosfoenolpiruvato. - w2
Ciclode Krebs mitocondria)
Paso de 2 moléculas de succinil-CoA — 2-dcido succinico . +2
Fosforilacion oxidativa (mitocondria)
2 NADH formados en <l copams rocedents de l gcolss e
NADH exgeno produce una relacion P/O de dos) o)
2NADH en s decarboxitcion oxidativa el piruvato 6
2FADH, en el ciclo de Krebs +4
6 NADH en l ciclo e Krebs 18

TOTAL . “36

de estudios para punto de

la
y

to de ramificacién entre la ruta normal y la resistente al cianuro, todos los resultados

alaubi i én (Fig. 20.10). Respecto asu

naturaleza, podemos decir que, en contra de lo que se creyS en un principio, ninguno

de los it i rte de st i

e
un potencial medio podria ser el primer componente de la ruta. El hecho de que los
idos hid son metales, hier

sean unos inhi la ruta alternativa hace suponer

a controversia sobre si ¢s el agua o el peroxido de hidrogeno; resultados recientes,
parecen apuntar hacia cl agua como producto final de la transferencia de electron
iravésde I rta anativa. Respecto a1 relacitn e et ruta y aconservacinde
energia, q el dela To
menos,el i ATP i

0 malato como sustratos respiratorios, parecen confirmar esta suposicidn, ya que con
succinato la relacién ADP/O es de 0 y con malato es de uno. El resto de la encrgia de
oxidacién se pierde en forma de calor.
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Durante algin tiempo se ha dado por firmemente establecido que esta ruta no era
mas que una ramificacion de la ruta mpmlom nummx que acepta clectrones de la
ubiquinona. Sin embargo. as la
nen esta ruta resistente al cianuro, también prtsenm\ un alto grado de resistencia a la
rotenona, sugiriendo que los electrones pueden ser transferidos desde el sustrato al
oxigeno por una cadena redox totalmente de la ruta respiratoria normal, y
que tal como se representa en la figura 20.16 pueden conectarse por medio de la ubiqui-
nona.

Antimicina A o

P
N

Roons N A———, -,
B3

(@ NADH—» FMN —» Fe§ — UQ
5 “r
Ruta altenativa. —=o0,
Rotenona Antimicina A o
NADH —= FMN—p FeS — UQ = b —= ¢ —# 33, — O,
-P -p -p

®

NADH — F, ———————> UQ —>  Rualemata  — 0

ura 20,
al canuro.

tas superiore, muy poco e lo qu s conoce sobre su posbe fncien fiiolgic, s
Arum.

e en s aumento o I temperaura de hasia 0 grados o rspecio al medio
ambiente durante la floracidn y polinizacion. Este aumento en la temperatura, s consi
gue por el hecho mencionado anteriormente, de que casi toda la energia de oxidacion
se libera en forma de calor. Otra posible funcién fisioldgica podria ser la de mantener
una oxidacién continua del NADH formado por el ciclo de Krebs en condiciones en
las que la concentracion de ATP sea clevada. Asi, al ser oxidado a través de la ruta
alternatiy ATP.

20.11. Ciclo de las pentosas fosfato

L mayoria de lascélulas poscen otra rta ditinta de Ia glucoliss y ciclo de Krbs
de la glucosa, Tal
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tosas fosfato o desviacién del monofosfato de hexosa. Esta es una ruta multfuncional,
especalzadapara cfectuar algunas funciones importants, como son la de gencrar
potencial de reduccién en el
en pentosas, particularmente la nhﬂsn iowuo necesaria para a snesis de icidos
nucleicos y, por iltimo, |
de lgnina otros compuesos aromitco, Las reacciones de ese cico e e
A citoplasma y &
nal en oscuridad y todos lo enzims an sido purificados y ampliamente studiados
Varios de 1 ciclo de tambin en
el ciclo de Calvin, aunque en este caso las reacciones tienen lugar en el interior de
o cleroptrs.
Ls rta como pusd verse en I figura 2017, comienza con la deshidogera-
cién de la glucosa-6-fosfato, formandose el dcido 6-fosfoglucér ecar-
boxilado oxdativamente formindose iblose - fosfato. El paso finalen a intests
la reacciones
precedentes suministran Y dos NADPH e oSttt por cada molécula de glu-

do-Yosfato y o, 1o por la \lanm\ulus: I transadolasa. En ef conjon-
ir de tres pentosas.

xilulosa-S-fosfato + ribosa-5-fosfato — 2fructosa-6-P + gliceraldehido, 3-P

La ruta de las pentosas fosfato puede servir también para efectuar la oxidacién comple-
ta de la glucosa-6-fosfato a CO; con una reduccion simulténea del NADP+a NADPH
mediante una secuencia de reacciones en la que seis moléculas de glucosa-6-fosfato se
‘oxidan para dar seis moléculas de ribulosa-S-fosfato y seis de COy; después,cinco molé-
oanpan Shym s " 7

to. La ecuacin global es:
6glucosa6-P + 2NADP* + TH,0 » Sglucosa-6-P + 6CO, + I2NADPH + 12H " + P,
anulando los términos comunes se tiene:

g.\umsa-&h 12NADP+ + TH,0 —» 6CO, + 12NADPH + 12H + P;

si pues, fosfato puede ser oxidada a CO, con la consi-
g\n:nlz gznzrulbn de NADPH.

20.12.  Factores que afectan a la respiracion

ichos son los factores ambientales que de forma directa o indirecta pueden afec-
tar la intensidad respiratoria n los vegetales. Entre los factores mas importantes se
encuentran la disponibilidad de sustratos respiratorios adecuados, el oxigeno y la tem-
peratura.
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Glucosa6-fosfato
NADP.
Glucoss-6
deshidrogenisa
NADPH:
6osfogluconuto
NADP
Gfosfoglucontto
desidrogenasa
NADPH

Ribulosa-5 fosfato

7N\

Xilulosa-S-osfato Ribosa-S-fosfato

Transcetolasa

Giicraldehido-3osfato + sedoheptulosa-T-fosfato

Transaldolasa

Transcetolasa

Fosfoglucoisomerasa

Figura 20,17.-Representacion esquemiica dl cico d la pentosas fosato.

20.12.1. Disponibilidad de sustrato

FPars g esprci s peda reslzae, s s 1 presenca de un -
zetal

e deltaro cn sus reservas & carbahsiats  tpidos e con une ieneidad
menor que aquel otro que tenga sus reservas en niveles dptimos. De hecho, plantas que
presentan deficiencia en azicares aumentan su intensidad respiratoria si e les suminis-
ran estos azicares exdgenamente Otro ejemplo puede ser el caso de las hojas de som-
bra, que generalmente respiran mas lentamente que las hojas expuestas a intensidades
luminosas mis elevadas.
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lipidos, incluso las protefnas pueden ser oxidadas; en primer lugar, son hidrolizadas en
aminodcidos, que son desaminados y los esqueletos carbonados son metabolizados a
través del ciclo de Krebs.

20.12.2. Disponibilidad de oxigeno

I de oxi d lainten-
idad respirator Qn:mbargo, ia de sui sobre la ionvaa
variar mucho con | getales y con los distintos 6rganos de una mis-

ma planta. Asi, podemos ver coma las variaciones que puede sufti el contenido de oxi

geno en el aire afectar la intensidad

hojas y tallos. Sin embargo,

el acceso del oxigeno a los tejidos. p..ed: verseseriamente afectado, de tal forma que la

espiracién en estos drganos pucde ser cn algunos momentos anumhm., vd las condi-
largo tiem;

Unefecto muy interesantc dl axigeno sobre I espracion ccuar & o lamado
efecto Pasteur, descubierto por este investigador durantc sus investigaciones sobre los
procesos de fermentacién en  fabricacicn del vino, y e consiste en que el consumo

[
pueden cncontrarse n diversa fases de su cico biolggio bejo condicionesde anaero.
biosis. Retuérdese que Ia utilizacién anacrobia de la glucosa registra solamente a for-
macién neta de dos moléculas de ATP por molécula de glucosa, mientras que la oxida-
cién acrobia libera 36 moléculas de ATP; por tanto, una misma célula en condiciones
anacrobias precisa 3672 = I8 veces mis glucosa para producir ATP  la misma veloci-
dad que lo haria acrobicamente. Por tanto, en présencia de oxigeno esa célula necesi-
taré consumir menos glucosa para producir energia, es decir, como si el consumo de
lucosa fuese inhibido por lapresencia de oxigeno. Este proceso parece estar regulado,
fundamentalmente, por l enzima alosérico foslfructokinasa. Aunque est czima
requiere ATP su
vadas de ATP, mientas que por ot partc ¢s mmdo por nmw Cuando el oxigeno

b  ATPo lare
lacién ATP/P es elevada, oy y la glucolist bloquea-
da. Cundo hay dficinciade Oy I relacion ATPIP disminuye y el enzima es activado
aumentando el consumo de glucosa. Un ejemplo muy claro de efecto Pasteur lo tene-
mos durante la germinacion de semillas de garbanzo. Durante las primeras horas, ¢l

L1 PInIn il o % . :

durante esta fase, la actividad de los enzimas glucoliticos es clevada, asi como el conte-
nido en etanol; a partr de las 18 horas de germinacién, momento en que tiene lugar la
ruptura de la testa por la radicula, el oxigeno penetra libremente y se observa un des-
censo brusco en la actividad glucolitica,
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20.123. Tomperatura

“Todos los procesos fisiolégicos catalizados por enzimas estan fuertemente inflyen-
ums por la temperatura, presentando todos ellos una temperatura minima, optima y
‘méxima. Para la mayoria de las especies vegetales el Q,, (relacién existente entre la
inensi ad de un determinado proceso a una temperatura determinada y ese mismo
proceso a una temperatura de 10°C menos) para la respiracion entre S°C y 25°C, es de
2022,5. Aumentos posteriores de la temperatura hasta 30 6 35°C siguen produciendo
aumentos en Ia intensidad respiratoria, pero el 0, comienza a disminuir. Por encima de
40°C la intensidad respiratoria también disminuye, debido a la desnaturalizacion de las
proteinas enzimticas.
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CARACTERISTICAS GENERALES DEL CRECIMIENTO

G tiene una idea rrecta de i

sabemos que una planta crece, porque desde que sermina a semila hata 6 momento
en que nosolros I observamos como planta adulta, ha experimentado una serie de
cambios que nos llevan a afirmar que la planta ha crecido. Sin embargo, si nos fijamos
tamaiio ha habido
un cambio de forma, han aparecid 6 definit a
ha habido un proceso de diferenciacién.

En el desarrollo de una planta hay una serie e cambios e forma y tamafio, los
segundos ficimente deteciablesy cuanifcables, que seian los que comesponden al
crecimiento, afian a nuevas pro-
piedades morlolaglczs i dmbito de la que
trataria de explicar el porqué una célula, e pronto, 0. Io lrgo de una seric de proce-
505, 5¢ transforma en otra u otras con una misién definida y distinta a la primera. Este
conjunto de fenomenos que contribuyen a lo que se denomina cl desarrollo de una
planta, no son procesos separables, es decir, crecimiento y diferenciaion son las dos
caras de una misma moneda.

Sin embargo, en aras de una mayor simplicidad en la exposicion de un problema, ya
de por i bastante complejo, en este capitulo vamos a considerar solamente los aspecios
que conciernen al crecimiento, dejando para s adelante e estudio de la diferencia-
cién.

21.1. Concepto de crecimiento

Nos quedamos, pues, en principio, con la idea de que crecimiento puede definirse
como un aumento de tamaio. Sin embargo, esto no es totalmente correcto, un cristal
crece, y lo hace mediante la aposicion de materia preformada que se ordena esponti:
neamene n uncitn d que afogasu cstado misproeblc do cauii. Encl rec
miento biologi Iejo. El ser vivo, en
plans tomm e et seric de sustancias que tiene que lransfarmar y convertiren

Estas transformaciones pu:d:n o oo gl
s crea un orden a partir del desorden, es decir,

Tenes o I que toma del med
crecimiento y, como consecuenci
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aument s cnrga e, I entola s e locaimene e tl orma ue 0 pde
pararse el crecimiento inorginico al del s
!
pants  Ssbonos que, como consecuenciado et metabolism, a plants cbtene una
gananciadeenerga y d matei orgric; y st enrgi s materaorinid, bjo
Tos uiliza crecimiento, es|
no de sus rganos aumenta de peso.

Sin embargo, hay que tener cuidado con este aumento de peso, pues si nosotros
pesamos un tejido o una planta, podemos comprobar que, efectivamente, ha experi-
‘mentado un aumento de peso, pero si en vez de determinar el peso fresco, lo que deter-
‘minamos es el peso e podemos observar diferencias sustanciales, hasta el punto de
que no h: agua, lo cual

rarse como crecimiento.
Por otra parte, un aumento en peso seco puede ser conseguido por actmulo de una
stancia, sin que en realidad haya crecimiento, lo que nos lleva a la conclusion de que.
1a deiiin de crecimiento ene que et ago mis precisay busads n un parimetro
con m: el
creciminto como s de protopasma gue sl ncemmnadn o
un
It E o 1o total puede ser mucho mayor que ¢l el

El
mo vivo, o que eli
namos de esta definicion ln varacion de volumen debida  fendmenos osméticos.

si el nimero de células. Tamblén puede haber crecimiento con aumento de (imino
o disminucin de peso seco, com en e caso de una plntla oriinadaa artir de
una semilla, n la ctapa previa a que la pléntula pueda realzar la fotosintesis. Por il

una hoja que puede aumentar de peso durante el dia al acumular productos de la
fotosintess.
21.2. Crecimionto de a célula vegetal

En el capitulo 2 ¢ han visto los mecanismos que regulan el recimiento de la célula
vegetal. Enprinip

de forma indefinida, i

originalmem:.

En ll él i It ridad de division indefinida
se pone claramente de manifiesto, el crecimiento consiste en un aumento del nimero
de células y del volumen de las mismas sin que haya diferenciacidn. Un ejemplo ain
més claro o tenemos en la reproduccion vegetativa én que un clon puede carse
indefinidamente; sin embargo, cada organismo independiente, acabark eavejeciendo y




Caracteristicas generales del crecimiento / 431

muriendo. Este es el precio que las células somticas y rganos deben pagar por su

Podemos preguntarnos ahora si todas las células de la planta tienen la misma capa
cidad de crecimiento. La respucsta inmediata es que no. Conviene sealar que cn las

temos, gozan de esta mvpmedzd Estos meristemos se distribuyen en los dpices de tallos
y raices y los
fongitud, mientras que en el segundo induce el crecimiento en grosor. En monocoti-
leddneas, los meristemos = localizan en la base de la hoja y en los entrenudos, ademds
de ad dpice de las raices

i un merisiemo mo 610 sc producen procesos de division celular y posterior
nlmusnnenlo de las nuevas células formadas, sino que también pueden ocurrir proce-
sos de diferenciacion celular que llevarén a la aparicién de nucvos organos u organo-
génesis; el crecimiento de un organo viene acompaiiado de la aparicién de nuevos
tejidos o histogénesis. Por tanto, vemos que el mantener la separacién entre creci-
micnto y diferenciacién exige un esfuerzo de nuestra parte para considerarios como
dos abstracciones scparadas, que en la realidad se presentan unidas.

—
Ciua
meristematica. rrss,
cala
b
Aumento de iferenciacion b
e~ Dieeciion__ i
et o

Expunsion Maduracion

21.3. Cuantificacién del crecimiento

Deciamos anteriormente que, en principio, cualquier pardmetro nos vale para
‘expresar la tasa de crecimiento, podemos expresar variaciones de longitud, i s trata de
medir e recimiento de una plintul,  podemos medi variacioncs de didmetro s que-
remos medir el del tronco de un arbol. L eden ser
tan sencillo como los empleados por Sachs y que todo el mundo conoce ¢ incluso ha
puesto e pricica. | L éenic consist en hcr unas marcas en l tjdo cuya clonga-

del fesvia-
cion que han :xpenmenudn esas marcas. Un sistema andlogo puede utilizarse para
medir crecimiento en superficic.

Por las razones apuntadas en parrafos anteriores, estas medidas no serian las mis

en funcion del aumento de protoplasma, pero esto es dificil de realizar y ademis seria
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un proceso destructivo. Por tanto, hay que recurrir a métodos més maneables y que

Quizi, entre los pardmetros e utilizacidn posibl, el mis significativo sea ¢l peso
seco ya que el agua es climinada al realizar las medidas, y hemos visto que I presencia
del agua puede falsear mucho los resultados, sobre todo al estudiar Ia germinacién de
s el s primeras clapas el rciminto e [ lntula i embargo, I eter
minacién del peso seco tiene el
e estudia, Por el contari, I determinacion del peso fesco es i Fici, no
daaal ejdo, aunque i s trata de determinacione realizadasen organos, ésos deben
separarse de Ia planta.

En el caso de que se trate de medir el crecimiento en un cultivo de células en sus-
pension, habrd que recurrir a los parimetros utilizados en microbiologia como son:
volumen de empaqnellmver\lo es decir, volumen de células en un volumen determina-
do de suspension; tasa de respiracion, que estard en funcion del niimero de células; o
Canidad g nitrgeno protico, qu nos dar una dea d 1 cantidad de protoplsma
existente.

de i medida de la va-
sacén (&), que podemos cxpresars por undad de tempo,con o que tndremos la
velocidad de . Podk relati-
vosiel bsoluto | I cantidad del par con-
sidera en el tiemp po en que se comenza l cxp Otros tér-
minos que suelen locid ivo o tasa de crecimi
to relativo (Ay/)

Por cualqmem de los sistemas que empleemos, se obiene una curva denominada
sigmoide (Fi. 211 en 1a que podemos ditingur tes zonas;, una princra zona ()
s i P I P
) ipido, pero lineal; y por (Il en que el cre-
cimito s hace mucho mis eto st que por i cea totalmente, La curva que s

F.sla curva, mediante Ia cual representamos el crecimiento, e una curva tedrica que
se da en algunos casos, pero muy poco frecuente; lo normal es que se obtengan aproxi-
‘maciones a la misma. En muchos casos la fase lineal pricticamente no existe, pasandose
dela rm logaimic la de senescencia casisin nterupcion.

b Fig. 21.2), una
pnmen plﬂe sigmoide con 5 pcnodo desenescencia y a coninuacitn un periodo de

En otros casos, y si s representa crecimiento en forma del peso fresco, al final se
observa un ligero descenso (Fig. 21.3), debido a los procesos degradativos de la senes-
cencia y al consumo de reservas o a la excrecion de minerales u otras sustancias al
suelo.
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Figura21.1

Figura 212 Figura 213

21.4. Expresion matemética del crecimiento

ueden representar-
= odiantc una firmalatemiice, s dec,medate mocklos que el f el
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zacién de comparaciones entre los diversos materiales que se estudian o las diferentes

Bl caso s simple y e sbo s aplcabl a na pare de 1 curva sigmaide el

representar 214)alre-
dedor del punto de mnmon m:d o 5 una recta y = at + b. En esta ex-
presion, seri ¢l mpo cero,
et b v do cecimiento o clongacién por uridad de tempo,csdeir,

ymareh

Figura21.4

Esta fase lineal sélo tiene interés cuando el vegetal presenta crecimiento lineal cons-
tante, pero suele ser de muy corta duracion en el total del periodo de crecimiento que
sc considere. Asi, por ejemplo, en el sistema radicular un dpice puede crecer en forma
lneal,pero como s etin formando continuamente nuevos dpics,a tasa de clonga-

H

Puesto que la ecuxcmn de IJYIA recta no nos sirve para sahsfnccr Iodxs las condicio-

nesdela la realidad,
‘matemiticas que intentan ajustarse lo mds posible a la curva real. De esta forma se han
Ysgado a desarolar cxpresions basan complees,pero aqui,cnaras de un mayor
sencillezy tratando,
Jimitaremos  citar algunas de as expresiones mas sencilla y al mismo tiempo mis i
les para fnes pricticos.

Blackman y Gregory propusicron una nueva formula matemitica como ex-
presion del crecimiento. Esta expresion sdlo se refiere a una parte de la curva, por lo
que no vale para explicar todo el proceso; sin embargo, es Ficilmente comprensible.
Considera que en la primera parte de la curva sigmoide ¢l crecimicnto siguc a ey del

pital, para a su vez pro-
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ducir més intereses. En el caso de una planta, el embridn representaria cl capital
ienrasque 1 ieres senrta dado por  fienca otosméice, s desir f elacién
que exista entre procesos anabélicos y catabdlicos.
Esta situacion es la que s representa en la igura 21.5. La expresién matemdtica

y=yen

que es la formula del interés compuesto. En este caso, y representa el peso de Ia planta
al cabo de un tiempo 1, y, representa el peso del embrién, r es la tasa de crecimiento,
Esta expresion puede ponerse de forma mis manejable tomando logaritmos, resul-
tando:

Iny=lny,+rt
o en logaritmos decimales
23lgyly,=rt
Igyfrentear linea la de la figura 21 6.
Iny
yepuen
ny=tnyorn
nyo
T T
Fiora2l s Figura21 6

LA velocidad de crecimiento dy/dt puede calcularse de la expresion y = y.erty serd
igua
V= dyldi = yren=ry
De aqui se deduce la tasa de crecimiento relativa

-

<|=
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que es un valor constante. Esta expresion puede ponerse en la forma:
Iny; —Iny,

Lt

donde y; ¢ v, representan el peso seco de la planta a los tiempos f,y £, respectivamente.

pero
solamente durante un periodo de tiempo determinado en el desarrollo del organismo.
El aumento del nimero de celulas o de su tamafio en cada instante, es proporcional al
nimero de células en divisién o en clongacion. En el organismo joven, la proporcion de
células con relacién al organismo entero es pricticamente constante, pero a medida
que las células se diferencian y que los érganos se desarrollan, aparecen nuevas ramifi-
caciones con nuevos meristemos y nuevas zonas de clongacion.

Debemos sciialar aqui, que Blackman y Gregory llegaron a definir una serie de con-
ceptos muy itiles para el estudio del crecimiento de las plantas; y éstos son la denomi
nada Relacion de drea foliar (LAR en la terminologia anglosajona) que se expresa
mediante la expresion:

Fi+Fp
G +Gy
donde F es el irea folar y G el peso, indicando los subindices dos tiempos diferentes
Es, por tanto, la relacion entre el drea foliar y el peso seco de la planta, normalmente de
la parte aérea.
o

A=

1a tasa neta d 5 enlaliteran
s a tasa de aumento de peso seco por unidad de tiempo y por unidad de drea foliar, y
puede expresarse:

(Gy — GY(InF,—InF)
(F=F)(n-1)
hemos visto cual e la representacién del crecimiento que obtenemos en un
intervalo de tiempo suficientemente largo. Se trata de una curva sigmoide, y las dos
expresiones matemiticas que hemos utilizado hasta ahora, sélo nos sirven para repre-
sentar una pequefia parte de dicha curva.

lento, pero luego'se

acel:ra‘ ralentizindose nueament  por (i ces,  achso en I enseencia e
masa v

reegimekbiadaih planta joven el aumento de masa signfica un aumento de

puntos de crecimiento y de drea Tucelnicn, o ptenil do crcinlents et s

aumentar Ia masa. Sin embargo, no todo el tjido neoformado presenta capacidad de

crecimiento, nitodo ¢l iene

, 1anto para la planta en gene-
ral ‘como para cada uno de sus organos. El suclo nlmdedor de la misma s empobrece
en agua y nutrientes, las dists recorrer desde los orga-
iladores y a los lugares de utlizacion son cada vez mayores. Por olra parte,
pueden desencadenarse procesos toxicos que llevan a la senescencia de la planta y, por
itimo, a su muerte.
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Figura 21§

Todos estos datos han llevado a considerar la necesidad de otras formulaciones que
< adapten mejo 31 cura igmoid abinida experimentalmente. Una primera apro-
ximacion la no es un valor
consantey que disminuye con el llempn(Flg 21.8). Analiticamente podemos expresar-
loc

r=cla-y
donde ¢ es una constante y a ¢l valor limite que puede tomar y, tenemos entonces
dy

re e

0o que es lo mismo,

L2 cdt
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integrando esta expresidn entre los tiempos £,y £, obtenemos:

y

In k=)
ay
Cuando, = ;:
In 0
por tanto, en este caso: y = a— , es decir
y=an

Tenemos, entonces, que t, representa el tiempo necesario para alcanzar a mitad del

xién, siendo la disminucion de la tasa de crecimiento tras el crecimiento exponencial
gual ala de aumento antes de llegar a este punto.
La velocidad de erecimiento viene dada por:

@ -
vz

que variari de binomioa- ) y=an.ylucgo

‘Aunque en algunos casos csta ecuacion describe la secuencia del crecimiento casi
perfectamente, sin embargo, no nos sirve de mucho. El crecimiento no esté regulado
por una inica reaccion, sino que estd influido mis o menos dircctamente por todas lus
reacciones metabolicas de las células. Por tanto, ¢l que podamos expresar el crecimien-
10 en algunos casos, mediante la misma formula que una reaccion monomolecular, no
sigdica . Enla reaccion autocatalitica la tasa aumenta al principio porque cuanto
icto se forma, més catalizador hay, luego la rmcmn disminuye al faltar ¢l
ibstiato, Enof caso del crecimiento, I primera parte de la erpretarse
en los mismos. ‘aumentan lizan las reacciones
de crecimiento, aunque la ralentizacion del proceso no es por falta de substrato, sino
por una compleja seric de factores que nada tienen que ver con la reaccion autocati-
litica,

Sc han propuesto otras formulaciones o modelos matemiticos; no obstante, debe-
mos acer consta que cn s vegtales, donde s nfluncia de divess factores, que

adelante, es ra i
un valor indicativo general y Bt o Gado modelos mis perfecton ue 108 .
dos, ninguno de ellos puede abarcar en una sola formula la historia total de una planta,
s pusden obiener mejores esulados précticos i e ivide a vida ttalde una planta
en periodos que se tratan independientemente, 0 nvesgando sitemas s simples
mo
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21.5. Regulacién del crecimiento

Hemos establecido, que para que podamos hablar de crecimiento, es necesario que
By sumeato de prodoplat, por o que s caconanos e oo o gue pucda
influir sobre la f a afectar, en definitiva,

En primer lugar, tenemaos que decir que una planta es como es, es decir, como todas
b de s especiegacias 3 dotacin gndtic, L cll qe e divide dard lugur aun
primordio  los pimordios a etructuras con homolagis de acuerdo son 8 OFEen y
desarrollo controlado. Los etimulos externos ¢ intenos convergen sobre [as élulas en
formacién, términos de
i la informacion genética a disposicion de las células meristematicas es la misma, la
morfogénesis plantca cl problema de los medios por los cuales la expresién de la poten-
idad genética innata es prescrita por los factores que operan durante el crecimiento,
aunque sean factores exteriores.

Por csto, mientras no actuemos sobre los genes constituyentes poco podremos
hacer para varia s caracterisicas de un planta. Podremos mejoru a productvidid
0,10 que s lo mismo, a factor exter-
10, pero secgretendremos un llmlle que vendra f I'J:do por & dotacién gnicdda e
planta. Hoy dia,
de crecimiento y pwducllvxdad e muchas lanias de aplcacion en sgiculira, siendo
éste un campo que esté abierto a un desarrollo sorprendente por la potencialidad que
existe en la obtencion de nuevas variedades de plantas.

A pesar de lo dicho, hay que reconocer que los Factores externos cjercen una fuerte
influencia sobre el crecimiento, y como decfamos al principio de este apartado, todo lo
1ya sobre la formacion de nuevo protoplasma, afectari de forma directa al cre-

Existe una energética del crecimiento en estrecho contacto con la respiracion, y,
‘mds concretamente, un aumento de la temperatura estimula ambos fenomenos. La dis-
‘minucion de Ia concentracién de oxigeno tiene el efecto inverso, cesando el crecimicn-
10 cuando se alcanza un | por 100 de oxigeno en la atmésfera. Ademis, las sustancias
inhibidoras de la respiracion también actian bloqueando o inhibiendo el crecimiento.
Por otra parte, hay que hacer notar que aquellas partes de la planta que presentan
‘mayor tasa de crecimiento son las mismas que tienen unos valores de respiracion més
elevados. Por tanto, todo lo que afecte a la respiracién afectard, como es logico, a cre-
cimiento,

La temperatura actia estimulando el crecimiento hasta un cierto limite y lucgo
actia como inhibidor. El papel regulador de la temperatura sobre el crecimiento puede
considerare que se reala 8 través e l rgulacidn de rescconss enimiticas que
directa o indirectamente intervienen en el proceso.

Va hemos mencionsdo. i hablr de rendimient fotosinétco, que 1 uz tarbién
mﬂuyc. ejl:rclendu un papel indirecto a través de la regulacion de la fotosintesis. Pero,
z cjerce una influencia dirceta, asi en las plantas etioladas los entrenudos
crecen cldgcmdamc nte, in embargo, las hojas apenas crecen. En medios anisotro-
pos. la luz influié mis sobre una parte u otra del vegetal y tendremos ! respuestas de

resultan en
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El crecimiento esté en relacién estrecha con la nutricién. Todo o que suponga una
mejora de ésta se traducir en un mayor crecimiento, Este st influido por los iones
‘minerales, el agua y. como ya hemos visto, por los factores ambientales. Pero ademis
del C, del O, y del H, otros clementos partiipan e forma activa en la nutricion de la
plantay, por tanto, algun . Conside-
Temos o papl 8l N como consiuyent de 4 potenge y de todos los clemento e
participan en mayor o menor grado en la regulacion de tantos procesos metabdl
Que hemos estuiado en oiras apituio. Y aunque ¢n muchas 4ses o s conoce ¢
papel exacto de alguno de estos elementos, sabemos que influyen de forma notable
sobre el crecimiento.

Sin embargo, todos estos fact Ia histo-
tia, ya que hay otros que estin mis especificamente unidos con el crecimiento y cuyo
descubrimiento ha sido el origen de un poderoso desarrollo de Ia fisiologia vegetal. En
las plantas superiores, una caracteristica propia es no ser rigidas en la forma, como
sucede con los animales superiores. No obstante, a pesar de a falta de rigidez, las plan-

2an unas por analogia a I i la coordinacion en

el concepto de hormona vegetal no s exactamente el mismo que el de hormona ani-
mal. En Sucesivs captulos iemos estudiando las hormonas de los vegetales dele

mente. Por ltimo, debemos afadir que hoy
de y incluy
Jas también i asi

como las vitaminas tan necesarias para el bienestar del hombre como para el buen cre-
cimiento y desarrollo de las plantas.

21.6. Ritmos de crecimiento

una plants
crecimiento con dos miximos, uno en primavera, luego una ralentizacion y otro mé»
mo en otofo. O bien tasas de crecimiento ripido durante el dia y lentas durante la
m)che Pero :demns existen ritmos sin enlace aparente con el medio, ya que muchos
actividad

¥ reposo,

Los chmcs el cn comectanca del il de s escionesyjuegan e papel
:n general, con proce-
s0s fisiolGgicos Sctnidosde pLunla Asl. durnte I loacin scl haber una e

En la natwraleza, a la curva de crecimiento, se e superponen ciertas fluctuaciones,
que en algunos caso son impuests o vaiacions en Ia condiciones ambieiaes
Cuando se hacen medidas
chnietn, ikloga 11 g otros muchos procesos metablicos, que al
mer por un reloj biolé-




Coracteristicas generales del crecimiento / 441

gico de naturaleza de id presentar
1 vt oo il o de e, s devarias especies

s¢ han detectado de 2a 4 miximos en un periodo de 24
L curasgneide rprsena el creciniento e una p]:nll oo, e n s
estacx-

presicn es solo el i
Iaprimara  princpios de vrano. o'l he:hn e que o crcimicto o sc prologuc

tencia de un mecanismo interno de control, ya que en xlg\mbs casos hly una segund:
épocamés corta e crecimiento.

En climas tropicales himedos. donde las condiciones ambientales son mis cons-
tantes el crecimiento tene lugr  lo largo de todo el o, pero en las plantas indivi-
duales puede presentarse un
con una periodicidad que se mide €n meses, ¢ incluso distintas ramas de una misma
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AUXINAS

El descubrimiento de las sustancias r!guladorus del crecimiento fue precedido de
una serie de el tiempo. En 1758
Dbl e Moncoas observ que euando s¢ ciminaba un anilo de corteza en un
trono,en I partc superior s produciaun Hinchanicnl y se ormabun raices, pero

d la parte i hs, para justificar
cstas observaciones, propuso que las sustancias formadoras de raices eran producidas
en as hojasy s desplazaban de forma basipétla en los tallos. Pasaian cincuenta afos
basa g e asociara de forma clara la formacién de raices con la existencia de fitohor-

et tinea de ivestgacones, e una obra publiada n 1880 conl vl de £1
poder Francis y Charles

del coled el responsable de que las pli hacia
a luz. Si el pice estaba descubierto habia curvatura, y, por ¢l contrario, si estaba
cubierto con un material opaco, no la habia (Fig. 22.1). De aqui concluyeron que:

Lu L
Darvin Boysen Jensen
1850 1910
Paal Went
1919 1928

Figura 2.1
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estas a iluminacin lateral, alguna infl transmite
desde I parie superor .12 ferion, haciendo que ésa s curves. En 1910 Boysen Jen-
sen corta l dpice de un coledptilo y observa que ¢l coledpiilo decapitado nose curva, y
sin embargo, L ipice,
o gelating, hay curvatura del
era de naturaleza quimica. En 1919 Paal decapitd oledption y vali 8 colocar os
dpice d forma asimética, observando que ¢l coledptilosc curvaba ncuso en a ot
ridad. Propuso que habia una sustancia estimulante del crecimiento excretada por
dpice y que se difundia de forma simérica en oscuridad. pero que al umimar lale-
ralmente se distribuia de forma asimétrica, haciendo que creciera mis la zona oscura
que la iluminada. La idea de que el control del crecimientocra realizado por una sus-
tancia que se distribuia de forma asimétrica y producida en el apice del coledptilo
fue confirmada por Sding e experimentosen que ‘media el crecimiento lineal de co-
ledptilos cuando tenian 0 o el dj

Laslgcnis oapa cn it fneade investigacion era, naturalmente, tratar de ailar y

ust Fue Went, en 1928, qul:n Iogré

Py ledptil

riormente, estos hloques lcs wlncaha aslm:lncdmenlc sobre colcbpnlm d::apmdn
con lo que obtenia en ést i al
imers de dpices deposhadossobe cf e y o empo de permancnci Pudo s
comprobar, que en ¢l dpice de un coledptilo se produce el doble de esta sustancia en la

zontalmente, la parte inferior contenia ms de esta sustancia de crecimiento, casi ¢l
doble, que la parte superior.

Kogl y Haagen Smith prop

resultaban activas en

un compuesto muy activo era la orina humana. De ésta se aisl6 una  Sodiis con gran

actividad en el bioensayo puesto a punto por Went; esta sustancia era el dcido 3-indo-

lacético (AIA) que también se aislé de levaduras y de cultivos de Rhizopus suints.

maiz, d e avena y de varios tejidos y

on I palabrs awing parn designar l susanci o

22.1. Extraccién y valoracion de auxinas.

Para poner de manifiesto la presencia de auxinas en un tejido, se utilizan una serie
i ayor parte, en i i

favorecer Ia elongacion celular.

El primer problema que hay que sbordar cuando ntentamos valorar ! mmmmo
auinico de un & tejido. Los traba-
jos de Thimann pusieron de manifiesto que las auxinas se encuentran en | en tres
formas: una de Ficil extraccion por métodos de difusion, otra algo mis dificil de extracr,
que requiere ¢l empleo de disolventes orginicos y, por ltimo, una tercera forma de
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auxina, cuya extraccién requiere métodos enérgicos, como puede ser hidrolisis con
NaOH, IN, 0 ¢l empleo de enzimas proteoliticos.

De aqui surgid el concepto de auxina ligada, de ta forma que ésta seria Ia auxina fi-
sfolégicamente activa, micntras que la auxina que se cxtrac por difusion sera e exceso
que se encuentra en equilibrio con la auxina combinada. I hecho de que haya diversos
grados de auxina, extraible por solventes dircctamente o mediante hidrolisi previa.
hace pensar que la auxina combinada puede encontrarse en dos o mis formas activ
en que la molécula de AIA esaris nida  pépidos de cadena sulieiemente larga

Las ‘auxinas se extraen normalmente con meu!as de agua y metanol 0 acetona y
‘metanol, tras climinar el solvente mis voltil mediante evaporacion a presion reducida
¥ posterior fraccionamiento en diversos solventes como éter etfico o acetato de etilo.

¢ procede a una purificacion mediante alguna de las técnicas cromatogrificas, mien-
tras que al prncipio eran as de papel y capn r o hny s¢ il a cromatograia gas
liquido o
pifrtded direcamente s mescla :xlrmdn, Smnque hiy o lachiencibode et
de las

auxinas puras, ino que en brepsieds, pueden servir para su pratt icacion y cuantif-
casin,sobre todo I asosacion de cromatogai d gass co I epectrometia de

Debidoa a baja
e duranc muchos s loscnsyos boéges un o dnico medio smsiaclono de

yd“dm sin embargo, tenen el inconveniente de ser nespeifcos denro del epo y

Poco exactos. A pesar

tacion analitica, ain se siguen yscgnn:n usando.
El

por Went, o test
o de avena. En este ensayo se il moqun de agar con la auxina a valorar, asimé-
ricamente sobre el coledpilo decapitado. Se mide el grado de curvatura del coledpti
que es proporcional a la concentracion de auxina en el bloque hasta un cierto valor
méximo (Fig. 22.2a). Este bioensayo, que es de una gran especificidad para el AIA, tic-
ne el inconveniente de que nccma realizarse en condlv:xon:s muy controladas pm
obtener E
ha sdo puestoa puno por Van Overbeck y Wertsconise en hucer un core ongiud.
nal en un trozo e tallo de guisane, dejando m dos mitadesunids por l base; sas
secciones de tallo a
curvatura hacia el interior, que cs plopommﬂl ] lcgﬁnlmo de Ia concentracién de
auxina en la solucion (Fig. 22.2d). Este test responde ante una gran vriedad de auxinas
jo muy
s

sin duda, los b ir el
longitud de un tejdo que puede ser un ségmento de tallo de guisante o de coledptilo de.
avens, tigo o incluso un segmento de raiz. La respuesta en esios ensayas n que se
mide al logaritmo de la
na, aunque si se eligen las condiciones adecuadas pucde tenerse una respuesta fineal
(Fig. 22.2b, ¢). Tienen la ventaja de poder realizarse en solucion.
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En v de co]ennnlm pueden ulllmrse segmentos d: m:mcall.k: que son mucrm

mpleta
osc\mdxd ya que el crecimiento del el S ki por cl‘qlgmenln fitocro-
mo. Trozos de tallos de guisantes etiolados se comportan de forma parccida. Se
‘emplean fos 10-20 mm de la zona de clongacién del cuarto internodo. Estos segmentos
dejan de crecer alas 16 h y son menos sensibles para bajas concentraciones de auxina.
= L 5 .

La inhibicién de elongacion de las raices también puede servir para valorar auxinas.
lAs pléntulas (trigo, melén) sc celocan sobre la solucion a valorar, procurando que las
ionalas 24 (g 220 El cyoes

es indirecto y es el etileno produodo por las raices el vertatero cnns.nme d: la inhibi-
ci6n, como veremos mis adel
‘También se emplean tnsaym que miden el crecimiento isodiamétrico de células,
como pucde ser =) cmumlcnlc de trozos de tubéreulo de patata, perc sk mucho
s procesos
que son regulxdvs pm rriekieg por ejtmplu el desarrollo de frutos pm:ncu ic
en tomatc, gananca de agua €n tjidos de alcachofs, induccion de a formacidn de i

ces laterals, etc. Pe ysahvoen
cos carecen de interés general,
La puesta a punto de técicas i 1 andlisis de ge

tria de masas. E1
g7an utidad en bogquimica lmea. poeden sr alicados af stadio de s hormonas
vegetales: aunque estas moléculas no sean propiamente antigénicas sin embargo, si se
asocian con una proteina antes de inyectarlas en el animal huésped, entonces son
‘capaces de inducir Ia formacion de anticucrpos de especificidad y sensibilidad variable,
para

izado, el inmunoensayo puede llegar a sustituir a los
tradicionales bioensayos, ya que salvo el contador de centelleo no requiere un equipo
muy sofisticado.

2. Curva bptima de crecimiento

En tode i de elongacion, el ir
aumentar la ion de auxina, hast . p
una inflexin y al aumentar la concentracidn, la elongacion disminuye. La curva que
resulta es frecuente en muchos tipos de experimentos con plantas y animales, en cspe-
cial con el efecto de ciertos medicamentos. En el caso de las auxinas, la toxicidad se
alcanza a 25-50 me/l pero depende del g, del fecto tampr, del empo d cxper
‘mentacion y de la presencia de ciertos

La primera parte de la curva pn:de :xprcslvse como

E+A=EA
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por tanto, hay crecimiento, Si hay exceso de auxina
E+2A=EA,

yen este casono hay
de las auxinas sea ése, |

queel
i de interés porque dife-
. 223).

g
£

Brotes

Promcién

Raices

Inhivicidn

B
[ T R T T ]
Concentracion M de auxing

Figurs 223 ~Representacidn esquemitica de I respuesta de sresiminto de raics.brotes y tallosfree &
concentracionescrecientes de auxins

22.3. Localizacion de la auxina

Tras los pri del AIA, al mejorar las técnicas de and
lsiy valoracidn, pudo scometerse :slndm del comerido de AIA en dierentes -
dos vegetales. Asi se
avena y vulos de algoddn), en g.mnospermss (Picea y Pinus) y en i e
Marchania

no vzg:\al Lot cantdadesde auxina, o mejor de AIA que se detectan, oscilan entre | y
100u g por kg de peso seco aunque con las modemas técnicas de extraccion y correc-

cion de las pérdidas ser del
orden de 3004 por ks
Nauralmente, no todos los Grganos tienen cantidades iguales de auxina. Mediante
de igoy 6 stia un al | iicedel oletlo ue ucgo
smi edid ieide a1o]irgo del mitino,

en'a base y un incremento a medida que nos acercamos l ipce de a raz, aunque
el contenido de AIA que se alcanza en este punto es mucho menor que el que existe en
el dpice del coledptilo (Fig. 22.4).
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Figura

Aunquc hasta ahora nos hemos referido al AIA soa la auxina, debemos sefalar

que no es Ia Gnica auxina que se encuentra en las plantas; se ha detectado la presencia
s mdo Sindolpropionico y écido Jindobutiico. De semilla de guisante se aislo el
asicomo

e deido b, S¢ han ciado en I leraiua olros computstcs con actvidad susiics,
que su actividad depende de la posibilidad de que sean transformadas

Indol acetaldehido: 1dentificado en plintulas etioladas y en presencia de aldehido
deshidrogenasa se transforms
dcido indol pirivico: 1dentificado en extractos de semilas de maiz, hojas y raices,
puede transformarse en AIA de forma espontdnea o en reaccion enzimitica.
Indol actnitil: También de amplia distivcidn aunque paece que 1o sc
del

s lberapor b envima myrosinasa, muyFecuene e 4 cruiferas, Sl ece accion
de aqu que p
loen AIA

de oxidarloa AIA.
Hoy dia hay prueb i in pose indlico,
tod: i h ividad auxi
do que el deido fenilacético es una de ellas, habiéndose detectado en tomate, tabaco,
irasol, guisante, cebada y maiz, asi I ina
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224, Biosintesis de la auxina

En los primeros afios del estudio de la auxina, se vio que en los cultivos de Rhizopus
suinus podia aumentarse la produccion de AIA si s enriquecia el medio con peptona.
Posteriormente pudo demostrarse que este aumento de sintesis de AIA era consecuen-

ik b e 7 G

iptol precur AlA.

Las vias de sintesis del AIA sc basan en L ia obtenida a partir ia d
arios y su actividad biologica y ol ai

in vivo estos i 'AIA. Asi sc han podido establecer cuatro vias de biosin-

@) Via del deido indolpirivico (Fig

259, Aumgue debido a su inestabilidad el
artir d ,sin embargo, st

seha podido aislar ‘ndolaccaldehido,

(CH,-CHNH,-COOH
NH

Tonatonn
m m ©
Koo nquonw, Lot clor

S Tl e et
[—scm
\ / on L2358
Dﬂlnﬂumbmﬂm
I-CH,CH OH e 1, -CO s

1-CH,C=N +— ch 1-CT XG50,
Indolacelonitio

—~CH,-COOH
o

Acido indolacético.

Triptofol Indolacelakdehido
Giucobrasicna

Figura ' i
Tatriptamina; o via de I indolacetadoxima ) vi dl triptofol.
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La primera ctapa del proceso, esto es, la formacién del dcido indolpirivico a
partir del triptofano es catalizada por una aminotransferasa inespecifica, que
también puede utilizar dcidos glutdmico y aspértico y aminodcidos aromiticos
como donadores del grupo amino. El segundo enzima seria dcido indolpirivico
descarboxilasa, aislada y purificada de varios materiales. El dltimo enzima en
esta via biosintética que catalizar el paso de indolacetaldehido a AIA no es
siempre la misma, ya que hay diferentes enzimas segin la especie. En plntulas
de alubia mungo actia la indolaldehido deshidrogenasa dependiente de NAD,
mienrss que en coledptlos e avra s una oxidas que difers compleamente
el cnim de aubia mungo,puss s pH éptimo cs isinto, no depende

NAD como coltor € imcnsble & 1 radiacioncs. Podernos coneli gue,
aunque debido a su gran inestabi i v o poskle demosear g l dldo

un

a bi del AIA, exists

quelo confirman.
En las demas rutas biosintéticas que vamos a citar, el intermediario también
resulta inestable. Todo esto hace que s considere esta ruta como la mis impor-
fantc en la biosinesis del AIA. Incluso el caso de plants de tomate donde
q 1a ruta predomi-

nente en la biosir AlA es la del dcide
b) Via de la triptamina (Fig. 22.5b). La triptamina se ha detectado en algunas plan-
tas y también se ha demostrado que tras un periodo de latencia es activa en cl
test de curvatura de Avena y de elongacion de segmentos. Por otra parte, los
tallos de tabaco pueden convertirla en AIA.
La primera etapa en esta cadena de reacciones es la descarboxilacion del tripto-
fano a triptamina catalizada por la tript6fano descarboxilasa, es un enzima muy
especifico que actia sobre la forma L-triptéfano y no sobre la D-triptofano. Se
ha encontrado en algunos tejidos como: tallos de tomate, de cebada, brotes de
tabaco ¢ hipocotilo de calabaza; y en tallos de tomate puede separarse de la
fano aminolrursterass, En tallos de cebads, pero no en as raocs, sc
encuentra Ia triptamina y la triptofano descarboxilasa e ambas
aumentan a aric de I primers semana de crecimiento de o pllnlula Lades-
sminacin oxdatia e I trptamina f ealizaura aminoordas, o han aislado

7

plnt guisantesy calabaza,

<) Viadela ima (Fig. 22.5¢). Esta vi i la familia Bra-

sicacea. En el genero Brassica se encuentra mdolmmmmkz. indolacetaldoxima
Estas promover el

Varios bioensayos. Se fo

in vivo a partir de “C-triptéfano en el género Brassica, también pueden convertir

“C-indolacetonitrilo en AIA. En todas las plantas ensayadas sc demostré

indolacetaldoxima se convierte en AIA, mientras que en otros casos indolacetal-
y

El enzima que cataliza in vivo el paso de triptéfano a indolacetaldoxima ng ha
sido aislado, pero in vitro puede actuar la peroxidasa e ribano. El paso de@iol-




lasa, aislad de hojas de platanera. El enzima il soenare o busono
trilo en AIA y se ha encontrado en la familia Cruciferas y Musaceas aunque no
es muy especifica. La conversion de glucobrasicina en AIA es catalizada por
mirosinasa, aunque quizd esta transformacion e poco importante, ya que el
enzima es activo a pH de 5.2
d) Via del trptofol. Es una modificacion de la via del indolpirivico, y el triptofol
sparce como una i e o (. 2250, s una v poco
mporanc, s e paree n ey pocss e

Eltriptofol se ha aislad ha
g Iriplo{o] yla i AIA.

La reduccion del i
A enpresncis de NADH. La oxidacién irreversible de mmuro! aindolacetaldehido e
realiza

102 -
tir de fenilalanina y probablemente las vias de biosintesis sean andlogas a las descritas
para ion del AIA, v ina (Fig.

¥

~CH,~CHNH,-COOH
Fenialanina
~CH,-CO-COOH _CH,-CHNH,
Acidofenipirvico. Feniletlamina.
—CH,-COH
Fenilacetaidehido
~CH,-COOH

Acidofenilacético

Figura 226.-Rutas bosintétcasdel icdo fenilacético,



452 / Fisiologia Vegetal

‘Queda por definir en qué drgano o tejido se lleva a cabo la biosintesis de las auxinas
en condiciones naturales. Aunque se han realizado diversos estudios sobre la distribu-
cién de auxina en la planta (Fig. 22.4), hay que hacer notar que 1o que se mide cn un
momento dado es el balance entre sintesis, metabolismo y transporte tanto de entrada
como de salida. Tumbxen conviene afiadir que el hecho de que un drgano sca capaz de
sintetizar AIA a partir de triptfano sélo nos dice que ese sistema tiene capacidad de
llevar a cab
lineas de evidencia se ha podido llegar a sugeri cudies son los Grganos o tejidos mis
‘probables en llevar a cabo la sintesis de AIA enla planta.

Sin duda, en cl pice del coledpilo de las gramineas se sinteliza AIA Como ya
hcmos viso lmbdmo e d e hormons ¢ localiza en ! puede esta-

v
transportada al dpice, a dnndc se dup»m por =! xllen\a Esto se apoya en que en el
iquido de cta AIA. Sin embargo, Ia capac
dadde o colcuvulus para convertir 1C- lnpmfano en AIA hace pensar que los coledp-
capaces de sintelizar su propid auxina.

n cambium, xil

may floema de Ace, Fraxinus y Populus. Se piensa que el AIA del talo est en trinsito

procedente de otros lugares de sintesis, aunque algo puede sintetizarse in situ y probu-
i viejos.

d m
que la autolisis del contenido celular de células de xilema en diferenciacién libera
tiptéfano que es convertido en AIA.
En hojas se ha encontrado AIA y parece que su contenido decrece con la edad,
aunque pueds haber un nuevo aumento e tfdo snescente, probablmente 3 causa
siiade MCrptdl-

AIA.

mis jmm
No podemos dejar de considerar la posibilidad de que los altos niveles de AIA en

tejidos jovenes puede ser consecuencia de Ia presencia de sustancias protectoras que

eviten s oxidacion, como veremos mis adelante.
L

. comose
ha dcmostmdo en semillas de maiz, e e e miximo cuando ain stin como
lecheyal maduarl ALA tam-
bién se han me ntidades elevadas de AIA.

En ruos, < conenido en AIA sumeata uncs das después dc a polnizacdn,
alcanzindose un méximo; asf en fresas se pasa de 36 mg de ATA 127 mg de AIA por
fruto a los 12 dms d( ta polinizacion ¢ iguales miximos se encontraron en manzanas,
was tonaiesy o

oo e b detcctado AL aunque o hay ain cenezs de s sintsis i iy
pmu mis ha visto que

Podemos conclui que ¢l lugar més importante de siness de hormonas son:
hojas jévenes en expansion, el ejido cambial, los ovarios inmaduros y semillas cn s



Auwinas / 453

arrollo. Sin embargo,
maduras,tallos y raices
Se ha propucsto una hipoesis basada en que los sitos de sintesis activa de auxinas
estin asociados con la muerte de las células, ya sea durante la diferenciacién vascular,
I g dl exdompesmo o b enescenciade 1 . Segin st o cpidano o
Fcto lkant par I stes de auxins y f ived del iptsanc e céus vivs cs
rmalmente demasiado bajo para que haya sintesis. Al morir la célula, se libera tripto-
famo mediants suloiss d s proteingé, o Quc hace Que aumeote I concemeacon de
triptéfano y asi pueda llevarse a cabo la sintesis de AIA.

tienen la capacidad de sintetizar AIA (hojas

22.5. Transporte del AIA y auxinas sintéticas

Como mover
en el organismo desde un punto de sintesis hasta su lugar de accién. A pesar de algunas
obicionesque furon hechs entonces, 10 que et claro s quc existe n movimicnto

«\mnspnrlcl de la auxina, aunque los mecanismos que participan en este Proceso no
s sean totalmente conocidos.

El transporte de auxinas pucde estudiarse mediante diversas técnicas consistentes,
en general, en aplicar una auxina exdgena natural o sintética, marcada o no, a una plan-
ta intacta 0 a un segmento de coledptilo, tallo o raiz y medir el tiempo que tarda esa
auxina en recorrer una distanci

Los métodos mis adecuados son aquellos que utilizan moléculas marcadas, ya que
una de las precauciones que debe tenerse en cuenta al realizar este tipo de estudios es
mantener ¢l nivel de auxina en el tejido dentro de los mirgenes fisioldgicos, pues el
emplear concentraciones elevadas de auxina puede introducir artefactos que modifi-
quen o alteren la via normal del rans

Bsicamente todas las técnicas se basan en los trabajos de Went. Consiste en colo-
car un bloque de agar donador que contiene auxina en un extremo del tejido, y un blo-
que de agar aceptor en el otro, pudiéndose medir el contenido de agar en el blogue
aceptor mpo.
lan desde los 15-20mm/h para AIA aplicado en hojas maduras de Vicia, hasta los
22mm/h para segmentos de raices de Lens o los 14mm/h de secciones de coleop-
tilo de avena. Otras auxinas presentarn en los mismos tejidos distintas velocidades de
transporte.

El transporte de auxinas ha sido medido y estudiado en diferentes tipos de tejidos y
" i I conclusion de que Ia veloci

a) Independiente de I longitud del ejco
b dela ion de aw

lo que asu

©) Varia con la edad y tipo de tejidos, es mayor en coledptilos de maiz a 25°C
(15 mm/h; i /h). En coledptilos, varia i joven)a

Ta base (parte vieja).
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d) También estd influido por la temperatura: asi el AIA en segmentos de raices de
maiz, s¢ mueve a02 mmvh a 1°Cy a8 mmvh a 31°C

La peculiaridad mis notable del transporte auxinico es que se realiza de forma

poln, es d=c|r, en un sgmeno detalloir sempre cn dirccidn baspéala,cn un sg-

L wlmm del transporte de Ia auxina fue puesta de i por Wonken coledpi-
los de avena (Fig. 22.7). Posteriormente se demostrd en otros tejdos, tanto de tallos
ccomo de raices.

-
A
£ )
B No hay transporte:
H ®
-
-3 100]
3
2
I o
: H -
< K, %«
3 3
i "
i L
] o /
/ Acropétalo L
e
e . uno donad
o P de AIA en ¢l blogue receptor ailizando
3 :

En plantas intactas, la direccion de movimiento parece que depende de la zona de
aplicacion de la hormona, y e realiza desde el lugar de aplicacién, que se puede consi-
derar como una fiente, hasta un lugar de consumo o sumidero. ASi, si se aplica una
auxing en hojas adultas, el transporte se realiza por el loema e iré a donde vaya el pro-
ducto de la fotosintesis que esa hoja exporta a través del floema.

Debido 4 I inadecuacion de las técnicas utilizadas, hasta el momento no ha sido
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area ficil el determinar cudl es a via en que tiene lugar el transporte de auxinas. La evi-
dencia mis clara. aunque indirecta, proviene de los trubajos de Sheldrake sobre seg-
mentos de plantas de ¥p claro que ¢l transpor

isociadas con el floer élulas proximas al cimbium. Las células de xilema
maduro y del parénquima xilemitico y las células del floema maduro son incapaces de
transportar la auxina.

puede concluir que en segmentos aislados de tallos y raices el transporte polar

aparece asociado con dreas no xilemiticas del tejido vascular. En tallos hay evidencia
de que lus células cribosas dcl floema no participan, y en tallos lefiosos e transporte
puede realizarse en el cambiu

En pl  hay auxinas marcadas a brot
u hojas j6venes el transporte se localiza en a region cambium-floema, pero las células
del floema no parece que participen en el proceso. Sin embargo, cuando se aplica en
hojas maduras, el transporte se realiza muy probablemente en los tubos del floema,

i licar “C-AIA.

e todas formas, como veremos ms adelante (Cap. 29), el transporte de fa auxina
st fuertemente influcnciado por a uzy I gavedad, y,por ant, a respuesta ftot-
i o) 4 justifi é la auxina,

En resumen pod:mos declr que la auxina se desplaza en la planta predominante-
mente en sentido descendente, aunque pueda haber una fraccién que lo haga hacia arri-
ba e incluso puede ser distribuida lateralmente por efecto de la luz o la gravedad. ;Qué
mecanismo regula estos desplazamientos? Aun partiendo de la misma observacion: que
la polarid: ta al aumentar la ha abordado el problema
desde dos pnnlo: de vista contrapuestos:

a) Propuesto por De la Fuente y Leopold. Existe un transporte metabdlico, aunque.

10 se trata de un transporte contra gradiente, siendo la polaridad Ia resultante de
pasar la auxina por numerosas células donde cada una de ellas transporta un
poco mas hacia abajo que hacia arriba.
Defendida por McCready. El transporte basipétalo seria metabdlico, miientras
que el acropétalo se realiza ifusion. de tal forma que la cantidad de auxina
que liega a los bloues receptores apicales refleja lu diferencia entre lo que llega
al blogue por difusian y o que ha sido desplazado hacia abajo por el transporte
basipétalo. Puesto que lo que llega a los receptores apicales es inversamente pro-
porcional a la longitud a recorrer, aumentando el recorrido (longitud del seg-
‘mento) aumentard la velocidad del transporte.

=

inhibe en atmosfera de i por 24-dinit le

El
incluso es reducido por b
ve afectado por estos factores (Fig. 22.8).

La etapa activa metabdlica de este transporte basipétalo parece que sc sitia en la
membrana plasmitica y segin se pudo demostrar en coledptilos de maiz, en Ia parte
bajede lasmalen. Lo que e 3 a conclusi, & Goldsit y Ry, e que l trans-
porte de auxins es debido a una secrecion metabdlica polar de auxina localizada en
Ja mermbrana plasmdtica basl de cadh. céul. El transporte dc ausira requeriré, por
tanto:
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H
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e 23t e tempersius s o ot ooy bl segnnos de
o de Phaseois ko

1. Toma de la auxina a través del plasmalema apical.

2. Difusién hacia abajo a través de la célula, pudiendo sera través de la vacuola 0
Iolargo d as membrana cluares.

3. ti basalyen

22.6. Degradacion del AIA

La concentracion de auxina en las plantas puede regularse no s6lo por su veloci-
dad de sintesis, sino por la de los mecanismos de inactivacion: de hecho, estd clara-
mente demostrado que el AIA es inactivado ficilmente por casi todos los tejidos ve-
getales, siguiendo distintas vias catabélicas.

La degradacion enzimitica del AIA puede realizarse mediante AlA-oxidasa que
cataliza la ruptura del AIA con desprendimiento de CO, y consumo de O. Sin em-
bargo, es diflcil separar la actividad AlA-oxidasa de la actividad pemxidasa. asi en
semillas de algunos presentan al -
Vidad AIA-oxidasa y perosidasa mientras hay otros que solo presentan una e las dos
(Fig. 22.9), por lo que no es ficil identificar AIA-oxidasa con peroxidasa. No es posi-
ble conseguir la peroxidacion total del AIA con H,0; en ausencia de O, siempre se
necesita O;. La adicién de H;0, al medio de reaccion no siempre aumenta la tasa de
degradacion del AIA, debido a que la preparacion del enzima posee la capacidad de
generar el H0, necesario para la accion peroxidasa; lo que si es necesario afadir
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como cofactor al medio de reaccién es manganeso, y la actividad puede potenciarse
en presencia de monofenoles e inhibirse si en el medio de reaccién existen orio y
para-dihidrofenoles o polifenoles.

pesar de los numerosos datos que se han acumulado sobre la degradacién enzi
mitica del AIA, el proceso aiin no se conoce bien. Uno de los primeros productos
formados «in vitro es ¢l 3 metilen-2-oxindol que probablemente pase a 3-metil-2-
oxindol: i la preparacién de ATA-oxidasa contiene citocromo oxidasa, el producto de
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la reaccion es indol-3-aldehido, mucho mis estable que los oxindoles. Pero i estas
observaciones, i el papel de los fenoles naturales han sido encuadrados en la fisiolo-
gia del proceso, aunque es muy probable que los compuestos fendlicos naturales
actiien como modificadores o reguladores de la actividad AIA-oxidasa de las plantas.

La degradacién mediante oxidacién enzimitica del AIA puede cjercer un papel
regulador del nivel de auxinas en Tas plantas. Existen varias prucbas que asi parecen
demostrarlo, por ejemplo, al aumentar la edad de los tejidos, aumenta también la ac-
tividad ATA-oxidasa, hay una relacion inversa entre la tasa de crecimiento y el conte-
nido de AlA-oxidasa en distintos 6rganos, y, por tltimo, en s hay muy poco AIA
y valores muy altos de actividad AlA-oxidasa; sin embargo, ain no se ha podido
demostrar Ia importancia fisilogica de tales correlaciones.

EI AIA también puede destruirse mediante fotooxidacién v asi sucede cuando en
5a se expone a la luz, pero Ia presencia de muchos pigmentos naturales
¥ sintéticos acelera esta oxidacién, sobre todo si se ilumina con luz azul; esto llevé a
pensar que pigmentos de las plantas que absorben en esta regién riboflavina y violo-
xantina, serian capaces de energizar la destruccion del AIA. Los productos de la
oxidacién del AIA «in vitro» serian 3 metilen-2-oxindol, indolacetaldehido y produc-
tos de la ruptura del anillo pirrdlico 2-formamidoacetofenona y 2-aminoacetofenona,
Tos dos primeros se encuentran normalmente en las plantas y al 3 metilen-2-oxindol
se le atribuy esta actividad reguladora del crecimiento, pero hoy no esté claro que
tenga tal funcién.

veces la inactivacion del AIA puede lograrse mediante_coniugacion del AIA
con otras moléculas como aziicares o aminodcidos. Se ha detectado en plantas el 4c
do indol-3-acetil L-aspértico. En otros tejidos cuando se aplica AIA exogeno se
detecta indol-3-acetil glucosa. En semillas de maiz se ha detectado la conjugacion de
AIA con mioinositol, y asi se detect AIA-mioinositol arabindsidos y AIA-mioino-
sitol galactésidos. También puede haber conjugacion entre el AIA y proteinas.

s

22.7. Auxinas sintétic:

Trasel AIA por Kol y sus 1934. e pensd que
i una estructura tan si de producir
miento, tendria que haber mis compuestos con propiedades andlogas; muchos investi-
‘gadores comenzaron a ensayar diferentes moléculas para ver si tenian las propiedades
e et o AL o prondie e i e d e o
1 cido 2 icido
Sbenzofuranacélico, el nafalenacético y una scrie de compuestos de los e unce
tos aparecen en la figura 22. 1
Posteriormente, se Vio que otros compuestos que poscian anillo inddlico también
resultaban activos, como el deido 3-indolpirivico y el cido 3-in , algunos
d los del Mﬂdknﬂ como el ncldn naflll I-acético y cl dcido nal\oxl 2-acético. Por
actividad llevé al
descuhnm\cnw del 2. ke Tensiito ton o gran actividad auxinica. A partir
i se desarrollé una amplia gama de moléculas con actividad herbicida, como el
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MCPA (icido 2-metil, 4-loro fenoxiacético) y €l 245-T (24 S-riclorofenoxiacético)
utilizado con gran prodigalidad durante la guerra de Vietnam por los invasores nortea-
mericanos

El hecho de que molé
actividad, llevé a muchos i

las aparentemente tan dispares mostraran un mismo tipo de.
estigadores a buscar cuiles eran los puntos comunes en
Itaban activas,llegando.

a.p
1. Tener en su estructura un anillo en que exista al menos un doble enlace.

2. Poseer una cadena lateral que acabase en un grupo carboxilo u otro grupo ficil-
‘mente convertible en carboxilo.

lateral deberd haber al menos un
itomo de carbono.
alanillo
in embargo, ido ben-
20ico y naltoico que no poseian cadena lateral, obligé a modifiar estas ideas, y mis
todavia cuando se vio que

ditiocarbamato, mostraban elevada actividad auxinica.

En principio se propuso que una molécula era activa cuando podia unirse a un sus-
rato especifico por dos puntos, el doble enlace del anilloy ¢l grupo carboxilico. Claro
v, verquemolécals comoel iido indok Hsobutricoca et s propusoin
ecanismo gt requiies 1 punts de ngache, iedo el terceo un H del g
meteno. Sin embargo, ya hemos dicho que moléculs sin cadena ltera como e
234 25y

Por otra part, s han hecho malttud de sustituciones en fenoxiderivados benzoicos
 fnilcético:usi l introdusi halgenos com en l 24D hy uthidad. s nro

icido
Vo que el AIA. Sin embargo, el S-hidroxi o el T-hidroxi apenas tienen actividad. El gru-
po metilo da actividad, aunque menos que el cloros i, el 2-metil--cloro fenoxi acético
(MCPA) es activo.

Pero no sdlo tiene importancia el tipo de sustituyente, sino umbxzn su presencia cn
la molécula: asi, el 24-D es muy activo, mientras que el 3,5-D o tiene ninguna activ
dad, € 2.4,5-T es el mis activo tras el 2,4-D); sin emburgo, ¢l 2467 no tene cas atin-
dad. No cabe atribuir esta agtividad a impedimentos estéricos, ya que mayor tendria
que ser en el caso de 2,3 uriclorobenzoico por no tener cadena lateral , sin embargo,

femis, hay que tener en cuen
el caso del dcid i posee algo de actividad, mientras que la forma trans
es completamente inuctiva. También hay dierencias en isomeros 3pticos como en el
caso del indol-isopropidnico o 2d-diclorofenoxipropiénico ya que las formas D son
actvas ylas L no o son.

La hipétesis mis reciente propuesta para explicar ¢l mecanismo de accion de las
auxinas, dice que la actividad auxinica de una molécula depende de la presencia de una
carga fraccional positiva en el anillo, situada a una distancia de 0,55 nm de la carga
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negativa del grupo carboxilo (Fig. 22.11). Hoy dia esta distancia se considera in-
correcta. ya que determinaciones mis exactas dan valores de 0.50 nm.

B Gans 7 4
R, o2 X P
o, o e So He
s . a Y
N

R 3

o Sca,
AIA 240 236TBA  Ditiocarbamatos

Figura 2211 ~Teoria de
0,55 o en as mokiculas con actvidsd auxnica.

Esta distancia de 0,50 nm entre la carga positiva y negativa se da siempre entre los

cos, incluso en la auxina sin anillo carboximetildimetil-ditiocarbamato, puede adoptar
una configuracion plana que recuerda a un anillo y en esta situacion el dtomo de N
toma una ligera carga postiva situada a 0.50 nm del grupo carboxilo.
abe pensar quc a molécula aciva se unrd nicamente al receptor en I céula
, il 4 et

Eaon prucbas de que la auxina se une cfectivamente a receptores situados en
membranas celulares, aunque quizi existan varios tipos de receptores para una misma
moléculay el problema requiera mis investigacion y ms esfuerzo.

22.8. Receptores de las auxinas

Hemos visto en el apartado anterior que una molécula que tiene actividad auxini-
ca presenta una cierta configuracion espacial. El-hecho de que tenga que existir una
separacion de cargas tan concreta par e haya actividad, el que el 2,4-D sea una
auxina fuerte y su isomero el 2,6-D sea casi inactivo, 0 las diferencias de actividad
entrelosisomeros Gpticos, ha llevado a Lq biisqueda de receptores especificos de auxi-
tan precisos proteina. El problema

esti en la localizacin subcelular de esos receptores.

Cualquier sistema receptor debe cumplir na serie de condiciones como son: ele-
vada afinidad con un rango de saturacion compatible con la actividad fisiolégica
conocida, relacién entre el grado de afinidad de las diversas hormonas y su actividad
fisiolégica, la unin auxina-receptor deber ser reversible y de capacidad limitada y.
el criterio mis dificil de establecer, como consecuencia de la unién se obtendrd una
respuesta especifica.
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Dos son los posibles lugares de localizacion de un receptor: o unido a una mem-
brana, o en forma soluble, bien en el citoplasma o en el nicleo.

Aunque se han empleado distintos tejidos vegetales, el material mxsesludlzdn en
busca de un receptor unido a membranas ha sido el coledptilo de maiz. Los
estudios se realizaron con el écido nafilRalimico, un potente inhibidor sniticn del

vio que habia
y contenido de membranas plasmaticas y, ademds, el lugar de unmn, por anto el re-
ceptor, no era el mismo que los del AIA, ANA 0 2,4-D, pues estas moléculas no

competian con el dcido naftilftaldmico por el lugar de unidn.

4 i

de ligar auxinas. Estas fracciones son el reticulo endoplismico (receptor I, el tonoplas-
ma (receptor 1)y la membrana plasmitica (receptor I1I). Para el receptor | Ia constante:

y la afinidad del frente a
y compuestos relacionados, guarda bastante paralelismo con la actividad promotora
del crecimiento de los mismos. A pesar de que en coledptilos de maiz el reticulo

endoplismico es el receptor mayoritario en el control de la accin de la auxina sobre
el crecimiento, en otros tejidos ha sido dificil demostrar esa afinidad especifica del
por tanto, Iseael punto

ol para 1 6 d 1 ina,
El receptor 111 asociado a la membrana plasmatica, presenta diferencias respecto al
receptor I: mayor constante de afinidad, valores de pH optimo muy amplios, entre 4 y

ecientemente no como un verdadero receptor, sino como un sistema de transporte
mediado hacia el interior de vesiculas de la membrana plasmatica. La aplicacion de
inhibidores del transporte (dcido nafilfalamico o 2.3.5-triyodobenzoico) incrementa
Ta acumulacion de AIA en el interior de las vesiculas, inhibiendo un transportador
especifico de Ia salida de aniones auxinicos; esto podria servir como justificacion del
papel de los inhibidores del transporte in vivo.

La bisqueda de receptores hormonales esta forzada por la necesidad de encontrar
un receptor subcelular primario que, como consecuencia de la union, conduzca a los
efectos fisiolégicos observados producidos por la hormona. Hay evidencias indirectas
que apoyan Ia existencia de tal receptor, entre las que podemos citar:

a) La buena correlacion existente entre la union con el receptor y el paralelismo
entre estructura y actividad sobre el crecimiento.

5) La inhibicion
fada de una reduccion de la sensibilidad a l: auxina y una msmmucmn del
niimero de receptores en el reticulo endoplas

¢) Inhibidores naturales de la afinidad de a auxina por el receptor (por cjemplo,
las benzoxazolinas) muestran una inhibicion paralela del crecimiento inducido
por la auxin

A pesar e esto y otras evidencias, aun queda por saber cudl e la naturaleza de las
consecuencias bioquimicas o fisiologicas de la union de la auxina con su receptor que
nos expliquen los efectos observables de la hormona.

En cuanto a la presencia de receptores solubles, dos son las posibilidades, una pro-
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teina receptor en el micleo, encontrada en endospermo de coco  que en presencia
de AIA yot licar la sintesis de RNA la
niciacién de u/:kna y dando lugara ‘nuevas clases de RNA, la otra serfa una proteina
receptora en los cromosomas, extraida de cromatina de coco y que actuaria como
aceptor del complejo AIA-proteina receptora del micleo, desencadenando asi la
transcripeion genética especifica. Sin embargo, los datos experimentales, tanto en
cuantoa I Ia discusion de hacen que hoy
por hoy Ia exi d 2 unaamplia di

229. Mecanismo de accién

Cuando a un tejido le suministramos auxina. pu:drn observarse a lo largo del

respuestas, que pudié-
amos denominar corlos,infeiorc a 15 minutos.y para poderobserar ot hey que
dejar que transcurran periodos de tiempo mas largos. Se supone que las primeras
transcurren antes de que sca posible una activacién genética primaria por efecto de la
auxina, cn los segundos cabe la activacion genética y hay datos suficientes para pen-
sar que clectivamente asi sucede.

Las denominadas respuestas rapidas transcurren en un tiempo menor que ¢l nece-
sario para que haya transcripeion, traduccion y accion del enzima formado. Una de
estas respuestas rapidas es la de crecimiento de secciones de coledptilo.

Cuando se aplica auxina a un tejido con capacidad de respuesta de crecimiento
hay un periodo de latencia de duracidn variable antes de que aumente la tasa de cre-
cimiento. Tras ese periodo, que puede osclar entre 6 y 15 minutos, Ia velocidad de
crecimiento aumenta ripidamente durante 10-20 minutos y posteriormente puede
haber un periodo de disminucion liegindose a un minimo de 10-20 minutos después
del miximo; posteriormente, Ia tasa de crecimiento puede hacerse estable o alcanzar
un segundo maxim

El periodo de latencia varia de unos teidos a otros, wnién s ve afectato por
xina o también s acorta al aumenar a lemperalura pudlendo Hegar a eliminarse cl
periodo de I dt auxina,
aunque también puede atribui e pH bgros

2291 Efecto sobre los dcidos nucleicos y proteinas.
Para mantener un crecimiento continuado es necesario la sintesis de RNA y pro-
teinas, pero adems esti demostrado que las auxinas pueden estimular la sintesis de
proteinas y RNA en tejidos en crecimiento, La regulacion de la sintesis de profcinas a
través de la sintesis de dcidos nucleicos puede hacerse e varias formas. Asi, se ha ob-
servado que en cultivo de médula de tabaco, el crecimiento aumenta al afadir AIA y
que esie aumento es precedido de un aumento proporcional de RNA; el maximo de
este aumento se consigue a la mncenlm;mn de AIA que produce un crecimiento mi
ximo. Por otra parte, con la aplicacign de cloranfenicol s ha visto que Ia inh
de leucina en nte lainh
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Incorporacidn de leuciny
p.m. por seccién

% Crecimiento
8

Figura 22

bicion del crecimiento (Fig. 22.12). Hay otras pruebas de que el AIA produce un in-
cremento en la sintesis de RNA, por ejemplo, la incorporacion de PO} en RNA.

L incorporacion d nuclodtidos marcados ¢n didos nuclcicos ¢ estimulada por
AIA'y por 2,4-D. Estos datos nos indican que la regulacion de las auxinas puede tener
lugara través de la regulacién de la sintesis de RNA y, por tanto, de la sntesis de pro-
teinas. De hecho, se ha visto que de Ios distintos tipos de RNA, en todos ellos se

de Ta fraccion ribosomica
(Fig. 22.13). Esta debe ser la fmoman implicada en el proceso de crecimiento, ya que
al afadir 5-Mluoracilo, se sigue observando crecimiento, hay aumento de la sntesis de
Ia fraccion ribosémica y se inhibe la sintesis de las demis fracciones; la fraccién ribo-
somica es Ia que tiene el m-RNA, lo que nos dice que Ia inhibicion de crecimiento
res de Ia sintesis de cidos nucleicos serd posible si afectan a esta ltima
fraccién de m-RNA. Estos dos hechos llevaron a proponer una hipdtesis de activa-
cién genética; segin esto, I auxina desrreprimia ciertos genes, cuya expresion era
necesaria para el proceso de extension. y se traducia en la ap:ncmn de proteinas y
RNA especificos, RNA ribosomal, detectaron
cambiosen el m-RNA y LRNA. Sin embargo, hay una serc d trbajos de Key y co-
laboradores en que se emplean inhibidores especificos de la sintesis de RNA y
oeoentr e, e iniendo I e do RNA, o cecmients 10 ve afectado;
embargo, si se inhibe cuando se aplica actinomicina D que inhibe la sintesis de

DNA
‘Algunos otros resultados contradictorios o de dificil interpretaci6n llevaron a re-
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Pincorporado en RNA (¢ p.miag)

Concentracion de IAA. M

Figura 2, obrel incorpor v en RNA enseccion
i RNA. (B)I on de RNA

considerar la teoria de la activacién genética, y quizd lo més importante sca que al
interpretar la cinética del crecimiento, serfa necesario que la vida media de las protei-
s o RNA inducido por s ausinas fuea de 2-3 minuio; or ota part,duranc l
periodo de latencia casi en RNA.
Esto levo a plantcar nuevos puntos de vista bre ¢ creimiento, ¥ s¢ piensa que las
auxinas mis que iniciar nuevas vias de desarrollo, Io que hacen es desbloquear algu-
nas vias preexistentes.
Muchas son las actividades enzimiticas que varian durante el crecimiento produ-
cido por la aplicacion de auxinas tanto las degradadoras como sintetizadoras de la
pared celular (ver capitulo 2); sin embargo, su imporiancia es dudosa ante los experi-
s clnel icos del crecimiento.
esto la existencia de una proteina limitante del crecimiento, ya que los
mmbxdoms e I sncss G proteinas podian mhibir e crcimiento as imeciaa:
ente, cosa que no hacian los inhibidores de la sintesis del RNA. Esta proteina
{endria qut sef o una protlna structural e o ncorpora 8 lguna rceifn ceularo
que sufriera cambios de una forma inactiva a una forma activa.

2292l efecto dcido de crecimiento

El tratamiento de un tejido a pH bajo puede estimular la elongacion durante un
corto periodo de tiempo, de unos 30 minutos, y un periodo de latencia muy corto me-
nor de | minuto, y a diferencia del crecimiento inducido por las auxinas no es sensi-
ble a los inhibidores metabdlicos, aunque por lo demis, la tasa de crecimiento es
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comparable a la de la auxina. EI hecho de que ambas tasas de crecimiento presenten
un Q andlogo y afecten de forma similar a I extensibilidad de la pared, junto con el
hecho de que las auxinas inducen una bomba de protones, llevd a proponer como
mecanismo de sccidn de ls auxinas I activacion de una bomba de protones;
sin embargo, dtesis presenta algunas inadecuaciones con ciertos datos exper
etk ¢ che creimieno inducido por a uxina o viene acompaiado
de una caida del pH, en otro caso la PH se observa una vez comenzado el
Crtimiento e inchuso Cleland e algin experimento observa Ia caida el pH antes de
comenzar el crecimiento. En el capitulo 2 se ha visto cuil es la influencia del pH so-
bre la pared celular y, por tanto, no vamos a insistir mis sobre cl tema.

Hemos visto que un paslblt receptor de au; l\ls estaria situado en el plasmalema,
se ha ey plasmaticas de células
e s comtiench un fctor regulador Qe & eenc especificamente por las auxinas
¥ que estimula la :cllvldad RNA polimerasa. Esta interaccion auxina plasmalema

ria transmitirse al niicleo al liberar un receptor que interacciona con una RNA
polimerasa especll'ca Como consceuencia s ateraria I transcripeion de DNA y se
pmd\lcmzn cambios cualitativos y cuantitativos en la sintesis de RNA. Podria darse
un paso ms y suponer que la interaccion de a auxina con el receptor libera H-* del
plasmalema en la pared celular, y como consecuencia del descenso del pH se produ-
ce la relajacion de la pared.

I eticulo endoptasmitico (RE) en céluas de coledptlo de maiz h sido ciado
como lugar de localizacion de un receptor muy afin para la auxina; seguin esto, Ray
propone un modelo para explicar la accién de la auxina, en el que la accion primaria
se ejerceria en el reticulo endopllsmallm Al combinarse la auxina con el receptor se
induce el transporte de H* desde el citoplasma a los espacios interiores de las cister-
nas del reticulo endoplasmatico. Una vez en el interior de las cisternas los H* serian

transportados junto con las pml:m:s excretadas por el reticulo endoplasmitico, pro-
bablemente mediante ¢l aparato de Golgi. La relacin entre los efectos ripidos que
oo sy uellos e se reslan & s largo plazo pued explicars 3 ravés
de una estimulacion de la sintesis de proteinas como consecuencia de una mayor se-
crecion de proteinas al lumen del reticulo endoplasmatico y cuso transport estaria
acoplado a la secrecion de H' a través de las mismas membranas. Aunque esta interpre-
tacion se veria complicada con la extrusion simultdnea de Ca, regulada por la auxina
'y a la que nos referiremos con més detalle en el capitulo 26.

22.10. Funciones de la auxina

Aunque en ¢l estudio de cada uno de los procesos fisiologicos que iremos abordan-
o n lossiguentes capitlos s hard special meneidn  papel que jucgan as uinas y
naturalmente vamos a h
itulo de anticipo del papel que estas sustancias jucgan a lo largo de Ia vida de la plwlu
enlos distintos procesos por los que atravicsa.
ya hemos visto en el capitulo 2, las auxinas participan de forma muy directa
en el crecimiento celular. Una aplicacion de esta propiedad de las auxinas la hemos
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estudiado en los diferentes ensayos biolégicos utilizados para detectar y valorar las
auxinas.

E idos las auxi celul ede en cl cam-
bium. Si a tallos decapitados de Coleus sc s aplica AIA zl nimero de clemeatos de

El desarrollo de I.slecmc:sdccnllrvod:!qldmfuevosuepzcml\amx&\dc las
auxinas sobre la di celular. Asi, un trozo de zanahoria colocado en un medio de

cultivo sin lllJ(lllli1 3 fiade AIA a una
de 10-4M, se dividen las célul yp
on En oroscasor, e necesai a presenca. e olas horTonas pars aranzar una

divisién celular continuada. Sin embargo, conviene llamar aqui Ia atencién sobre los
cultivos de tcjidos adaptados: son aquellos cultivos que tras varias transferencias en un
medio con auxina, se hacen frdgiles y semi transparentes @ la vez que son capaces de
sintetizar su propia auxina.

proceso intimament celular, sien-
do prictica normal en horticultura, y sobre todo en los viveros, aplicar Hormams o
esquejes para favorecer el enraizamiento.

Hay otros procesos de correlacion como la dominancia apical o procesos de absci
5i6n en que también las auxinas juegan un papel importante y que en los capitulos
correspondientes se estudiaré con el icentcdelle

2211, Y

Tanto la luz como Ia gravedad (Cap. 29) tienen un fuerte efecto sobre el transporte
lateral del AIA y, por tanto, sobre la distribucion de la auxina en la planta. Otros facto-
res ambientales, como la temperatura y la sequia, pueden influir notablemente so-
bre los ivels de ausina. Asi por ejemplo. s sometemos una plania de trigo de
invieno a 40 dias, el A-oxidasa se hace

10 veces mayor, como consecuencia, el nivel de AIA.seri ba;oA aunque no se han
realizado medidas directas. La carencia de agua parcce disminuir el contenido de
AIA. pues cuando a las plantas de trigo sometidas a sequia se les pulveriza AIA, ¢l
crecimiento se acclera considerablemente. Tambicn parece que la sequia inhibe ¢l
transporte polar de AIA (2-

Existen mas datos sobre la influencia de otras hormonas, que sobre la influencia de
las condiciones ambientales. No obstante, debemos resaltar que muchos de los datos
obicnidos se efieren mis bien 2 cambios de actividad AlA-oxidasa que a medidas
directas del contenido de AIA.

influencia que cjercen las hormonas sobre las auxinas puede ser porque actian

Sobre su transporte, sintesis, conjugacidn u oxidacién de las mismas. Por ejemplo, la

aplicacion de AIA exgeno parece que actia mediante un retrocontrol a través de la

sintesis, conjugacién u oxidacion, regulando la formacion de enzimas implicadas en
uno de estos procesos.

La aplicacion it un aum:me enel ido de , como.

b gran ni Sin embargo, la ATA-0xi-
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dasa varia en las especies; as, aumenta AIA-oxidasa al aplicar giberelinas  plintulas de
1rigo o callo de tabaco, disminuye en el caso de pléntulas de calabaza y no causa ningu-
na influencia en girasol o Coleus. Por tanto, la regulacion de AIA no s a través de su
oxidacion. [ inas acti i i

Conun i i énl
nas, probablemente no por atraer auxinas desde otros 1ugms de la planta a la zona de.
aplicacién de la citoquining, sino por estimular su sintesis. Por otra parte, cultivos de

I i o Al é influi las cito-
quininas disminuyendo la tasa de conjugacién de AIA exégeno, manteniendo un alto
nivel de dcido libre n el tejido. Incluso la presencia de ciertos isoenzimas AIA-oxidasa
o peroxidasa puede verse afectada por la aplicacién de citoquininas exbgenas, aunque
este proceso es complejo y o siempre puede relacionarse con los niveles internos del
AIA enddgeno.

Eletileno actia reduciendo los niveles de auxina en varias plantas, aunque se piensa
que podria ser a traves de la activacion de AIA-oxidasa no hay prucbas suficientes en
este sentido.
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GIBERELINAS

por los japor
del crecimiento. fue consecuencia del estudio de la enfermedad del arroz causada
por el hongo Gibberella fujikuroi (Saw) Wr (estado imperfecto: Fusarium moniliforme
Shuld) denominada hakanae. Las plantulas de arroz atacadas por la enfermedad eran
largas, delgadas y més pélidas que las sanas; las plantas adultas ataadas cran mis altas
que las sanas y frecuentemente no producian frutos. La idea de Sawada de que los sin-
tomas que aparccian en las plantas podian ser debidas a una sustancia excretada por el
hongo fuc confirmada en 1926 por Kurosawa. Posteriormente, diversos trabajos lleva-
ron al aislamiento, a partr del fitrado en que crecia el hongo, de esta sustancia a la que
se denomind Giberelina A.

st tubos permnecieon fgnorados en el mundo occidertal « cusa de la
segunda guerra mundi fue hasta los afios cincuenta en que, casi simultincamen-
1 adores americanos ¢ ingleses identificaron una sustanca ala que denominz-
ron Giberelina X dlico los i
salmente csta segunda denominacion. Diferia de la giberelina A de los japoneses, por-
que ésta resulté ser una mezela de. al menos. 3 compuestos. Posteriormente se fueron
aislando otras sustancias e estructura y propiedades parecidas, hasta llegar a mas de
70 giberelinas conocidas hoy dia (Fig. 23.2).

Las giberelinas son diterpenoides dcidos derivados del hidrocarburo diterpenoide
tetraciclico ent-kaureno (). Casi la mitad de las giberelinas conocidas poseen los 20
itomos de carbono de su precursor y tienen la estructura (11); el resto han perdido cl
itomo de carbono nimero 20 dumnle su bws intesis, por lo que tienen sélo 19 dtomos
de

nc

as con 20 dtomos de Lereiss v glber:lm.u con 19 dtomos de carbono, La nu-
cién de da en la figura 23.1. C

tur sstemitica comecta, de ammo con Ias nomas IUPAC, es muy engortoss, se

nombran con fa da GA,, GAy, .. GA dice solo indi-

caelordende su descuhnm\:nlo

pnmﬂpalm:nlz P Diglocost éercs, pireg o un radicl plucusl it al guno
3p-hidroxilo. También puede haber esterificacion por glucosa del carboxilo C-7 como
en GA-glucosil éster Es!os compuestos tienen significacion metabdlica como veremos
mis adelante. También se han caracterizado derivados acetilados y propilados como
GAjacetily GA‘~vmpll ol
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if
Figura 21
ent-Xonorgiberclano 111
TABLA 231
GA, GA, GA,
Giberellaujikuroi G fujikuroi G fujikuroi
Phaseolus vlgaris Pharbitis nil Pirus malus
Althearosea C.satins P. attenuata
Cucumissativs C.melo Echinocystis macrocarpa
C.melo Pinus attenuata
Corylusavellana
A, GAx GAy
P wlgaris macrocarpa
Pisum sativum Cucurbita mazima

P. coccineus
Calonyction aculeatum
X




Figura 23.2.~Estructura de algunas giberelinas,
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23.1. Localizacién y extraccién

Natursimene, o primeras goerelinas fston ncontrades e o hongo Giberella,
de las cuales han

hongoy en y mis de

da hablarse de grandes diferencias entre las de uno u otro origen, aunque qui cabe.
seiialar que las de plantas superiores ‘muestran mayor variabilidad en la hidroxilacion.
Se han descrito giberelinas cn mis de 30 especies de Angiospermas y Gimnospermas
(Tabla 231, Exisen muchs casos n que s habla de actvidad tpo gberclins, l scr

podi
cadas las estructuras moleculares. Esw hm persar que s presenci s universal en Ias
La presencia de gibe

3 las plam-s superfores, sino que i 0 o Soais e st Hongos baceras ¥

¥ Se hn detectado sctividad giberelna e tallosy raices, hojas,foes, brotes, frutos y
semillas, ¢ incluso en polen y cloroplastos aislados. En general, los tc
poseen unos kg de peso fresc, mencs que ks reproductores (estambres y semills
qué pucden asmar . Sin embargo, como vere-
mos mis adelante, l contenido cn giberclinas varia cn relaciin con & teecinienio
edad de la planta, floracién, desarrollo del fruto, dormicién y germinacion de las se-
millas.
La extracién e reliza parti de un macerado de plana o2 parti el medm don-

porar el solvente m'génlcv el icion con acetat

res de pH. De esta forma, al cetato de elo pasan 0das lxsgxh:nlmas presentes cn el

extracto,

més polares (los de GA‘ §GAw, También pucde haber alguna diffcltad en extraer

Gy, GAy, GAy ¥ aunque todas ellas pueden extraerse a partir del residuo

acuoso con butanol. que
401y ¢l 80 por 100 de genas,

El extracto asi obtenido hay que purificarlo posteriormente mediante técnicas de

cromatografiaen papel,capa fna  columa,sobr todos quiren vloars medinte
I mejor

gral'n d= gases de Im ésteres mcllhc,os o lnslhl metil =§I=Ns. Esta técnica en conexion

23.2. Valoraciones biolégicas

Gran parte de lizados en el conocimi inas s b
n id Aunque se h

el anlisis y estudio d
i una molécula Ly
e
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tados son y serén u
compuseie, Vaiias & descelir brevemenie alpin0 de s mis usals d los cues
‘damos un resumen esquemitico en la figura 23.

a) Crecimiento del internudo de guisante enaro. El material es ficil de conseguir.
Se apl lucion de giberelinas en Ia axila de la hoja que nace en el ter-
cer entrenudo en plantas que tengan 5 dias. A los 4 dias de aplicar la solu-
cin problema, se mide la distancia que hay entre el tercer y sexto entrenu-
dos. El ensayo en total dura 9 dias y se pueden detectar cantidades de
5 x 10-a Sy de dido giberélico por millitro.

b) Crecimiento de la vaina de hoja de maiz enano. Puede conocerse con certeza ¢l
maleril genéiico que se empla, ero es s diffcl de obtener La solucitn se
lcaenn i
de sembrado.
meras hojas, desde SRy cnl:épulu hasta la posicion de Ia ligula en Ia base
de Ia hoja. EI ensayo en total dura 14 dias y su sensibilidad es el orden de
2 1024 2,04 por planta.
Crecimiento de hipoctilo de lechuga. Las plantas de lechuga de 2 dias, se colo-
can sobre la solucin nutritiva que contiene Ia giberelina a valorar, midiéndose la
i st 3 dias. i

d) Crecimiento de la base de la hoja de avena. Los trozos de la base de hojas
tomadas de plantas de 4 dias se colocan sumergidos en la solucién a valorar.
u ide el i lalongitud que han

) Endospermo de cebada. En este método se determinan lo azicares reduciores

sa, sobre el endospermo d: cehldl T)tn: la ventaja de ser un método up.dn
(2 dias) y muy sensible, detectindose de 10-4a 10-1g/ml. Se emplean semillas
de cebada en que se ha climinado el embrin y estos trozos se colocan sobre
la solucion a valorar. Los azicares liberados se valoran por un método de
deteccion de azicares. Hay que tener cuidado con las contaminaciones
durante el periodo de incubacion.

n ia de hojas. Se cok solucién a valorar discos cor-
tados de hojas (Rumex o Taraxacum). Se mide cl contenido en clorofila al cabo
de 5 dias. Se detectan cantidades del orden de 10~a 10+ ug/ml.

Una precam:mn quc hay que tener con losensagos bioldgicos utlzados en el estu-
I es decir, cuando
se determina aclmdad Ilpc gmmlm ° mmdm B s apogilo mudi ol

o
se mide (por cjemplo, porcentaje de crecimiento con respecto al control, unidades de
actividad a-amilasa) o se relacionan éstos con una curva patron obtenida con GA, y se
expresa como equivalentes de GA,
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Aunque en principio no hay razén para que no puedan aplicarse a la valoracion de
giberclinas las técnicas de inmunoensayo, existe el inconveniente del elevado nimero
de compuestos que constituyen este grupo de hormonas y la dificultad de obtenerlos
mediante sintesis. Sin embargo. a medida que sc logran métodos de sintesis mejores y

podran I igual que

otras hormonas vegetales.

233. Relacion estructura-actividad

Aunque no tods s gibersins descubierts han sido sometidas a estudios en que
se trate de rel ‘su estructus
Voligeos, gracies a os rabajos de Croier y sus colaboradores, pucden establecere
iginas conclsionssoncotace de ivestgacitn.
En general, s giberelinas con 19 dtomos de carbono son mis activas que aquellas
gue poscen 20 dtomos decarbono en s molécula. Denro d s de 19 carbonos e a5
6-13

inactivacion la formacion de estos derivados. L i 20 carbor tie-
nen una funcién 8-lactona en el anillo A o un grupo aldehido en el C-20 muestran
mayor actividad. Si estin metiladas o tienen un grupo carboxilo, son casi inactivas,
probablemente porque al formarse el enlace 6-lactona en C-20 puede facilitar que s
desprenda et cartono, translormindose e gerslin de 19 diomosdecbon,
aungue o eisen procbes que apoyen et Hipdes

embargo, conviene no perder de vista la :spunﬁcvdad del ensayo utilizado. Asi,
enel cn;aya realizado con arroz nano, responden mejor as giberclinas C-20, etz
muy mal en el de end bada o en el de hipocdtik
. La sensibiidad fente s iherclinas del ensayo de aleurona de cebada y el de
guisante mis de
zados. El ensayo de hij a Iax glbcrv-
Tinas hidroxiladas en 13, excoplo 8 7 GA, y frente a ésa 5510 en concentraciones

levadas.

Ningiin deri hasta la fecha, i las gibere-
inas naturales y todas las particularidades estructurales citadas (s-lactona, hidroxilo en
38 ¢ insaturacion 1-2) son necesarias para que haya actividad, ya que cualquier altera-
cidn de la molécula lleva a la pérdida o disminucién de la misma.

23.4. Biosintesis de las giberelinas

La via biosintética que leva desde Ia formacién del dcido mevalénico a la de las
giberelinas es larga y compleja, por lo que no es extraio que aiin queden puntos oscu-
ros, aunque los primeros pasos se han estudiado y se conocen perfectamente los enzi-
mas que los regulan (Fig. 23.4).
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Los datos que se conocen acerca de esta vi ica proceden en primer lugar
de los estudios realizados con el hongo Giberel, jranurov ue es capaz de incorporar

ac
cultivos de células it . Cucurbita maxima, Ricinus com-
unis, Pisum sativum, Zea mays, Lycopersicum sculentum, cc.
La via biosintética de I

comienza hasta la formacion del trans-geranil geranil pirofosfato (GGPP). EI mla,
desde
formacion i rtancia. La pri-
mera etapa s la act del dcido dar dcido

1o esta reaccién s cataizada por la dcido mevalénico quindsa que requicre para su
actividad ATPy Mg2+ o Mz~ A continuacion vendr la formacion de GGPP que se
hace a expensas de isopenti

se raliza en tres etapas catalizadas todas ellas por la P e e prime-
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rase forma geranil pirofosfato (GPP), en la segunda farnesil pirofosfato (FPP) y
por . La actuacion de este enzima necesita M+ para tener actividad
méxima. Si en vez de Mn2+ se adiciona al medio de reaccion Mg2+ sc favorece la
actividad de la FPP-sintetasa que cataliza la formacion de FPP a partir de IPP.

En célulus libres de plintulas de guisante o calabaza, una relacion alta
Mt /Mg favorece la fommacién de GOPP sobre. FPP o fumesol L scthidud
GGPP-sintetasa esti asociada, al menos en parte, a los cloroplastos, pues fragmen-
tos de cloroplastos lavados estimulan la formacién de GGPP a partir de dcido me-
valénico en presencia de enzimas del sobrenadante que catalizan las otras etapas.
El hecho de que no se obtenga GGPP se debe a la clevada actividad fosfatasa aso-
ciada a las membranas cloroplésticas.

macion de ent-kaureno a partis de GGPP s demostré en Giberella, en
células libres de Echinocystis, de Cucurbita maxima y en pl
communis y en semillas de tomate en germinacion. La reacci

CHOH
s e Kaurenol Kaurenal

oH
coon coon
a-Hidroxi-Kaurenoico Karenoico
COOH oo
GAurAldehido
Figora 23 desde a formacitn akdehido

delaGA,y
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GGPP a ent-kaureno se hace en dos etapas, pasando en la primera ¢l GGPP a un
biciclo intermedio, ¢l copalil pirofosfato (CPP), y de éste pasa a ent-kaureno. EI
enzima que cataliza esta transformacion s la ent-kaureno sintetasa en la cual se
distinguen dos actividades.la A que cataliza c paso de GGPP a CPP y 1a B que
cataliza el paso de CPP
de

pu
La biosintesis de ent-kaureno puede. |nh|b1me por una serie de compuestos cla-
sificados como retardantes del crecimiento, pues su aplicacion produce plantas
enanas: AMO 1618, CCC (cloruro de 2, cloroetil trimetil amonio) y Fosfon D (clo-
ruro de tributil-2,4-diclorobenzil fosfonio). Esta inhibicién tiene lugar en el paso de
GGPP a ent-kaureno y concretamente el paso de GGPP a CPP. La transformacién
de CPP 2 ot keurena & mencs sensible a la accién de los retardantes del creci-
mie;

A i de entkauren, la secuencia de eacciones s rpresenta en a -
1 23.5. Hay en primer lugar
ent-kaurenal y por tltimo a dcido ent-kaurenoico, éste es hidroxilado y se mrm el
icido 7 a-hidroxikaurenoicos este compuesto tiene un recambio muy rapido y
nas se acumula, Por tanto, su deteceion es muy difcily répidamente se ransforma
en el aldehido de GA,, al perder el C-7 por oxidacién y contraer cl anillo. GA;
aldehido serd el primer producto de la biosintesis de las giberelinas y a partir de
este compuesto se formardn todos los demés (Fig. 23.6).

e GAAMehd o A, Aldehido

|
i - S
v "‘“_ A0

Gha g Gha
G i

Figura 2 de gihe par . tipwode
G raldchido s G, shdehido s ealiza mediante una hidroxiicion en posicion 3.

La pérdida del dtomo de C-20 para formar giberelinas de 19 dtomos de carbo-
0. 10 se sabe c6mo se realiza, ya que no se han aislado intermediarios con un gra-
o de oxidacion superior al metileno.
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23.4.1. Rogulacién de la biosintesis de gibersiinas

didatos mis firmes a e algin papel en esta ngulacmn son la ciclacién P GGPP
ira formar ent-kaureno
Ia hidroxilacion en posmwn 28y posierior glucosiacion. Ademis, o hecho de que las
it i menos en parte ha llevado a muchos inves-
tigadores a plantearse ¢l problema de la compar alizacion en la regulacién de los
niveles de giberelinas y a estdiar el papel del I'locmmn en este proceso, aunque tam-
bién hay factores,
linas, tales como luz, temperatura y otras hormonas.

Hemos dicho que la ciclacion puede ser un punto de control y lo pucde ser a nivel
de la actividad A de la ent-Kaureno sintetasa, puesto que se ha visto que la carencia de
actividad ent-kaureno asociada muchas veces a la carencia solamente de.
laactivi

La hidroxilacion en 29 probablemente tine lugar en todas las plantas superiors.
Esa reaccidn no cs reversibl y acarrea una disminucion o pérdida de la actividad

activas.
La unién de giberclinas con glucosa es el derivado mis comin, forméndose éteres
lucosidioos e que I gberlna sc une al azicar a ravs de un grupo hidroil,obien
rmindose ésteres €n que los azicares e unen u la giberelina por el carboilo en 7.

ho obstante, en todos I forma O- . Pueden
actuar como almacenadores, ya que siempre se localizan en semillas maduras, Al ger-
minar estas semills se produciré la hidrdliss de los mismos. Sin embargo, hay qc tener

roduci

producirse
una hidroxilcion en 2, con lo que habria pérdida de actividad, como ya hemos dicho
- por tanto, nose
medida que erece la plintula, ésta pierde la capacidad de hidrolizar las gibere-
linas glucosil ésteres o éteres, por lo que parece més probable que la forma de almace-
namiento sea l str mis que el éter. Adn no hay suficiene evidenci
I

cidn de las semills.

Otro sistema de control en Ia biosintesis de giberelinas es la compartimentalizacion

de la misma cn un oginulo y donde las gberelinas srian liberadas bajo su egulacion
quese

alguna de las etapas de su biosintess. Ademis, hay |r«bajn:

nas, y en ellos se re:
indicando una inl
se de los cloroplastos.
Hoy sabemos que I
los plastos. La membrana dlotipisica s lmperme.uble al écido mevalénico, por ot
el cloroplasto tiene que sinteizarl
No se ha demosirado la comrsion de cido mevalénico a ent-kaueno en pastos,

g0, en medi jidad mrloqu:exlos
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rin formar a partir de dcido mevalgnico el ent-kaureno y el paso a ent-T-ochidroxi
kaurenoico. No hay evidencia de que la biosintesis de giberelinas esté reducida sola-
mente a estos orginulos.

Parcce que Ia luz roja aumenta las giberelinas extraibles de etioplastos y este efecto
se revierte con luz del rojo ejano. Sin embargo, este efecto puede ser debido a un con-
trol de la ruta de gibereli-
s lgades, umento de I prmeabdnd d I memiraca o e
posibi

23.42. Lugares do sintosis de giberelinas

Se producen gibereli i ices, en hojas jovenes,
semillas inmaduras y embriones en germinacion. Quizd haya otros tejido u érganos

Parcce que las giberelinas se producen cuando se necesitan, ya que en semillas en
germinacion hay un aumento brusco que luego va descendiendo, probablemente por
inactivacién, una

23.5. Transporte de las giberelinas

Las giberelinas en aplicacién foliar se desplazan junto con los productos de la
fotosintesis en el floema, aungue pucde haber desplazamiento en el xilema probable-
mente por desplazamiento radial desde el floema al xilema, Las giberelinas endégenas
se encuentran tanto en el floema como en el xilema,  a diferencia de lo que sucedia en
el caso de las auxinas, no existe transporte polar de las giberelinas. EJ transporte de
giberelinas en Salix viminalis, Ulmus glabra'y Acer platanoides se ha demostrado que
iene lugar en forma de conjugados, lo que nos indica que las giberelinas conjugadas
tambiénsedesplazan bremente e a planta.

Coleus, que
si respomien 2 Ia accién de lasgiberelinas,se ha estudiado el transporte en ditancias
comas s I podido observar a exstenca de o trsnpore ol y sl e
n ¢l mismo sistema. La giberelina aplicada en el bloque donador, se recoge, apa-
peoed inalterada, en el blogue receptor aligual que le sucediaa la auxina.

23.

Papel fisiologico de las giberelinas

ratar v cn relacion con las auxin
bl que i o e e estas sustancias de for-
ma exdgena, la respuesta que oblv:nemos RO serd la fisiologica, sino una respucsta

goneralspradpima, Ademis, n l o de afadir una giberelina especifica, ésta a lo
la planta, Por tanto, si un proce-

Ta adictbn de giberel
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por giberelinas, puespueds uccder que 10 plieros  ierlng cpecicague
regula el proceso. Asi, por cjemplo, la GA, hace florecer a la plantas de Silene, pero,
sin embargo, GA, no cierce ningi efect sobr a Noracién de ichas planas. Exisen
ensayos resultan

(Tabla 23.2),

TABLA232
Actividades relativas de algunas giberelinas

GA,| GA, | GA, | GA| GA, | GA, | G, | Ga, | GA,

Guisante enano ... O [ (DO NOH! DODS DUV DOty OON [
Hipocétilo delechugs ... |++4| s+ [sat | 4+ [ 4o [ +o [oare| + 44+
0

Hipocdtilo de calabaza PG [DOG RS DUV I I 0001 I 044
Floracién de silenc 0 0 0 0 +
Floracién de Myosotis . + 0 0 0 + o
U d Ta accion fisiolégi iberelinas, sera utlzar plantas o
el trata de estudiar i i
ia una respuesta normal, é ha
dio de las gi ya que ls regi Janta que responden a las giberel

también son capaces de producirla en muchos casos.

‘método muy itil para el estudio de la actividad fisiolégica de las giberelinas es
utilizar plantas que presenten un blogueo genético en la biosintesis de las mismas. Estas
plantas con f i i
que se produce es debido al blogueo de I biosintesis e giberelinas y no a otras causas,
como la presencia de inhibidores o la falta de capacidad para responder a las gibereli-
nas. De ahi que previamente haya que comprobar cudl es el nivel de giberelinas endé-
genas en la planta obieto del estudio.

Existe un procedi el nivel inas endo i

en una planta, medi: i iento, por medio
de un grupo de sustancias que causan enanismo al aplicarlo a las plantas, entre las que
cabe citar: CCC, Amo 1618, Fosfon D y B99S, cuyas formulas se representan en la figu-
ra23.7. A primera vista queda claro que no existe ninguna semejanza entre ellos, ni
tampoco con las giberclinas. Para algunos de elos se ha demostrado su capacidad de
actuar como inhibidores de la biosintesis de las giberelinas, el enanismo que producen
pucde invertise mediante s aplicacion de giereinas, Exiln planias que 10 tespon-

fen al racaso a que la
sustancia no penetra bien en la planta o a procesos de destruccin de la misma en el

e 0
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Figura 23 ’
e giberelnus.

Los cambios en el tamaiio de las plantas producidos al aplicar giberelinas, hace que
nos plantcemos la cuestion de si estos resultados son cambios en el niimero de eélulas,
en l tamaio de las mismas o combinacin de ambos. Hoy st perfectamente demos-
trado que el i Lainfluen-
i do 0 giberlnas sobre . reintenio pieds efectuarse a traves de cada una de las
regiones del tallo que contribuyen al crecimiento longitudinal: ¢l meristemo apical, el

subapical y I zona de elongacion. it méritere il pree gue funciona indepen-
dientemente de la presencia o no de giberel actividad mitdtica es exactamente
lgudl e planas enanas o normles y lu apliccién s pants de crisantemos de CCC o

o s L] e apica. 0 sa. os brotc, pueden quedar en estado de dormi-
rom; e la aplicac

Jogaran mporant papelen'a uguuw. e proceso (Cap. ).

En el meristemo subapical I actividad mitdtica s est regulada por e nivel de i
realizados con belefo se observd que esta planta en estado vegetati-
vo st al estado de roseta, e allo s cono, porque no exise actividad en os meriste-

aplicar giberelinas, el activa, se dividen las.
célulus y el tallo crece. Esto se denomina calescencia, pr:c:dt a la floracion

ibe-
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(Cap. 3y i d
en giberelinas.
obre I elongacion celular,  influencia de s giberelinas o es tan claa. siendo l
suyo un papel mis bien secundario, correspondiendo el papel mis importante a lus
auxinas, ya que en trozos de tallo, donde
sea muy bajo. ninguna infl
La i

e esperar que el contenido en giberelinas
sl o P

lus aices, pro-

por éstasde un ical. Sin emb
d il i cuse nodulacion radicular.
miento de s s algin [‘Mpﬂdcben jugar us giberelinas, sungue no esti claro
registra un considerabl
aumento en ¢l contenido de g‘hertlmus en s mismas. Por ot part, s planaseninis
o presentan ningin retraso en L

Otros n influidos, al parte, por como,
por ejemplo, les (Cap. 33). el i Tos fru-
10s (Cap. 34). la floracion (Cap. 31) y otros que se iran viendo con més detalle en los
capitulos correspondientes.

. Mecanismo de accion de las giberelinas

Poderaos suponers vt de s poc leidd e pemite Ia estructura de las
giberel éstas para ser activadas deben acoplarse a un receptor subcelular; la es-
Vebiléad y oientacin de a socicion giberline eceptor depende d s cargas e
ambos componentes. Asi es necesario un grupo carboxilo ionizable en posicion 7, ya
que si este carboxilo se metila la actividad disminuye considerablemente, lo que im-
plica a su vez la existencia de una carga positiva en el lugar de accién. La existencia
del anillo lacténico y de una situacion concreta del anillo D son esenciales para el
correcto acoplamiento de la hormona en el receptor.

estrecha relacion estructural que presentan las giberelinas respecto a las hor-
monas esteroidicas animales sugiere que su mecanismo de accién podria ser andlogo.
Por tanto, si en animales a hormona se une a un receptor especifico, un comporta-
‘miento similar cabria esperar de las giberelinas. En este caso haria falta una proteina
transportadora que se uniera a la hormona y le permitiera atravesar la membrana ce-
lular, una vez en el interior de la célula se ijaria a una proteina receptora, y la asocia-
cién hormona-receptor pasaria al interior del miicleo donde alteraria la sintesis de
RNA.

Se ha buscado una proteina receptora en cl citoplasma capaz de ligar especifica-
mente a GA, v aunque no hay pruebas concluyentes. parece que a falta de mds datos
cinéticos y fisicos podria atribuirse a los GAs un comportamiento andlogo al de las
hormonas esteroidicas.

Sin embargo, tampoco puede desecharse la existencia de receptores solubles y
aunque no hay evidencia directa de acumulacion en el nicleo de radiactividad sumi
nistrada por GAs marcadas. hay datos que permiten atribuir a las GAs un papel regu-
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lador de la transcripeién, aumentando en un 90 por 100 la velocidad de incorpora-
cién de un precursor marcado de RNA en entrenudos de guisante. Estos hechos
Vienen apoyados por ¢l aumento de la actividad RNA polimerasa en plantas tratadas
con GA,. Pero el sistema que ms evidencia ha producido en favor de una influencia
de los GAs a nivel de transcripei6n es sin duda el de las células de aleurona de semi-
ll:s de cebada. Tras 4 horas de aplicar GA, se detecta un aumento en la incorpora-
n de nucledsidos en diferentes formas de RNA. Mediante técnicas de inmunopre-
Gipitacian sc b delertado ¢ entificado un solo polipéptido con propiedades andlo-
gas a a-amilasa. Estos datos son la prueba mis consistente del papel de las GAs en la
regulacién de la transcripeion y que se expresa como un aumento del m-RNA de la
-amilasa. Este aumento de m-RNA puede ser a causa de una menor degradacin, un
aumento de la capacidad de traslacion del m-RNA para a-amilasa o sintesis de nue-
'vas moléculas de m-RNA.

De todas formas, no conviene perder de vista que debido al retraso entre la aplica-
cién de la GA y la obtencién del méximo de respuesta no puede asegurarse que ésta.
sea la respucsta primaria a la GA, otros acontecimientos pucden ocurrir previamente
ala influencia sobre la lnmcnm i6n.

Otro posible lugar de acci6n primaria de los GAs seria sobre la organizacién de las
‘membranas. En efecto, cuando se tratan células con GAs se observa de forma muy
destacada el retculo endoplasmilico, tanto el o como el rugoso, en elacion con as
células no tratadas, que pueda atrib un aumento del et
0 un cambio en I de membranas Se
commevmeneia o 1 kit de G4 mimeato do b st e algun Sonstfayeatss
de membranas como lecitina, 0 mayor tasa de incorporacién de colina-Cien reticulo
zndoplnsmnmo asi como un estimulo en la formacién de polisomas y del nimero de

célula. Todos estos datos indican que GA; pucde regular Ia formacion
de polsomesy e retcu rugoso, ya sea a delatmas-
ion o por influencia directa sobre los mismos organulos. Sin embargo, pare
Qe el sumentode membrana y eiwlo ondoplasmiics ugoso en céuls e atcuro
na de semillas de cebada como consecuencia de aplicar GA, son efectos secundarios
derivados de un aumento de produccién de RNA.

Cabe citar otra posibilidad, y e la nteraccién de GAs con las membranas celula-
res a través de un receptor localizado sobre las 1as; estudios realizados en
busca de este posible mecanismo de accion se han realizado fandamenialmente con

estoes, ediante Ia dispersion de fosfo-

lipidos en un medio acuoso y que encierran en su interior un marcador, bien sca un

aziicar o un colorante. Se ha observado que en pvtscncu de GA, la desorcion dtl

Imudor del interior de los la
U

g

P
m:mnhms Las GAs y hormonas esteroidicas, y a dlfewncw de los detergentes, no
ocasionan una B completa de las membranas liposomi

al papel de snos compuestos en la all:muon de la permeabilidad
delos |-posomas P nq por fosfolipi-
dos y colesterol que pmemam una gran ordenacién, de tal forma que estas molécu-
las al introducirse entre ellos producirian discontinuidades y, por tanto, se alteraria la
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permeabilidad de la membrana. Sin embargo, y a pesar de lo atractivo que resulta la.
existencia de un receptor de membrana para explicar el mecanismo de accién de las
GAs, atin no se han obtenido resultados concluyentes; por otra parte, el fracaso que
ha supuesto la deteccidn de receptores proteicos, no quiere decir que no haya que se-
guir investigando en este sentido.

238. i v
giberelin

De los factores mblenlalex. el d: ‘mis clara influencia es la luz. Las giberelinas se
oponen a la inhibicion del erecimiento del tallo causada por la luz en guisantes, alubias,
calabazas y otras plantas Porotra pm, se habia visto que n guisantes, ¢l enanismo
era consecuencia de la luz, pues cuando las plantas crecian en Ia oscuridad, todas lo
hacian igual, sin que se manifestaran los sintomas de enanismo. Sin embargo, cuando se
anaizan Ios ivels de giberelinasen dintas plntas, y e trata de cuanuﬁcar las dife-
rencas

onde s L s s o e suando s coudis I inflsncia de fa
irradiacion en periodos cortos con luz roja, ya que al extracr giber
aumento considerable de su actividad. Este aumento producido por la uz roja, €s pro-
bablemente causada pcr :I Flocmmn (Cap. 30)alliberar las giberelinas de las m:mbra—
nasa que

paraciones de bt 3o orlen. A mayor sundamicad, o samento a

(Cap. 31)y asise ha visto que las giberelinas pueden sustituir el fotoperiodo en las p\an-
tas de dia largo, 1o que levs a pensar que un cfecto del dia largo sefa incremenar la

., Otro acor ambienalque tmbiéneerce unaimpartte nflucncia sobre ol s
uptara dl periodo py dnnmclen en semllhs (eslrz ficacion) y en la mduccu)n de h

En cuanto a a influencia de otras hormonss,  debemos repetir lo que deciamos al
habla de las auxina: l problema de a ntrrclacion hormonal s muy complejo  hay
n lainfluencia de

35) pre-
cisamente por impedi a desaparicién de las giberelinas, como se ha demostrado con
qu

de las no tratadas.
Otra hormona a Ia que s le atribuye un papel de inhibidor de la biosintesis de las
siberelias o ldeido bscico (Cap. 26) ya qe s h abservado gue i compussto
s capaz de inhibir el aumento de giberelinas que acompafia a las plantas inac:
‘sometidas a dias largos. De todas formas, si la luz lo que ocasiona es la Ilbemc ion de
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giberelinas 4ci i biosintesis
haria sobre la permeabilidad de la membrana.

El coneepto de interaccidn hormonal ain sigue poco claro y serd preciso mas expe-
rimentacién, més teorias y su posterior confirmacion o refutacién para avanzar en este
campo de estudio tan sumamente atrayente.
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CITOQUININAS

 En los capituls precedentes hemos hablado de dos ipos de hormonas que actian

c.mmmms que reguhn Ia divisién celular.

Ya en el afio 1913, Haberlandt =nc0n(ro que de los tejidos floeméticos difundia una.
 unas sustancias capaces de inducir la division celular en el tejido parenquimitico de
patata. Esto hizo que se confirmara : le Wiesner, expuesta en 1892, de que tenia
que existir en las plantas un sistema que controlase la divisién celular, Posteriormente,
el mismo Haberlandt observé que cuando se colocaban células machacadas alrededor
de una herida se aumentaba la divisidn celular alrededor de Ia misma, efecto que desa-
parecia cuando se procedia al lavado de Ia herida retirando los restos celulares coloca-
dos sobre ella.

‘Como consecuencia de los estudios sobre cultivos de tejidos y los problemas que se
planteaban, Skoog observo que los segmentos de tallo de Nicotiana tabacum variedad
Wisconsin nimero 38, que incluian corteza, vasos y médula, no crecian bien en un
medio simple y necesitaban afiadirle una auxina para que hubiera alargamiento y proli
feracién de la médula. Por otra parte, sise colocaba la médula aislada y se afadia auxi-
na, se observaba un enorme alargamiento de las células sin que, por el contrario, se
observara division de las mismas, Sin embargo, cuando la médula se ponia en contacto
con tejido vascular, podia observarse de-nuevo division celular. Estos resultados lleva-
ron a la biisqueda de una sustancia responsable de la induccién de la division celular
que actuara de la misma forma que lo hacia la sustancia desconocida del tejido
vascular.

Se encontrd que la leche de coco, extracto de malta, extracto de levadura y DNA
sometido al autoclave, presentaban elevada actividad como inductores de la division
celular. Del producto de someter al autoclave DNA de esperma de arenques, se obtu-
vieron los primeros cristales de un; i
1o era activo a concentraciones bz
se le d:nommo klnclma o

La

a (quizd en una traduccion mis correcta deberia
i i a un deriva-

do de la purina (Fig. 24.1).
Poco después del descubrimiento de la quinetina se sintetizaron un gran nime-

10 de compuestos con propiedades andlogas. Se demostré que la cadena lateral de

la quinetina podia sustituirse, dando compuestos con una actividad igual o mayor
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Figura 24,1

. IV: Melil zeating) y de sintesis (V: Quinetina, V1: Benzil adenina).

de la que posee I quinctina. Sin embargo, alteraciones en la parte adeninica de la
molécula reducian la acti ©ola anulaban.

Existen algunos compuestos que, sin ser del grupo de las citoquininas, presen-
tan propicdades de tales en algunos bioensayos. Puede pensarse que cstos com-
pucstos actiien como precursores de la formacién de adenina que seria el tnico
nicleo dCIIVO De esta forma, se eslahl:c: una relacion entre =slmclnray actividad
enll en que para ser necesario la de un grupo
hidrofilico muy especifico (adenina) y otro grupo lipofilico con poca o nula espec
ficidad.

24.1. Citoquininas naturales.

Durante mucho tiempo se dudd de la existencia de citoguininas cn las plantas, a
pesar de que habia muchos datos y observaciones que presagiaban su existencia. En la
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leche de coco existen sustancias con actividad citoquinina, ya que citoquinina y leche
de couosomcauivelenespar mantener < reiieno de muchos culivos e o,
ay

i embargo, b

ia de citoguini ina 0 incluso de ambas a la vez; estos
son los cultivos acostumbrados, que solo secestan un medio bisico para desarrollarse,

demés de en la leche de coco, inina en jugo de toma-

e, extractos de flores, en raices, tubérculosy nédulos radiculares; en exudados de xi

ma  loema también ¢ ha detectado la presencm de ctanuininas, En gencralun .

ini observ

e o i i e germinacién, De semillisde maiz logra ailar e

una citoquinina que era una adenina sustituida en el grupo amino 6, con una cadena

lateral insaturada y que tras critalizacién y estudio de sus propicdades por Letham sc e
denoming Zeatina,

En hidrolizados de t-RNA de plantas, animales o microorganismos se encuentran

citogquininas. Parece que estin asociadas con -RNA especificos, constituyentes de una

cod

pequeiia proporcion del total de t-RNA. Estos t-RNA se asocian con algunos codones
‘ue empizan por U, in mbargo, stos datos o demucsiran que  ctvidad promo-

El ais det la
para otras honnnnls. s deck, enraceit con ezl doakoblias  pancidnen

osteri
en papel, capa fina o calumrm e etracte e o ‘mediante cromatografia de
gases y espectrometria de m:
‘Ademis de i Zeating, citaca
ina fucron aisladas en olras plantas, aunque Nt ke i s o
versal sea ésta. Se conocen hoy un gran nimero de compuestos con actividad citog
na, imic fig 242

242, Accién fisiologica de las citoquininas

Como ya hemas vito, s ciloquininas estimuan I divkidn cehar e culivosde
i un cultivo de médula P

cin o ATA. hy algo de milosi celular,

binucleadas. Al aiadir una citoquinina hay un aumento de la mitosis acompafiado de
clcines (g 4, Alo pareido sucede ambién en icss de guistes de ol
induciendo la division en células maduras rieza radical que normalmente dupl
carfan sus cromosomas, pero nunca con dwmon Se ha observado que las citoquininas
pucden iniciar la mitosis en la radicula de semillas no germinadas de lechuga. Sin
embargo, hasta que no se demuestre que las citoquininas naturales regulan a divisién
celular, cabe pensar que la divisién pu pro-

Las citoquininas estimulan el alargamiento i o e e hojas etioladas,
2 n e * 5
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»
is
-
R
2
B
Zeaiin
desarrolladas. Se ha d d dell i baco,
donde L Aungue inhi-
benla el guisante, i
las células, ocasionand to el didmetro de ¥, 3
Las i én ejercen una accion ética, ya que inducen Ia for-

d una gran vari
das. Cuando se cultivan segmentos de tallo de tabaco, y se aiade AIA al medio en una
s B

un idor de
inas. Sin embargo, debe existi un balance entre las cantidades de ambas hormonas,
si,2 myl de AIA y 002 mg de quinetina aadidos al medio donde crece la médula

¢ la cantidad de
qumelma con respecto a la de auxina, se induce la formacion de brotes, que pueden
desar 'y dar lugar a la formacion de una pléntula. Por el contrario, si la relacién
entre. quu\clma y auxina disminuye, lo que se logra es favorecer la diferenciacion de

raices.
En general las citoquininas exgenas inhiben la elongacion del cje principal de las




Citoquininas / 431

raices. Esto parece una paradoja, pucs como veremos mis adelante, las raices son ¢l

de las citoquininas, la explicacion puede radicar en que Ia aplicacion

iveles supradptimos que resultan inhibidores. A veces las citoquininas

estimulan la formacién de raices laterales a las mismas concentraciones que inhiben cl

crecimiento de la raiz prin

Existe otra amplia gama de procesos en que las citoquininas actian influyendo
sobre

roplastos, induccion de la partenocarpia en frutos, induccion de la floracion cn plantas

Las citoquininas pueden sustiuir a a luz roja para romper el reposo de semillas de
lechuga o actuar de la luz cuando ésta
n (Fig. 24.3). Tambié brotes de Vitis
yen Lemna minor.

Otra actividad de las citoquininas es la capacidad que poseen de retrasar la sencs-
cencia, como demostraron d y Lang, al retrasar el tiempo de desaparicién de
la clorofila en hojas e Xanthium y la degradacién de las proteinas que acompaa cl

i Al , parece que & i

doque

e

Conrol

R 3 £l o
Minutosde e

Figura 24,
quinetin,
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dreas dela plantadonde se pllc.m. Asi,al aplicar una gota de cito-
. pucde observarse como tn aminoiicido marcado o cualquier otra

ada y aplicadi cn n lugar ackria distancia del depdsito de cuoqummzs.
se dirige I hoja dela itoqui-
nina (Fig. 24.4). Pucd muy di
tersticus.incuso uuxinas. Esto podiia serir para justiar s papel como retardadores
de lu senescencia. Sin embargo, en estudios realizados en discos de hoja de Xanthium,
las citoquininas retrasan la senescencia aunque no haya sustancias que movilizar. En
estos experimentos sc comprobo que la relacién RNA/DNA. o proteinayDNA, aumen-
taba, por lo que cabe deducir que las citoquininas pueden inhibir la senescencia al man-
tener en funcionamiento la maquinaria sintetizadora de proteinas mediante la regula-
cién de la sintesis de RNA.

20
Lol | \oaon
™
3 ™
5 wil\,
f
o T3 T e b
P Guinetnn
A b de
i e

Figura

etina (s Mechas indican ks ronis e aplicacion).

Las citoguininas cjercen una extensa-gama de acciones, en las que ha sido difcil
hallar una relacion fundamental. Asi, por ejemplo, pmmnen los efectos téxicos de cier-
tos agentes fitopatogenos, También influyen sobre la actividad de ciertas
aumentando I actvidad RNA-siictussen dicos de hoja y disminuyendo i acvidad
ribonucleasa y

Las citoquininas causan una reduccion del contenido en alcaloides en plantas del
género Datura, regulan el nivel de escopoletina y escopolina en cultivos de tejidos de
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tabaco, aumentan la produccion de ant

ianinas en pétalos de Impatiens balsamina.

243, Transporte do las citoquininas en la planta

Lm citoquininas se mueven poco o nada en las plm\las Asi al afiadir aminodcidos u

haciael
nay se acumulan en sus proximidades. Al estudiar la dominancia apical, también vere-
mos que s citoquininas son pricticamente inmévies.
embargo, la presencia nel xema

indida que esta jidos. En ¢l jugo xilemiti-
e seaina, seatina A y ifidorsatina, aunque parece que  forma
mis adecuada pary el (ransporte s como ibido de zatins, a que s resporsable
de lamayor

taci6n y las condiciones ambientales en que se encuentra.
En algunos casos, como demosio Osborne, en segmentos de peciolo, al aplicar
detecta un movi-
miento sc incrementa en presencia de AIA, variando, ademds, dicho movimiento en
funcidn de la cdad de los tcjdos y de la concentracién de AIA. Posteriormente se de-
mosms qued

adores o et de acuerdo acerc ds e o de moviniato ¥ ay quien o pone
enteramente en duda.

hojas e izado, a ne

contacio con una
clsvs\cma\ascul‘r ia di
qu nay(ransponeenh i iratoria. L

hormona,

e despazan a través de I planta por s correne transpirators, legando asta as
hojas. En este sentido, se puede aportar los resutados obtenidos l rabajar con plantas.
de girasol, en que el exudado del xilema mantiene un contenido alto de citoquininas
durante varios dias, sugiriendo que las citoquininas son producidas continuamente en
las raicesy son transportadas por el xilema a talloy resto de la lanta.

Rcenement s han encontrdo clloguiins e e ugo el floama de diversas
plantas na
rivsido y zeatina glucosido El trarspotede cioguininas en el foema pud ser o
de drgan
reciclado o ciculacin de citoquininas, Aquells que son yroducvdas en la raiz (zeatina
¥ su ribésido) son hacia
en primavera y principios de verano. Cuando la hoja alcanza su méximo desarrollo,

TavEr | Y e A il

portados via l Tos frutos.

Vemos, por tanto, que ¢l movimiento de citoquininas en la planta o es sélo un
transporte de Ia raiz al tallo alo largo del xilem, sino que hay una redisribucion amplia
porla planta, implicando alfloema en este proceso.



494 / Fisiologia Vegetal

24.4. Valoracion biologica de las citoquininas

Camoyahemo:vi:wm inas y giberelinas, Ia deteccién, purificacion
esab) ioa de las cif basa en la sensibi-
T y specifcidad de s ensayos biologicos. Vamos a considerar agunos de los mis
importantes.
El primero de los ensayos el basado
de tejido parenquimitico de médula de tallo de tabaco tal como lo descrins Milr B
procedimiento conist n cutvar fagrenios shiit o médula en un medio bisico

erd  n plcacin de cioqinines, o
Semanas. El parimetro que se utiliza para determinar la cantidad de citoquininas pre-
sente es la medida del peso fresco, siendo el método lineal entre las concentraciones de
1a 1548/l Este bioensayo es muy sensible y pueden detectarse concentraciones del
orden dr,S x 107 M.

No sélo puede utilizarse medula de tabaco para valorar citoquininas. Otros
it ke iiondo oien ‘producidos a partir de haba de soja y tejido floemitico
de raiz de zanahoria. En éste se observa un aumento del peso fresco y del niimero
de células como respucsta a la aplicacion de citoquininas, ademis la sensibili-
dad del método pucde mejorarse i se omiten algunas vitaminas el medio de cul-
tivo.

Baséndose en el hecho de que las citoquininas pueden actuar como estimulan-
tes del crecimiento de hojas, cn contra de la accion inhibidora de las auxinas, s
pucden utilzar discos de hojas de plantas etioladas que se colocan flotando sobre
la solucién de a2 una temperatura ¢ il n constante. Al
cabo de 2 6 3 dias sc obscrva que los discos que estaban sobre la solucién de cito-
quininas han aumentado de didmetro o de peso en relacion con aquellas que flotan
nIa solucion control. El incremento de peso se ha visto que ¢ proporcional al
logaritmo de a concentracién de citoquinina ensayada entre 0,003 104gl. Las

haseolus vulgaris

Otro material muy utilizado en la valoracién de las citoquininas son las frondes de
Lemna minor. Se mide la expansién de Ia fronde e pmscnclu de citoguininas, com-

trol larespuesta
es pricticamente lineal y pmporc)orwl ala mmmm.an de citoquinina desde.
0,05M, en vez de medir ganancia en peso fresco de las frondes, puede usarse ¢l
aumento del nimero de frondes, e oyt cusayo seria mis largo y,
portanto,

Lasctoquininas soncapaces d rerasar f amarlcamiento d s hojas cuando e

galaépoca aplicana
Tina lecto Richmond ¥ Lang.que c un fenémeno que pucde uzasecomo método
de valoracion. El
en que se reali Xanthir "' 4 le ), hastz

q illeamiento. De estas.
te 48 horas a flotar sobre la solucién  valorar. Mientras que los discos que se colocan



en el control se vuelven :nmpkmm:m: marilos, o que lotan sobre bt souctn de

se realiza extrayendo y idendo 1 cloroil de s dieos. AI igual que los casos ante-
riores, se establece una relacién proporcional entre contenido en clorofila y el logari
mo de la concentracidn de fa solucién 4 valorar.

Test Procediniento
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La produccidn de betacianina por especics del género Amaranthus, concrelamente

se utiliza Amammhux cadatus, s regulads por n s o planas inadas prod-
nin [ de
betacianina en h kel puede Iogralsc mediante la aplu:ambn de c.mqu.mm y

sido utilizado como método de valoracién de citoquininas, ya que es muy especifico y
il i i 3x107M.

En la figura 24.5 presentamos un resumen esquemitico de algunos de los méto-
dos mis usuales en la valoracién biolégica de las citoquininas.

Algunas citoquininas pueden valorarse mediante técnicas de inmunoensayo y, asi.
existen permi-
{en un anliss ripido, senibl y especifico de las mismas. En el futuro cs de esperar
que este tipo de ensayo pueda extenderse 2 todas las citoquininas y a sus derivados,
con o cual se tendré un método especifico de valoracion.

24.5. Relacion entre estructura y actividad

Al descubrise la act

d il d aS-utcd aniso purie s intctiaromun
idad. Se ha visto
. 10 pudendo

gran
asi que son muchos los cwmpn:sloi qu= pmeman activi

cidad de Ia actividad que se ensaya. Por otra parte, la actividad de un cempuesm

Ademis, se ba deuctrd b xicncis de compusios, que sin tener anillo purini-
<o, poscen actividad citoquinina, siendo los mas activos los derivados de Ia fenilurea
como N N'-difenilurea o derivados mlmdm o clorados de la misma. Ademis existen
otros compuestos con débil actividad citoquinina (Fig. 24.6).
Quiz resultc mis intersante para cstos esudios el dscubri
con caricter de b
I horade dilucidar l mecarismo de accidn d ls mismas. Los pnmems antagonistas
dela

nto de sustancias

rea que
o do toncin o clnmﬁla. descubriéndose poseriomnte crcs, Dao gae, e
‘hemos visto, estructuras ieden producir una misma

fica, nos encontramos con que, 2 @uzl que con las auxinas, no hay ninguna especific-
dad entre a estructura y la respuesta que producen. Por otra parte, la fuente mis intere-

antagonistas, ya que resultardn un instrumento muy importante en ¢l estudio de la res-
puesta fisiologica de la citoquininas.
24.6. Biosintesis de las citoquininas

Todos los datos que se poseen hoy dia, indican que las citoquininas se sintetizan en
los dpices radicales. Asi, hemos visto que se detectan en el contenido de los twbos del
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ctogquining.

xilema y que su nivel disminuye si se someten las raices a situaciones e adversidad o a

bajas temperaturas
ra parte, la dpic que
, s citoquini-
den, en e"a]xrmzm\z d
©oen dgunas s respuestas foldgcas. Cuando e culfvan dpies de et de
n 05, por

arroz
tanto, que las raices ademis u: su papcl como puerta de entrada a la planta del aguay
nutrientes, tienen un pa A tallo.

Sin embargo, no es esta toda la historia, y hay prucbas de que sc pueden sintetizar
ciloquininas en otros lugares de la planta. Se ha visto que hay plantas capaces de des-
arollar futos,aunque se corten s s de u bus de o, o que nos nica que
desarrollo de los frutos o incluso de I
de citoguininas que pucden rez])zzr las raices, puesto que no existen en estc caso, Parc-
e que el lugar donde puede realizarse esta sintesis de citoquininas cs en las semillas en
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desarrollo, ya que presentan una gran actividad citoquinina cuando se valoran los
extractos de las mismas.
tomate tienen un desarrollo més lento que frutos con semillas y, ademis, tienen un con-
tenido en citoquininas mucho mis bajo.

En semillas
v gle el cje emhnanano el responsable de csta inte:

. e ol e ser

o por
ue o se consigue con otras s o embargo, el que stos tejidos sean Togar de
sintess actva de cloquininas, debe tomarse min con ciertas reservas, ya gue bien

forma activa.

24.6.1. Rutas biosintétices

Se tienen de la biosi k
de t-RNA. Sin embargo, existe muy poca informacién en cuanto a la biosintesis de cito-
s fre. Se pens que 1 orgen seia.ef L RNA, pero pars ello sern necesria
una RNA hasta el nivel de.
qumma Esto seria posible en células senescentes, pero no en céhllas vivas y activas.
idad citoquinina en dpices radiculares de guisantes es
idad citoguinina de -RNA, lo cual s6lo se podria conse-
guir con un recambio muy rapido del t-RNA. Por otra parte, i ¢l origen de as citoqui-
ninas libres fuera éste, habria mayor abundancia de aquellas que intcgran la molécula
del t-RNA y, sin embargo, no ha sido encontrada ninguna de ellas en forma libre. Aun-
que existen més pruebas que lo apoyan, creemos que éstas son suficientes para deducir
que hay una via de biosintesis de citoquininas libres, distinta de la que siguen las del
+RNA desconocndot ¢ mamento sl s bcenica g v la for-
macion de citog
 Recientemente se oha ltado por Burrsfn poshiidad dc st de nons de
luteus  hojas de itoq
e e ASdgaattn ¥ N{2-hidroxibenzil) nd:nbsma que no se
encuentran formando parte del t-RNA siendo, ademis, dificil imaginar un mecanismo
simple que permita la transformacién de la cadena isopentenilo lateral de las citoqui
nas presentes en t-RNA, en una cadena lateral aromitica como es el caso de No{2-
p n

LRNA enl: 6 libr
(oquininas se sintetizan de rovo, hay que plantear el problema de cuil o cué-
n los precursores. En principio, éstos podrian ser adenina, adenosina y dcido me-
, aunque éste cabe rechazarlo en el caso de las citoquininas con anillo lateral.
Como ha sefalado Wareing, el pmbl:ma de s bt de cliinins o conle

10510 por las baj por el papel
1o sdonm i el metabolismo, con lo ed muodum adenina marcada como precur-
sor s6lo nos llevark a que una fraccion peque e la misma sea incorporada en

citoquininas endogenas.
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24.6.2. Inactivacion de las citoquininas

Por ahora se consideran tres posibilidades para la metabolizacién de las citoquini-

) Que sean metabolizadas durante su utilizacion al ser unidas o incorporadas a
otras molécul

b) Que sean destuidas por procesos cataliticos.

©) Que sean convertidas a formas inactivas de almacenamiento de donde pueden
ser convertidas de nuevo en formas activas.

Eva i poside s que s stncidn e recbicnd hoy dis 13 que s

s Horesy 1o que i permancce durante mucho tmpo son los7-lacésdos y -ghicée.
dos. Los 7-glucdsidos son metabolitos muy estables, pueden ser formas de almacena-
miento, aunque no se conoce exactamente su papel. También pueden ser las citoquin

Pucde darsc una degradacion de as citoquininas 2 adenina y adenosing, siendo ésta
libiie por ol ABA
0, obstaculizar la degrad: de l: En
i que etz s degradaci de Cloqiria  adenina  adenonnn, s desrbe
como una citoquinina-pidasa por necesitar oxigeno.

24.7. Mecanismo de accién de las citoquininas

Cuando Skoog rcahzo sus estudios sobre la influencia de las hormonas en la
tesis de DNA y division celular, observ que aun cuando las auxinas eran necesa-
s pars aos Tablera mtoss ¥ sintesis de DNA, mitosis y citoquinesis solo se
prod: iando habia niveles adecuados de citoquininas. Esto, junto con el he-
cho de que s citoguininas naturales son derivados de la purina y, por anto, r-

concentrd I los i

:xphczr su mecanismo de accion mediante la influencia que podrian ejercer sobre
el meubohsmo de los dcidos nucleicos y sintesis de proteinas.
Al igual que las demis hormonas, las citoguininas son capaces de estimular la
sintesis de RNA y de proteinas. Sin embargo, se observo que en ciertas especies de
RNA de transferencia s localizaban citoquininas situadas adyacentes al anticodon
del RNA transferidor de serina y de tirosina. Se demostrd que la presencia de una
molécula citoquinina en el -RNA adyacente al an 'codnn  peraiies snicone el
ordenamiento espacial correcto del -RNA e impe posibilidad de que un
{rplee incorecta d nacleotides sea reconocido e  codon de m-RNA e o1 bo-
soma, de aqui que haya ganado muchos adeptos la hipdesis de un efecto regulador
de las citoquininas en la traslacién mediante el t-RN;

han levantado dltimamente ciertas obie
causa de la imposibilidad de que una

nes a esta teoria, a
tacta en RNA. ya
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que la modificacion de las bases que lo integran tendria que realizarse después de
casblesda s oy i de lospolicledido; o s inplicars wie [
cadena lateral se incorporaria a posterior
‘Ademis, en 1 LRNA de ma s cneuentsa  forma cis-zeatina, mieniras que a
citoquinina natural es trans-zeatina, lo que la hace un candidato improbable para la
sintesis de t-RNA.

La argumentacion mas convincente en contra de la hipdiesis propuesta, provie-
ne del estudio de la velocidad de incorporacin de citoquininas marcadas al t-RNA,
obteniéndose unas tasas de incorporacion muy bajas que no permiten justificar que
el proceso sea la base del efecto regulador de las citoquininas.

Existe olra posible via de actuacion de las citoguininas y es que s unan a la cro-
matina del niicleo. Se observé que cromatina extraida de plantas tratadas previa-
‘mente con citoquininas, mostraba una mayor actividad templete, suponiendo que
esto seria consecuencia de 1 il de I oot o 4 cloquison y o e
cambios en la actividad RNA polimerasa o algin otro sistema. Si s demuestra la
unién citoguinina cilint podria ser la base de un control dirccto de la

de las cit I actual va en
el sentido de un control de la traslacién mas que de la transcripeion. Se ha investi-
gado la unién especifica de citoquininas a proteinas ribosomales, aunque no se
conoce la importancia biolégica de estas proteinas, pero su interés es grande porque
una union de las citoquininas a proteinas ribosomales supondria un control de la
traslacion en la sintesis proteica. La relaci6n entre citoquininas y los flujos de Ca en la
célula pueden explicar el mecanismo de accion de este grupo de hormonas, como
veremos mds adelante (Cap. 26).

248,

Los gucmim de citoguininas son muy abundantes en las plantas y s¢ han encon-
tradoc Parece quela
clpawdad de formar glucsidos se da en todos los tejidos y se desarrolla cuando las

citoquininas libres alcanzan niveles muy altos casi téxicos o no son necesarias para cl
crecimiento del 6rgano en cuestion, con lo que cabe atribuirles a estos glucdsidos un
papel de almacenamiento, ya que en las hojas, por ejemplo, cuando el nivel de glucosi-
dos es elevado, no se observa ninguna de las respuestas tipicas de citoquininas, lo que
indica que realmente estos compuestos se hallan almacenados como derivados inacti-
vos. Lo que queda por dilucidar, ;\ también pueden actuar como reservas de citoqui
mas que pucden ser lugares, ysi este

te hidrolizada, aunque el
N espl

tales.

/emos, por tanto, que todas las plantas son capaces de metabolizar las citoquininas
sintetizadas principalmente en las raices y quizi la formacién de glucésidos sea un
mecanismo regulador de las mismas, ya que si ¢l compuesto resulta menos activo
que el aglucon, muchas respucstas de crecimiento pueden ser controladas de forma
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reversible por la f-glucosidasa que seria responsable de la produccién de la citoqui-
nina activa.

249, i i i

La influencia de la luz roja se traduce en un aumento répido del nivel de citoguin
s, probablemente por liberacién de formas inactivas, aunque no puede descartarse
una biosintesis muy répida. Sin embargo, parece que la reversibilidad por el rojo lejano

La temperatura es otro factor que afecta el nivel de citoquinins. La estratificacion
de las semillas (Cap. 33) trac consigo un aumento de las mismas en las semillastratadas.
El nivel de citoquininas en el xilema, procedentes de las raices, también estd sometido a

En semillas de Spergula arvensis, la ruptura de la dormicion se consigue mediante
tratamiento con etileno y parece que ¢l proceso esté controlado por  ftocromo. Cual-
quiera de estos tratamientos ocasiona un aumento de la actividad citoquinina. Igual
aumento se observa al tratar semillas de lechuga con dcido giberélico para romper la
dormicion de las mismas. En respuesta al inhibidor del crecimiento CCC se obtiene un
aumento del contenido en citoquininas.

El aumento en la concentracién de oxigeno en la atmésfera hace que éste difunda
mejor hacia ¢l embrion de Leucadendron daphnoides y promueve Ia germinacidn, que

i ivi ini d tes de que pucda

observarse germinacion

El nitrato potsico, o ¢l sulfato aménico aplicado al suclo aumenta el contenido en
citoquininas en hojas y xilema e plantas de arroz. Por otra parte, la carencia de fésforo
acarrea una disminucion.

En general, las condiciones de stress (sequia, inundacion, salinidad, bajo pH, etc.)
acarrean una recuccion de los niveles de actividad citoquinina en tejidos y jugo xilemé-
tico.
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ETILENO

El etileno es el compuesto orgnico insaturado mis sencillo. s un gas en condicio-
mperaturay presin,p q
influye sobre el i isimas, siendo sus ef
{05 no solo interesantes bajo el punto de vista del investigador, sino que tienen impor-
tancia comercial.
Aunque y s sabia que o rutos madurospodian aclrar s maduracién d otcs
, fue Cousins el q

1o produceién de una sustancia o producida por los frutos maduros; y ast e
que las naranjas maduras aceleraban la maduracién de plitanos situados en un mismo
recipiente. Trabajos posteriores realizados en varios laboratorios llevaron a identificar
esta sustancia como etileno (CH, = CH,) y precisamente se la denoming hormona de la
adurncitn. Al itrodueine erice de andlis s inas, como cromatografia de

omprobs que ¢l ctileno no era producto de frutos solamente, sino que se
entiicd como un producto naturl de o la planta. En et capitulo estdiaremos 1
etileno como una hormona en general, dejando su papel en la maduracién para el capi-
tulo 34 donde se estudiar con ms detalle.

Los descubrimientos que llevaron a considerar el etileno como una hormona vege-
tal se remontan a 1878 en que Wiesner estudia las curvaturas y nutaciones producidas
o ostllos de sgunaspénlas, bservando que agele e crcin o cxuridad
ban una
posicion horsonal o 1684 Molish babla el efcio g ol gas de u.lumbmdn yol
humo producen en la de las rai
yen 1901 Neljubow por Wiesner era
deb|dx ala pr:s:ncla de gas del aiumbmdo =r| el Izberawno, ld!nllﬁcﬂndo etileno y

¥ caracteristi-

o en los sintomas producidos, es prigepe longacion, aumento de f ex.

pansion adial el talloy orenacion horizontal. Etos sinomas e conocieon desde
e de

25.1. Valoracion del etileno

Annque los métodos biolégicos nos dicen si hay o no ehleno 1o srven para cuanti-
Pueden ser itiles en




504 / Fisiologla Vegetal

cauciones; asi, la respuesta triple de Neljubow o bioensayos basados en la aceleracion
dla abscsidnde pecioos o mducc:bn e cpnestin s i i, S enbargs para

hac o
cromatogralia do gass, simpre 6o & dupongn o procadimiontos adecuados para
recoger el gas.

La mayor cantidad de etleno se produce en drganos senescentes o en maduracidn,
© en tejidos en di obteniéndose valores que pueden llegar a ser
de 50 a 100 nl x g x hl. En tejidos maduros la produccion cs baja, menor de
0. ol x " x I, aunque depende d las condiciones e que s encuentr ¢l tejdo
como veremos mis adelante. En frutos sc h
largo de su desarrollo. En funcion de los valores que se miden pueden dividirse en e
grandes grupos: frutos climatéricos que son aquellos que presentan un considerable
aumento en la produccion de etileno al iniciarse la maduracion y frutos no climatéricos
en que el méximo n a produccin de etleno e lcanza &n las primeras mm de ex-

yalllegara

En hojas, el etileno s produce en grandes cantidades durante e periodo de ex-
pansion y disminuye a niveles muy bajos una vez alcanzado ¢l méximo desarrollo.
Al igual que en el caso de los frutos, las hojas pueden dividirse en dos grupos: las
que producen mucho etileno en la senescencia y aquellas otras en que apenas hay
aumento con relacién a lo que produce la hoja madura. La senescencia de los péta-
los también va acompafiada de un aumento en la produccion de etileno (Fig. 25.2).
Otros érganos de la planta también producen etileno, como los brotes y el garfio
apical do planiasetoladas, o nclizoen s aices s produce el pero n canti-
dades muy pequedias el orden de 0,1 20,3 nl x gt x b

252, Biosintesis

Hasta la fecha no ha sido posible obtener etileno en sistemas libres e células. Se

etieno y regencracion de la pared. Con metodos suaves d: hsls £t visto que los

pre 05 y otros resul-
tados apoyan la hipotesis de i o sinéaprodicide e Sl = dbaon b
superficie de la membrana plasm:

El precursor del etileno en plestiod tejidos de plantas superiores es la metionina.
En Ia conversion de metionina a etileno, el carbono | produce CO,, el carbono 2 da
4cido formico y los carbonos 3 y 4 producen etileno. Sin embargo, el S es retenido en
el tejido, lo que es muy importante dadas las bajas concentraciones de metionina en
1os tjidos, ya que si no fucra reciclado podria llegar a ser limitante. La metionina se
convierteen ysu Mmluoa-
etaboli-
tos de S-adenosilmetionina (SAM). Los pasos que van desde SAM 3 sxleno fucron
demostrados por Admas y Yang con tejido de manzana, comparando el metabolismo
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de la metionina en aire y en atmosfera de nitrogeno. En el aire la metionina se convertia
en etileno, mientras que en atmosfera de nitrogeno se convertia en metiltiorribosa y
C);en presen-
cia del aire ¢l ACC pasaba répidamente a etileno, indicando que el ACC es un interme-
diario en la conversion de ACC a etileno y que necesita del oxigeno para su conversion.
La sccuencia que puede establecerse en la biosintesis del etileno serd: metioning,SAM,
ivinil glicina (AVG)
bloqueaba el paso de SAM a ACC. La adicion de ACC incrementaba la produccion de
etileno, pero se inhibia cotipilainchitu ‘condiciones de anacrobiosis y era insensible
ala mhlbiciﬁn causada por A'
conocerse la ruta bmsmlémz del etileno se pudo demostrar que un extracto
ceular c tomatesera capaz de converir SAM & ACC y metiioadenosina ¢ enzima
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podia ser inhibido L AVG. cc
de piridoxal. ya que el piridoxal fosfato en bajas concentraciones lo activa.

L canversion de SAM a ACC s consigoe mediante 3 <icacion. La conversion de
ACC a etileno no ha sido posible in vitro, el enzima implicado esta asociado a la
membrana. es muy labil y se d:sorymm ficimene. sin embargo, o que i csd claro
esque la reaccion *C,
luz y agentes desacoplantes como o dimtrofenol

Se ha descrito recientemente por Konze y Kende que se puede produm etileno
cuando a homogenados de tallo de guisante se les suministra ACC: este sistema se
caracteriza por su dependencia del oxigeno, insensibilidad a AVG ¢ ohibiion por
cianuro. EDTA y CoCl,. Al intentar purificar el enzima, éste perdia actividad, pudiendo

rarla anadiendo parte de las fracciones finales del eluido de la columna. Sin
embargo. 10 ha sido posible purificar el enzima y tampoco ha sido posible localizar
exactamente su situacion en la célula, aunque, como ya hemos dicho, parece
en la membrana plasmitica. Se ha propuesto una explicacion que justificaria esta
situacion. El ACC si la ACCsi Ta superfi
interior de la membrana plasmatica, liberando protones al citosol. De esta forma la
generacion de etileno a partir del ACC podria asociarse con un flujo electrogénico de
protones en el interior de la célula, si el enzima se sitia de forma asimétrica en la
membrana plasmatica.

o

25.3. Mecanismo de accion del etileno

Se han ensayado andlogos del etileno, comparando su actividad con la del etileno.
observindose que ninguno de ellos es tan activo como el etileno, variando de 1/100 de
actividad para el propileno a 1/29.000 para el aleno.

Burg v Burg (1967) citan una serie de caracteristicas que debe reunir una molécula
ra presentar actividad, aunque sea muy débil. del tipo de las que posee el etileno: «)
debe existir un doble enlace adyacente del carbono terminal; este doble cnlace es mis
activo que el triple enlace y el enlace sencillo es inactivo; b) al aumentar la longitud de
la cadena disminuye la actividad: c) el carbono terminal debe ser electroflico y las sus-
tituciones en csta posicion que causen deslocalizacion de los electrones, reducen a
actividad a, aunque también puede

Recientemente Hall y sus colaboradores han Dublicado reslados de sus rabejcs
que contribuyen de modo importante a comprencar el comportamiento del etileno y
describen un sistema que tiene las propiedades descables de un receptor del etileno. S
vio que muchas plantas eran capaces de compartimentalizar el etileno; en algunas,
como en Vicia. cra consecuencia de su oxidacién a 6xido de etileno. mientras que en
Phaseolus era debida a la presencia de un receptor con gran afinidad por el etileno,
como se demaostrd al compobar que la afinidad de los andlogos del etileno por este re-
ceplor era paralela a su actividad biologica. Se ha sugerido que el metabolismo del
etileno y su mecanismo de accion pueden estar intimamente relacionados y asi la simi-
litud entre la afinidad del etileno por su receptor en Phascolits y por su sistema de
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xivinigicina). AOA (icido aminooxiacétio), anaerobios, desacoplantcs, cobalo, temperatua Superior &
35°C y pora . Tas eridas.
en el encharcamiento de fas rices.

oxidacion en Vicia podrian
implicado en la regulacion de la respuesta de las plantas frente al etileno.

254 Accién fisiolégica del etileno
Ademis de la «respuesta tiple» que hemos mencionado anteriormente, en plantas
mis viejas el etieno produce una serie de efectos variados como pueden ser: epinastia,
sbacisin d hojes madurcin
o vy ekt Todas st st vt g estin asociadas
. por tanto, cabe pensar y
1 demds hormoras.

éste actiia sobre la divisi Engu

tes etolados el tileno influye pelingpo glrfo apical detniendo la division cdullr y yia

sintesis de
es menores. Inhibe la dlvuKm celular en un 20 por 100. En dpices de tallo y a

concentraciones de 0, superiores el etileno inhibe la division celular, lo que

explica su papel de inhibidor el esiminto, Exiten, por el contrario, ciertos tejidos

cuya divisién esté estimulada por la auxina, como puede ser la formacion de raices

nticias, 3
de influir de forma diferente sobre diferentes células y tejidos.
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Esto llevé a Osborne a clasificar las células en tres tipos segiin como respondieran al
cleno 0 ¢ I aurina. Las ofhuls tpo | ern etimuladas  alargarse por s auina. pero
o il
Lo ctulas del tpo Teon aquellas que se expandcn en respuestaal eileno, pero no res-
ponden frente a la auxina; a este grup
¥ s de frutos cn desarrollo. Las eélnlndel tipo 11T mponden tanto frente a la auxina
como. rosando; a este las plantulas
de arroz y otras plantas acuticas. Em clasificacion quizd sea una excesiva simplifica-
cion, ya que las interacciones hormonales son mucho més complejas. En esta clasifica-
cidn deberfa incluirse en ellas a las giberelinas y citocininas ¢ incluso el dcido abscisico,
ademis de las apxinas y el etileno. Sin embargo, debemos considerar que cuando el et

i la auxina y cl anhi ico i
mentan el efecto del etileno, que s lo contrario de Io que hacen las auxinas y ¢l anhidri-
do carbonico frente al etileno en plantas terrestres, donde en ru.\idad se contraponen a
a accion del ctileno. También estd claro que, en contraste con el efecto normal de
interferencia del etileno en el transporte de AIA en plantas lcncstrcs el transporte de
auxinas en secciones de peciolo de ciertas plantas acuiticas es aumentado por el eti-
leno.

255. Ef hormonales y ambit ion de
etileno

Se ha estudiado el efecto de ciertos factores hormonales y ambientales sobre la
produccion de etileno. Parece que el propio ctileno es capaz de regular su propia
biosintesis actuando sobre la formacién de ACC y su posterior conversion a etileno a
través de la sintesis de ACC sintasa y del enzima formador de etileno.

La reeulacion de la biosintesis de etileno por las auxinas se ha demostrado en
hipocotilos de alubia. en que la presencia de auxina es un requisito necesario s la
conversion de metionina a etileno, pero no para la conversion de ACC a ciileno. La
s en aue las auxinas o o AV Contrlan 1 biosintests de etleno s en <l paso de
SAM a ACC, probatiemente mediado por un incremento de ACC siniasa causada por
laauxina. La también t . pero parece
que no es incrementando la formacion de ACC. sino !ac\mando el aporte de ACC al
lugar de sintesis del etileno. Por su parte, el dcido abscisico inhibe la sintesis de etileno
¢ inhibe la formacion de ACC-sintasa mediada por la auxina.

La influencia de la luz sobre la formacion de etileno se logra a través de una
disminucion de la conversion de ACC a etileno, probablemente mediado por el CO,,
ya que &ste es un promotor de la tasa de sintesis de etileno. Como el efecto del CO,
sobre Ia inhibicion del etileno causada por Ia luz en hojas es rpido y reversible, parcce
que el CO, ejerce su efecto regulando la actividad del enzima que cataliza el paso de
ACC a etileno.

La produccién de etileno puede incrementarse por diferentes situaciones de stress.
La inundacion de las raices produce una situacion de anaerobiosis que estimula la
sintesis de etileno en los tallos. induciendo respuestas tales como epinastia. formacién
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TABLA25.1
0 en alk de AIA en
secciones subapicales de tallos ctiolados de guisante. Las
medidas se hacen ocho horas después de iluminar 5 minutos
con luz roja y se recoge el etileno desprendido durante
oras en oscuridad.

Etileno producido en nlgh

Oscuridad Luz
0 030 05
107 032 019
2107 047 030
100 o, 0356
108 260 104
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Figura 25

de raices adventicias y senescencia. En estas condiciones se ha medido un incremento

ACC en las raices y en xilema de plantas de tomate
y e liegado a la conclusi6n que no solo se inhibe la conversion de ACC a etileno.
sino que se estimula la biosintesis de ACC. En algunos casos se ha deicctado una
acumulacion de malonil ACC como mecanismo de retirar de las raices el exceso de

cC.
Los déficits hidricos estimulan la produccion de etileno, midiéndose un incremento
de ACC a causa de una sintesis de novo de ACC sintasa, ya que la aplicacion de
cicoheximidainibe l produccidn de eileno y de ACC.

por medlos fisicos 0 quimicos y en todos los casos el mecanismo parece ser idéntico,
un incremento de la actividad ACC sintasa, lo que lleva a una acumulacion de ACC y
un aumento de la produccion de etileno.

26.6. El etileno como hormona

De todas las hormonas vegetales, la més notable es, sin lugar a dudas, el ctleno. EI
hecho de ser un gas. I dferncia claramente entre lodas las demis, tanto animales
como vegetales. En alg ya
que el producido en una planta puodz e et Ay g
mismo recinto. Sin embargo, a dif s feromons, ol etlend, n interrelacién
con otras h o ceciento lo pro-
ducen. Aunque conocemos bastante bien los efectos caiados por o et pocn 30
sabe acerca de su lugar de accién en la célula. El que sc puedan distinguir tipos de célu-
Jas con distinta respucsta frente al etileno, hace ain mas interesante el estudio de csta
hormona.
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AcCIDO ABSCISICO Y OTROS INHIBIDORES

Alapl é papely proceder alava-
loracién idos, en i i
ladoras del erecimiento existentes en extractos e plantas, se observé que estos croma-
logrmas prescniaban simpre una zona d inhibicin del crecimiento, de nsuraleza
desconocida, afa qu in embargo, no h

Carns y sus colaboradores en Estados Unidos, investigando las auxinas del s dl
algodtn, encontraron una sustancia antagonista del AIA y observaron que esta sustan-
cia promovia la abscisign. En 1963 Addicot logré su aislamiento y e dio el nombre de
Aucidon L, Warcing, en Gal

boles de hoja caduca in Dormina, que caus:
ba inhibicién del crecimiento e inducia el reposo. Pronto se vio que Dormina y Abscisi-
nall eran la misma sustancia y se le denomind a este compuesto Acido Abscisico
(ABA), cuya estructura quimica se representa en Ia figura 26.1.

o cn, o,
["ron
o cH, cooH

Figura 26.1.-Configuracion absoluta el Acido (+ 4S) Abscisco (ABA).

Su Ohkumay 1965
el equipo de Cornforth en el mismo afio mediante sintesis. Esta sustancia se vio que era
ol onsiuyent wayoctasiodel ido

Posteri sl ABA de otros muchos vegetales y, mediante técnicas ade-
cundas de denticacion, s leg s conclusion e que | ABA que s cacuenta na
naturaleza es el enantioisomero (+)}-ABA. Mediante procedimicntos de sintesis sc
obtiene el racémico (+)-ABA y con ¢l se trabaja. Hay que tener en cuenta que a activi
dad de ambos enantioisomeros no es igual.
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EI ABA reine todas las condiciones necesarias para ser una hormona, aparte de su
efecto inibidor sobr c recimientocuindo s apia planas nactas y niagonizat
Ia accién de

26.1. Valoracion del ABA

Los métodos biologicos més usuales se basan en la capa: idad inhibidora del creci-
miento que posee el ABA. Entre los mis utilizados se encue tra el de secciones de co-
ledptilo, la inhibicion del crecimiento
en vez del estimulo; no obstantc, fialar que ¢l

ABA.

ambi e la germinacién de semillas, o mejor de
nbrionss itados ya e l cusayo e hace en menos iempo, En este método se inhi
be tanto la divisién como el a diferencia del de coledptilo en que
solamente se inhibe el alargamiento.

Pueden utilizarse una serie de bioensayos basados en la medida de algin proceso
regulado por ¢l ABA, como la inhibicion de la multiplicacion de frondes de Lemna o
la de la sintesis de a-amilasa, o su influencia sobre el grado de apertura de estomas.
Pero al igual que en el caso de otras hormonas, el método que parece ms prometedor
para la valoracion del ABA ¢s el inmunoensayo, y ya se encuentran en el comercio
reactivos de anticuerpos monoclonales para su realizacion.

Exisen métodos icos,como puede ser epectroscopisen el ulravioleta, cromato-

graffa de Gptica rota-
tiva y otros que bien por separado o en asociacion i de unos conoiros Siven para ider
ficar con certeza y cuantificar correctamente ¢l ABA.

26.2. Localizacion

Puede deci tra en todas |

incluso se h ¥ helechos. En p]umas supe-

riores se aislo ABA e hojas, frutos, semillas, brotes, raices y tallos, en exudados de floe-

ma y xilema. La cantidad que se detecta es variabl, del orden de 3ug/ke de peso fresco

en una planta acuitica, a 20000 gk de peso fresco en brotes de Xanthium, aunque

los val entre 20y sin embargo, en un
idad 2).

ig.

26.3. Accién fisiolbgica

ido abscisico ya hemos dicho que acelera la senescencia en las hojas de las
do se aplica a discos de hojas de ribano acelera poco la senescencia ¥
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4 £ ABA por o

o D 0 W E)
D desde k antesis

Figura 26.2 ~Variacion del contenido de ABA en frutos de lgodén.

pérdida de clorofila , sin embargo, en presencia de citocininas, que retardan la pérdida
BA

de clorofila, ¢l Al os efectos de la citocinina y
degrade. .
L dormicén causad por f ABA ha o sstudiada por Wareing enbrots vegeta-
caduca. Der

taba al acercarse =l otoiio y acortarse Ios dias. La aplicacion exagenz de ABA a las
hojas detiene el crecimiento de los brotes e induce las caracteristicas morfoldgicas del
reposo. En los brotes aislados de patata Ia aplicaci6n de 0,006 ng de ABA son capaces
de prolongar el estado de reposo indefinidamente. También inhibe la germinacién de
muchas semilla: rosl, albaricoque, cieias gramineas, tc. En ¢l abaricoque se
lyenla 1fruto, lo que apoya I hi
'ADBA e s it Doy € 1 prolongacion del reposo en estas dos cspe-
cies

fos los casos estudiados el ABA retarda o inhibe el crecimiento. Al principio
estos efectos fueron observados como interaccidn con la accion estimulante de otras
hormonas: auxinas. giberclinas y itocininas. Sin embargo, trabajando con embriones y
tllos de dnbols cuduciolios pudo demostars que a accién inhibidora ea indeper-
diente de la existencia de h qu
mis activo del complejo «inhibidor 3.
re plantas de dia corto aumenta la floracién, pero hay que nplxcarlo frecuente-
ente y en concentraciones elevadas. Sin embargo, en plant
fingin e, Prbablemente ac ndrectamen sabre I foracén, s vl e
crecimiento vegetativo. lgual purde ser expucnda su accién en el manzano ya que al

2
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26.4. Mecanismo de accién del scido abscisico

Poco s ha estudiado la presencia de receptores para ¢l ABA, aunque s¢ han reali-
zado numerosos ensayos con anlogos estructurales, no hay resultados convincentes
debido a los inconvenientes de utilizar bioensayos largos; sin embargo, parece muy
probable la necesidad de un receptor al que se acomoda la molécula de forma muy
precisa, y no tenemos mds que pensar que el paso de Atcis-ABA a Antrans-ABA
hace que virtualmente desaparezca la actividad y en bioensayos ripidos el enantioiso-
mero (+-ABA es mis ativo quc l (—-ABA. En alguncs xperimentos ealizados
con i de h I que el ABA se une
de forma mmb»c, pmbeblcmem: con las membrsnss plasmiticas, pero ain no hay
suicientes prucbas sobre Ia especificidad de tal unién.

Los efectos que causa en a planta ¢l ABA son variados. En general ¢l ABA actia
inhibiendo el crecimiento y anula el efecto estimulante causado por la auxina e sec-
lonesde cnl:bpulo al cabo de pocos minutos; or e g el cerre d ctomas s

esta ripida. E:
pensar que el AEA actia mamnmememcm: de la secuencia dcidos nucwenms pro-
teinas.

Hay inhibicién del crecimiento a ms largo plazo que si viene acompariada de in-
hibicién de la sintesis de proteina. Este efecto podria ser causado a través de la
demostrada estimulacién que causa el ABA sobre la actividad ribonucleasa, lo que
acarreari menores mveles de RNA y consecuentemente disminucion de la tasa de
sintesis de proteinas én y con-
it en g en colobptlo l umento G I actividad nbonucl:nsz se observa a las
8 horas; sin embargo, la inhibicion del RNA total se aprecia ya a las 3 horas. Ante es-

el ! g »

ode mivndxd RNasa.
El pay ibidor del ABA también se mznlﬁesla en su efecto antagonista de las
GAsenla induccion d a
efecto es muy especifico no a[manda nia Ia anmd:d de otros enzimas, ni a la sinte-
sis de proteinas totales ¢ inhibiendo muy ligeramente la sintesis de ARN; este efecto
de ABA es revertido por las citoquininas, pero no sabiendo cémo puede cjercer su
efecto el ABA. también se ignora el papel de las citoquininas. Una posibilidad es que
el ABA regule los niveles e especics determinadas de m-RNA.

265.  Biosintesis del ABA 4

La formacin del ABA s hace sigiindo !a.d 1 sopreno. s un compuesto
derivado del por una seric de reacc
¥ que va umendn precursores isoprenoides para formar compucstos de C-10, C-15,
€20, etc. La molécula del ABA consta, por anto, de 3 restos isoprenoides. El hecho de
que la molécula del ABA se parczca al esqueleto terminal de los carotencides C40
hace pensar en la existencia de una via biosintética comin para ambos compuestos.
Queda por dilucidar si I ABA procede en todo o en parte de la ruptura de un carote-
noide o bien se lega por sintess dirccta propia, con la intervencién de una serie de
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—

Acido mevaldnico Unidad isopreno

2 con

Acido sbciico

Figura 2. i i
erueso s unidades opreno que incgran la ok

micmledlanni de 15 llomus de carbono. Sin embargo, lo que no admite duda es que
del ici (Fig. 2.

oo Tapcta & s equla, produckinos, o, lgo e Aumenio en talos y b
ces, mientras que 0s utos no modifian su contenido en ABA en respuesta la sequia.
i énico en ABA

pequedia, del . Por otra
parte. la mcommcm de Acnda mevalénico en esteroles es considerable: este hecho,
junto con la similitud del esqueleto carbonado y Ia relacién biogenética que existe con
los carotenoides, llevd a pensar que la biosintesis del ABA al igual que la de los carote-
noides se hacia en los cloroplastos.

Con

sc ha visto que el ico-1C se i ABA-C. Se
observo tambicn que esta incorporacion no s5lo se podia realzar en cloroplastos, sino
que otros plastos eran capaces de realizar a biosintesis del ABA. El hecho de que l
ABA s simetice e coroplasos pusde sr una explicacin para a prsencia de cloro-
plastos en
dores de ABA en la reaccion del estoma frente a |ﬂ sequia.

La degradacién del ABA sc produce mediante Ia formacién, en primer lugar, de un
éster glucosidico que se encuentra normalmente al afiadir ABA-exdgeno a un tejido y
que mediante hidrolisis produce el dcido libre. Otro producto de la degradacién del
ABA es el cido faseico, posteriormente este compuesto se transforma en el dcido dihi-

g
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Acidoabscsico

Acido fuscico

Acido dibidrofascico

Figura 264.~Degradacion dl dcido ubscsico

26.6. Transporte del ABA

Hay respucstas del ABA que se obtienen en menos de 10 minutos, como es el caso
del ciere de est do el ABA se aplica en la Por tanto,
para legar alas cél ¢l ABA ias cél interva-
o de tiempo. Se ha detectado ABA tanto en el loema como en el xilema, aunque puc-
de ser sinteizado en muchos lugares como ya hemos visto anteriormente, desplazindo-
se también con gran facilidad a toda la planta. Cuando se mide el transporte, en seccio-
nes de tejidos,se observa que en el caso de tallo presenta una ligera polaridad, menor
que la del AIA'y sdlo en tejidos jovenes, se calcul Ia velocidad de transportc en 24-
3 mmh,algo s ripdo ue| Ia del AIA (49 i) an direcidn busipal, nturl
mente, en direceid 1del AIA. m

d i s e
e por se s seciones muy eoras o fuconan o uboscriboses, En scciones e
aices y en los 15 mm apicales el ABA se transporta de forma basipétala, como se verd
mis adelante (Cap. 29).

En plantas intactas, al aplicar ABA-“C en hojas se encuentra una amplia distribu-
citn del mismo por oda a plant, tanto hcia arriba de Ia hoja como hacia abajo. La
forma hidro-

i e 1a planta, y por ene ABA libre.

26.7. i ido en ABA

Ya hemos mencionado el efecto de la sequia sobre el aumento del nivel de ABA en

pmm ue pucde lear s ol oden d 40 veces ol contenido norma (Fig. 2.

de las raices, el frio y ciertas al est

mulan la produccién de ABA. La luz influye sobre ¢l contenido en ABA. An, en plan-

tas de Kanthin uminadas con  sinsuplmento e luz de 0j  rojo I, s ob-

no se ramificaban y

nido de ABA; i cabrgo, s plaatas no seplcmentadas ¢ raifaban  tenan

mucho menos ABA.
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26.8. Otras hormonas vegetales

Se observd que las pl: fan en la luz tenian nivel inhibi-
dores que aquellas que crecian en Ia oscuridad, y, ademas, el espectro de accion de
respuesta folotropica era parecido al espectro de absorcion de los carotenoides. En
1970 Taylor descubrié un inhibidor de caréeter neutro que se obtenia mediante fotolisis
de carotenoides, y concretamente a partir de Ia violoxantina pudo caracterizarse este
compuesto al que se denoming Xantoxina.

Este compuesto resul ser una mezcla de dos e iy tans (Fxg 266). S6lo
elisémero ci incluso
l ABA. S ha demosirado mediante Xantoxing2-4C que este compuesto es metaboli-

18 ABAKg peso fresco

Horas
Fira B con Las
s duranie
Ao N
H. ° H, o
CHo
N
HO' y HO B

Figura 26.6.—Estructura de 2rans-Xantoxina (A)y 2-cis-Xantoxina (B).
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zado a ABA rapidamente, el m:luw se detecta dcido faseico. El dcwnbmmenlo dela
Xantosina deja abierta la ABA se forme, al ar-
tir de carotenoides, concretamente de la violoxanting, siendo la Xantoxina un interme-

v , b A S
la curvatura d

na hacia la luz, que se explicaba como un desplazamiento de et podria ser
causada por la produccién de mas inhibidor en la parte iluminada que en la oscura.
Esta idea viene apoyada en que la violoxantina es el carotenoide mayoritario en los
coledptilos de avena, y también porque es el pigmento que tras ser expuesto a la luz,
da el mayor

Se han descubierto, y s¢ citan en la literatura, algunas sustancias, unas reales como
las brasicinas y otras ms 0 menos imaginarias como la rizocalina o caulocalina y flori-
geno, alas que sc le atribuyen determinalos efectos fsioldgicos, pero que ain no han
sido aisladas e identificadas, por lo que aunque se les atribuyan propiedades regulado-
as, micniras no se confirmen experimentalmente habra que aceptar su existencia con
muchas reservas.

26.9. Otros reguladores del crecimiento

Ademis de las principals hormonas ys ctadas, existen tros muchos competos
naturales que i lantas a muy

) Compuestos producidos por plantas inferiores que regulan su desarrollo, en
generalla eproduccion sex

b) Compuestos producidos por microorganismos que estimulan el crecimiento de
‘plantas superiores.

<) Compuestos presentes en plantas superiores, pero que afectan su crecimiento
cuando se aplican de forma excgena.

En este tercer grupo, inguno d

&l ejerce ningin tipo de regul:
normales, como es el caso de las sustancias fendlicas ampliamente distibuidas en las
reguladora in vivo. Sin
embargo, si actian cuando se aplican de forma exdgena, aunque esto no quiere decir

Cabria considerar en este apartado otras sustancias que afectan al crecimiento

inas o las vitami rtancia en la regulacién del crecimiento
es bien conocida, pero en aras de la brevedad no nos detendremos en cllas y citaremos
56lo de pasada algunas de las mis interesantes.

Grupo A: Podemos citar los dcidos trisporicos, aislados del hongo Mucor mucedo
. 26.7), 6 : i

% f
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Figura 26, Estructura d a Fusicoccina (A)y Helmintosporol (B)

En algas se han aislado los factores quimiotdcticos, que sirven para que el gameto
femenino atraiga al masculino en Ectocarpus siliculosus (alga parda) o el que segregan
los huevos de Fucus serratus para atraer al espermatozoide. De Lunularia cruciata se

islo el dcido lunulérico (Fig. 26.7). Este inhibidor es el responsable de la dormicion
inducida por el fitocromo en dias largos y parece que este compuesto juega en las plan-

i i ABA i
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Grupo B: EI hongo patogeno Helminthosporum sativam produce un metabolito
denominado Helmintosporol, que s un sesquiterpeno (Fig. 26.8) y del cual existen
otros compuestos relacionados. Su accion es parecida a la de las giberclinas pero
‘mucho menos efectiva que la GA,, y se cree que esti basada en el parecido con los ani-
tlos C'y D de las giberelinas.

L un jas y.
deshidrata los tallos, el Fusicoccum amygdali, que produce una toxina denominada
Fusicocina (Fig. 26.8).En todas s planasensyadasproduce marchiaminto Pro-

e el al lular en gran variedad de incluso en raices
mmm de lechuga, y expansién de discos de hojas. Todos estos =rec|us vienen acom-
pafiados de una disminucion del pH del medio, debido a una salida de H 'y absorcion
de cationes. El efecto sobre el alargamiento podria ser debido a esta disminucién
del pH que aflojaria los enlaces interfibrilares de la pared celular. La fusicoccina
estimula la apertura de los estomas debido a la entrada de K * del citoplasma de las
células guarda. Influye sobre otros muchos procesos fisioldgicos como, entre otros,
en la germinacion.

E hongo Aspergils iger produce una sistanclsdepominads Mlformina, e
un pépido ciclico y ca Puede
actuarinhibiendo o cotmulando I clongacin enplantas

Grupo C: Este grupo incluye una gran variedad de compuestos. Quizi el mis nu-

mere e conmiuda por los ompuesis fedleo en que e nfuyen o s
inimicos), vl

Los dcidos fendlicos se encuentran ampliamente distribuidos en i vegetal,
Su estudio como reguladores del crecimiento parte del hecho de que el 24-dicloro-
fenol y algunos otros monofenoles sencillos promovian la oxidacién del AIA in vitro,
por lo que existia la posibilidad de que los fenoles naturales actuaran de la misma
forma i i

cidos |
s B slucosidos. El ontenido de fenoles en ot plantas varia a o largo del
crecimiento, el conteni-
do en frutos de manzano a lo largo de su desarrollo y también durante la germinacion
de semillas. Cuando se hacen extracciones en busca de sustancias reguladoras del creci-
miento, a veces, se localizan en los cromatogramas zonas inhibidoras que son causadas

reluciones entre los fenoles naturales y el crecimiento inducido por el AIA en

secciones de coledptilo, entrenudos o hipocdtilos pueden ser muy variadas, pudiendo

actuar como sinergistas o antagonistas del AIA en ensayos de curvatura de avena. En

general, los orto dihidroxi o trihidroxi fenoles (cido cafeico [V, dcido clorogénico
a

VI, dcido gilico (111 aumentan la del AIA, mientras que los monofenoles
(zc ido AIA, aunque p excepciones. Por ejemplo,
dcid i mhlbe el i r entrenudo

dc Avena y promucve el crecimiento de secciones de coledptilos a bajas concentracio-
nes, con o'sin AIA con el que actia de forma sinérgica.
Parece que la explicacion del mecanismo de accion de los dcidos fendlicos hay que
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huwm en c6mo uctn estos compuestos con respecto a a AIA-oxidusa. Aquelos
y. por el contrario, los

el mmu\dn impiden la descarboilacion del AIA.
esti claro que los dcidos fendlicos endogenos actiien como lo hacen cuando se
aplican invitro,
misma manera, y se habla d protectores de la ausina que lo hacen inhibiendo fa AIA-
oxidasa. Estos protectores pucden ser desde compuestos fendlicos simples (dcido clo-
rogénico, dcido cafeico o dcido ferilico [VIN]) hasta complejos de fenol y proteinas de
elevado peso molecular.

Hay ot
sobre el sistema AlA-oxidasa. Asi,algunos compuesios, como el deido cafeico, son
A AN o

apa
queel

Otros, como el
icido wummco y Acldo p-h‘dmmbenzmcn‘ pueden promover el enraizamicnto de
estaquillas inducido por a

Nosalo I acinidad Al A-oxdes pucd influida por
ha demostrado que tanto el 4cido cafeico como el dcido clomgbmco inhiben la oxida-
cién del glutatién catalizado por la peroxidasa. Asimismo, el control que la luz ejerce
sobre los niveles de fenilalanina-amonio-liasa también estd regulado, al menos en parie,
porlos fenoles.

Los flavonoides pueden considerarse dentro del grupo de las sustancias fendli
Su contenido en tejidos vegetales est fuertemente influido por factores ambientales y
hormonle,  eteno, por ejempl, aumenta a biosnesis e antcianos uvdnc»dn por

uz en pl wlgare, y ¢l & intesis de
quercetina uxy en hD_laS madums de guisante crecidas a la luz. uqumum estimula la
fepnacién d antocance cn plintulas de Brassica oleracea crecidas a la luz, y si se
aplican durante 15 s, la respuesta es parecida a la que producen 5 minutos
de luz roja, y lo que es s cuioso, el feety de I quinetina es anulado al exponer
el tejido a luz del rojo lejano. El ABA actia sinérgicamente con la sacarosa,
aumentando fuertemente el nivel de fenoles totales y de antocianos en la hoja de
parra. I fotoperiodo y las deficiencias nutritivas también influyen sobre el conte-
nido de flavonoides.

Se ha observado en frutos de tomate un aumento considerable del contenido de
naringenina (XI) durante la maduracion, sin que haya un cambio apreciable en la
cantidad de fenoles totales. Este aumento de naringenina viene acompaiado de un
aumento en la produccion de etileno al iniciarse el periodo climatérico. Las hojas,
amedida que van alcanzando la madurez, muestran una disminucion en ¢l conteni-
do de quercetina y un aumento en el de kempferol (XI1).

Los flavonoides se localizan en etioplastos de plantas ctioladas de Avena sativa.
Al madurar las hojas se localizan en la vacuola y pared celular, pero no se encuentra en

Al igual que los dcidos fendlicos, pueden influir sobre la actividad AlA-oxidasa, asi
se ha visto que los 3'4-dihidroxiflavonoides (quercetina y rutina [XII]) inhiben el
enzima, mientras que los 4"-hidroxiflavonoides (apigenina [X] y naringenina) lo esti-
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‘mulan. Un grupo hidroxilo en posicion 7 del anillo A aumenta fuertemente la actividad

enzimitica.
Est n

pensar AlA-
oxidasa. Al luminar brotes de guisane con luz roj s inhibe I actvidad AlA-oxidasa,
que se estimula aliluminar con luz del rojo ejano. S¢ vio que la inhibicion venia acom-
paiiada del aumento de un inhibidor, que en realidad resultd ser una mezcla de quer-
cetina y kempferol y otros compuestos derivados de los mismos.

La produccién de etileno (ver Cap. 25) también estd influida por los compuestos
fendlicos a través del sistema peroxidasa que cataliza la formacion de ctileno. Se ha
sugerido que la formacién de compuestos fendlicos ol uz o suprime a produc-
cién de etileno y, por tanto, la apertura del garfio api

Lee Irancides ...mm.. ks prodcite i ATE e mitbcdis, oaceinets I
hage empferol, que resultan muy eficientes, actuando sobre ¢l mecanis-
o de tmioacin 3 10 sobr e ansportede electones, En cloroplasts o lavonoi-
des causan la inhibicion de la lica y aci
t.ulmder.lbiemchlb la tasa de la reaccion de HI" en sluraplnswﬁ aistados, 4 mmcnlmv
107y 104 M estimula la

e ibe

Los flavonoides, al igual qu influyen sobre ¢l
sado pr el AIA cn seccines o e o e it SiEuila e
puesia como quercetina, y otros inhibiéndola como apigenina, genisteina (XIV)
¥ naringenina. Esta influencia puede ejercerse a través del sistema AlA-oxidasa
ya que algunos Nlavonoides inhiben la clongacion de secciones de coledptilos de
avena, En cromatogramas ensayados por este método se ha visto que algunas zonas
causantes de potente inhibicion. lo eran debido a la presencia de naringenina-7-
glucosido.

Ciertas antocianinas son Capaces de atimuar l recimieto de ries de pinules
de trigo, ¢ incluso se contraponen  la inhibicion causada por la auxina. Flortind ¢
nanngmx también estimulan el creclmxenm d: raices, tspcmalmcm: en pres

raices
gummu relacidn conl capacidad de desacoplar a (osl'nnluclen oxidativa, aunque no
aparecia tal AlA-oxida
tejidos de manzana, se ha visto que la floridzina pmmu:v: el cmclmxenm de apices de
tallo, sugiriéndose la posibilidad de que sea la propia flridzina enddgena la que regule
este proceso en las plantas. Algunos flavonoides retardan la senescencia de las hojas,
como sucede en el caso de la quercetina, mientras que otros. por el contrario, solo o
hacen de forma sinérgica con las citoquininas.

Cuando se compara i la hor-
mona inhibidora por antonomasia, el ABA, se obtienen consecucncias muy intere-
santes. Se ha sugerido que el ABA puede regular la biosintesis del icido cindi
de los inhibidores fendlicos, puesto que al apliarlo de forma exdgena aumenta
actividad fenilalanina-amonio-liasa (PAL). Ademés, tanto el ABA como los inhibi-
dores fendlicos, inhiben la germinacion de semillas, actian inhibiendo el crec:
miento de sccciones de coledptilos y ambos promueven el enraizamiento de esque-
jes. aunque en general el ABA es activo a concentraciones mucho mis baas. Sin
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embargo, conviene sefalar que los compuestos fendlicos parecen actuar a través
de la regulacion de AlA-oxidasa y, por tanto, de los niveles de AIA en el tejido,
mientras que cl ABA pucde influir sobre los niveles de giberelinas. Probablemente
Ia explicacion haya que buscarla en que el ABA actia a nivel de translacion, regu-
lando Ia sintesis enzimitica, mientras que los fenoles actuarian directamente sobre
el enzima.

Sin embargo, , cuando se
aplcan de forma exgen, actian de fa forma delcnlz n0 hay pruebas de que los
fenoles endogenos actien de la misma manera y, por tanto, no puede generalizarse
sobre los mecanismos de accion de los mismos.

La cumarina (XV) y sus derivados presentes en plantas son considerados como
inhibidores, aunque también pucden ejercer un papel estimulante en numerosas
capas del desarrollo a concentraciones fisioldgicas. No se puede afirmar, al igual

ijo para los flavonoides, que las cumarinas enddgenas jueguen un papel
regulador anilogo e quc posen cuandose spican de forma exdgena
. aunque en general la
sencia de una cumarina p:n\:ular i ocas familas. ASL I
cumarina se encuentra en osas y Gramineas, la escopoletina (XVI) se en-
cuentra mds ampliamente distribuida, pero predomina su_presencia en las Salm-
ceas. El contenido en cumarinas de una planta puede variar en respuesta
ci6n o situaciones de adversidad o bien como consecuencia de la aplicacién de mms
reguladores del crecimiento.

Las cumarinas inhiben la accion de la auxina en el ensayo de curvatura de tallos
de guisante y e el de clongacidn de segmentos de coledptiolos de avena. Tanto la

Cum:
incluso en la germinacién de semillas de lechuga, donde sus efectos se parecen a la
dormicién natural de algunas variedades, incluso en ¢l hecho de ser anulada por la
luz roja.

Hemos dicho anteriormente que las cumarinas pueden, en algunos casos, cjer-
cer una accion estimulante; y asi la umbeliferona (XVI1) csuanu la formacion de
raices en esquejes de alubia y la cumarina estimula la germinacién y crecimiento de
plintulasdecebada a concentracioncs beas el orden de 03 M,

Al poscer algunas cumarinas grupos hidroxilo, pueden influir sobre la oxida-
cion del AIA; asi, el derivado metilado de la umbeliferona promueve la oxidacion
del AIA y la escopoletina la inhibe. Este ultimo compuesto modifica la peroxidasa
de ribano produciendo una forma estable del enzima que es menos activo en reac-
ciones con el oxigeno molecular y AIA. Annqut no hay pruebas definitivas de que

tiien regulando la oxi AIA, la inhibicion del
en radiculas de calabaza por la cumarina viene acompafiada de un aumento de
actividad AlA-oxidasa y peroxidasa en los extractos de tejidos.

Se ha estudiado la relacién entre la estructura y la actividad de las cumarinas,
concretamente en la inhibicion de la germinacion, y se ha visto que la cumarina es
mis activa que los compuestos naturales umbeliferona, esculetina (XVIII) y esco-
poletina. La inhibicion de la germinacién que causa la cumarina se puede anular
aplicando giberelinas, con lo que se piensa que las cumarinas en realidad son anti-
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giberelinas, debido a la similitud entre la parte de la molécula goersiin o o
enlace lactona. En este sentido, la 3 4-dihidroxicumarina se ha visto que interac-
lona con giberelingen tlforma que hace pensa en 13 xisencia de competencia
por el mismo centro activo.

Poliaminas es un grupo de compuestos como la pulrescina, cadaverina, agmatina

erivan

dag e 1 lantas. Poeden encontare Hbrs o ‘conjugadas con dcidos cinmicos o con
cidos grasos.

I s pl ible a la luz absorbi-
da por el fitocromo y a algunas hormonas como giberelinas y citoquininas, se pemsg
‘ms se vio que podrian p par i ien-
to. Asi, Ia aplicaci6n excgen ba i

de las mismas al inhibir la dzg.m‘hcmn de la clorofila y el descenso neto de proteinas
a traves de la inhibicion el incremento en la sintesis de ribonucleasas y proteasas. Por
otra parte, la sencscencia viene acompanada e unos bajos niveles de putrescina y otras
poliaminas, tanto en hojas intactas como en lcjes ahindes

Se ha encontrado muy ido de poliaminas y
i
A y citoquini-
nas y cuando se aplican poliaminas exomm o clias de o xuberculol son capaces
de crecer Partici-

de crecimiento como la formacién y germinacién de semillas y
la formacion de tubérculos. Durante el crecimiento de plntulas de Phaseolus vulgaris,
el contenido de poliaminas disminuye en 10s cotiledones, a medida que aumente en
los mllns en cmm.emn

btencion evitando
su plasmohns durante los i d: obtencion de los mismos; este papel p\wdz

xmm mediante unién superfical, o mﬂny:ndo duec\zmeme e sobre la bwsmlesvs y
dk n relacion con csto

rarla mman de las poliaminas con el etileno, ya que éstas lnurﬁmn de (onm muy

activa con la biosintesis de etileno inhibiendo el paso de SAM a ACC y estimulando

: ; !

tracion salina, las células reaccionan aumentando su contenido en poliaminas, produ-
ciéndose este fenomeno principalmente en las raices. En otros muchos procesos se ha
visto que las poliaminas participan de forma ms o menos directa, como cn la fertiiza-
cion, floracion y
como en el peso de los mismos.
Aungque aiin no se ha dilucidado con claridad cual es el mecanismo de accion de
i DNA

las situaciones que llevarian a su desnaturalizacin, favoreciendo y acelerando la trans-
cripcion del

Pucde concluirse que 1as poliaminas constituyen un nuevo grupo de reguladores
naturales en plantas o, al menos, cumplen la mayoria de los requisitos necesarios para
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negativos, por lo que podrian desbancar en un futuro proximo la utilizacion de los
reguladores clsicos en agricultura.

La necesidad de encontrar un mensajero secundario que sirviera para explicar
‘mecanismo de accién de las hormonas vegetales comenzo con la busqueda de AMP-
ciclico, sin que hasta el momento pudiera demostrarse fehacientemente su presencia
en las plantas.

Hemos dicho que las poliaminas podrian jugar este papel de mensajero secundario,
pero recientemente se han encontrado pruebas de la existencia, en células vegetales, de
£ma i, s almodla, cap e e complejos con el Ca y actuar realmente
€OMO un mensajer d: accién de las he vegetales,
al lguxl que Iﬂua en l:elulas :mmzles

NAT)-kmisa ¥ se demosind que a afinidad del compicjo por el enzima era mucho
mayor at distriby

cion de
{anto en ¢ citosol como en cloroplastos o en el nileo asociado a Ia cromatins,
Cada dia hay ma tribuyen al complejo C:

una funcion intermediaria entre el mecanismo de accion primario de las hormonas
vegetales y Ia expresion de sus efectos morfologicos. Asi, la elongacion de coledptilos
inducida por AIA se retrasa con inhibidores de la accion de la calmodulina: en general.
s respues-
tas morfologicas de las auxinas, giberelinas y citokininas, mientras que a bajas concen-
traciones tienen un efecto estimulador. Los avances que s produzcan en esta linea de
cién pueden llevar a una teoria unificadora para explicar el mecanismo de

les que implican al Ca en la accion de las hormonas vegetales.
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DIFERENCIACION

Esisema plrochar delgue s componen  mayort e s perts pmcede ini-
cialmente de por d (@

qumens) i ion, origina los distint ejemplo, ccluhs
el parénguima, colénquim, floema, e, ei). i e e en cuenta el mecanismo
molecular DNA fas
delcilo cellar, las futurascromitidas hermans) y la separacion de stas cromitidas
hermanas en la diviion clular por mitoss, s comprende que s de preer e,

esdeci levan edéntica inforacion ge..mc.

de las plantas ya que, en el estado actual i
experimental més efectiva que, en general, con los sstemas plnncelulans animales. En
este sentido, existen todo un conjunto de evidencias experimentales que confirman la

mente en experimenios de regenracion con plants,en culivos de (¢jdos vegetales,

toplastos vegetales y ¥ molecular de ditin-
tas fases o pautas de diferenciacién en el proceso del desarrollo de disintas especies
vegetales,

27.1. Bases experimentales de la diferenciacién

27.1.1. Regeneracién y diferenciacion en cultivo de tejidos

En las plantas se halla ampliamente extendida la capacidad de regeneracion de
Grganos o partes perdidas del vegeal . incluso,la posibilidad de originar una planta
entera a partir de la In pm-
pagacion vegetativa de tc)y
o sporad muchos dlos expermetaespar 1 establesmenio e um torsde
diferenciacion.

U I

Jisico de s de rai

venticias a partr de hojas secci Begonia rex. Un
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el proceso demuesta que la nuevas plantas e originan a pamr de una célula epidér-
diferencia na nueva

planta cnmplm

Desde el punto de 1 del proceso,
jugado un n papelcave, Estas técnicas dc cultivo de tejdo, a partir de un explanle funda-
mentalmente se pueden adscribir a dos tipos distintos:

he

) Cultivo en suspensicn celular, en donde en un medio nutritivo liquido se consi-
guen células aisladas y algunos agregados celulares.
) Culivoen medios itvossilidos en agar,cnlo quese loga un crcimicnt
compact histogénesis
i segin scan s condiciones hormonales el medio.

Ya en 1937 Nobécourt llos a partir d

ria (Daucus carota) en medio sdlido, obsma..do. posteriormente, la_formacion

espontanea de raices por el cultivo. En 1952 Steward logrd inducir una proliferacion

activa de explanus de s races, alsomeerlos llmadamente 2 un ‘medio liquido de
En

dos liberados e des el :xp!nme erantranferdos a 1a superfici de un medio
sdlido de agar, st tpo de cxperiencias nos demuetr o formatciin de embriides en
aitivo de celuln: somdiicas en los que sc ha rotosu pauu de desarrollo normal por al

el ivo. Actualme i
o e ko oo Capecis vl Hlmpa belladona, Ranunculus sceleratus,
‘Asparagus officinalis, Coriandrum sativum, Cichorium endiva, Petroselinum hortense,
entre otras). Pro s debe a Vasily Hildebrandt (1965) Ia demostracion mis precisa de
que a parti de «una» célula

experimentos con callo de parénquima de tabaco en el que por micromanipulacion a
mictoscopio de diseccion lmnsplxmamn s células separadas del callo a un medio de
tierra, florecieron y fructi-

ficaron nonnalmcme_

2712,

L del apartadc demuestran la totipotencia de ¢l del
sporofit. Un pso mis li o represenan los experimentos de androgénesis o capaci-

iy forman tetra-
das de pol:n e ventusinenl hbm.. en forma de olerporst En éstas, por la
ica, se form:

e or. A patic e . por disins forman oscspermatozoies

‘Aunque I androgénesis, en un medio de cultivo, se puede i cn ¢l estadio de
ttradas oen el del polen binuceado. o bstarte l momento mis adecuado cocn la
fase anterior de microsporas. por
o indirecto. En recta as mi igotoyy
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sufren una embriogénesis parecida a la que ocurre in vivo. Por el contrario, en Ta
androgéness ndirecta e uga d ot a cbriogénesis de s microsporss, s se
dividen para formar un calo.
e ey eal,bin en el mismo o on difereate medi. Po o 04t mesaremd
= orian plnts haploide, o mis pegeas que s esporofitos normales, que lle-
‘gan a florecer aunque no forman semills.

La embriogénesis a partir de microsporas ya se ha podido conseguir con mayor
¥ va adquiriendo cada vez mds importancia en el estudio de la
de la Fisiologia
Vegetal. Asi, por esa técnica, se pueden obtener clones homocigsticos diploides s se
hace un tratamiento previo con
sivos cuya manifestacion fenotipica aparece ripidamente por su naturaleza haploide o
por su autodiploidia conseguida experimentalmente. Genéticamente son mucho més
interesantes las plantas obtenidas por androgénesis directa que por la indirecta, ya que
las primeras son uniformemente haploides e en el segundo caso se presen-
tan también células diploides y triploides debido, seguramente, a la frecuencia con que
ocurren endomitosis.

27.1.3. Protoplastos y diferenciacién celular

Otra aproximacién experimental que dltimamente se ha mostrado muy fructifera,
tanto en el terreno de la diferenciacién que ahora nos ocupa, como en otros procesos
de tipo fundamental y aplicado de la Fisiologia Vegetal, ha sido el estudio de los proto-
plsis vegtiles e et por el s e e 6 ol pared echr A

quel veinte
afos, ol ponen de et o d expeicaiss con gren nmers e -
cies de plantas.

Para su aislamiento frecuentemente sc parte de a hoja, aunque han sido aislados de
casi todaslas partes de la planta (races, hojas, nédulos radiculares, coledptilos, frutos,
pétalos, tubéreulos, endospermo, capa de aleuron, tumores de agalia de cuello, polen y
ultivo de callos). La pared celular puede separarse mecinicamente. No obstante, nor-
‘malmente se utilizan
nasas, en células geramente plasmolizadas en un medio hiperténico. EI ‘nétodo
enzimitico ofrece las ventajas, frente al mecdnico, de que se pucden obtener protoplas-
tos en mayor proporcion, que no se rompen las células y de que es menor la rotura
osmética.

‘Todavia més reciente es la ohum:lbn d:l renome.m de la fusion celular con pmm
plastos vegetales. Los pr narse
Eamicoto,  dich hsion pucde et inducida por cxpoucn & condieoncs cpecales
(solucién de NO,Na o de polietilenglicol). En el caso de fusion celular de protoplastos
del mi g célula iética con dos nicleos. P
mma distis n

‘métodos etc) se una célula con los
dm iicleos (heterocarion), produciéndose asi un verdadero hibrido somatico por un




5§32 / Fisiologla Vegetal

proceso de hibridacién parasexual. El primer hibrido mmluw nml'dxplmd: asi obteni
do fue entre Nicotiana langsdorffii y Nicotiana glauca. Este hibrido somitico, llevado a
un medio nutritivo zdn:\udc (sin Mrmonas). no saln regenera nmdamemc su pamd
celular forméndo-
=il o po ek, sy un 18 0 capecehacen bl g f hibrdo Tora.
cay fructifiqu
Uno de los [l udios de hibridacion itica ide en la
de dis de 1 stablecer la verdadera identi-

dad de un ehibrido somitico. La dificultad reside en Ia deteccion de las células hibri-

cas (por ejemplo, color, tamafi bi
quimicos 0 genéicos (por clemplo, I pauta de mem.\m!s. canahpm nimero de cro-
mosomas, capacidad biosintética, pigmentos, resstencia a drogas, medios nutritivos
slectvs, totrofia a metabolit ibilidad ala huz, etc.).
i . e
i mvm.g,.cién en Fisiologia Vegeal. En primer lugar, han demosirado I otipotencia
i le-

tay han permitido la ohlcm:lon  de ehibridos somiticos» mlcmsp(cl[cos de propieds-
des muy parecidas al de sexuales (Fig. 27.1) y una potencialidad muy supe-
rior de obtencion, que en el o de esos difimos ¢ muy laborosa. Al ratare de éh-
las desnudas privadas de su pared celular, permiten un acceso ms fcl para las mani-
pulaciones genéticasy la transformacion celular.
Enie s poencilidads  sflar n st campo de la ingenieria genética, estd la

3

é od i os genes nif
Cap 18), uspemahu de la codificacion del enzima nitrogenasa, a especies vegetales
(por cjemplo, cereales); también la transferencia e nicleos, cromosomas, mitocon-
drias, . No obstante, debe tenerse en cuenta que la ingeneria genética con las plan-
tas superiores es mucho més difcil que con las bacterias y fagos, entre otras razones
porque la mayoria de caracteres de las plantas superiores cstin determinados por una
dotacion compleja de genes. Otra consecuencia, de no menor importancia que Ia ante-
s que las técnicas de modificacion genética se pucden aplicar a Ia investigacién
bisica de Ia diferenciacién celular y de la regulacion de las relaciones nicleo-citoplas-
‘ma enla estructura y funcion celular.

27.2. Mecanismo de la diferenciacién

Segin o dogma cenial d a biloia mleculr I nformacid gt s bl
codificada en la secuencia de nucleotidos que componen al DNA, en d¢
la base quimica de la herencia. Teniendo en cuenta las propiedades aulocilallllca y

ataltca del DNA el lujo de la informacién genética puede establecer Ia rela-

e, asi,

Transeripeidn  Traduccién
-

DNA
\'\_\Bﬂunl\racibn
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tn
somsicos merespeiices lomado d V. .. B, Plon Cell, Tisue,and Organ Culure ). Rei
€Y. .S, Baja (cdit) Springer-Verlg. Beriin 19771

en el que se representa la propiedad htlrrommllum por la que mediante Ia transerip-
cion de la secuencia ¢l DNA alade
‘mRNA especifico en el nicl ion al citoplasma
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y ribosomas, determina Ia pauta de traduccion de la secuencia de nucledtidos del

mRNA a una secuencia especifica de aminodcidos (proteina cspecifica), procesos que,

representados en su forma mis sencilla, componen la expresion génica. La capacidad

del DNA de dar réplicas idénticas o autoduplicacidn, previamente a la division celular
i osi Tad d

Encl nos h o de | ipeid i i
cias de regeneracion con plantas en las que a partir de una o varias células adultas dife-
renciadas, por cambio i conlas cé i

b 7 5 )

ensu
a célula embrionaria seguido de Ia formacion de un embrioide y la diferenciacion de
una planta adulta normal, Estos resultados confirman el cardcter fotipotente de la
mayoria de células que integran el sistema pluricelular que compone a la planta y sumi-
nistran una fuerte evidencia experimental para una teoria del mecanismo molecular de
e » 6 A . !

una pé

gin
o cambio irreversible del nimero de genes, sino que todas las células (con

Del andlisis de la expresion génica en el dogma central del DNA, si se excluye, de
acuerdo con la evidencia anterior, Ia pérdida de genes, se hace patente. al menos en el
estado actual de conocimientos, que ¢l mecanismo molecular de la diferenciacion s
basa, muy probablemente, en una regulacion de la actividad de los genes. Esta regula-
cién puede lograrse cn tres niveles distintos: en la transcripcidn, en la postranscripcidn
(bien en la traduccion o por regulacién de la estructura y actividad de las proteinas)y en
Ia autoduplicacion.

Enl

de la existencia de redun-

2

d
i DNA repetitivo, es de iz i d mismo
‘gen que codifican la misma informacién. Los hallazgos experimentales de que se dispo-
ne hablan mas bien de un lacion lif idn génica,
de forma que s6lo scria imp: iradas f como,
por cjemplo, en la sintesis de rRNA en células jovenes observable incluso, a veces, ci-

Se cree que l papel central del mecanismo de regulaciongénica seria de acuerdo,
conla teoria epigenet Ia regulacid i i esy seria
regido por la interaccién de factores citoplasmiticos (intra- o intercelulares) con el
‘genoma celular constante, El resultado serian cambios porencialmente reversibles de la
actividad génica, Cabria, pues, pensar cn una regulacion diferencial de la transcripcidn
(sintesis diferencial de mRNA especificos), de una regulacidn diferencial de la traduc-
cidn (intesis diferencial dc proteinas especificas) o de una regulacion diferencial de la

estructura y actividad de las proteinas (enzimas).
d enla discusin | de la actividad genéti -
considerar algunos conocimientos sobre la estructura y funcién el genoma de las
. El anilisis molecular de la genética se ha Jlado fundamental.

mente a par . Encl control
de la actividad génica de los microorganismos (procariot

as) participan varios tipos de
genes: los genes estructurales, que codifican la informacion a ser traducida, los genes
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o,:emdw:r que forman una unidad Funcmnsl (operor) que permite o mpide Ia trans-
cripcion de adistancia, la
atividad de los anteriors. me y Mnnod en Im o sesenta, desarolaon una
teoria de la
negativo, a través de un represor sintetizado a distancia por un gen regulador. Por union
del epresor l gen operadorse bloquea |. actividad génica (ranscipeion) de los genes
ia de un
plo un metabolito, por represor, se logra su activa-
ci6n, segin los casos y, por tanto, el desbloqueo del gen operador (activacién de la ex-
presion genica) o el bloqueo el mismo (represion de Ia cxpresion génica) (Fig. 21.2)

lacién por control, ponma e decir, e producto de I actividad delgen regulador no s
un represor, sino una sustancia activadora sobre ¢l operon facilitando la accion de la

La mayor complejidad del genoma de la célula eucariota, para el que se calcula un
tamaiio de 100 2 1.000 veces el de los procariotas, con gran cantidad de DNA repetitivo
(partes no informativas o genes redundantes) y la asociacién del DNA con gran canti-

Noactivo

Regulador P opcib_1Comscimoills

| \l N
g
e PN

] [T ksl o

M T .,
Efector Repeoot Inactivado

s i v oo  negativo por medio de n represor, clindn or g e 4 bl

por ki : o
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dud de proteis y proteinas dcidas) en la cromatina, tan di

del cromosoma bacteriano, no permite, sin mds, una generalizacion de la teoria de

Jacob y Monod. Diversos autores (Davidson, Britten, Georgiev, Schnarer, ctc.) han

tomado como base esta teoria y han desarrollado modelos de regulacién mis comple-

,m. aplicabls como posibies mecanismos en s céulas eucariotas y en los que, como
los procario-

{2 pucden i conrolsgénicos ms compleados,posblemente co iievencion
y
Un estudio en i Tuera de los I tra-
tado, por lo que nos limit i
{emente considerados. Para un estudio mis detallado del tema se aconseia al lector la
consulta de literatura mas especializada, que se especifica en la bibliografia. El modelo
de Georgiey sugiere que las secuencias repetidas de DNA puedén tener una funcién re-
suladoray que la natualera epfitva del DNA regulador sl d I prsncia de
ra los efectores. A Ta regula-
cién, ademés de la trangeripeion y traduccién, de pasos intermedios (regulacion en
8 el model dc ey Marcaud). No todo el DNA es m(ommlvn yen
una aunidad transcritas una
con la lﬂén pmplam.eme informativa. De aqui que no corresponda al mRNA. DND]
mente dicho, sino a un mRNA precursor o también llamado mRNA nuclear heterogé-
neo (hnRNA). El paso siguiente se conoce como maduracion o pmc(.mdn del mRNA.
En un primer paso ocurre la union de un poliadenilato al extremo 3'(parte informativa)
d:l mRNA ‘precursor, seguido de la asociacién de Dmlclnas al mRNA precursor. Dis-
e no
ll\fomwh\'l La parte informativa, unida aun a proteinas, abandona el nicleo hacia el
citoplasma en donde puede ser utilizado el mRNA en los polisomas para la biosintesis
Easamss : Somes | ooz

nan informosomas.
s estos modelos presuponen que el DNA debe hallarse elibre» en ¢l momento

de'l transcripidny 8 uncion reguador de s poeivasde s comain, Iiimer-
el control de a regulacién

e sisemas exentos de células, como en
de las histonas de I tina inducia

by i .dm d ginics. nnm p experiencia
estudios
e actividad gncicay

cidad. En efects muy itada len cla-
Sicarencincogrupos ditimios H (H1. H2A. Hob. 1. Ha) con p(smmolcculares de
11.000.a 22.000 daltons. El caricte bisico de las histonas cs debido asu alto contenido
enarginina y | poca variabilidad
de s disimos pos d bty d a misma hisionspar dferenes copocic, AS, s
histonas H3 de tenera, cerdo y rata son idénticas y s6lo se diferencian de la H3 de gui-
sante por it la d

Recientemente se tiende a creer que mds significativa es la participacion en dicha

regulacién, seguramente por un mecanismo de desrepresion, de la fraccién proteica no
histonica d fa cromatina (proteinas dcidas), adscribiendo a las histonas s bien una
funcién estructural en la cromatina estructura del nucleosoma).
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En 1979 Britten y Davidson han propuesto un modelo en el que el control e I ex-

basan en el hech
de RNA nuclear,presentes con caricter mm en las disintas mum solo una frac-
cién halla en el MRNA. ‘ademis, su presencia
es variable en las distintas células. De acuerdo con ello, el niicieo celular diferenciado

incluiria o s6lo un genoma completo (totipotente), sino que también la transcripcion
de los genes seria general, estableciéndose la regulacién de la expresion génica por la
en el niimero y tipos de mRNA que sobreviven, son procesados en el nicleo

vari
y. por transporte, alcanzan el citoplasma. Estos autorcs postulan que precursores de
MRNA de genes estructurales se hallarian protegidos de Ia degradacion por formacion
de diplex de RNA-RNA con secuencias transcritas de genes no estructurales. De
acuerdo con este modelo, la supervivencia de algunos mRNA en determinados tipos
celulares dependeria de Ia producion de genes no estructurales de regulacién especifi-
ca. Se trata de un tipico mecanismo de regulacion postranscripcional a nivel del proce-
sado en el niicleo.

En el mismo orden de ideas, pero con otro tipo de experimentos, se poseen eviden-
cias de interacciones mutuas niicleo-citoplasma en cl proceso molecular de la diferen-
ciacion, Asi se sabe que los procesos de division sl el cioplasma jegan un pa-
pel importante en el origen de la heterogeneidad celular en las plantas, tal como se ha
paxido comprobar para l desarrollo de losestomas y la formaciGn de los pelos radicu-

lares en las ap. 4.2). Por este legaria a
un gradiente ico con respecto lulares y a un en-

itico di los miicleos hijos que regularia la diferenciacion selec-
tiva de las dos células hijas.

En estudios de regenerscién, enuclacion y tansplante de nicleos entre cspecics
Acetabularia, lga ifoal forma da

parte superior en un sombrerillo de morfoénesis upmru, o pod:do mmumbar
que la morfogénesis de Acetabularia depende de la presencia de un mRNA estable de
vida larga. Estas evidencias se han conseguido por varios métodos. Asi, en una célula
enucleada de Acetabularia que ya no transcribe RNA, por el contrario, continda toda-

ia sintetizando proteinas dumnl= varios meses,incluso aunque se afada un inhibidor
D), pero no'si se adiciona un inhibidor de la sin-
tesis de proteinas (puromicina o , icohoxmida) En ot tipo de experencis, s 50
ecciona o sombrotlo de Aceabularia 1 icle,present en a pate basl el propio
niileo o, por enuclacion y transplante, l de ol epeci) s capaz de egenerar la
niicleo presente.

Muy ligado al hipotético mecanismo molecular de la regulacion génica se sitia la
posible participacion como «efectores» de determinados mensajeros qwmxcos (fto-
hormonas). En los capitulos precedentes (22-26) se han considerado con cardcter
general los cinco tipos actualmente bien definidos e hormonas vegﬂal:s La inape.
cificidad de accion de las hormonas vegetales hace pensar que el control de la sl
dad génica mis que de las hormonas depende de sustancias que presentan potenci
mente una mayor especificidad de accion (proteinas o RNA). Se disponen ya de
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como ya se ha para las cé-

lulas animales, que a e)umﬁmdni de accion hormonal dc una célula blanco pueda

depender de receptores proteicos especificos.

todo caso, a pesar de los evidentes mvuncss e campe, todavia se nos esca-

pa el mecanismo fino de fondo de la regulacion de la actividad genética en las células

cucariotas y la naturaleza y mecanismo de los factores que actian como efectores en

esta regulacion en distintos niveles de la actividad genética diferencial en el proceso
de la diferenciacion celular.

27.3. Transtormaciones tumorales

Si, como hemos visto, nuestro conocimiento sobre los fxcwms i determinan los

comprene I ifcld i mayor en e ey de o s o2 roseacscnlascondl

ciones canormales» que determinan a formacion de tumores vegetles En las plantas
el ditng los tumores con
mitado.

Un limitade I

izada,

un parésito. Un casotpico de estos umores son m agallas. En cambio, los wmores dt
Jantas, un creci-

miento desordenado y no inhibido, sin un sd:mdn mecanismo de controlpor parte e

T planta g

El estudio de la én d I célla vegetal normal
o cada dia,de mapor atenion or I mportanciague rpresenta o conocimintode
los factores y e

paracl a teor
de los procesos de l diferenciacién celular y por la s)gmfcacnén apicads que g

27.31. Agallas

Se trata de un caso tipico de tumor de crecimiento limitado que se traduce en ano-
it . 2 . :

pas y mosquitos) que por deposicion de sus huevos en las plantas (normalmente en las

hojas u érganos jovenes) inducen el crecimiento en extensidn y por division celular. Su
‘morfogénesis se manifiesta por una formacion histoide, conocida por agalla y su especi-
j‘ddndes atribuible al insecto. Se conocen mis de 15.000 tipos de agallas que se pueden
ca erizar por su forma, color, L\mnno paslcmn y constitucion interna. Lns agallas
le-

,.d.d decste ipode tumores vegeluleL

apartir de la indy rel
gina la formacién de la agalla en la plznu, aunque se supone que se precisa continia-
mente 1a accion morfogenética del parisito sobre la agalla, pues por muerte de éstos
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cesa el d agallas T: Ia naturaleza d i

micas que, cedidas por el insccto, determinan ¢ desarrollo de la agalla. Entre las posi-

bles especulaciones sobre esta naturaleza se citan desde aminodcidos a virus. Otro

hecho a destacar es que en cultivo de tejidos, las células de agalla s muesiran como

células vegetales normales. De aqui que la formacion de una agal
i dabl odifi

27.3.2. Agallas de corona

La agalla de corona es un tipo de céncer vegetal (tumor de erccimiento ilimitado)
cuyo agente na bacteria, el tumefaciens. i
1o se trata de agallas, sino de excrecencias amorfas que por encontrarse en muchas

¥
original. con la que aun se las conoce. de agallas de corona o cucllo (crown-gall).
Como minimo, 93 familias de dicotiledéneas y gimnospermas son susceptibles de
transformacion por Agrobacterium. En cambio, raramente se presentan en las plantas
‘monocotiledéneas. Previo a la transformacion tumoral se precisa de una herida en la
planta por la que penetra la infeccin por A. tumefaciens. La bacteria permanece en
los espacios intercelulares de la planta y ejerce su accion por medio de un «principio
inductor de tumores» (PIT) responsable de Ia transformacién de la célula normal a
tumoral. Se cree que para las relaciones entre la bacteria y las células de la planta s
n a determinados lugares susceptibles a la tumoracion de la célula

de Ia pared celular de la bacteria. No obstante, hay varias hipdtesis, segin las cuales
podria tratarse de una parte de la pared celular de la planta, del plasmalema o, inclu-
50, del interior de una célula destruida de la herida. Una vez en contacto las agrobac-
terias con las células condicionadas ocurre el proceso de Ia induccion del tmor. Se
ha comprobado, en estudios con diferentes especies de plantas, que heridas infectadas
.25-28°C originan con facilidad tumores, mientras que a 32°C no ocurre la transfor-
macién tmoral. Por transformacién de una célula normal sc obtiene una célula
tumor cambiada estable que transfiere sus propiedades a las células hijas. EI hecho
de que los cambios estables en la informacion genética generalmente significan cam-
bios en el DNA celular, ha determinado una intensa investigacién del metabolismo
del DNA en el transcurso del proceso de la transformacin tumoral. Las mediciones
en el curso de la transformacion de los niveles de DNA y RNA y de la accin de los
inhibidores, evidencian su participacion en la induccion tumoral. Se ha correlaciona-
do la virulencia del Agrobacterium con la presencia de un plsmido grande (plismi-
HaN NH —(CH,), — CH — COOH
e (CHa), |

H’“)c NH — (CH;), — CH — COOH
HN G
NH N
| i
CHy ~ CH — COOH HOOC — (CH,), ~CH — COOH

octopina ‘nopalina
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do Ti de 96-156 x 10° daltons) en el que residirian los genes responsables del
cardcter oncogemm, asi como la m(nrmmén genética de cambios metablicos que
presenta la célul
de la célula lumor frente a la célula normal vegetal estan la mlmrol':, en culuvo de
tejidos. para determinadas fitohormonas (auxina y citoquininas) y la produccién de
‘metabolitos no presentes normalmente en la célula vegetal, las opinas, como la octopi-
na y la nopalina, que corresponden a fallos del sistema enzimtico de a arginasa que,
en lugar de la conversién de la ity omitina Jura conduce a la formacién de
este t walla de cucllo. por lo g
presentan alternativamente ucwpmz. nopalina o agmpma (junto con agrocinopinas).
creyéndose que el mecanismo m:umllcv que conduce a ellas es catalizado por deshi
drl)gcn:szs dependientes de NAD o N

/a hemos indicado, la (ransfom\aclon de una célula normal a célula tumor
:lgmftz e trénsito de un estado estable a otro también estable. Espontaneamente las

por normales, mientras que

Jas células hijas de la célula tumor son tumorales. Aunque en algunos casos sc ha
descrito que el estado de tumor, bajo condiciones controladas, puede revertir al estado
normal y a la inversa, la mayoria de evidencias indican que la reversin fenotipica del
estado de tumor a tejidos normales s deberia a la pérdida ocasional 0 a la segregacion
del T-DNA (segmento del plésmido Ti prescnte en las células vegetales transformadas
T-DNA

fuera i paso. O d

bién esta capacidad de producir tumores en las plantas. A. rhizogenes, por medio del
plismido Ri, induce la formaci6n tumoral denominada «hairy root» (raiz pilosa) que
provoca una gran abundancia de aices, mientras que 4. rubiinduce la formacion de

amucns alas del
principalmente en las .

Es de destacar la signiﬁca/:mn ecologica de este tipo de parasitismo para Agrobacte-

ritm, pues le ofrece una gran ventaja competitiva sobre otros organismos del suelo,

sobre los cuales puede utilizar selectivamente las «opinas» producidas por la planta
huésped (colonizacion genética). Asimismo, las opinas inducen la transferencia por
conjugacion del plésmido Ti a otras cepas de A. tumefaciens qu les faltaba, de forma
que asi también estas cepas utilizan la I apina com fucnie de N y C.

‘Actualmente es objeto de gran interés el uso de los plésmidos Ti en la ingenieria
genética de las plantas, pues se pueden insertar genes potencialmente descables en la
region apropiada del plismido Ti que asi sirve de vehiculo para adicionar informacion
genética en plantas de importancia agricola (ver seccion 27.4).

27.3.3. Virus del tumor de las heridas

Se trata de un tumor producido por un virus en una compleja interacein entre ¢l

irus, la planta que sufre Ia transformacién tumoral y un insecto vector (Agallia cons-

maa/ Elvirus del umor de las heridasfue descubicrto por L M. Black y s presencia
mis de 43 especies de U
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teristico de las plantas atacadas por este virus es el engrosamiento lnegulzr de bt e
vios de las hojas y I las raices,

En la nomenclatura clisica se conoce a este virus como. Aurea/znmr ma,mm

se e sitda entre los porsu RNA, la simetria de la
cipside, la ausencia de cubierta y ¢l nimero de capsémeros. Su didmetro es de 70-
80 nm y su cpside posee simetria cibica (icosaedro). Su peso molecular es de 68.10¢
daltons que corresponde al 22 por 100 en RNA y al 78 por 100 de proteinas. Su RNA es
de doble cadena con un contenido de C + G del 38 por 100 y su cépside sc compone de
92 capsomeros de 7-7,5 nm de didmetro.

El virus del localiza en el citopl:
en donde se replica. No obstante, no es necesaria su presencia para ¢l mantenimiento
del estado tumoral, pues la pérdida del virus en células tumorales en cuitivo in vitro no
determina la pérdida de las propiedades tumorales. Las evidencias experimentales de
que se dispone indican que unos pocos cistrones del virus codifican las proteinas que
pucden interferir con la regulacion de la divisi6n de las células en muchas especies
vegetales, sobre todo en

Todavia no se conoce el mecanismo bisico por ¢l que la infeccion por ol virus
provoca la transformacién tumoral. Aunque ocasionalmente se hayan obtenido vés-
tagos normales a partir de una planta infectada, no hay evidencias consistentes, por ¢l
momento. de que el tejido transformado pueda revertir a normal,

27.34. Tumores genéticos

Los tumores genéicos s producen en hibidos interespecificos y son atribuibles a
una genética. Para
una demostracion clara de la psr\lclpacmn uwm del genoma en la formacién del
tumor 0 no estd comprobado el carcter tume

Entre los géneros en los que se ha com o ecueieemsite tumores genéticos
in: hibridos de Brassica (raices), Bryophyllam (allo), Datura (embrion). Lilium
(pléntulas), Z
ria (esporangio).

El caso mejor conocido de éticos son los hibridos i ificos den-
tro de las especies del género Nicotiana, que se originan esponténcamente en distintos
érganos de la planta, sobre todo en la fase de floracién. Por el contrario, la generacion
parental de estos hibridos carece de tumores. A estos tumores de los hibridos de Nico-
tianase

No todos los hibridos del género icoriana forman regularmente tumores, sino que
del estudio de 300 combinaciones distintas de hibridos solamente n 10 por 100 de com-
binaciones presenté poblaciones con el 100 por 100 de formacién de tumores. Otro
hecho a destacar es que se han obtenido hibridos tumorales por medios somaticos. Ast
por fusién hojas de lauca y Nicotiana langsdorffi
También en el caso de los tamores genéicos st akterado o metabolismo cellar do
ciertos aminocidos y presenta autotrofia para ciertas fitohormonas (auxina y citoqui-
ninas).
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El anilisis experimental de las condiciones del desarrollo permite deducir, bajo
condiciones adecuadas, la conversién del tcjido tumoral a crecimiento normal, por lo
que parece que ol sstado tumoral s reversibe

it de i formac d e tumores, es la participacidn del genoma en el estableci-
iento de I tumraciny e o de s iohormonas en I inds
del

la tumor, una caida

274, ¥ apli Ia bi ia vegetal

La produccion vegetal es uno de los factores limitantes, a nivel mundial, tanto en
el campo de la alimentacién como de otras materias primas y de la energia. A pesar
de que se han cons wances importantes con las técnicas de la mejora genética
clisica y la adecuada aplicacion de fertlizantes, plaguicidas y herbicidas, se requieren
nuevas perspectivas de estudio cientifico para conscguir avances superiores, mis ripi-
dos, economicos y efectivos. Entre estos nuevos enfoques ocupa actualmente un lugar
preeminen el estudio, para su adecuada aplicacion o correceion, de los factores que
pueden rest » -3, eficiencia
3 sdaptacitn fotosintéica, Fjscitn de N, atmosférico por auevas planas, lerancia o
resistencia a la salinidad. stress hidrico y bajas temperaturas, resistencia de las plantas
de cosecha los herbicidas,
frutos, resistencia a enfermedades de las plantas,cic.

conocimientosactuales de a Fisiooga Vegetal en l ampo de s nutricén y
regulacion del las plantas, han
de cultivo de tejidos in vitro que, sobre todo por la utilizacion de vmlorylmm ¥ fusion
celular (seccion 27.1.3), han posibilitado no s6lo la obtencion de lincas c
reguladas. sino también especies hibridas nuevas (hibridos sométicos) que sortean las

y Ia obtencion de plantas libres de infecciones viricas, entre otros resultados.
Uj

de los diferentes procesos metabolicos y del control del crecimiento y desarrollo de las
lanta i i i

o manipulacidn genética. para obtener cultivos en condiciones de Gptima eficacia y
produccin. Como ya hemos senalado (seccion 27.2), la genética de los organismos
eucariotas (y ain ms la de las plantas respecto a los animales). por su mayor complej

dela célula procariota. No obstante, las plantas juegan actualmente ya un papel impor-
tante en ¢l campo de la biotecnologia o ingenieria gencica.

En la seccion 27.3.2 hemos visto que A. tumefaciens y A. rhizogenes, por mediacion
de os plasmidos Ti y Ri, son los causantes, en muchas especes de plantas dicotiledd-
neas, de la formacion de los tumores de agalla de cuello o de raiz pilosa. Estas especies
han recibido fuerte atencion en la biotecnologia vegetal por ser, de forma natural,
sistemas de transferencia génica horizontal entre procariotas y eucariotas. Es decir, los
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plasmidos Ti y Ri ofrecen nuevas perspectivas de futuro como vectores naturales de’

genes de interés potencial para la mampulxcmn genética de las plantas por ¢l hombre.

En efecto, ya se han introducido transposones y otros fragmentos de DNA fordneo en

la parte de DNA del piasmxdo T i que se integra covalentemente en el genoma nuclear
el T-DNA

de Tiy
(oncogenicidad, sinicl de opims tilzbollsmo de opinas, sensil
transferencia conjugativa del plasmido Ti, catabolismo de la argini .
hecho imporante n csos ctudios de manipulacon senéics e a posbitidad no sélo
de insertar genes nuevos, sino también conseguir la deleccion o inactivacion de los
oncogencs (vuncus mantenicndo I infoctvidad) s oblener una planta e a que iy
s6lo puedan expresarse las nuevas posibilidades génicas, sino que ademds no aparezca
Ia transformacion tumoral. E T-DNA y otros DNA fordneos parecen bastante estables
en la célula transformada, incluso después de perder los genes de la oncogenicidad
durante la diferenciacion, tanto en fa mitosis como en la meiosis.

Para que un gen pueda funcionar bien requiere no solo la codificacion de la secuen-
cia para su proteina, sino también elementos e control para regular su expresion. Una
aproximacién util ha sido insertar los genes fordneos en la secuencia de las opinas y
usar asf las regiones del promotor, que normalmente regulan la sintesis de las opinas,
para controlar la expresion de los genes fordneos. De este modo, en experimentos con
Phaseolus vulgaris (judia) se insert6 el gen que codifica para la protcina de reserva, la

lidad a la agrocina,

fascolina, en un plasmido Ti 13955y e
para la transformacion en plantas de girasol. Las células tumor resultantes fueron
capaces de transcribir RNA y traduc polipépidos de faseolina.

Otros la de protoplas-

tos vegetales con DNA de plasmidos Ti y la introduccion del DNA de pldsmidos Ti
por medio de liposomas.

Las dificultades en el uso de un vector natural relativamente grande, como son los
pldsmidos Ti (unos 130 Md), ha llevado a estrategias de reduccién de su tamato,

i), aungue con msnllzdm 10 muy satisfactorios. Otras vias alternativas son la utiliza-
cion de «vectores intermediarios», con los cuales se puede introducir una secuencia
especifica de DNA en un sitio predeterminado de la region T de un pldgsmido Ti com-

Noobstante,y

de Agrob
dsneas y 1o afcta a as monocotiledoncas. Dt to54 o s desoant productos
especificos de la transformacion por A. tumefaciens {opinas) en ciertas especies de
¥ lineas de células Asparagus offcnal.

o i eslispoe e morment -
cién, como vectores naturales de genes, de virus de DNA de doble cadena (vlms del
mosaico de la coliflor, CaMV) o los virus gemini de DNA monocatenario (asi, el virus
del mosaico de la judia). En estos casos se explota el DNA del virus para transportar
DNA exdgeno a las células vegetales huéspedes, sin que, a diferencia de los plésmidos
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de los Agrobac DNA, lica asi indepen-
djememenw del genoma del huésped.
Los orginulos con DNA (cloroplastos y mitocondrias), 4 Senen capwdxd dc
NA, son

bilidades d |°s
lmmpomnes © «genes saltadores» en el campo de la blolecnolog(a vegetal,
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MORFOGENESIS

El término morfogénesis, en sentido lteral, se refiere al origen de la forma de los
seres vivos; el término forma, debe entenderse no sélo como la morfologia externa de
una planta, sino como su organizacion completa, que comprende distintos niveles per-
fectamente distinguibles unos de otros (nivel celular, nivel de tejidos, nivel de drga-
nos, etc.). Sin embargo, el estudio de la morfogénesis, no slo implica los cambios
observables en fa forma y en Ia estructura, sino también los procesos que controlan el
desarrollo de los Grganos y tejdos. Por todo ello podemos defini la morfogénesis, como
el conjunto de los fenémenos relativos  Ia diferenciacién y desarrollo de los tejidos y
Grganos vegetales. En el momento presente los conocimientos que poseemos sobre las
bases moleculares de la morfogénesis son muy fragmentarios y sabemos muy poco
sobre los procesos fisiologicos y bioquimicos que regulan, por ejemplo, la iniciacién y
desarrollo de las hojas o a diferenciacion vascular. En este capitulo vamos a estudiar en
primer lugar los aspectos histolégicos y morfolégicos de la formacién de los drganos
vegetales, y en segundo lugar estudiaremos lo que hoy se conoce sobre la posible regu-
lacién hormonal de estos procesos.

28.1. Polaridad

Un hecho que resulta evidente es el de que todas las especies vegetales muestran
una forma caacteistica. Dentro de las distintas formas, todasconstan de un i longi-
tudinal flores. A lo largo de
este cje pueden apreciarse notables diferencias, siendo sty complst-
mente diferentes. En otras palabras, el ¢je estd diferenciado en tallo y raiz. A e
respecto se puede decir que el eje longitudinal muestra polaridad. Se o deinis
polaridad como cualquier situacién en la que los dos extremos o superficies de un sis-
tema viviente son diferentes. La polaridad del eje longitudinal de los vegetales se
observa fundamentalmente como diferencias morfoldgicas, pero no hay que descono-
cer que también existen diferencias fisiolgicas entre los extremos de un érgano. Aun-
que la polaridad axial es uno de los hechos mis sobresalientes en un vegetal, no hay
que olvidar que existen otras formas de polaridad, como Ia dorsiventralidad de las ho-
jas o'a polaridad radial de cuerpos esféricos. como el alga Chorella o una manzana.
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2811, Determinacién de la polaridad

La polaridad del eje longitudinal de las plantas superiores esté ya determinada
desde la primera division desigual que sufre e zigoto. Como ya sabemos, el extremo.
radicular de un embrién se dirige siempre hacia el micropilo del 6vulo, mientras que
el futuro tallo se aleja de él. De esta forma la orientacion del eje de polaridad en los
embriones parece determinado por las condiciones prevalecientes en el saco em-
brionario, es decir, la polaridad de la futura planta esté predeterminada por la polari-
dad de los tejidos de la planta matema.

Sin embargo, la polaridad del zigoto no est predeterminada en plantas inferiores
tales como el género de alga parda Fucus, cuyos huevos no estén inicialmente polari-
2ados. E buvo esftico feniizado mursira pronto polaridad, va que en uno de los
lad elfe de que tenga lugar la
primera dmsmn Puede demostrarse que la palmuad o s Eandan e o
puede se rla luz; asi, s €l huevo se expone a iluminacion desigual en los
Tados apueston ! menos iluminado se transforma en e fturo extremo rizoidal. La
luz tiene un en 6n de la polaridad de
setum, donde Ia orientacion de la primera pared celulr forma ngulo recto con Ia
direccion de la luz incidente. Otros factores que pueden influir en la induccion de la
polaridad en huevos y esporas incluyen gradientes de pH, CO, y O,

2812 Persistencia de la polaridad

Una vez que la polaridad ha sido inducida en un organismo, bien sea un embrion,
planta con flores, huevo fertilizado de Fucus o una espora de Equisetun, es muy difi-
cil o casi imposible revertirla, Este hecho queda muy bien ilustrado en los experimen-

e regenércion e planis con flone, 5 tomarmas trocos & el Ge e
(Fig. 28.1) y lo suspendemos en una atmésfera himeda, desarrollarén raices adventi-
cias en el extremo inferior y yemas en el superior. Similarmente, si tomamos segmen-
tos de raices de achicoria o diente de leon y las plantamos en suelo humedo o arena,
las raices se desarrollarin fundamentalmente en el extremo inferior y las yemas en cl
superior. Asi, aunque el trozo de tallo de sauce y aun menos los trozos
muestran ninguna diferenciacion morfologica entre los extremos superior e mlenor
es evidente que estos brganos poseen una marcada polaridad fisioldgica que afecta el
modelo de regeneracion de yemas y raices. Esta polaridad es inherente a los tejidos
‘mismos y no depende de la gravedad, iluminacién u otras condiciones externas, como
se demuestra invirtiendo la colocacion de los segmentos de tallo de sauce, que segui-
i ormando ke n el etemo rgiealmente nferor.aunque short s ncucne

>mas en rior. Lo mismo ocu-
rre con los segmentos de raices de achicoria. La polaridad fisiolégica parece estar
construida en los mismos tejidos. Se podria pensar que se debe a gradientes de meta-
bolitos u otras sustancias a 1o largo del tallo o raiz, pero no debe ser asi, ya que la
iguiente, a través incluso e un periodo de
es muy escasa, de tal forma, que es poco
probable que persistan los gradientes de metabolitos. Es posible que ¢l enraizamiento
de los segmentos implique un gradiente de hormona de crecimiento dentro del tallo,
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pero este gradiente seria uno de los resultados de la polaridad de los tejidos y no su
causa.

2813, Polaridad celular

Hemos visto como un trozo de tallo muestra polaridad de regeneracion con una
tendencia a formar yemas en el extremo supenury raices en el extremo inferior. Si tal
tallo se divide en dos, cada mitad se comporta de forma similar y el proceso puede
cluso repetirse con piczas muy peqnzl\as de tallo. i fucra pos\ble llevar este proceso
al limite, y de hecho
hay cvidencia de que éste es l caso. EI nlga verdc filamentosa Cladophora muestra la
misma polaridad que el cuerpo vegetal, es decir, en el extremo basal forma un rizoide.
i la célula de un filamento de Cladophora s¢ plasmollun de tal forma que los pro-
toplastos se separan de las
as entre las células) y son cada célul

regenera un nuevo filamento desarrollando un rizoide en el extremo basal de la célu-
la. Este experimento suministra clara evidencia de la polaridad de células individua-
les de Cladophora. Evidencia comparable con células de plantas superiores es mis di-
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ficil de obtener,
aparicién de di

unque hay evidencia indirecta que apoya esta hipdesis, tal como la

28.1.4. Bases estructurales y moleculares de la polaridad

En los apartados anteris ha presentado una serie de datos que parecen suge-
ir lo siguiente:
1. La polaridad de los tejidos de tallo y raiz es muy estable y no es ficilmente re-
versible.
2. La polaridad persiste incluso después de periodos de dormicién, cuando la a
vidad metabolica es muy baja.
3. La polaridad de un tejido reflcja aparentemente la polaridad de células indivi-
duales.

Con esta base, se ha sugerido que deben existir algunas bases estructurales perma-
nentes para la polaridad celular. La observacion de que una pieza de tallo puede
dividirse en otras mas pequefias y cada una muestra la misma polaridad de regenera-
ci6n, recuerda a un imn que puede ser similarmente dividido y cada pieza s trans-
forma en un pequeno imn. En un imin cada dtomo de hicrro posce polridad
magnética y los d durante el proceso de ion de tal
forma que los polos norte y sur ks ‘quedan orientados a lo largo de la ba-

de imin. Por analogia, podemos postular que cada célula de érganos polarizados,
e oy e ot i politades (postlemes molicuks dasadan

n grupos quimicamente diferentes en ambos extremos) que estn orientadas a lo
Targo detce G cada clula formando un citocsqulet. Com la orientacion de izs
moléculas no es destruida por Ia ciclosis parece que este citoesqueleto sc encuentra
localizado en las capas extremas del citoplasma, donde la ciclosis. probablemente. no
tiene lugar. Ha sido sugerido que este citoesqueleto podria consistir en moléculas fi-
brosas de proteina orientadas longitudinalmente, aungue por ahora los intentos
realizados para demostrarlo no han tenido éxito. Es interesante el que las tnicas es-
{ructara ncarmente orletads Qe 5 conocen o la capas s exiens o Clo
plasma, !os s micraiblon, e e gl ecoscon o s de ol
entalos

d i i han abierto una via
laridad. Este huevo, inici
comienza un crecimiento polarizado 24 h después de la fertilizacion. La fase inicial de
Ia polaridad parece ser debida a una distribucion desigual del calcio citoplasmatico
entre lus dos polos del cigoto. Debido a que el calcio es un ion relativamente inm6vil
sma, se crea una diferencia léctrica entre los dos polos, lo que conduce a
s dsoucion scimétrca de componentes citoplasmaticos que, sin duda, tendré
fachrt el f

loy , ‘o poras 3
trica de calcio puede ser inducida por gradientes luminosos, tal como se indicd en el
apartado 28.1.1.
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2815, Division celular polarizada

Los planos de la division celular durante el desarrollo de un érgano desempedian
un papel muy importante en la determinaci su.forma y tamafo final. Puede
comprobarse que sin divisiones celulares orientadas no existe forma organizada cn

ningin vegetal, caso que ocurre en los cultivos de callo de tejido en los que el plano
de division celular cs al azar, siendo los t¢jidos resultantes masas estructuralmente
y sin ninguna forma Asi lari-

Zadas dan al vegetal su forma tridimensional. En dosmouo de emmmdns, la
mayoria de las divisiones celulares estin orientadas de tal forma que los husos acro-
miticos mitéticos estdn en paralelo con el eje del entrenudo: consecuentemente. el
entrenudo crece principalmente en longitud y mucho menos en didmetro. En frutos

de calabaza de diferente forma, se ha demostrado que en los alargados las divisiones

en las s que el huso acromitico esti orientado en paralelo al eje longitudinal son mu-
las que el b planos, mientras

qne en I i un plano parti predominan.

Parece que el eje de polaridad del drgano eatero hene una fucre nfluencia n ¢l
plano de divisién celular, afectando la orientacion del huso acromatico. La regulacién
de este fendmeno es aiin desconocida, pero se ha visto que parece estar determinado
por la banda de microtibulos que aparece en el citoplasma antes de la profase, en el
plano de Ia futura placa ecuatorial. La polaridad no sélo es importante en la determi-
nacién de la forma de los vegetales, sino que también es importante para otros
aspectos de la diferenciacién y morfogénesi

281.6. Division celular asimétrica

Otro aspecto de la importancia de la polaridad en la y
puede verse en el caso de Ias divisiones celulares desiguales o asimétricas. Ya sabemos
que la primera divi vulo fertilizado en las angiospermas es frecuentemente
desigual, como msull:do d: la polarizacion del citoplasma celular. En este caso la di-
visién desigual es el primer acontecimiento en la historia e Ia nueva planta, pero las
vismmx asimétricas son también frecuentes en estados posteriores de la diferencia-

“En o cpidermis ruicaarde sgunas plaras como Phleun pratense, los pelos ra-
resultado I de cier-

tas células emdmmus it cjes pnncxpal:s paralelos al eje de la
raiz y su citoplasma es mis denso en el extremo apical. La mitosis aparece y se forma
pared celular transversal en una posicion que da lugar a una célula hija mis peque-

a con citoplasma denso y a otra célula mayor con citoplasma menos denso. Los
pelos radicales se forman solo a partir de las células mas pequefias. Una situacion si-
milar se da en la formacién y desarrollo de las células estomticas (Fig. 28.2). Auul
también, ciertas células epidérmicas de la hoja en desarrollo muestran divisiones asi-
métricas, dando una célula pequea con citoplasma denso en un extremo y otra célu-
Ia mayor en el otro. La célula mis pequefia se transforma en la célula madre estomi-




Figura 28.2 ion asimet
rea Lis s epérmicas expeimenan una i e rhands ura et

célula madre el que s deaolain cloroplasos y ot el e mavor e, L cihla
made e s dwiin en dnglo et con € plano ‘dos células hijas

rentiation in Planis, 3. ).

tica que sufre otra divisién formando dngulo recto con la primera y las dos células
hijas que se forman, idénticas, dardn lugar a las células estomiticas.
echo de que la divisién asimétrica esté precedida por diferencias polarizadas
en el citoplasma queda bien ilustrado en el desarrollo de los granos de polen, en los
que el huso esti orientado de tal forma que un nicleo hijo pasa al extremo de la célu-
la en el que el citoplasma cs mis denso y se transforma en el niicleo generativo,
mientras que el otro niicleo hijo se traslada a la regién de la célula con citoplasma
yse transforma en e
En los casos citados de division asimétrica, Ia diferenciacion citoplasmitica, en
mis y menos densa, es anterior al ciclo mitdtico. En otros casos, sin embargo, esta di-
ferenciacién citoplasmitica s posterior a la mitosis, obteniéndose cntonces después
de a division celular dos células cuantitativamente idénticas. En las etapas posterio-
res, una de ellas perder la mayor parte de los organulos citoplasmiticos, incluso el
nicleo, mi s e Ia otra pmzdm como una célula normal, manteniendo todos
me alterar
Ts exructur cellar un ejtmplo muy claroes el represntado por a volucidn con-
junta de vl a
de una primera divi ot e unn el mad e mturlrs ey por mitosis, que
proporciona dos células idénticamente dotadas. Siguiendo un proceso de elongacién
celular idéntico para ambas células, el elemento que va a diferenciar un clemento
floemitico mucstra una pérdida progresiva de organulos celulares, mientras que la cé-
lula acompaiante s¢ transforma en una célula normal (ver Cap. 7).




Centro
quicseente

Caliptrogeno

posicion del cento quiescente.

i

cente por I flta de incorporacién de timidina marcada en los nicleos de sus céluls (tomado de P. F.

Wareing c I. D. J. Phillips, The Control of Growth and Diffreniatin in Plants, 2 ed., Pergamon Press,
Oxord. 1978).

Figura 28.3 —Arriba: Seccién longitudinal de a raiz de maiz mostrando la
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28.2. Formacion de la raiz

Todas las células de las raices se desarrollan a partir de un merisicmo, que desde el
punto de vista funcional puede ser considerado como formado por dos meristemos
opuestos que rodean a una zona con una actividad meristemitica casi nula, el llamado
centro quiescent. La céluls de estos dos meristemas opucstos mucsiran un crec

izado. Las células del por debe-
del in lugar a a caliptra, i
division celular cesa tan pronto como ésta alcanzan cierta distancia del centro q
e, coninuando despuds crcimieno cxlusivamente por clongcidn coar Las
células del meristemo que tran por encima del
Igara I epdernis e, conza estela, tiend

a crecer en filas Yo ta
Ta punta de la raiz:
por encima de esa zoni, e crecimiento tene lugar por clongacion cella. Clowes y
Juniper en 1968 muestran cn un clegante experimento como los nicleos de las células
Gue muestran sintesis de DNA incorporan en esta molécula el precursor de su sintesis
H-timidina; de esta forma sc demuestra también la existencia del centro quiescente

(Fig. 28.3). El quie un depésito de celulns vcslsmnlts ala
ion debid mscu idad, en él pueden isi
convertirse en un danal‘ia‘y célul La funcién del
hora d hasugerido por

que puede ser el lugar de la sintesis de auxinas.

Las células iniciales y la primera generacién de células hijas, son células no vacuoli-
zadas y con unos procesos muy activos de division celular; segin nos alejamos de las
células iniciales la aumenta, las divisi
3 comienza a clongacktn cllr. En s alces de muchas cpeccs, como por cjemplo
el trigo, el celular y de
clongacion celular; en otras, como, por e)empln ‘en Fagus syhatica existe ain division

Los limites del cilindro vascular, cértex y epidermis, comienzan a ser reconocibles 2
una cierta distancia de las células iniciales apicales. Las distntas zonas pucden distin-
guirse por el tamafio de las células y por los planos de division; las células de las capas
mis intemas del cdrtex tienden a desarrollarse mediante divisiones periclinales (cje del
huso mitético perpendicular ala superficie y la nueva pared celular paralela a la superfi-
cie) mientras que los planos de divisidn del futur tejdo vascular son menos regulares.

El procimbium del f

scropétalo 3 14 diesenciacion del xlema y ¢l floema sigue Ia misma dirccién
(Fig. 28.4). Los primeros clementos del loema maduran tipicamente mis cerca del
dpice que los primeros elementos del xilema.

Por lo que respecta a las raices laterales, éstas se originan  alguna distancia del
merstemoapcal e prinipal y aprti e untjido suado o cieta profundidad.
Tanto en las Gi como en las [
en el periciclo de la raiz principal y crecen a través del cortex. Durant a miciacion de
una raiz lateral en una angiosperma, un grupo de células del periciclo experimentan
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divisiones periclinales y anticlinales (cje del huso mitdtico paralclo a la superficic y la

nueva pared celular perpendicular 2 superficie) dando lugar al primordio de la raiz
lateral (Fig. 28.5). Este pnmordxo penc(ra gmdualmeme enel can)\ y antes de que

isiones celnlxus ad:cuad:s En

do primario han quedado deli
i i raiz prin-

uda.x medmnc
iz lat
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Figura iz el " A

nahori. | s
mente  se acomoda l crecimicnto del pimordio (B y ) (tomado de Esau, K. Plant Anatomy, Trans-Edi-
ons,Inc.,Nueva York).

mente el tejido cortical mediante la secrecion de enzimas litcos; otros investigadores

id la penetracién Después de la emergencia,
Ia raiz cambia generalmente su direccidn de crecimiento, observindose una respucsta.
‘geotrdpica mis o menos positiva. Los sistemas vasculares de las raices principal y late-
rales son independientes pero se hallan en relacion mediante células intermedias, ya
que, como hemos visto, las raices lterales se originan en el periciclo y, por tanto, la dis-
tancia entre su region vascular y la de la raiz principal es pequefia. Estas células inter-
‘mediarias derivan del periciclo.

Las raices adventicias pueden presentarse en el hipocétilo de una plntula, en los
nudos o entrenudos de los tallos y en las raices, asi como formarse en conexion con las
yemas o i i Se suelen ini i la vecindad de los tejidos
Vasculares en diferenciacién del organo que las produce. Si el drgano es joven, el pri-
‘mordio adventicio se inicia en un grupo de células situadas cerca e la periferia del sis-
tema vascular: si es s vicjo, el origen es mis profundo y se localiza cerca del cim-
bium vascular. En los tallos jévenes,las células del primordio radicular derivan comin-
mente del parénquima interfascicular, mientras que en los tallos mas viejos lo hacen a
partir de los radios vasculares. Al igual i d !
raiz adventicia sc diferencia una caliptra y los sistemas normales de tejidos del cuerpo
dela raiz.
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28

Estructura del 4pice vegetativo del brote

L dgces et del e oan o e o, trctur ccitcigion
¥ actividad 1 brote de las yde for-
ma conica. En algunas monoconlcdoneas. como la gramincas y Elodea y dicotiedé.
neas como Hippuris, es estrecho y alargado, con la zona distal muy elevada, libre de
primordios foliares. Por otra parte, cn muchas dicotiledéneas la zona distal apenas se

En el dpice vegetativo de las angiospermas pueden distinguirse dos partes: una de
ellas formada por varias capas de células, denominada rinica, que rodea y envuelve al
cuen 6). Estas zonas pueden distinguirse por los planos de division celu-
lar. En la tinica, las divisiones son predominantemente anticlinales, mientras que

1 cuerpo son tanto anticlinales como periclinales. El grosor de la tinica cs
variable y puede estar constituida por una o més capas de células, incluso dentro
e una misma especic pucde variar con la edad o estado nutricional. La distincion
entre thnica y cuerpo en gimnospermas esté aun peor definida y aunque las divisio-
nes en las capas de células externas en Pinus son predominantemente anticlinales, se
suele dar con frecuencia una mezcla de divisiones anticlinales y periclinales

n
3

i
3434

3.
£

|
g

Four 28, Sescion longiudinal de un merisemo apial, Puede ghcrvare b i formada
s lbriendo 1 paneceml e cverpe omade & PF. Warig ¢ 1D . Phillps. T Conrolof
Growthand Diffrentiaion n Plants 3+ . ergamen Fres, Oxiord, 1978
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284. Desarrollo del tallo

El cuerpo primario del talo de Ia mayoria de las plantas superiores deriva solo indi-
rectamente del meristemo apical. La mayoria de las células de los entrenudos se gene-
fan por ituados por debajo de los pri imordi que forman

> % pines sl

‘Cuando este meristemo, por cualquier causa, se encuentra inactivo, se producen
228 : Diers A s

cién y finalmente de diferenciacion. A medida que cl procambium se diferencia entre
las células derivadas del meristemo apical, adquiere el perfil del futuro sistema vascular
partir de él. La mad d i

puede tener lugar mientras el procimbium se halla todavia en division activa, o bien
sucede después de que la mayoria de las divisiones se han completado. El primer caso
se da con frecuencia en las plantas con semillas, donde la separacion entre los tejdos
vascular y fundamental no es precisa. En cambio, Ia delimitacion temprana del sistema
procambial es tipica de inferiores. El comi del

Laguna sociada
lahoja3

Figura 28.7—Seccion

Ia diferenciacién del procimbium de I truza folar correspondieate al primordio foliar 1, recén iniciado.

n . Ta ica, Las cél i las correspon-
s Ine. N

K. Plant Anatomy, Trans Edi

York).
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tacién del procé i s Jas plantas
con semillas mediante tincién diferencial entre las células derivadas del meristemo api-
cal. La céllas del meristemo fundamenta, pronto muestran vacuolizacion crecierte,
mientras que las células
ma denso. Las células procambiales experimentan repetidas divisiones longitudinales,
pero se extienden solo muy limitadamente en sentido transversal. Asi, por fin, el
procimbium llega a distinguirse del resto por sus células densas y estrechas, alargadas
paralelamente respecto l e longitudinal del Srgano (Fig. 28.

El o e icaifin ol n o s de o, tiene mucho s wrcon

&l

a planta.
o lniigenho

rimos de formacion de I hu_m en el dpice el tll. Algunos de elos buscan en e!
mismo dpice las causas de la las hoj

desarollo acropétalo del procémbium desempeia un papel importante en la ot
i6n de las hojas en el dpice.

continuo con el de las partes mas viejas del brote, sc demostrd la capacidad de los bro-
rganizar su sstema vascular, Por otro lado, estudios sobre cultivos de tejidos,

revelan weis ted prsqnie e ek o cpes e i b e
cion de
un itema caracteitieg de botes y reees s dcsputs e que £l mersmo spca
correspondjente se ha desarrollado.

mo norma general, l establecimiento del procimbium s seguido por la diferen-
ciacion de algunas de sus células en elementos floemticos y xilemiticos. Los primeros
elementos floemiticos se diferencian normalmente en sentido acropétalo a lo largo de
la periferia externa del procambium. La diferenciacion xilemdtica se inicia en la parte
inerior del procimbium, gencralmente cerca. d la base de 14 hojas 0 en u nudo, y
desde all de la hoja y basiy Tacin sl
interior del allo.

El crecimiento del tallo producido por la actividad del meristemo apical, en cone-
xion con el inicio de los primordios foliares, queda lado en nudos y entrenudos,
sobre todo por el cecimient de estos limos. El ceciienl de un entrenudo pucde
tener lugar
te, tal como ocurre en las gramineas y liiaceas. 4 alnrgxml:nta de los sucesivos entre-
s puedc ocurepeso 8 asocomo e  Hellehd, o e o oo ety

En
y.c 6!1 celular, micntras que en otros es Ia dmsm czlulu. El crecimiento del mllc en
porla.
i todas las células pmclmbml& s dumncun en m,-do vascular primario, no se
parte del pr biun

temitico despuds de i o recdents i se conveteen el cimbum
cuerpo secundario. En los tallos de gimnospermas y angiospermas mis cominmente
estudiados, en forma de 1 floemay el xi
ma y permancce indefindamente e a misma posicion rlaiva, produciendo sl

(Fig. 28.8).
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Radios oemiticos

Flocma secundario
“Tubo erboso

Célula acompaiinte
}cetuainicial i
Cambiom

Célua incial

Vasos

Xilema secundario

tRudios iemiticos

Figara 28.8.—Detales de 1 esructura del allo de Prumis Los vasos estin en diferentes etapas de diren-
ciacién (tomado de Esau, K : Plant Anaiomy: Trans-Editions,Inc.. Nueva York).

f\s*?ﬂ

Figura

Wik P of Pl Gronthand Dol MG Hi Lo 1569,
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285. Desarrollo de la hoja

Las horas e or s o s
en los flancos del meristemo apical. Como resultado de esta seric de divisiones en un
rea muy localizada, se forma una pequefia protuberancia que daré lugar al futuro pri
‘mordio foliar (Fig. 28.9). El nimero de capas celulares que intervienen en estas divisio
nes iniciales varia En h
bic

eas, icl la cap: terna de la tinica y en la
capa inmediatamente inferior. En otras plantas, tanto monocotileddneas como dicoti-
ledéneas, las divisiones periclinales no suceden en las capas mis externas, sino en las
capas celulares situadas por debajo. Las dos zonas de crecimiento en los dpices de
‘gimnospermas, la tinica y ¢l cuerpo, participan de forma variada en la form:
primordio foliar. Su grado de participacién vi i la relacio

las
del

En

cuerpoy por i i
Scrophularia nodosa las primeras divisiones para formar la hoja tienen lugar en el cuer-
po. En Acacia sc inician en la tinica y el cuerpo, Las gimnospermas con una zonacién
il a del compiejotini : L

i
Vi agiospermas.
El desarrollo de las hojas, al menos en las dicotiledéneas, puede dividirse en tres
etapas: 3

1. Formacidn de las bases folares.

2. Formacién del cje folir.

3. Formacién de la limina foliar o limbo.

Como ya hemos visto, Ia base foliar sc forma por la actividad meristemética debajo
de la region apical distal. Algunas células localizadas en cl centro de la base foliar
comienzan a dividirse dando lugar a una protuberancia e forma alargada a veces algo
aplanada por el lado adaxial. Esta protuberancia es cl cje de la nueva hoja y esté com:
puesta por el pes illa media de la hoja. i é élul
de los flancos comienzan a crecer de tal forma, que el cje adquiere una apariencia mds
aplanada en seccion transversal. é i
‘marginales que darn lugar al imbo de Ia hoja. Todo lo dicho puede verse esqematiza-
do en la figura 28.10 que representa el desarrollo de la hoja de Nicotiana tabacum.
de los meristemos marginales, se forman varias capas.
n celular cesa en diferentes estados. Las células de la
epidermis son las que cesan la division celular en primer lugar, generalmente cuando
Ia hoja ha alcanzado la quinta o sexta parte de su tamafio definitivo. Estas células
epidérmicas. sin embargo, contintian aumentando de tamafio hasta que la hoja al-
canza su tamafio definitivo. Las células del mesdfilo en empalizada contintian divi-
diéndose, dando lugar a una capa de células fuertemente empaquetadas; dejan de
dividirse y alargarse poco tiempo después que las células epidérmicas. Las células del
futuro mesofilo lagunar cesan de dividirse poco antes que las del mesdfilo en empali-
zada, dejando entre ellas gran cantidad de espacios intercelulares. EI primer procim-
bium se forma en la base del primordio foliar en un estado muy primitivo de desarro-
Hlo. Este primer procimbium daré origen a la futura vena central y se desarrolla en
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i

3,

N

[ Meristemo adaxial
d SR

(omado de Esau, K Plont Anatomy. Trans-Ediion, Inc. Nueva York).

sentido acropétalo hacia la punta, y basipétalo hacia abajo, para unirse con el pro-
cdmbium del tallo. Los primeros clementos vasculares que aparecen son los del pro-
tofloema, seguidos por 10s el protoxilema. Poco tiempo después, comienza la activi-
dad de los meristemos mllxmzles. y los primeros indicios de venas laterales aparecen
cuando los primordios foliares tienen una longitud de unos 2 mm. EI desarrollo com-
Pleto de 1 hoja depende de s exposicin a1 0z, sendo éte un e los aspectos s
importantes de la fotomorfogénesis.

La forma final de la hoja depende de tres factores:

a) Laforma del primordio foliar.

b) Nimero, distribucion y orientacién de lasdivisiones celulares.

) Magnitud y distribucién el alargamiento celular.

La forma del primordio folar varia considerablemente de una especie a otra. Como
hemos visto, en
laraun dedo,

hoja.
Eruma Hoja compuesta tal como la de Fraxinus, se forman una seic de bulos ltera-
s & partr de rmr

intensidad de
cada infuencia sore I form fnal de Ia hoja. Cuando e crecimiento, tanto d:l ik
como de las venas, sc. resulta una hoja d

o credimient e s vigaroso cerea o las venas quc e ot pariesde s g, ésta
puede presentar un contorno lobulado.

La division celular controla Ia forma por medio de su ritmo, su duracidn y su distri-
bucidn en Ia hoja en desarrollo. El estudio de Avery, en 1933, sobre el desarrollo de la
hoja de tabaco (Fig.28.11) ha demostrado que la forma de la hoja viene determinada
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10
H

Figura 28, a i

1 (a1 izquierda), por mm. Las distntas
variable, en &

e hoja (segtn Avery, eAmer. Jour. Bot, vo. 20, 1933)

por la distribucion diferencial del crecimiento en las distintas dreas foliares y por cl
mayor crecimiento en una dimensién que en otra.

286. Desarrollo de la flor

En algiin momento del ciclo biolégico de lus angiospermas, uno o mis de los dpices
v:g:lalwos de b misma cean de producit nuevas hojas y yemis ys ransforman cn un
ipice floral. la actividad implicard un cambio
en n esnuctrs del dpiee vegeatvo del bote. El primer cambio detectable & un
umento en a divién clulr e aregon dl cuerpo, que generlmene e xtnde
hacia abajo y ha ancos. Al mismo tempo, s observa unareduceion marcada de
Ia divisioncaulren’a meristemo, donde al

una fuerte vacuolizacion. Como resultado de estos cambios, la reglbn apical del brote
queda transformada en una estructura consistente en una zona medular fucrtementc
vacuolizada, cubierta por un manto de células meristemticas ms pequeias y densa-
mente coloreadas (Fig. 28.12). Este manto, que incluye la tinica y las capas de células
mis externas del uerpo, dar lugara s briceasy al primordo lorl; e limo se
extenderd por toda de t:

queda diferenciado. Como norma general, las ok partes florales se originan como
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a fuertemen -
da cublerta por un manto de céluas meristemiticas fuertemente coloreadas (1omado de P. F. Wareing ¢
1., Pillips, The Co Gr Diffe Pergamon Press, Oxford, 1976).

una secuencia acropétala continua de sépalos, pétalos, estambres y carpelos. Esta
i i me . por ejemplo, en Capse-

lla, en la que los primordios de los estambres y carpelos aparecen antes que los de los

pétalos. Puede haber é el I

En las papaverdceas, por ejemplo, los sépalos se originan con un avance considerable

sobre las demis partes.

Los sépalos y pétalos se originan, aligual que lus hojas, a partir de divisiones pericli-
nales en una o mis capas subsuperficiales del meristemo apical. En su crecimiento
hacia arriba, las partes del periantio muestran actividad apical de corta duracién, segui-
nto intercalar. La actividad marginal, seguida del crecimiento intercalar,
del anchura de I iantio. En cuantoal

e  existen yaque vari
ran que tienen el mismo origen que el periantio, mientras que otros creen que los

actividad marginal, lo cual da lugar a la caracteristica estructura bilobulada y trilobula-
da. Por lo que respecta al gineceo, el origen de la placenta y los ovulos puede ser dife-
rente al del carpelo. EI carpelo se parece a una hoja en el modo de originarse desde el
‘meristemo apical, mi placenta o los 6 igi
axilar. Los carpelos, ademds, presentan crecimiento apical y marginal. Los datos sobre
el desarrollo vascular de la flor no son muy abundantes. La suposicién de que en la flor
a diferenciacion del procimbium es acropétala, se ha utilizado durante algin tiempo
iterio para apoyar el a flor 1 :
brote. Sin embargo.

westigaciones mis recientes han demostrado que entre a flory el
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brote no hay una diferencia clara, ya que la diferenciacion acropétala del procambium
es corriente también en el brote de muchas plantas. Por otra parte, e las flores se ha

28.7. Regulacién hormonal de la morfogénesis.

En cl afio 1882, Julius Sachs propone por primera vez la idea de que en las plantas
‘deberian existir sustancias formadoras de Srganos. Estas sustanciss, que podrian ser la
flocalina pars s hoas, ooala par s el oo par s k. =
mover planta. Pasaron casi
5 ahos hata s una de cotes hipotcocas sustancins, a zocalina fcse deniiad
como el dcido indol-3-acético. Hoy, 100 anos después de la propuesta de Julius Sachs,

i la distib 66 d wuinae, gihe.

relinas y citoquininas, ademds del dcido abscisico y el etileno, son factores vitales en la
regulacion de la diferenciacion y morfogénesis en los vegetales.

y
morfogénesis en la planta entera:

) Lalocakzaciide o gares do st de o,

b s

Losl Jas hoj

brote, sonsii ivos en la sntesi Pa ), las au
son transportadas desde los lugares de produccién en direccién predominantemente
basipétala, aunque ¢l mecanismo de este transporte no est totalmente aclarado. Las
giberclinas parccen sintetizarse en hojas en crecimiento, frutos, races y semills y son

libremente n todas di ; por el floema y el xile-

ma. La =vld=m:|n actual la biosintesis d iininas puede

da a las raices; las semilla en desarrollo son ricas en este tipo de hnrmnnn, pero si son
ctiadas por ahora des-

conocido. Se conoce muy poco sobre el transporte de r,quummas. annqn: parecen
st prescncstanko en o flocma como o dert, Muy poco e conoss i e

o parcce desplazarse entre diferentes partes de a planta,al menos en persdhondes
al igual que las gibe-
relinas, en todas direcciones d:nlm dela plu\m aunque en las raices este movimiento

la eleva Ta region apical del brote y
de su transporte basipétalo, se forra gnmem de concentracion de auxina en la
planta. También aparecen en el tallo gradientes en la concentracion de giberelinas,
estanto la mayor concentracién en las zonas apicales. Como veremos, hay una intima
correlacién entre velocidades de crecimiento en las diferentes regiones del talo y los
gradientes de concentracién de auxinas y giberelinas. Asi, el crecimiento de los entre-
nudos esté afectado y puede ser controlado por las hormonas que e llegan desde la re-
gién apical del brote. Es un hecho también mnomdo el que las hojas jovenes en des-

un efecto i i eneluallo,y
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se sube ahora que este efecto esti mediatizado por lus auxinas  giberelinas producidas
por las hojas
Delodicho, q
cion y morfogénesis sinttizan sus hormonas p los tejidos que soportan
de manera preferencial Ia diferenciacidn, pero se establece la necesidad de que si ier-
tas hormonas presentan capacidades morfogenéticas, deberdn ser exportadas a tejidos
en i d dfrenciaion o aljados de o ngres de sinesis Hoy sabemos mucho
mis sobre la el control ym
nesis en dnganos exisentes, que e la ormacin de Grganos en la planta m\uln Sin
embargo, existe la los
res de la iniciacidn de Grganos y [ para este p
ceso.

idad d i bien
ustraca oo los experimento relivados e e el de call de Ciohorium fiybus
Cuando una yema apical del brote s injerta en la parte superior del callo,se induce una
formacidn de tejdo vascular en las zonas del callo conectadas con Ia base de Ia yema
(Fig. 28.13). El estimulo Ia yema del teji-
ascular, in interpuesta entre la yema y los
tejidos del callo. Posteriormente ha sido demostrado que el AlA en talos y raices de
guisante induce también Ia formacion de tejido vascular en el cértex. La leche de coco,
material muy rico en citoquininas, junto con las auxinas, es tamisén capas de mdoci s
diferenciacién del tejido vascular en callos. Todos estos experimentos sugieren que las
istancias de cardcter hormonal producidas por los meristemos apicales actiian como

El papel de la auxina en la formacion del xilema, se pucde poner de manifiesto por
experimentos de regencracin de flamentos de xilema en plantas de Coleus. Si uno de

Vemainjertada

Tejdo vaseularde b yema

Tejdo vascula inducido en ¢l
allopor la yema injertada

Figura 2,

cori njertads en b superfce superor del calo
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Tos haces vasculares de Coleus es dafiado mediante un corte lateral, de tal manera que

quede interrumpida su continuidad, ésta se restaura mediante la regeneracion de un

nuevo filamento que conecte los dos extremos (Fig. 28.14). EI modeln d: rrger\:m&‘lon

es basipétalo, comienza en dafadoy

mente, a través de la médula. E flamento regenerado se forma por diferenciacion de

células parenquimatosas e la médula que se transforma en elementos el xilema y del

Nloema. Se ha demostrado que Ia presencia de hojas por encima del corte es esencial
para la regenracin. Bl efectode I hoj puede s remplazado por awins, 0 que

sugiere que tizadas en la hoja son también it

e dterminesnde o tejdos vasculares.

Figa 28 14.—Regneracidn el en Cole, Laqeds repncrcion de b comsign nte varos e
vasculares en ef tall, células éluls del xilema, La fechs
et doseamolocpin oty R och Amer Do v 53 1505 g 11

Algunos investigadores han sugerido que una hormona de crecimiento sintetzada
e i basada
en experimentos realizados en Amoracea lapathifola; si en esta planta se cortan los
ipices radiculares, sc impide ¢l desarrollo normal del tejdo intervenal de la hoja. EI
hecho conocido de que las raices pueden exportar hacia el brote tanto citoquininas
como giberelnas, podia explicar esta ncapacida de desarolo del mesdflo foar
cuando sc decapitan los dpices radiculares. El tratamiento con giberclinas
plantas como Triicun y Phaseols conduce  unaesimulcién dl cmmmlemo foliar,
mientras que en Pisum sativum ¢!
retardado por el o giberélico. Por lo que respecta al papel de o o
podemos decir, por ahora, que parecen necesarias para el desarrollo de las venas
pero no para cl del messfilo, Existen también experimentos que parccen indicar un
papel inhibidor del etileno en la cxpansin foliar, Parcce, por tanto, que el des-
arrollo de las hojas puede cstar bajo controt de las auxinas, giberelinas, citoquininas y




Morfogénesis / 567

etileno. Sin embargo, esta posibilidad pucds los préi-
mos aiios, ya que el conocimiento que actualmente poseemos es muy incompleto y
fragmentario.

La diferenciacién de raices fue primeramente considerada como la consecuen-
cia de la produccion por parte de las yemas o de las hojas de una sustancia forma-
dora de raices, la rizocaling, que se moveria polarmente en sentido basipétalo. Esta
propuesta estaba basada en ¢l hecho demostrado experimentalmente de que
extractos de yemas o de hojas, aplicados en el extremo apical de estaquillas provo-
caban la formacion de raices en la base. El desarrollo de ensayos cuantitativos,
llevé a la identificacion de la rizocalina como dcido indol-3-acético. La demostra-
cién de que la auxina era la sustancia formadora de raices, condujo a la utilizacién
e ausinas sitétcas para la induceidn de I formacidn de races De hech, lgu-
nas de est I | dcido naftale-
nacético, son mis potentes que la auxina i P puede ser debido al hecho
de que Ia auxina natural es destruida ripidamente por el sistema enzimitico AIA-
oxidasa, mientras que las auxinas sintéticas al ser muy resistentes a este enzima,
manticnen mejor su actividad. La mayoria de las plantas herbdceas, y muchas
Iefiosas, responden formando raices a la aplicacion de auxinas, aunque algunas
como Taxus baccata y Abies alba requieren varios meses (9-10) para formar raices
Mecicn s ot ‘pueden también modificar o incluso controlar la formacion de

asparragina tienen un efecto estimulador. Entre estos

Varios investigadores han observado que estimulaciones marcadas del enraizamiento
pucden obtenerse con el suministro junto a las auxinas de sustancias fendlicas que
actdian sinergisticamente con Ia hormona. Asi se: h: encontrado la accion smergma en
el enire icido pr o

o icido indolbutirico, E1
0 00 cod colcamere ‘acarado, e 10 pireos prbble gue 2 uns <o
cuencia de la tales como
s gbercinasyctoquinings, eaen i oo mhismor sbr rizogénesis, siendo en
el caso de las citoquininas bastante sorprendente, en vista de su efecto promotor de la
division celular.

El concepto, cada vez mis aceptado por los cientificos, de que la diferenciacion y

foge é Tos equilibrios ents h

les, s particularmente interesane, ya que de otra forma seria necesario asumir que las
distintas hormonas vegetales controlan la diferenciacién de cada tejido u organo. Esto
nos levaria ul absurdo de suponer Ia existencia de sustancias controladoras de raices,
yemas, flres y quiza de estambres, pistilo, pétalos y sépalos. Un control de la diferen-
Ciacion y morfogénesis por el equilibrio de las disintas sustancias reguladoras presentes
e los vegetales, parcce mucho mis Idgico. Este concepto esti basado fundamental-
mente e los estudios de induccion de Ia formacion de drganos a partir de cultivos de
callos, y que han dado lugar a l idea de que la organogénesis es un proceso bifsico, en
el que I primera fuse (itodiferenciacion) da lugara n primordio, y una segunda fsse
determinaris el ti i a partir del primor-
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dio (Fig. 28.15). La naturaleza bifisica de Ia organogénesis, podria explicar el amplio
espectro de tratamientos efectivos diferentes para la induccidn de Grganos a partir de
callos. Enc cso de  formacion de s, 0dos s tatamientoshormonals pueden
agruparse en dos grupos. En el primero,

se mantiene en un medio con concentraciones casi sqmmnlcculurts de auxina y cito-
quinina. El segundo tratamiento para la induccién de I rizogénesis implica I retirada
del medio de cultivo de I citoquinina y/0 de la auxina. Este iltimo tratamiento no cs
inductivo, sino que

Asi, por cjemplo, la diferenciacion de raices y brotes en un cultivo de callos de Arabi
dopsis thaliana se obtiene si el callo s retira del medio que mantiene su creci-
it con AIA, 24 D y Kintns s transier s caro o con Kineia per s

rimer life
ces. Und segunda transferencia a otro medio Simitar a antrir induce & desarollodel
brot

A\mqu: estos dos tratamientos para inducir rizogénesis a partr de callos parccen
contradictorios, pueden representar una estimulacion de la rizogénesis en diferentes
fases del proceso de desarrollo. El ratamiento primero, el de las cantidades equimole-
culares de auxina y citoquinina, puede inducir a formacién del primordio (fase de cito-
diferenciacion) al mismo tiempo que se suministran concentraciones sulicientemente

FASE

1 } A

=

\ | crowi!

N
l\’{

(ORGANOGENETICA
1\1

Orrosdesarolos Formacion
organogenéicos s de brotes

} erfseos
Ausinal CITODIFEREN-
CIACION

-

siema | Interaccén
Moema | sscarossausina

Figura 28.
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elevades de s pan il desarul e o s rantormacén en
raiz. Por el contrario, en el tratamiento segundo puede darse la situacion en la que las
‘hormonas exdgenas suprimen el des.\nvlle de la raiz a partir del primordio. En tal caso
debe asumire que s hormoras pxmm en el medio que permite e desarollo del

luga
Y que para que éste se & desarll s nccesaria  diminacion de

o
alguna hum\mm

Los estu d‘o« experimentales sobre la formucidn de brotes a partic de culivo de
callos avanzar
o laboratoro d¢ Skoog. Skoog y Miller, cn 1957, descubren en cultivos de callos de
tabaco,q . mien-

tras que una relacion baja favorecia la formacion de raices; niveles intermedios favo-
recian la proliferacion del callo. Estos resultados son una prucba més cn rmr del
concepto de que la diferenciacién y morfogénesis estin regulados por los ios
hormonales. L formacién de brotes en e los cultivos de callos dz dxcau-
ledoneas, sc consigue
auxinacitoquinina oscila entre 10y 100; relaciones auxina/citoquinina de 01 y 5o
inducen un d:urrellu ‘méximo de cloroplastos en cultivos de zanahoria, mientras que

relaciones 1:1 o tienen apenas efecto. Algunas sustancias, como la adenina, pueden
ocicu la neruesion auxinacitoquinina. ASi, por clemplo, en segmentos de llo de
Plumbago la adenina y la delufor-

macion de yemas. También los fenoles, en adicion a s auxinas y citoquininas, pueden
ser importantes en la diferenciacién y formacion de Srganos a partir de cultivos de teji-
dos. Generalmente, los difenoles estimulan la accion de las auxinas, resultado nada sor-
prendente dadu su accion sobre el sistema AIA-oxidasa; asi, en cultivos de médula de
sauce promueven la formacion de raices, una respuesta tipica a as concentraciones le-
vadas de auxinas. Por el contrario, en la médula de tabaco, la tirosina, que es un mono-
fenol, promueve el desarrollo de yemas, que es respuesta caracteristica de una relacion
citoquir elevada. Por lo que respecta a otras hormonas, los resultados son
algo contradictorios, pues mientras que I GA, inhibe la formacion de brotes en callos,
actia sinergisticamente con auxina y citoquinina en la diferenciacion de plintulas de
Secale cereale y en la formacion de yemas en callos derivados del cultivo de protoplas-
tos de Brassica napus

288. Correlaciones de creci

Los distintos procesos de crecimiento que ocurren simuldneamente en una planta

10 son independientes enire s, sino que estin intimamente relacionados. Asi,si ob

vamos crecimiento de una plant,vemos qu e tallocrece en longmld por efecto del
al

Y
rigidez de e 2o mis vies. A s ez, e aumento e o del tallo mplica un
nutrientes y
i, o énsi [
il orginicas que debe aportar el tall.
Este tipo de et que implica una interdependencia entre el desarrollo de
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na planta se tonoce laciones de crecimiento. En el cjem-
plo que h itad i una plan-
ta, pero hay ocasiones en las que el desarrollo de una parte implica el cese del creci-
miento de otra, como es el caso de la fructificacién, que cuando se produce hace que
cese el crecimiento vegetativo de la planta. En estos casos, el crecimiento activo queda
restringido a ciertas zonas, mientras que en otras, donde es potencialmente posible, se
detiene 0 no se produce.

Dentro de este
de la dominancia ap:ml o inhibicidn correlativa de las yemss laerls, El meritemo
apical de un tallo c:
dcna de 8, o crecimiento permancce inhibido. Dentro de este tipo de fendmeno sc
puede mclmmm n el caso de la inhibicion del cnclm(:nlo de untallo por Ia presen-
ciade . Este fenomeno de todo
el reino me habiéndose observado en algas, hcngos y bnofm ademis de planias
superiores.

El problema bisico de la dominancia apical, cs por qué las yemas laerales no se
desaroln normlmenteon prsencia de i yemaapl. Unade s pnm:las hlpw(:m
para explicar este f lamad: 1o que el
meristemo apical estd presente ya en el emhnon ¥ que es el primero en crecer durante
i én,su i

y
del las yemas - Segiin esto, el
dipice actuaria como tiene un te d tra-
cion de é ia ¢l lo cual impide el
rales. El primero en desarrollar esta teoria fue Karl Goebel en 1890, aunque sin aportar
prcbas xperimriales, i ateora v comrects, e posible demastar qe

nutrientes. Los r:w]mdos expenmen(xlcs son commd torios, pues rm:mms en Lmum
usitatisimum
day éstanose ohma cvindo s condicanss matitvas son itimas o o plantss
e observa dominancia apeal aun cuando e contenido v de I yemas rales
sea el ‘Adcsuado para su desarrollo, Un experimento realizado por Reed y Halma en
1920, c¢
2  pequeio core justo ncima de ura yemalteral s sufiene para que esta
normalmente, encima
del corte. A parti de cste experimento comenzO a acumularse evlden:m. aue arek
un nutrientes
iminto y e mis ben 1 n saminiseo aplcal e slgana suanca s s que
inhibe el crecimiento. Snow, en 1925, aporta la primera evidencia importante en favor
de sustancias difusibles en la dominancia apical. Toma dos plantas de Phaseolus, una
decapitaday b i compit, conserind enambos cass s cofeones, de orma
que el aporte de
ambas, las coloca muy pmxlmas. manteniendo las zonas d:l corte separadas por un
una de ellas inhi-
b o crecimiento de s yemas aterals de s dos. Concluye que ¢l dpice produce una
sustancia inhibidora del crecimiento de las yemas laterales que puede difundirse a




Morfogénesis / 671

través del agua y pasar de una plintula a otra (Fig. 28.16). El descubrimiento de la auxi-
na en los primeros afios de la década de 1930, junto con el reconocimiento de que las.
R ! 2 e, o .

jema apical la sustancia
én correlativa del desarrollo de s yemas aterales

i n0 seria el dci
difusible responsable de fa inhibi

Ligaduras para mantener
Tas dos plantasunidas

Espacio leno de sgua

Figura 28 s valgaris
(1omado de M. B. Wilkins (ed), Pl o s Gy nd B el Lo
969)

Thimann y Skoog, en 1934, demuestran que el deido mdolacenco exogeno aplicado en
un blogue de agar ala Ta inhibicién

nay que su transporte es basipétalo. Este efecto del AIA ha sido confirmado innumera-

bles veces y en distintos materiales vegetales (Fig. 28.17), por lo que parecen existir

pocas dudus sobre que lu sintesis de AIA en la region apical del brote, y su transporte.
: b . b,

El problema, ain no resuelto de manera satisfactoria, s conocer de qué forma la
auxina provoca la inhibicién del desarrollo de las yemas laterales, sobre todo conocien-
do la repetidamente demostrada actividad del dcido indolacético como hormona esti-
muladora del crecimiento. Para resolver esta contradiccion Thimann, en 1937, propone
o que sc conoce como teoria de la accidn directa de la auxina, basada en la idea de que
diferentes organos responden de mancra diferente a la auxina. Asi, la concentracion
Gptima de auxina pard el desarrollo e las yemas cs inferior que Ia dptima para el s~
arrollo del tallo, siendo inhibido el desarrollo de las yemas por estas concentraciones

supradptimas. De eia forma, en ¢ crcilento hormal ds yns lana e alloaumens
taria su longitud bajo la influencia de la auxina, mientras que las yemas quedarian inhi-
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i Decap + AIA
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E] . Conrolinacto
o2 a6 s 00w
Dis
Figun 281 i
(tomado de .. 1.D.J.Pillps, 20ed. Per.
anon Pres, Oxor. 197,

n de I hormona, La validez de estateora e considerd hoy

‘muy dudosa,
Tipinis, Piars st y Syringa vlgris an e que los niveles de e
0o spru<pinas, o mis ien sub-dptimos. También s h cncontrado que des

dzbem

cuando ¢ i desarololocua slae
1 I i

A medida que s han ido piehgsnion Sonas 18y v que no solo las
auninas participan d alguna forma en o dominancia apical. En 1959, Wickson y Thi-

ados en
una solucin desacaroscon AIA, o ay ciciminto de s emas pero laadicion de
kinetina py el efecto (Fig. 2 3
nalcitoquinina. El mecanismo de la i a-citoquil ety apical no
st claro.Segin Suchs y Thimann,ls yemas axlres estin inhibidas porque son inca-

izar citoquininas,

L tion actual estd en saber si it i -
aatas gor 2 propi yema, csando Contolads extsspesspor s s dl dpice, 0
bien, sin defar de se ar el crecinientode e e, papel no es prima-
o, st guc s producmai en otros érganos; raices fundamentalmente, ¢ intervicnen

Aeste tar un conjunto de i

ecientemente por Thimann y sus colaboradores utilizando el antibiotico Hadacidina
(N-formil-N-hidroxiglicina), que interfiere con la actividad del enzima ud:mlosuc:) 0
sintetasa que interviene en un paso intermedio en la sintesis del anillo pirico, y que
podria interferir, por tanto, con la sintesis de citoquininas. Para probar esta hlpon:slx
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¥
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5 1AA + Kineina
3 4
B
 —m
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Figura 28. i
sunte mediante a aplcacion de kinetina (1omado de K. V. Thimann. Hormone Action in the Whole Life of
Planis, U. M. P, Amherst, 1977).

de trabajo, a plantas de guisante decapitadas, de tal manera que las yemas laterales
pudieran desarrollarse y con su sistema radicular intacto, s¢ les aplicd directamente en
Ias yemas una cierta cantidad de Hadacidina con el consiguiente resultado de una inhi-
bicion total del desarrollo de las yemas tratadas pero no de las no tratadas. En otro lote

CH;COOH
|

/N N
HCO OH
Hadacidina
de plantas sc afiadié hadacidina junto con kinetina, desarrollandose las yemas normal-
mente. Dado que la hadacidina es una sustancia muy inmévil, que no es transportada
hacia las raices y que, por tanto, su accién es muy localizada, a conelusion légica cs que

las citoquininas de las yemas laterales no proceden de las raices y que al menos en el
caso de la dominancia apical, el suministro critico de la hormona es realizado directa-
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mente n la yema y que éste puede hacerse, como se ha demostrado en otros experi-
mentos, bajo la influencia de la luz.
Como otra explicacion de la dominancia apical, se sugirio que n del des-
arrollo de las yemas se debe a una falta de conexion entre cl istema i et
lay el de las yemas laterales. Un
nicacidn vascular que existe ente lus yemas laterales y el tallo, siendo también de
eal nel quesi se elimina la yema apical o'si
el suministro de auxinas se equilibra con citoquininas, el sistema vascular se desarrolla
ripidamente, de tal forma que en yemas inhibidas pero tratadas con kinetina el contac-
10 entre s sistemas vasculares del talo y la yema se realiza al mismo tiempo en que la
yema muestra un desarrollo apreciable, Sobre I importancia de los filamentos vascula-
Tes y el papel de la auxina en la conexién entre los sistemas vasculares Sachs, en 1969,
rea it el tallo de u

planta de guisant
e % e, hacia  devecha del has vascula prinepal  hormoma induce a
e s haz vselar qe e poncre ¢ conaclo o o oon e haz

res (Flg 35, 19) Stla concenuacwn 'de auxina es superior en el haz vascular lateal, se

A oix [P omx

D
%o
ix)
i 2. Ia formacién de ur
el 1X: e ucko: P rgas foare (omado de K. V. Thiman, Hormone Action in e Whole

PP Ariers, 9T
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produce contacto entre ambos (A y C en la figura), mientras que si la concentracion de
auxina es semejante en ambos haces no hay contacto (B y D). Esto podria deberse a una
liberacién de una pequei cantidad de etileno que inhibe la diferenciacion del xilema.
En condiciones naturales podemos imaginar como el lujo de auxina procedente de la
yema apical y desplazindose basipétalamente podria prevenir la conexin de la yema
on el sistema vascular de la stela, quedando inhibido su crecimiento. Las citoquininas
podrian contrarrestar este cfecto induciendo Ia diferenciacion del sistema vascular,
estableciéndose la conexion de tal forma que los nutrientes pudieran llegar a la yema
Jateral, iniciandose i su desarrollo. En estrecha relacion con lo que acabamos de decir
estaria la llamada teoria del transporte dirigido por hormonas segin la cual la auxina
producid por el dpice s que conirola d algun manera I direcién en b ue se
ransportan los nutrientes y los dem determinan el pice
en detrimento del de las demas yemas.
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MOVIMIENTOS DE LAS PLANTAS

A diferencia de los animales, la plantas no disponen de un sistema con el grado de
diferenciacin y especializacién equivalente al istema nervioso animal. La no existen-
cia, con caricter general, de un sistema especializado en las funciones de relacién, no
sigrific gue I lantas 10 pscan o capacidad e reibi y it bl dl
Sibien lan
sl meio po sl sl st 1 s, no acstant, disponen de v
505 mecanismos de movimiento que les permiten, sobre todo, la orientacidn de sus
érganos en el espacio.
Los principales tipos de movimientas de las plantas se pueden clasificar segn ¢l
esquema de latabla 29.1.
Desde cl punto de vista de su mecanismo, en los movimientos provocados por esti
los externos sc distingue entre los movimientos de crecimiento y los movimienos de
in. Los primeros se deben a un mayor crecimiento en extension o clongac
de una pare e a plant con respeco 314 opuet, I que dtermina I formacion
(por ejemplo, en el yenel En cam-

TABLA 9.1

Clasificacién de los distintos tipos d

Movimientos de desplazamiento libre

(provocados y orientados por un estimulo externo) . Tactismo
Orientado por
elestimulo wve. Tropismo
Provocados por
Movimicntosde drganos | cSmulosextermos
No orientados por
elestimulo ... Nastia
Auténomos Nutaciin

Movimientos inracitoplasmaticos

Movimientos intracelulares vacloph
Movimientos orientaciin cloroplastos
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bio, los movimientos de variacion son producidos por cambios osméticos reversi-
bles en i i te ismo.
Un aspecto importante de las interacciones estimulo-respuesta de movimiento de
Ias plantas es la existencia de receplores o sensores especificos (romrmepw T
virreceplores, etc.) capaces

i io y transducir distan

para obtener una res-

med
puesa de movimiento.

caricter general se ha establecido una terminologia de referencia para los
movimicntos de as plantas provocados por stimulos exteros, De acuerdo con clia
se distingue la siguiente secuencia de procesos:

estimulo - percepeién — transduccién — respuesta

Se entiende por percepcion a la interaccion fisica entre el estimulo y un receptor
en cl organismo que resulta en un cambio en el receptor. Asi entendido el término de
percepeion seria sinénimo al clasico de recepcién. La transduccion incluye los proce-
s0s biogquimicos o biofisicos provocados por el sensor activado y la integracién de los
procesos fisiologicos que por transmision de una sefal desde el sitio de localizacién
del receptor al lugar de accién provocan la respuesta final.

29.1. Tropismos

Se trata normalmente de movimientos de crecimiento que ocurren en respucsta &

un estimulo externo unilateral y determinan la orientacién de un drgano, o parte de la

planta, respecto a la direccin del estimulo. De este modo, a pesar de la imposibilidad

& povinkeat dea planta como un odo, ésa pucde orentar en el espacio asus rga-
. Cuando esta

et ctimul, s abla de ortotropismo, distinguiéndose entre ortotropismo positivo, en

el caso de que se oriente en la misma direccién y sentido del estimulo, y ortotropismo

TABLA292

Estimulo. Respuesta de lu panta

Fototropismo
Gravitropismo i= Geotropismo)
Tigmotropismo (= Haptotropismo)
Quimiotropismo

Hidr

Galvanotropismo
Aire Acrotropismo
Lesiones Traumatropismo.
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negaiv, s e ensenido conraro. Una orientacion del Srgano obicua al stmulo se
perpendicular al

vector del estimulo se habla de dmlmpumnv
Hay distintas posibilidades de tropismos en fas plantas, En la tabla 29.2 se muestran
- 2 ot T 3 0
direccional que opera, De entre cllos destacaremos, por su mayor importancia, el foto-
tropismo y el gravitropismo (geotropismo).

29.1.1. Fototropismo

Enel i  inducido por
un cambio asimélrico de la luz que recibe la planta, de forma que causa disinta intensi
dad de crecimiento en la parte oscura y en la fluminada. Como consencuencia de ello.
la respuesta fototrdpica se manifiesta por una cursatura de la planta orientada por

El estudio de I har-
les Darwin, quien en 1880 los describi en su nhm Power of Movement in Plants y fue-
ronla . principal-

mente de las auxinas,  principios de nuestrosiglo (ver Cap. 22).
En general, en ese tipo de tropismos el estimulo por a luz unilteral provocs un
de orientacion hacia ella del mayoria
de las veces aunque no de o "modo an claro,ensenido contraio de s raices es (ool
p

Encl
puestas pLagiMeml(L‘wpi:n:(F\g. ).

Fototropisno posivo

L L

Fototropisma negativo

Figua 9.1
(fototropsmo).

Un material muy il para la experimentacion del fototropismo son los coledptilos
Tas plantulas de 7

e
nema de helechos. En separan
Ia divisién celular y la sintesis de la auxina en el dpice y ¢l crecimiento en extension o
clongacion en la part inferior, por lo que es ficilde localizar y seguir las diferencias en
el crecimiento en extension celular. Por el contrari, el cloronema de 1o helechos pre-
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senta un crecimiento apical resultando la curvatura fototrdpica de un desplazamiento
o . A7y
2

&Lu,

Figura nem: Euzold, «Plan-
an, 64,254280, 1965).

201

1. Fototropismo del coledptilo do gramineas

El coledpilo corresponde a la envolt
durante los primeros dias de la germina
avena, mzlz) il

protectora de la plimula y hojas primarias
n de las semillas de cereales (por ejemplo,

o dvion: eeuar y n st i oy lmnspomdx banpémlnmmle
(Cap. 22) hacia las células mis inferiores en donde ejerce su accion por estimulo del
crciniento cnexenién, S o cakier mecanios s consius e dirbucin
asimétrica de a auxina, I pl e con una curalur, por ol desgual crci-
la asi Son

a) La clara separacién entre el crecimiento por divisién celular (dpice) y el creci-
miento en extensién (resto del coledptilo).

5) El erecimiento del coledptilo se debe casi exclusivamente a crecimiento en ex-
tensidn,

o La i varias horas.
d) En adecuadas condiciones nutritivas, el coledpilo tiene un comportamiento fi-
siologicamente radial.

El plantcamiento del estudio del mecanismo del fototropismo requicre, en primer

r,

I
seiial lumini 1), del

la transduccion y ampl ificacidn de estas sefiales percibidas, en las respuestas fototrd-
picas.
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£l comportamiento fototrépico del coledptilo difiere, segin la intensidad y tiempo
de apllmlbn de la luz unllxlen] En I ﬁgun 29.3 puede observarse una tipica curva
dosl&cfoc

¥

ura (primera respuesta positiva), un posterior aumento de la energia condu-
cament, & un efecto o <, incluso, & una eaccidn ngaiva (primera res-
por elevacién de

de la curvi
ce, parad

2a una segunda respuesta positiva.

&
S o
e
S
\'/wmnmm
oy
P . totatpco ot
pripestiey
28110 picoy

Hay diversas evidencias sobre la naturaleza del fotorreceptor del fototropismo.
Esas cukdencias s basn Ddamentament o el sudiode s epocto de s,
i ,la presenc bles en las

plamss
Poriluminacidn parcialdel cclcdplllo se comprm:ba una dmnbuc;én desigual dc la

s ngate e inducidn n el dpic dc e mientras que A scg\mdl curvatura
positiva puede ser inducida si,un
pitado al que se afiade zuxma, reacciona a la luz unilateral con una segunda curvatura
positiva y n0 con la primera e

La Sensbiidad fotatépica de tol:apvu]o se corresponde con a luz de menor longi-
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I, violetay UV cercano). El
tra tres méximos en la region del azul y un pico en el UV cercano (Fig. 294). Como
posbls cukikhin oomseporsx oo v o ks flavinas y los carotenoides.
370 nm y el mir i
oo espectros de absorcién de las flavinas, pero, en cambio, no coinciden tan clara-
mente en la regidn visble del espectro. Por el contrario, en esta regién los carotenoides
muestran una mayor coincidencia que no se cumple en la region del UV cercano
(Fig. 20.4).

Respuesta
fototropica Espectroaccion

¥
absorcién

Ribollavina

) 0 0 0 0

res para e Folropismo.

Se han dado diversas para estas coincidencias y ¢
Cabe pensar que junto a puede
conseguir también con la participacion de pigmentos pantalla. Segin esta hipotesis, cl
fotorreceptor podria ser una flavina, mientras que los carotenoides del dpice actuarian
como pigmentos pantalla. Otras veces s cita como posible mecanismo que e otorre-
ceplor sea el w i6n porla
riboflavina y tranferencia de energia al f-<caroteno. Difcimente es sostrible cst
wrpmxuon poradstsocalcin sl deambo tos dc pgneni También

roteinas, por u
hsoncitnde i maneca e eapecto vale, En oty caso, en
el estado actal d conocimicnts, s odava prematuro esiabecer chrament i o
{tarcopot del Clogi i flavina o un carotenoide o una cooperacion
nmbos pigmen

eenmr flavina/citocromo b unido a membmm. por la considerable sclcumdad enla
fotorreduccion de un citocromo tipo b por parte de la luz absorbida por una flavina.

El fitocromo (Cap. 30) no participa directamente en el fototropismo, aunque si
puede afectar la sensibilidad a la luz azul por parte de la planta.
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29.1.1.1.2. Mecanismo de accién de la respuesta fototrspica

En los afios veinte, Cholodny especul que la asimetria del crecimiento que provo-
caba la curvatura fototrdpica era debida a una distribucion asimétrica por transporte
lateral de la auxina desde la parte iluminada a la oscura; extremo que fue demostrado
por Went en 1926. Por este motivo, a esta interpretacion se la conoce como teoria de

El tiempo i ta primera i ion parece haber
consolidado su significacién en el mecanismo del fototropismo y del gravitropismo.
Actualmente parece no haber duda de que se trata de un movinmiento de crecimiento en
el que las diferencias de crecimiento, en ambos lados del drgano iluminado unilateral-

% s t . 2 .

oscura sobre la iluminada. Ha merecido especial atencion el conocimiento del mecanis-
mo por el que se llega a esta asimetria de AIA en el Srgano fototrépicamente ilumina-
do. En ciertos casos sc ha pensado en una inactivacion por la luz de la auxina, que ocu-
rriria en presencia de Ia riboflavina y por accién fotooxidativa de la luz, llegindose asia
un gradiente de auina entre la parte oscura y la iluminada. No obstante, las prucbas
experimentales con energias luminicas para I primera y segunda curvaturas positivas
no causan AlA i

Las pruebas experimentales con el coledptilo hablan, mis bien, en favor de que no
se modifican los niveles totales de auxina y de que el incremento de auxina en la parte
oscura proviene, por transporte transversal de la auxina, de la parte iluminada unilate-

icativas las experiencias con AIA radi

(figura 29.5).
“CAIA HCAIA
Luz L
5% " 6% 0%
Faur A §
s ‘Monry P.Schopf Verlag. Berlin, 1978).

Una hipotesis atractiva mis reciente s la de Hager en la que se tienc en cuenta ala
vez la inactivacion por la luz de la auxina, la inhibicion del transporte longitudinal y la
induccién del transporte transversal. Segin Hager, el transporte e la auxina en la parte:
basal de Ia célula seria una secrecion activa por permeasas. En la parte fluminada, por
fotolisis del AIA, se produciria 3-metilen oxi-indol que actuaria como inhibidor del
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bloguco de

porte basipétalo. Debido

das mils permeasas en a parte iluminada que en a oscura, con o que se Ilzgana auna
transporte:

transversal de auxina. Investigaciones posteriores de Wilkins con AIA Hd ictivo vuel-

ven a poner en duda la ad del transporte transversal y de la

transporte longitudinal del A1A en el fototropismo.

29.1.1.2. Fototropismo en pléntulas de dicotiledoneas

Las plintulas de dicotiledéneas han sido también un material de estudio adecuado
para experiencias de fu(olrapxsmn pucs permiten, al igual que los coledptilos, separar
ficilmente los sitios i cellar y sintesis apical de a ausina dl e crecimiento
en extension en la

a los hallad, lzzphczcmn uz conduce a ototropis
ociloy compren-
de la fuz azul y eI W cercano. La huz roja y e sisema ﬁ\\x‘mmu no participan en Wper
cepeion f po
luz azul. Se cita al criptocromo (posiblemente una riboflavina unida no covalentemente
4 proteinas) como posible fotorreceptor de las reacciones fototropicas. Aunque se ha
gencralizado I teoria de Cholodny-Went para su mecanismo de accwn. también hay
que la asimetria [ 10 por presen-
cia de una sustancia stimulant, sino por a de nhiborcs, como por ejemplo, en
Helianthus annuus por ABA y xantoxina.

20113,

ta de un caso my cspecial de fototropismo y,en muchos aspectos,differe de
los cjemplos anteriores. Ex

fito_haploide. Este gametofito, en sus primeras fases, constituye un protonema
ensional que por accion de a luz se convierte répidamentc en un protalo

por reduccién g forma las esporas, capaces por germinacién de originar un nuc-
Vo gametofito.

El crecimiento del protonema (cloronema) ocurre en Ia célula apical (Fig. 29.2) y se
ha comprobado que la reaccién falnIMplcx 170 s debe a un mayor crecimiento de la

la iluminada, sino

apical bacia los Nlancos La figura 29.2 mucsr e desplazamisnt de fos granos de al-
midén de arro, ituados en ¢l éplce bajo los efectos del fototropismo. En luz blanca
oazul el n un normal. En cambio, en
Ia oscuridad o en luz roja crece umdlmenslonalmeme por el extremo apical (protone-
ma). En este tiltimo caso, ¢l empleo de luz polarizada permite conocer la posicion del
lano de vibracien céctricoy ctudir los fcios flonripios para distintas direccio-
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nes respecto al cloronema ismo). Este 6
han demostrado que la direccién del crecimiento del cloronema y el rizoide ocurren
siempre en un plano perpendicular al de vibracién del vector eléctrico (Fig. 29.6) y

Figira tomado de . Mohry
. Schopler, Lehrbuch der Pllnzenphysiologie.Springer-Verlag, Briin, 1978).

que la Iuz activa, contrariamente al caso general del fototropismo en la mayoria de
plantas, es la roja. El sistema fitocromo (Cap. 30) es el fotorreceptor responsable de
este caso particular de fototropismo. Este 1ipo de experiencias han aportado también
datos i ién dicroi Cap. 30).




Movimientos de las plantas / 585

29.1.1.4. Fototropismo de «Phycomyces»
Ot aportacion al estudio del mecanismo del ftotropismo proviene de I experien-
Phycom

nyces.
por hfas ranizacidn cenocitica,

el
su 20 de crecimiento s sia por debajo del esporangio, a una vzlocma comu:\lz
durante

Por aplicacién unilateral de luz azul y UV cercano, entre 300 y 500 nm (Fig. 29.8),
se provoca una curvatura fototrdpica positiva del esporangioforo. Por el contrario, si
se aplica UV de 200 a 300 nm se produce una curvatura negativa. Debido a que la
a0ns d crminionts e calies wbspicalent s pdoce a curtucs o wor

I Ta reaccién positiva y ha-

cia el flanco oscuro en la negat
i s 257 puedeabseare aue porluminacion semieral e sporan-
§i6foro, desde un plano perpendicular al plano del dibujo, ocurre una respuest
curvatura en el sentido opuesto a la luz, por mayor crecimiento del lado iluminado
sobre el oscuro, tanto para a luz visible como para el UV.
C a

para Phycomy-

ces esinversa a la que se obtiene con el coledptilo.

Figura 297

enlasmis-
mas circunstancias segin W. Haupt, Br»qnuwhyxmhmt e Hhosen Comge Tione e, g,

g del ‘ fin 1a longitud .

3 i e
cima de 300 nm, més luz en la parte oscura sobre la iluminada, mientras que por
debajo de 300 nm se consigue el resultado inverso por efecto pantalla (absorcion del
UV por los componentes vacuolares).
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L

=
R

Fiura 95 Efco de lene &l espoangitioro de Phycomcescon 300y et de pantal. con
i et o 33 o e W Hawpe Nt R . . 18,1965, pgs. 301,267

Por lo que vemos, | comportamiento fototropico del esporangiéforo, al contrario
de lo a el coledptilo y en los hipocdtilos de di éneas, viene deter-
minado por un crecimicnto el esporangiforo ms intenso en el lado en el que absor-
be el miximo de fotones que, para la luz azul y UV por encima de 300 nm, por efecto
lente. es el lado oscuro (Fig. 29.8, inferior izquicrda), mientras que para el UV menor
de 300 nm, por efecto pantalla, es el propio lado iluminado (Fig. 29.8, inferior dere-
cha). También estin de acuerdo con esta interpretacion los resultados segiin los
cuales por iluminacién semilateral, desde un plano perpendicular a la pagina, se ob-
tiene una curvatura fototropica negativa, tanto por la luz visible como por el UV (Fi-
gura 29.8, superion).

29.12. Gravitropismo (geotropismo)

Casi todas las plantas orientan sus érganos con respecto a la direccion de la fuerza
de la gravedad. Se entiende por geotrapismo los movimientos e los érganos de una
planta inducidos y orientados por la accién de la gravedad. Dicho término fue introdu-
cido por primera vez por Franck (1868) quien, a su vez, observd que las curvaturas
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8 di el crecimiento, Este

umente el campo de la gravedad terrestre. En un sentido més amplio se lc conoce

{ambién como graviropismo o baritropismio. qué incluye, adems, a acelercién de

‘masa. Esta dife iene en cuenta que

este direa de conocimientos se valen de la aplicacion de ctnlnfuwlom:s o se realizan

en biosatéltes. Por cllo, ultimamente tiende a generalizarse y sustituir el término cld-
i el mas lio de. i

29121, Respuestas gravitrépicas

Al igual que ocurre con el fototropismo, en el gravitropismo los distintos drganos

de la planta pueden presentar respucstas opuestas. En general, el tallo presenta orto-
negativo y las raices positivo (Fig. 29.9). Las ramas,

peciolos y aices laterales responden normalmente con plagiogravitropismo. Un caso
especial lo presentan muchas raices y tallos subterrineos (rizomas) que crecen hori-
zontalmente, en un éngulo recto respecto al vector de la gravedad (diagravitropismo).

| TF——

Figura.

Graitopsmo

Caricpims

(gravitropismo).

'a aproximacion general al estudio del gravitropismo debe considerarse se-
cuencialmente la cadena de fenomenos por los que la planta capta y percibe la accion
de la gravedad (sensor de gravedad), la transduccién o transformacion y transmision
de esta sefal (flujo de la informacion) y | mecanismo de accién de la reaccién fisiol6-
gica (curvatura geotripica).

Percepcion —— Transformacion —— Transmision de —— Respuesta a la
Accion fisica de la informacion Iainformacion informacion
del estimulo de

Ia gravedad
(suscepcion) (recepeion) (transporte hormonal)  (reaccion)
—_—
Tiempo de presentacion Fase de latencia Curvatura

te modo, se entiende por suscepcidn a los cambios fisicos inducidos por Ia ac-
ion aniaeral ¢ gravedad, mientras que se reserva el término de recepcidn a la
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transformacién de la informacién fsca (cambio estructural)en informacién molccular

la itio de -
gién de respucsta, con mucha probabilidad, seria un transporte hormonal ([u de
latencia) que en definitiva causaria la reaccion (curvatura gravitrdpica) como conse-
cuencia de la concentracion diferencial de estas hormonas.

(o parece haber duda en que el gravitropismo es también un movimiento de cre-
cimiento por el que la accién unilateral de la gravedad logra una distribucién hormo-
nal asimétrica que desencadena, en definitiva, la curvatura gravitrdpica caracteristica
de cada organo.

29122, Percepcién de la gravedad por las plantas

No todss s s de n éano son capeces e actuarcomo sensores de la rs-
vedad, sino que, Ta deteccion de la halla
ocalzada en distnta lugar al e a espucsia decocmiei B general, estas células
sensoras (estatocilos o estatocistos) ¢ s posicién apical; asi, cerca del dpice de
los tallos y hojas jévenes y en el estaténquima de T cofs de 12 aices o, en el caso del
coledptilo, en la zona apical.

Ya en 1900 Haberlandt establecis Ia reoria de los estatolitos, segin la cual la grave-
dad causaria movimientos de aceleracion de masa de algin componente (estatolito) e
les células sensoras o estatocitos. Estos esatolios se han asimilado en mucho casos a

Haberland, en el s tos i loca-

lizan en las regi
ies importantes para la teoria del estatolito han sido las investigaciones con ¢l alga
Chara foetida y con los estatocitos de la cofia de la raiz de Lepidium sativum.

29123, Procesos gravitrspicos en el alga «Chara»

El rizoide del alga verde Chara foetida muestra gravitropismo positivo y presenta
ventajas experimentales netas para este tipo de investigaciones. Ello es debido a que
estd constituido por una iinica célula ficilmente observable al microscopio por su
transparencia y por no interferir ninguna sensibilidad frente al fototropismo. En cl
pice de la célula se localiza la suscepeion de la gravedad, asi como la respuesta gravi-
tropica. Se ha comprobado que la respuesta gravitropica va ligada a la presencia de
«cuerpos brillantes», denominados asi por su apariencia, en cuya constitucion se su-
pone que forma part el sulfato birico. Normalmente los cuerpos brillants se local
zan en a regidn inmediaa a a zona de creimiento. Solo por ltas acelraciones por

e sentido longitudi-

nal hacia la parte basll

posicién central. Si se dispone horizontalmente cl rizoide, los cuemos bmlam:i se dcs»

plazan hacia la parte inferior (Fig. 29.10). que va segu

respuesta gravitropica a pesar de que el crecimiento o s ve st eyl
10 tiempo se regeneran nuevos cuerpos brillantes en su zona habitual y de nuevo
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Figura 2. hara et

Bposicion horicontl el izoii, ox cuerpos brllines se desplzan hacia lu purt inferior (tomado de A.
Sicversy K. Sehroter, aPantas, vol 9. 197 pigs, 19-353).

reaparece la capacidad e respuesta. Estas experiencias demuestran que los cuerpos
v 4 5 2

Un segundo aspecto importante en el andlisis de estos experimentos es la relacion o
mecanismo por el que el desplazamiento de los estatolitos opera ki curvatura de ereci-
miento o respuesta gravitrdpica. Las vesiculas de Golgi son necesarias para el creci-
‘miento de la pared celular y provienen de los dictiosomas que en el rizoide de Chara
se localizan en posicion més alejada del dpice. En posicién vertical (Fig. 29.11) las
Vesiculas de Golgi del rizoide fluyen a través de los espacios periféricos que dejan los
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Figura 2911

La posicion difeencial de Ias esiculas de Golg,diigida por Ia posicidn de los cstatoltos

vatura gravirdpica (tomado de A. Sievers y K. Schroter, «Planta. vol. 96. 1971. pigs. 339-353).

estatolitos y alcanzan uniformemente Ia zona apical y subapical, con lo que ocurre
un crecimiento simétrico. Por el contrario, en posicion horizontal el camino hacia la
ke inferior se halla bloqueado por los estatolitos, con o que se acumulan las ve-

culas de Golgi en el lado superior de la ona de crecimiento. Estas diferencias en la
nto que produce la reac-

rtg n subapical se traducen en una diferenc
cion o curvatura gravitropica.

A pesar de que ain se desconocen algunos aspectos centrales de estos procesos,
como, por cjemplo, la causa del transporte acropétalo de las vesiculas de Golgi, la for-
acién de los cuerpos brilantes y las caracteristicas diferenciales de la regi
malolnos que hacen que los cuerpos brillantes se mantengan en una zona apical bien

efinida y de algunas objeciones que mds recientemente se han hecho a esta barrera o
lere parcial e camin por Josestatolios o et & que ¢tc matera tan sencils
que representa el rizoide de Chara ha aportado nuevos aspectos para una interpreta-
cion.de los mecanismos que van desde la geopercepcion a la respuesta gravitropica.

29124, Procesos gravitrépicos en plantas superiores.

Las plantas superiores muestran una dificultad adicional para el estudio del gravi-
tropismo. A diferencia de Chara, en clla la curvatura no se debe a una célula, sino
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que ocurre en un érgano pluricelular en el que se hallan separadas las células senso-
ras de las que experimentan la reaccion gravitrpica. ES decir, esta estructura presu-
pone un mecanismo adicional de flujo de la informacién, presumiblemente de tipo
hormonal, entre la gravipercepcion y la respuesta de crecimiento. Actualmente hay
fuertes evidencias también en las plantas superiores en favor de la primitiva teoria
del estatolito de Haberlandt. Bajo la'accién de la gravedad en las células sensibles
(estatocitos) los estatolitos actiian como sensores por desplazamiento o sedimenta-
cién. Ha merecido especial atencion el estudio de los estatocitos de la cofia de las
raices. Se ha comprobado que en la raiz la suscepcion de la gravedad reside en la co-
fia, en los estatocitos situados en cl estaténquima o columela. Este tipo de estudios
indica que los estatolitos de la cofia son amiloplastos (Fig. 29.12).

4

2
‘A
S

S

A%

Figura 20 2 iz, en disposcion
vertical )y horizontal b}

En la cofia de la raiz se pueden distinguir tres tejidos: el meristemo basal, el estatén-
quima central y ¢l ion (Fig. 29.13). Los amiloplastos sedimen-
tables se localizan dnicamente en el estaténquima. La figura 29.14 muestra los rasgos.
distintivos observables al microscopio electronico de la subestructura de un estatocito
de la cofia de Lepidium sativam. Destaca la i i

y
i El nicleo se localiza

en el polo proximal de la célula, mientras que los amiloplastos sedimentan sobre el
| istal, Las mi

compicjo del reticulo e tocondrias. dictioso-
mas y vacuolas se distribuyen al azar por el citoplasma pero no cnire las cisternas del
reticulo endoplasmitico.

En el caso de crecimiento normal vertical hay un equilbrio libil, debido a la
simetria radial, de la tension de todo ¢l complejo del reticulo endoplasmtico por los
iloplastc La jiaci la vertical causa dstico d ilibr
en los estatocitos periféricos, principalmente en posicion horizontal. Como conse-
cuencia de ello, en el lado inferior el complejo del reticulo endoplasmitico se halla

bajo presion de los amiloplastos, mi el lado superior estan distendidos.




692 / Fisiologla Vegetal

] Meristemo basal
I Estaténguima central
B Tejido e secrecion periférico

oo Vo & Sve: s Vokann,co Pl Growh et - Pttt
Springer-Verlag, Brln, |

Figura 29 Itomado
de Sieversy Volk P.E. Plt (edit). e o7
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este modo se podria originar una sefil diferencial (Fig. 29.15). Una serie de observa-
ciones indican una estrecha relacion funcional entre los amiloplastos y el complejo
del reticulo endoplasmitico en la gravipercepci

Estimulo
) graitrdpico (90%)

ta)

Orientaciénnormal  Eje

| PO S

£

Figura 2015 -Efectos de

Sievers y Volkmann,
en: Plant Growth Regulatin, P. E. Pt (edit) Spinger-Verlag, Berlin, 197

29125 Mecanismo de la respussta gravitrspica

La respuesta gravitrépica en el tallo y las raices se basa en el control diferencial de la
proporcidn de crecimiento en extensidn en los lados opuestos del Grgano. La transdc-
cidn de I graviercepién en reaccin gravtrpica s o epin I exidenca actal
prioritaria, a través de un en defintiva,

e on . coneamrucsy Hommons) esponsble e o GForeia e srecisslo
enla region de la respuesta gravitrépica. Se considera que esta distribucion asimétrica
se logra por un transporte transversal, de acuerdo con la teoria de. Cholodny-Went.
En este sentido, la auxina es la hormona que ha recibido ms atencién como respon-
sable de e mecansmo, La cuaturs graviipicas negtvas que  producen en
tallos o coledptilos situados horizontalmente (Fig. 29.9) o la curvatura gravitrSpica
posi en las raices se deberia, segin esta teoria, a una mayor concentracion de AIA
en el flanco inferior sobre cl superior del Srgano que, para el caso del tallo y colepti-
lo, determina la accién estimulante del crecimiento en”extension del lado inferior
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sobre cl superior (curvatura negativa), mientras que la mayor sensibilidad de a raiz
al AIA explicaria el efecto inhibidor de las altas concentraciones sobre la parte infe-
rior respecto al lado superior (curvatura positiva). En disintas experiencias con seg-
mentos de coledptilo se han podido medir mayores concentraciones de AIA en ¢l
lado inferior que en el superior, en coledpiilos situados horizontalmente (distribu-
cién asimétrica), mientras que en posicion vertical ocurre un transporte basal unifor-
e cn ambes mitades L aplicacdn asiméricace ALA-C confimd sos ballazgos

de coledp-

g

al ser determinada la radi las dos mitades
tilo de Zea orientados vertical u honmnulm:nle
No obstante, Ia teoria de Cholods i ha

da. Asi se observo que al pasar wlcnpnlcs de 7m mays de posicion vertical a la
horizontal ocurria un decrecimiento en la cay transporte basipétalo de AIA
en el lado superior del coledptilo y un aumento en el lado inferior, por lo que se ha
concluido que el efecto gravitropico primario era sobre el transporte y se ha sugerido
queel e lateral seria una consecuencia el efecto diferencial del transporte
basipé

Pu:l:norcx fevsalauoich i s longitudinales aplanadas del cilindro de
coledpilo, colocadas horizontalmente con distintas posiciones que correspondian al
Tado tupesior, nferor  do perfil (Fig. 29.16), demosiraron un estimulo del transporte
longitudinal basipétalo de la parte inferior y una i
parc superior. Et inflj sobr el ranspote ongitudinal debe ser independiente del

fe-

rior. En las secciones de perfil s puede demostrar el (ramspon: transversal tangencial
sin ser influido el transporte longitudinal.
Para Wilkins la respusta gravitropica del coleoptilo de Zea implicaria al menos

Figr 91 Caneyy

" i
o de peril (ve texto) (epin W. Haup, Bewegungsphysioogi der llance, George Thieme Verag, St
1977,
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dos cambi 1 tranporte del AIA sintetizado apicalmente: la induccion, por el sis-
tema sensor de la gravedad, de un transporte lateral de AIA a la parte inferior y el
aumento del movimiento basipétalo de AIA en la parte inferior del drgano. Ambos
‘cambios serian los responsables del aumento de AIA en la parte inferior de la zona de
crecimiento del coledptilo situado horizontalmente y del descenso de la parte supe-
rior. Esta diferencia de concentracion de AIA provocaria el crecimiento diferencial
(curvatura hacia arriba).

Resultados parecidos se han obtenido en experimentos con segmentos de hipocoii-
lo etiolados de Phaseolus wilgaris y Helianthus annuus empleando AIA marcado
radiactivo por “C o *H. No obstante, en segmentos verdes del primer entrenudo de
Helianthus annuus, colocados horizontalmente no se pudo encontrar ni distribucion
st mnspune lateral de AIA-14C 0 GA,~C, en clara diferencia, pues, con los

“Sed disonen de cvidencia n favor de un papel 1mpcrlanl= de la epidermis en la re-

n del crecimiento ¢n extension en ambas mitades de un tallo estimulado gray

lmmumenle y del control hormonal de la mmsusn celular de la epidermis ¢ incluso
Ia gravedad pudiera

rientadas hacu ahajo
i mucho mis descanocidas son as respucsas gaviropica de as races. EI
material mejo studiado han sido las raics d plntulasde Zea mays. Losdaos dis
queen el flujo de i la cofia y la
juega un papel importante una hormona inhibidora sintetizada en la coffa que es
transportada basipétalamente a la zona de crecimiento. Con mucha probabilidad
puede tratarse de ABA, aunque no se descartan otros inhibidores.
En resumen, Ia teoria de Cholodny-Went commun siendo
a el AIA no sea el iz
mecanismo. Las giberelinas en el tallo ¥y el ABA en las raices pueden
cl control e la esta forma, las respuesta
del tallo i frente a los ni-
veles de AIA, sino también al transporte transversal de hormonas inhibidoras en la
transduccién gravitropica de las raices. El plagiogravitropismo y el diagravitropismo,
hoy por hoy. son atin més dificiles de explicar.

xpl.ucién bsica

nteraccionar

28126, Clinostatos

En el caso del fototropismo es ficil modificar la direccion del estimulo fototrdpi-
co. Por el contrario, la gravedad en la tierra tiene un valor fijo en el sentido de la
vertical, lo que ha dificultado grandemente las posibilidades de variantes experimen-
tales

vedad compensadow, pues cada accién de la fuerza de la gravedad es compensada por
otra exactamente igual en direccion contraria. A otras velocidades y posiciones se ob-
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fen distintos resuliados que muestran la composicion de (uems (gravedad y fuerza
entrifuga). L

En ciertos casos se han utlizado las morfactinas, Apmv:chandu su poder de inhi-
it dlsansporte longitudinal de IAA,paa st ipodocatudioscn sustitucion
obstante,

linu nd la falta d I

‘mecanismos de accibn de las morfactinas cn las plantas.

292. Nastias

En los tropismos la orientacion el érgano viene establecida por la d.mcm umla—
teral del estimulo externo. En las nastias la orientacion no viene impucs
cidn del estimulo extemno, sino que reside en la propia asimetria ittt arganc,
duaanic el medio externo iinicamente como estimulo.

¢l factor externo estimulante se distinguen, principalmente, los siguientes
tipos: /ﬂmnamm gravinastias, termonastias, quimionastias ¥ tigmonastias o seismo-
nastias.

29.2.1. Movimientos de crecimiento

Las respuestas nésticas pueden debersc tanto a movimientos de crecimiento como a
movimientos de variacisn. Un caso tipico de nastia por un movimiento de crecimiento
auténomo son la epinastia y la hiponastia. En la epinastia se produce una curvatura
hacia abajo por mayor crecimiento del lado adaxial 0 superior del drgano. En la hipo-
nastia se Tlega a una curvatura hacia arriba por mayor crecimiento el lado abaxial o
inferior del rgano.

0 se logra por i d
factores. Asi, el plagiotropismo de las ramas I:lcnlcs yd resultar
de la composicién de u yu dstico autono-

- Las experiencias con on einostatos permiten un andlisi de muches de esta iterac.
ciones. Si se sitdia horizontalmente una planta (por ejemplo, Tropacolum o Coleus)
en un clinostato en posicién vertical y se neutraliza, por rotacion a la velocidad ade-
cuada, Ia accion de la gravedad, se incrementa notablemente la epinastia de los pecio-
los. Este tipo de experiencias demuestran que la posicién del peciolo depende de la
epinastia y del gravitropismo negativo que se opone a la anterior.

Los movimientos nictindsticos (variacion e posicion durante ¢l dia y la noche) de
ciertas hojas se deben a una alternancia de crecimiento epindstico ¢ hiponistico del
peciolo. Este es el caso de las hojas de Carica papaya.

29.22. Movimientos de variacién

ichas respuestas nésticas son movimientos de variacién, debidos a cambios de
turgor de algunas células especializadas que implican, normalmente, una extensién
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Los movimientos de apertura y ciere de los estomas son un caso tipico de foonas-
sia. La luz acciona I\xalm:nl: variaciones de la pesion osmotica de las céluas oclusi-
Ia direccion

del i
La mayoria de movimientos ictindsticos obedecen también a este mecanismo. Se

mente (cerradas) en la oscuridad y, normalmente, en disposicion horizonta (abiertas)
en la luz. Etimolégicamente proviene del grl:go nyktos = mwhe y nastds = cierre. Se
presentan familia
de las leguminosas. Por Ia tade,los foliolos se cierran y ¢l :nnjumo de la hoja se abate;
@ la maana siguiente se :I:vn de nuevo los peciolos y se lbmn 0 extienden las hojas. El

juntoaun

105, son unas células motoras basales situadas en los pulbvinulos. Ya en 1938, De Groot
comparé los valores osméticos de la célula superior ¢ inferior del pulvinulo de la base
de la hoja de Phaseolus multiflorus, comprobando que el valor osmdtico de la célula
pecr o ki o s froe ek b s it e gl
v, Por amoche s mertacoa relaciin o
‘Ulinamente han merccido cspecial teacin of sttdio do las bjas de Mimosa
pudica (Fig. 29.17), Albizzia julibrissin, Samanea saman, Trifolium repens y Phaseolus
mltifors que presenan movimientos de apertura y de cierre en respuesiaa la luzy a
regulados pe
hoja (Fig. 29.1 i
o puMnulo ‘primario, cada pinna de un pulvinulo secundario y cada pinnula rised

" N, G. Ball
Growh and Development, McGraw-Hil, Londres, 1969)
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pulvinulo terciario. Los movlmmmm de apertura durante el i separan 1 par de pin-

cla  mientras que los
e Jul\lnn las pinnulas (n pinnas) entre i y yla mqmlla o aqus. El moviento e ¢
resultad ¥y
enel ransporte de K- en s proiw el comprobado qne la luz azul es la
efectiva en Ia apertura o posicion de vigilia y que este movimiento nictindstico esté bajo
control del fitocromo (Cap. 30). Es muy probable un efecto del fitocromo sobre las
membranas, dado que la fotorrespuesta mediada por el fitocromo ocurre en pocos
minutos.

En Mimosa pudicay ity i o produ-
e movimicntos nictinisticos o fotondsticos, sino que también responden al estimulo
por factores mecnicos (sacudida de las hojas, presién), estimulos el:clnm, térmi-
cos, ete. -
mulos mecinicos, reservindose, a veces, la denominacion de figmonastias cuando la
respucsta se produce por un estimulo de contacto.

La obscrvacion de las fotonastias y seismonastias en las hojas de las leguminosas
(Mimosa pudica, Albizzia julibrissin, Samanea saman) ha demostrado que se trata de
acciones répidas que actian a los pocos minutos del estimulo. La captacion del estimu-
lo luminico 0 mecdnico va seguida de una répida transmision, provocando una accién
ocal sobre la vinulo, res-
ponsable de la variacion osmética entre las células superior e inferior, que determina la
posicion del peciolo y de los foliolos. Por accién del estimulo seismondstico pierde tur-
£orla célu motora nfrio mientras que 0 mantiene lasuprior. Como consccuencia,
s produce ol ds del peciolo. En

se restablecen I: di o por entra-
it fones, entran en turgor las células inferiores y el peciolo recupera su posi
cion normal. En la propagacién del estimulo :I sitio de accion se han podido medir
potenciales de accién (20-100 mV) aunque se han citado también intermediarios quimi-
cosde tipo hormonal fctarde Ricea) aue vigfrtan por 1 corinte de anspiracon.

2022,

ses biofisicas de la reaccion seismonéstica

En lus células vegetales se han medido potenciales de reposo del orden de 50.a 200

mY (curga posiva en la membrana exteni y regain hacia linteior celula. En os

iente de la mem-

brana con cambio de tensién negativa en cl pmlnpllsma a los pocos segundos. A este

cambio de tension se le conoce como potencial de accidn. Estos potenciales de accion

sc han podido observar en muchas células, incluso en las que no presentan reacciones
de movimiento.

Se considera actualmente g ion todoa los
iones Cl-y K*. En la membrana intacta son bombcudos al lnlzncr Cl-yK* que, por
fusion, salen al exterior. En el equilibrio entre ¢l proceso activo de entrada y la salida
pasiva, s acumulan mas iones CI- en el interior, por lo que ¢l potencial de reposo cs
negativo,
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Por daio de la membrana no actia la bomba de iones y dristicamente se cleva la
abiidad para los iones, con lo que se igualarian Ia concentracion de iones y de
cargas, fluyendo asi hacia afuera los jones CI-y cstableciéndose cargas netas positivas
imediata igualacion de concentracion de K.+, que sale de la

eélula permite recuperar de nuevo el potencial. Existe un periodo refractario en ¢l cual
of ptencal e accén o e puede ndicir o e requiere para ello estimulos mayores.
i juzca el equi-

sy e one (fase de esiion

Este tipo de estudios se han podido medir, sobre todo, en las células gigantes de los

entrenudos de Chara o Nitella. Referido a las células motoras de los pulvinulos de
i i Jid i debido al d

50 del potencial osmético de la célula. Se ha comprobado que cada célula motora del
pulvinulo obedece al principio del «todo 0 nada». De este modo, aunque en el vegetal
1m0 se encuentra iferenciado un «s-slcma nervioson especializado en la captacién y

i pose base celular capaz de reco-

sery propagar etos eshmulm

M:ma.m y los sistemas conmcule: "de los animales. Se ha sugerido que un sistema
contrictil parecido a la actomiosina pudiera alterar la conformacion de proteinas del
tonoplasto de las células motoras al ser estimulada Mimosa, lo que provocaria cf
aumento de la permeabilidad de la membrana y, por tanto, la pérdida de K* y otros
componentes osméticos. También se ha propuesto que la migracién de Ca estimula un
proceso contrictil en Mimosa que provocaria el incremento de la permeabilidad de la
membrana, la liberacién de K *, pérdida de turgor y movimiento ndstico de la hoja.

Ademis de esta imporiancia mayoritaria del K- y Cl-. mas recientemente. s¢
considera que otros iones pueden contribuir a la regulacion del turgor en los movi-
‘micntos nictindsticos. Ha merecido una especial atencion el hecho de que las migra-
ciones de K+ y Cl- pueden ser accionadas pasivamente por el transporte activo de
H-. probablemente por cotransporte con sacarosa al interior de las células motoras
durante ciertas fases del ciclo circadiano (véase 31.2.6).

29.3. Circumnutacién

e tratade movimientos evolutivos d exploracid en el espacio, e osgue predo-
mina un fi
irepadoras o lianas, que requieren de soporte para su crecimiento adecuado. et
mente, en las lianas sc distingue ctre las plantas volubles, como la planta parisita cis-
cuta y el ipulo, cuyos tallos se enrollan alrededor de un soporte o tutor,  las plantas
con areilos n s que I scién 1 ogan por medio de rgancsiformes,consi
dos por hojas loszarcillos. Un ejemplo tip las Con-
volvuldceas.

En las plantas volubles ¢l extremo del talo esti dotado de un movimiento de cxplo-
rain n béice, d fora e decrbe na cpirl algo desiada de l veriel de la
gravedad ig. 29.18). El ala cre-
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Figura 29, burger, Lebrbuch
der Botanik i Hochschulen, Gustay Fischer Verlag, Stutgar).

imiento en Ias suceivas caras. El movimiento abierto de I crcumnutacidn tine un
ion de un soporte. Una.
1a planta voluble se cnrolla sobre él. Se considera que sc trata de un ritmo enddgeno
(movimiento auténomo o espontdneo) con el que puede interaccionar, ademds, una
reaccidn externa geotrdpica, con distintas intensidades segin las difercntes especies de
plantas volubles. En efecto, a primera vista no se puede reconocer ningn factor exter-
10 que provoque su estimulo. Se supone que las células de la zona de crecimiento
sufren oscilaciones de crecimiento ritmico-auténomo, pero no de forma sincronica,
sino metacrénica, con [0 que esta coordinacidn crea una polaridad circular, Entre las
posiblcs causas de estas oscilaciones de crecimiento se ha especulado sobre la po:lbl:
actividad ri A-oxida
ne que las glbﬂelmas pudieran actuar como efectores de la circumnutacion. En (uda
caso,se requiere atin mucha investigacion en este cam
Los zamllax son mwos especializados en la sujtclbn a un sopore o tutor en las
plantas & lanias con zarcillos). |
en i i La figura
29.19 nos muestra cl caso de Bryonia dioica (Cucurbitdcea). Los zarcillos de Bryonia
poscen una constitucién dorsiventral. nicialmente, los zarcillos mis jovenes e disponen
=nrolladm pero, con e tiempo, sc disienden y verifican en el extrema un tpico movi-
Cuando

ensu
produce un movimiento
uatradel el i pare e odeno sl . Una v st v

Al principio del mpuulo hemos dlsll"suldﬂ con un criterio clisico, los movi-
(6nomos» ¢ «inducidos». Los movimientos «autdnomos» serfan solo
regulados por factores enddgenos de la planta, sin requerir de la accién de factores ex-
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rario, Ini i i ian provocados

ualmente muy precisos estos

limites, pues muchos de los movnm:mns conocidos como autonomos pueden verse
influidos grandemente por factores extemos. Asi, en la epinastia y en la circumnuta-
cién pueden encontrarse junto a cjemplos de un modo tipico s6lo bajo control endé-
810 otros en los que intervienen factores extemos. En definitiva, estas limitaciones
son un reflejo mas o oscirecho it enae todavia se mueve esta drea de cono-

29.4. Movimientos intracelulares

Se engloban en este
piamente al citoplasma, las corrientes nlaplumnlltm ¥ otros que corresponden a
mecanismos activos de desplazamiento de os orgdnulos

Faun i
sopertc o wor produce un movimiento haplotrpico que deeiina s cunatury delzriloy rodea 4
o i Hochihs Stuigan)

29.4.1. Corrintes citoplasméticas

En las células vegetales, observadas al microscopio, puede demostrarse ficilmente
. e ot "
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eidn o cilsis Extos movimicntosson specilmente isiles en algunas céluasgran-
des, comoen i Nitellay Chara,

de Elodeay Valls

el movimiento pmpumem: dicho del plasma, se observa el desplazamiento pasivo de
los orgénulos (cloroplastos, niicleo, rias, etc.).

En Chara, I corriente de rotacién es autonoma y duradera durante toda la vida e
la célula, aunque pucde variar su velocidad por influjo de los factores externos. Por
el contrario, en muchas plantas superiores (por jemplo, Vallisneria) la influencia del
medio es mis amplia. desde el reposo a velocidades aceleradas

Otras veces las corrientes citoplasmiticas manifiestan variantes respecto a la
corriente de rotacion. Asi, en el pedicelo de Aulabula!iay en la base del esporangio de

nbuy:n en las dos mitades de la celm sino en muchas vias pequtnas En m hifas
de muchos. manto. En :m. ida resenta
corrientes bidirecci la d i

Otras veces se trata de corrientes en surtidor, fluyendo dc Ta
periferia hacia el centro (basipétala).

En las células vegetales cuyas vacuolas se hallan entrecruzadas de citoplasma, se
presentan corrientes de circulacion, mucho menos regulares que las de rotacién. Este
tpo de corietes pude absnari i s célls de pelo e Cuarbiay de ospolos

radescantia. Un ilt de turbulen-
cl,por mevimieniosdeordnados de aghacién. S pmm por cjemplo, en células
de Conjugad:

Lo cdulsde los entrenudos de las Chardceas han sido las mejor estudiadas desde
ol o devista

en la base
naturleza parecida a 1os e Ia célul aimal (lamentos conrictils de actomiosina

datos bioquimicos (necesidad de ATP, influencia Ca-Meg, accién inhibidora de la cito-
calasina, etc).

29.4.2. Movimientos do desplazamiento ds los cloroplastos

En un medio luminico isotropo los cloroplastos se distribuyen pasivamente por
medio de las corrientes citoplasmiticas. No obstante, las células disponcn de mecanis-
mos de orentacién activa de los cloroplastosfrent a las variaciones de la dircccion ¢
inensidad uminice. Fi este

perpen-
e rayos luminicos (posicion diastrofa). A intensidades mayores, adwplan una
posicion parietal de peril (posicion parastrofa). En la mayoria de casos, la luz azul s la

El estudio de estos movimientos ha sido objeto de cspecial atencion en las algss,
sobre todo en la Conjugadas. Mougeotia, por
datos de quescdispone.
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Las céluas cilindricas d isp
do cuya posicion s regulada por la luz. A baja intensidad de luz s siian en posicion
diastrofa, a alta ir d se siti ‘ig. 29.20). El i

I

citoplasma, de fc la luz, i i

te y regulador, y, e otra parte, como fuente de energia pera ¢l movimiento. Ambas
acciones han podido ser claramente estudiadas en Mougeotia. A diferencia de muchas
otras especies de e fotorreceplor para ¢l movimiento de los cloro-
plastos de Mougeotia no s inducido por Ia luz azul sino por la roja, obedeciendo al
principio de reversién por pulsos alternativos de rojo cercano y rojo lejano. Se trata,
pues, en este caso, del fitocromo (Cap. 30).

Para la induccion del movimiento de baja intensidad de luz es suficiente una corta.
luminacidn con luz roja, responsable de la formacidn del fitocromo activo, Py En este
caso la energia necesaria es mi én con la energia jimi
que se obtiene del proceso respiratorio en la media hora siguiente.

por ja actuar |
entonces la fotofosforilacion suministra la energia adicional para ¢l moy
efecto acelerador de k luz continua puede ser inhibido por DCMU y de nuevo acelera-
do el movimiento si se adiciona ATP. De este modo, el otorreceptor para Ia accidn
aceleradora de la luz se hallaria en el propio cloroplasto (Ja clorofila), mientras que la
accion cibernética de la luz serfa absorbida en el plasma cortical (fitocromo). Respecto

g

Figura «
cion parastroa a aa inensidad de luz (derccha) sepin W, Haupl, Bewegungsphysilogie der Fflanzen.
‘George Thieme Verkg, Stuigart, 1977,
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supo-
é i ctiles, que
ya hemos ciado al consierar s corrientes ciloplasmilics.

Encl capitulo i
de Mougeotia con relacidn al sistema fitocromo y a su posible localizacién celular.

a

29.5. Tactismos.

Se engloba en el concepto de actismo o taxias a los movimientos libres de un
organismoinducidosy orentados por n acor exerno. Los tactismos tienen una
presencia mucho més limitada que los movimientos de érganos de la planta y se
reducen a organismos umczlulnﬁ o plantas mfemm Por este motivo, no se tra-
tan en esta obra.
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FITOCROMO

30.1. Fotomorfogénesis

La importancia central de la luz en las plantas no se limita Gnicamente a la capta-
ciony ransduciondecnergi por lpoces e  oosiness (Cops |1, 12y 13). Por
mbién caps Jas ascfiales» luminicas

las d

del medmy responder
bios

dormlcmn floracién, etc.). Por estos mecanismos, las plantas son sensibles a las varia-
clonscalaihasde intensidad y duracidn de I uz
Segiin Moh I por la

dierendicin y murfog:n:nsi de las plantas por un proceso mdzpendnzn\t dela
fotosintesi. En este sentido amplio, la fotomorfogénesis engloba el sistema fitocromo,
el fotorreceptor para la luz azul y, ademis, el fototropismo y fotonastias. H. Smith, para
obuiar esta amplitud de fenomenos, ha dado una clasificacion mis formalsta y detalla-
da basada en cl tipo de respuesta isioldgica frente a estimulos luminicos direccionales,
no direccionales y periddicos o no (1abla 30.1). De acuerdo con este autor, en'un senti-

TABLA 301
Respuesta de las plantas a a luz

Estimulo luminico
+

Direccional Nodireccional Periédico
No periédico
4
Desaolo  Nodesarolo  Desarrollo  Transduccion  Desarrollo
deenergia
]

Folotropismo  Fotonastia ~ Fotomorfogénesis Fotoperiodismo
yfenmenos
Telacionados relacionados
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do mis restrictivo, la fotomorfogénesis comprenderia las respuestas de desarrollo no
dircccional frente a cstimulos uniaicos no dirccionals y no peribdicos, ror o que

fototropismo, Indepen-
dlenlemenl: de la validez e una u olra defivicin,en exte capilotaremos unds-

el capllulu anterior ya se ha consndcmﬂo o Folnlroplima y las fotonastias, micniras el
conoci-

30.2. Fitocromo

30.2.1. Antecedentes historicos

Aungue 3n_s dbporis de hacrcions whre efectos fotomorfogenéticos que
datan del sigio XIX (Cieslar, 1883), un paso decisivo en la linea de investigaciones que
fan comdueido al descabrimiento el ftocromo focron las experiencias de Flint y
MeAlisteren 1935 alestudiar el i
onda del espectro visible sobre la germinacién de sei e lechuga, comprobaron
que la longitud de onda mis eficiente para inducir la germinacion era la luz roja de
670 nm y que, por el contrario, a zona del espectro ms activa para inhibir esta germi-
nacidn poseia su eficiencia méxima a 760 nm. lguales efectos inhibitorios encontraron
parala luz azul.

El descubrimiento en 1920 por Garner y Allard (Cap. 31) del control de Ia floracién
en lguns plants por s durcin i de diy e noche fotoperiodian), -

d floral L,osnmdms ales mis d han r:zli~
2ado por el equipo de Beltsville, er un fisidlogo ve orthy

un especialisia cn problemas qmmmrs.cos nphmdos ala mvtwgacmn bmlnglcn.
Hendricks,

lLaauM st feqipo de el comprod, e 1952, el epecio de acidn para

inhibicin. El hecho mi
roja actuaba, segin la longitud de onda escogida, de forma antagdnica sobre un pmvblc
fotorreceptor, el cual regularia el proceso de la germinacién. De esta forma se tuvieron
evidencias fisiolégicas en favor de la posible naturaleza monomolecular de una foto-
eaccidn e  que s deba postular un inco oorreceplor e, segin ¢l tpo de radis
Estainter-
a dc acuerdo con las experiencias realizadas con dlfcrcnles programas

roja de di da (Tabla 30.2) i
hibicién de la germinacion de m el de Lacuca En 2 tala 03 puede compro-

germinacién,
tema,
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TABLA 302
Fotorreversién de la promocion (+) y de la inhibicion () de la germinacion en semillas
d var. Grand Rapis j = rojo lejano)

radicion Respuesta degerminacion
R B
RRL -
RRLR .
R-RLRRL -
R-RLR-RL .
R-RLRRLRRL -

y lant ony
indicaba que el mecanismo de accion del fitocromo no s correspondia con ¢l de la
fotosintesis, del que, mis bicn, era independiente. Para esta interpretacién el fitocro-
1o aamiron dos fomas de diferete sensbidad para las longitudes de onda y,
también, para sus acciones sobre la planta.

660 nm
P

7308m

ot -
ta deteccién y valoracién. L écni i fundamen-
talmente, sonde dosipos

a)
e s bonghcsdc o ¢ las que se someten las plinus objeto de investiga-

b) Sistemas de deteccion, in vitro e in vivo, de la concentracién de cada una de las
dos formas (y de las formas intermedias postuladas) en que puede presentarse ¢l
o e it P o

Para el pri pe riguroso del pro-
grama luminico, Los discii den ser muy diversos, desde la per-
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Como fuente Inm(mcm para cada una de las longitudes de onda objeto de estudio, se ha
mostrado muy il ¢l sistema constiuido por un proyector de luz blanca a cuyo foco
luminico, antes de incidir sobre las plantas a ensayar, se le interpone un disco interfe-
rencial caracteristico de Ia longitud de onda que se desee. El conjunto debe poseer un

in vivo del por el equipo de Beltsvi
I\c (Bu(l:r. |959) Una ta medici

es del pigmento en los tejidos de la planta, unido a su gran sensibilidad para pequefios
Cambiosde absorbanciay 4l fondo épticamente denso que representa el material vege-
tal. Por otra parte, en
en donde ascloroias no presentaban una inerferencia muy important. Elfundamen-

de d des de onda de baja intensidad,
pos nferiores al segundo (espectrfotGmetro de longitd de onda dual). Normalmente
¢ escogen as ongludesd onda d 660y 730 . Entoncessc pucde media diferen-

cia en la densidad ptica, para las dos longitud cogidas, en la muestra obje-
tode :s\udm Un puntoa’ ini pocoi
para evitar igmento. Si i i la medicion

n programa huminico de uz 1o de 660 mm, dard poca bsoreion para e oco huinico
de 660 nm respecto a la del de 730 nm. Si ¢l programa luminico previo es de 730 nm,
ocurriri'el fenémeno contrario. El ftocromo total es proporcional a las diferencias de

para
rojo cercano y en olro a rojo lejano se tendrd
DAA =(BA 660:130) rojo cercano — (AA 660-130) rojo ejano.

que en realidad corresponde al doble del fitocromo, pues al someter a rojo cercano
se mide el descenso 4 660y el aumento a 730 nm.
! I herbicida Norflura-

zon (=
métrica del fitocromo sin la interferencia de aqueélas.
La aplicacion de las técnicas inmunoquimicas para la purificacion, deteccién y
vnlarzv:ibn del fitocromo ha abierto nuevas perspectivas de estudio. Estos métodos
tienen mayor
i (0-20 ng, frente a los 350 ng de las espectrofotométricas). Su prii
inconveniente es que no distinguen entre las formas P, y P, En estos procedimicntos
pueden utilizarse anticuerpos policlonales o anticuerpos monoclonales. La ventaja de
los anticuerpos monoclonales s que pueden obtenerse a partir de preparaciones de
fitocromo parcialmente purificadas. mientras que para obtener antisuero Dohclonal
requiere de 100 por

Para

3 utiliza-
do técnicas de i ion radial y de radioi (RIA). Desde 1983 se
ha impuesto por su mayor sencillez y sensibilidad la cuantificaci6n del fitocromo con
antiourpos monodom.\:s por el mtndo ELISA (sensymolinksd jnmunosatoent se-

say»). Par lectora
1o oba edads. por H. Smith y M. G. Holmasmw
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302.2.2. Alslamiento, purificacion y sstructura del ftocromo.

En 1959, Butler consiguid aislar por primera vez el fitocromo en una forma activa
fotoquimicamente. Desde esta primera purificacion parcial dl fitocromo ha resultado
i laborioso i ificacion del

P
fitocromo. En general, estos procesos de extraccion y purificacin son distintas varian-
s, dentro de las técnicas generales de la bioquimica de las proteinas, en las que se
combinan procesos de fitracién por geles de Sephadex, precipitacidn por sales de sulfa-
1o aménico, redisolucion, o
columna de dietilaminoetil celulosa (DEAE), etc. Mas recientemente, para la purifica-
cién del fitocromo, se han aplicado métodos cromatograficos de inmunoafinidad, y
sobre todo de afinidad hidrofoba (Affi-Gel Blue).

‘Aunque no todos los lab 1, pue-
den citarse para el fitocromo, las siguientes caracteristicas:

El fitocromo es un cromoproteido azul-verde constituido por una proteina y un

o tetrapirrdlica
Tasal

en cadena abirta, m i foro de |
azules y rojas. Para la proteina, con los procedimientos convencionales de purificaci6n,
Se obtuvo inicialmente un peso molecular de 60 kD; mds tarde se vio que realmente
eran productos de degradacion de una unidad superior de unos 120kD. A partir de
1982 por aplicacién de la técnica de afinidad hidrofoba, antes citada, sc ha podido
comprobar monomérico
de 124 kD.
La caracterizacion exacta del grupo crom6foro sc ha mostrado muy dificil. Se han
¥ ntre

1 inic del It en 1968, y poco después.
i de Rudiger. Est n 1983, ha identifica-
do a estructura del fitocromo por aplicacion de técnicas de alta resolucion de espec-
troscopia de resonancia magnética nuclear. En la figura 30.1 puede verse esta interpre-
tacion, con las dos formas del fitocromo P, y P,y en Ia que la fotoconversion P, — P,
segun Radiger, se debe a una isomerizacion a forma cis-trans (Z, E) en el C 15 del
grupo cromoforo, lo que podria explicar la diferente orientacion dicroica de P, y Py
descritaen 30.2.3). Como mecani

cromicidad) actua produciendo un estimulo o una inhibicién, segin cual sea la
longitud de onda suministrada, de algunos procesos de la planta. Mas dificil es inter-
pretar todavia el cambio conformacional estructural de la apoprotena.

30223 i

El andlisis de énesi i nos ha
permitido relacionar las observaciones y resultados experimentales referentes a las
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Figura 30,1

B. Hock, «Progress in Botany, vl. 4, 1984, pag. 146).

l—_lpmlbgmo ila detallada del ismo de la foto-
le este p\;m:mo. es decir, su estudio cinético y, como consecuencia, el
estudic de s posiles formas ntermedias y € de Ia proporcién relativa ente las dos
formas, P,y P, que, segin el tipo de programa luminico que la planta reciba, se
eslahl:cera en un ‘momento dndo

660 nm

o
730 nm

en donde P, s la forma inac

ay cuabl: del fitocromo cuyo méximo de absorcion

P,sc transforma en Py, Py upmcnu I: forma activa ¢ inesable del fitocromo cuyo
730

‘monocromitica roja de 730 nm (rojo lzjlno) esta radiacién s absorbida por ln forma
activa del fitocromo, P, que, como consecuencia, se transforma en P, inactivo fi
siologicamente (Fig. 30.2).
s inéicosde st fototranslormacidn han permitdo comprobr a
corta vida, en fotocon-
i sl msrdpion s s spisado b enpontrefoometen e iy
técnicas a bajas temperaturas. Los datos biofisicos parecen indicar que las foto-
transformaciones de P, -» Py, a  inversa, son procesos de reljacion que e ini-
cian con el P luz (P 0 Py)y acaban
en Pr;0 Py, respectivamente.
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X100
15
10
[
% &
Longitud de onds (um)
Figura
o ltros mol-+ e e (omadode H. .S

e B, Ao R P oyt o 161965 s SO 8)

El empleo de bajas temperaturas ha permitido comprobar que la fotoconver-
sién P, — P, engloba reacciones fotoquimicas iniciales (que se producen igual-
mentea bajas y
ion inversa (P, — P) intervienen igualmente ambos tipos de reacciones. En la
figura 30.3 puede obsérvarse un esquema basado en este tipo de técnicas a las tem-

.

LumiR —3 o Meta-Ra —— M

7 /
Vg

d ¢
Meta.Fo =—"— Meta-Fa =———  Lumi-F

Figura 303,
deocromo, by

R

20 am; Meta-Rb

e o marscdino e b spereon v ambén able ;om«emm R E Kendrck
'y C.J. P. Spruit, «Plant Physiol.», vol. 32, 1973, pig. 327).
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peraturas del N liquido (— 196° C) con la nueva terminologia propuesta por Spruit
para los intetmediarios de Ia fotoconversion del fitocromo. Esta nueva nomencla-
tura se basa en una adaptacién de la usada para los intermediarios de la fototrans-
formacion de los pigmentos vi
Un estudio cuidadoso dcl =specuo de absorcion del fitocromo (Fig. 30.4) nos
permite deducir que, a pesar de poseer miximos de absorcién diferentes y bien

2\ Irrad RL
g mare
2 P
Zos ~
\
\
DL \
110
\
T T R e

Longitod de onda (am)

Figura

i aso-
lucidn dilvida 1/10 (tomado de H. W. Siegelman y W. L. Buter, «Ann. Rev. Plant Physiol», vol. 16, 1965,
pigs. 363392).

definidos, las dos formas del fitocromo absorben en un margen muy amplio del
especro. Por ello, resula muy insiuctivo considear ¢l estado fotossacionario
que se produce para cada
dopora elacion

Pi Pre
PoePr Puou
Se trata de un indice que nos da la concentracion de fitocromo activo (P,) del fito-
cromo total de la célula o muestra, por lo que la respuesta fisiolégica serd funcion
de esta relacion.

En generl, basan coras imdiacione de unos minucsde rojo cecato e baja
intensidad luminica para. alcanzar valores fotoestacionaros del orden de Pr/Py =
(=80%). L rofal lqa»
na, suministra valores fotoestacionarios de un valor aproximado al | por mo es decir,
Py/P, = 001 Estos valores indican una reversin casitotal por la luz de 730 nm del
fitocromo activo a la forma inactiva Py.
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302.24. Metabolismo del ftocromo

i queremos obtencr un modelo mds real del metabolismo del sistema ftocromo,
debemos aun considerar el siguiente hecho: P, cs estable en la oscuridad, mientras.
que la forma activa Py, no lo es. Se conocen dos tipos diferentes de mecanismos,
indeendientes de la Iz que determinan una caida en losnivels de P, Pucds
ocurrir una rever rade P,,a P, Esta reversion oscura se ha podido estudiar
bien en las Geoticdénca « mehio n xttacor purificados de fitocromo. Estos
estudios indican que se trata de una reaccion de primer orden dependiente de la
{emperatura. or el contrario, mucho mis dudosacsa existencia e una eaccidn

oscura en las las dicoti-
ledéneas, s han obtenido resultados en los que n
oscura.

La reversin oseura imersa (P, ~ Py) sélo se ha podido observar en algunas
semillas. Se h:
embebidas presenten P, en I oscuridad. Ul

i tendrian un b

amente se ha postulado que las
2 4e. s pos )

fitocromo,

Otra posibilidad que afecta al equilibrio de Ia forma P, por un mecanismo tam-
bién independicnte de Ia Iuz, € su destucein por unarecein irversbe. Proba-
blemente se trata de u enzimitica, y
poe I nkdbidomes tablcs, S i e proceso no sélo mal conocido, sino
incuso de nomenclatura confusa en as publicaciones de losdifeentesequiposde in-
n. En todo caso, esta destruccion comporta la pérdida de fitocromo fotorre-
Vestle de.rpnex de s xposidn oz

En general, que ¢l mantenimiento de un nivel estable de fitocromo,
dadoelcaricte mosable d Py, deberi ser cl resultado de las proporciones de sinte-
sis y las de destruccion (Fig. 30.5). Recientemente se ha comprobado una accion
«ncgativay de Ia luz sobre el nivel de mRNA traducible de la apoproteina del fitocro-
mo, que explicaria los mayores niveles de fitocromo en planta etiolada frente a la
crecida en la luz.

—— P > Degradacién

\\/,\

P
=~ Fotomorfogénesis
Reversion.
Figura
i = Pr.la de Py s ' Xy o neosiness P
Pt o preamr . i a X i e

son e orden uno.



Fitocromo / 616

3023, Localizacién inracslular del fitocromo.

El sistema fitocromo se considera que es de presencia ubicua en el reino vegetal.
5610 s dudosa la existencia en los hongos, al menos con los datos disponibles de
momento.

L i fitocromo en las plan
Jas s scciones egulada por este itema,ha dterminado un estudiontensivo
pare deducir sy localactn e, Extos ctdios adiuiren sigifieacin inme-

‘maria del fitocromo.

bsorcion de Pey los puntosade Pr (tomado de H. Etzold, «Planta, vol. 64, 965, pigs. 254-

La figura 30.6 mucstra la interpretacion de Etzold de los resultados obtenidos en
experiencias con protonemas de helechos. Para poder deducir mejor la dlspuslclbn
‘molccular del fitocromo uilizd, en lugar e luz roja natural (vibracién en todos los.
nos),luz roja polarzada (vibracin en un plano). Estas experiencias de Wlnmlmpumo

muestran g luz roja
oenla oscuridad, si un dng spectoal pl
é ig. 29.6). Cu:lquler i licacién del plano de
ibracion de Il roja polarizada produce ripidamente ¢l cambio correspondiente en
la direccion del crecimiento ongitudinal del gametofio. E espectro de accion para la
fitocro-
mo. Adcnm, hay que tener en cucnta L partieipacicn de un segundo foortecep-
tor, n la zona azul, el cu
mm.w \sodmme(nco el protalo n luz blanca o zul. Otro da(o que sc debe tener pre-

del gam:wﬂ 3
experiencias de Haupt (Fig. 30.7) con el alga verde filamentosa Mougeotia
hablan también en favor d una locazacktn axa del ocrom, posblenente cnlas
1 plasmalema. laluz del
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Figura 307. i isposic
conversiones por luz roja polarizada. Esquema parcial de una céhla de Mougeotia en scccion transversal

microfoco. En b e ind irad sposicion
i W. Haupt, G. Mortel ¢

11— N

1 — -
NEZ5-N-
N ECE
2171

(RD), p larizad
da por B y v ftocomvrsidn P~ o L fooconverén mvers requere uz RL polaiatda
célul, iroi it (t0-

‘mado de W. Haupt, G. Maricl 1. Winkel-Kemper, ePlanta, vol. 88, 1969, g 183-186).

Figura
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252
Se ha cemprobade que la posmlén diastrofa (posicién frontal del cloroplasto) viene
regulada por el sistema fitocromo. La aplicacion combinada de microhaces de luc:

jo lejano (Fi
icroca, en planos perpendiculares ente i, de 1 dos formas del ot hor o
respuestas

esta técr
de Mougeotia. L iones mas
a) Lalzz roja sblo es efectiva para la induccién de respuesta si su vector cléctrico
ey 3 ? "

con sus dobles enlaces paralelos  la superficie.
b) La induccion es revertida efectivamente por el rojo lejano si el vector cléctrico
estd orientado perpendicularmente a la superficie. De aqui que Py, sea también
dicroico, pero con sus dobles enlaces situados perpendicularmente a la
superficie.
De este modo, Haupt hallan di

n c=\nlur muy estable. El plasmalema seria, razonablemente,
mo, los cambios en el dicroismo durante la fotoconversién, a juicio de H
tran que el sistema fotorreceptor-membrana permanece altamente nmmo, incluso

Mucho mﬁs diffl e e etudio de I localzacidn del ftocromo en as planas supe-
riores La
que i ol Ilsilgx Marmé
. tportado svidoncas en faver do I pressnca del fiocromo ko & mesbranes €2
estudios con coledptilo de maiz, por aplicacion de luz polarizada de rojo cercano y de
rojo lejano, en sentido paralelo o perpendicular a eje del coledptilo, Los resultados de
1a fotoconversidn de P, a Py, en ambos sentidos, aportan evidencias en favor del
dicroismo del fitocromo en el plasmalema. Mas recientemente, a nivel de las
estructuras membranosas subcelulares, se ha comprobado que las fracciones celu-
lares a s que estén unidas las moléculas de fitocromo probablemente sean vesicu-
las originadas a partir de membranas citoplasmaticas. Otras aportaciones sefalan
a asociacion del fitocromo con el reticulo endoplésmico, las mitocondrias ¢ inclu-
50 con ctioplastos. Mediante ensayos de localizacién inmunocitoquimica se ha
detectado el fitocromo P, en el citoplasma, en plantulas crecidas en la oscuridad,
mientras que, después de imadiar con rojo cercano I deteccién subcelular de Py,

Sertorisas posibilidades en este campo de investigacion.

30.24. Reacclones ds alta energla
3024.1. Respusstas a la luz oja
Desde s princrascxpesionis qus conheron s poiar i cisnci el fitocro-
m-




618 / Fisiologla Vegetal

Pos cortos para que se produjeran las respuestas fisioldgicas. A estas bajas intensidades
se cumplia la ley de la reciprocidad, por Ia que
Ixt=cte
donde, I es laintensidad de luzy r s el tiempo.
M eslel s P

it gicament
cambios en el espectro de accién. En un principio, estos datos hablaban en favor de un
nuevo fotorrecepor,ndependente 4l hocromo, el cual e e responsable de estos
fendmenos, a los que sc les conocio como wreacciones de alta energu» (High Energie
Reaction = HER). s¢ les ha denominado i
cia (High Irradiance Reactions = HIR).

La figura 30.9 muestra el espectro de accién para el control de la inhibici

n, por la
1z rjaIfana continua, delalargamicnto del h|pm:o||]n e plintuas d echuga De su

observacién se por.
luz del r0jo lejano continuo, con un s 470 o e b propuesto al e

Si sc comparan los espectros de accidn para irradiaciones con rojo lejano de corto
tiempo (Fig. 30.2) y de largo tiempo (Fig. 30.9), los resultados son muy diferentes. EI
hecho de que las dos formas del fitocromo, P, y Py, en parte solapan sus espectros de
absorcién en la zona del rojo (Fig. 304), hizo pensar en Ia posibilidad de que esta
radiacion roja lejana de 720 nm, Idgicamente absorbida cn fra pane por
P, P, pudicra también, en parte, sr absorbida por P,

Hartmann ha desarrollado experiencias con dos longitudes de onds, que son absor-

T
3F
3 20}
16
2
E u
i
§% o
o4
i ik
0w Eaa 700 o] 800

Longitud de onda

Figura .
Crand Rapis. por s comius (radacion d g tenpo) (omado e . M. Hutman, eZeiung
B ...7.‘*».. ol 21567, pig. 1724179,
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bidas por cada una de las dos formas del fitocromo, y calculado los estados fotoes-
tacionarios. De acuerdo con estos estudios, la luz del rojo lejano continuo de
720 nm (muchas veces denominado rojo lejano estindar) causaria un nivel bajo,
pero suficiente y estable, de fitocromo activo, del orden de Py/P, = 003006
(36%).

olvemos a considerar de nuevo el metabolismo global del fitocromo, podemos
observar Py - Pr

e ¥ i w > Py

e determinard un clevado estado fotoestacionaro, dl orden de Py/Py= 0.8, Esta
alta proporcién de fitocromo activo es muy inestable a estas elevadas concentra-
ciones, como se deduce del estudio del metabolismo del fitocromo y de la conside-
racion de sus constantes de velocidad. Por el contrario, la irradiacién continua con
fojo lejano de 720 nm ((lojn lejano estindar») dalzrmmt valores bajos, pero acti-
vos més el orden del 3-6%. Estc

condiciones «estacionarias, con la ventaja adicional de no intrferir con las clorofilas.
Estas condiciones son sumamente itiles cuando el estudio se lieva a nivel biogquimico,
como veremos mis adelante al considerar la regulaci6n por el fitocromo de la cinética
de ica. En tod:

uesta

fisioldgica es atribuible al ftocrom deb
probacion de Ia reversion por suministros de programas lus
‘cortas, de rojo cercano y rojo
cién-reversién).
Otro hecho observado s que la dependencia caracteristica de a rradiancia del
HIR puede se también aruid al sitma foeromo. st o pruchn o eslados
del en Lactuca sati
Gana Raprdx o esas experiencias se usaron iradiaciones con varias lor e de
onda, simulténeamente, y con 716 nm como Gnica !rmduclén ‘También se utilizaron
diferentes flujos de densidad cuintica. De este modo, es de alta irradiancia
estin condicionadas por el fotoequilibrio  por la Genidad de i Una vez s ha esa-
‘blecido un
HIR en e itocromo. A diferencia e asreacciones de baja energi, e HIR no sigue la

com-
icos, en dosis bajas y

El equipo de Freiburg disingue ntre By (etado fundamenta)y Py (etado cxl-
n de ll zb;omén total de
n solo de
lznws (' isicos.

tipo especulativo, pues ¥, odavianose ha podldu medipor pmced
‘También sc h as que
ciones de alta energia xerhn los. ml:rmedmnox s P,y Py, ¢ incluso se ha pro-
puesto una interaccién del HIR con la fotosi
Mis recientemente Hartmann ha rcplameuda su lennx .mml en el sentido de
nnhmr Tos efectos del HIR al incremento en las proy s de interconversion
Py P, ccnomda samo cice de plgmznms Schaler T desanollada i modelo
(0263} en as debi-
dasal HlR(F)g KOJSL
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30.24.2. Respuestas a la luz azul

Las experiencias con luz azul presentan resultados mas contradictorios y dificiles.
de atribuir a un determinado fotorreceptor.

La observacién de los espectros de accion para el HIR en el alargamiento del
hipocotilo de plantulas de Lactuca (Fig. 30.9) indica, mas bien, para la luz azul, la
presencia e un fotorreceptor distinto del fitocromo. Las caracteristicas del espectro
han hecho pensar en la posbildad de un fotorreceptor del Iipo dz las flavoprotinas

st it 1

ptor se consideran con mmm en el UV cercano
(370 nm) y tres picos entre 400 y 500 am y la 70 reversion del efecto inductivo por luces
de mayor longitud de onda. No obstante, se han descrito muchas interacciones de la
Iuz azul con el sistema fitocromo, bien sea directamente sobre el propio fitocromo, o
por un mecanismo mis indirecto. Estos estudios son extraordinariamente dificiles si sc
wnmn s lipliidd de fotorecepores naurics e pose la plnta, o cules

um..m fototropismo, ftotaxis, Tocromo, te ;
U

de los fololos de Mimosa puiica, Albizzia ]uhbru:m y Samanea saman. Para el cierre

cambio,
" .pmm Gnicamente es inducida por a luz e
30.2.5. Fotorespuestas reguladas por el fitocromo

El sistema fitocromo controla much el desmolla

plicidad de accién). Estos procesos abarcan desde la formacién de la planta (germina-

disti Mok,

I

9 Las fotomoross psithes s carscerizan po il o <l ncrement en s

rocesos biosintéticos o de crecimicnto, Entrarian en este grupo, a modo de

cienpl, | stimlopor Lz de gmmmnin de las semillas y esporas, la n-

n floral por el fitocromo en las plantas d dia argo (Cap. 31), I sintsis e

elfitocromo, etc.

b) Enlas fmemm{ms negativas ocurre una inhibicién en los procesos de creci-
miento o en culay

rspucstas cl contrl por Iz d I nhibicin el agamiento el mllo. el

menor desarrollo de las hojas en

por efecto del fitocromo activo, ete.

En la tabla 30.3 se indican algunas de las acciones fisiolégicas reguladas por el siste-
‘ma fitocromo. De la obscrvacién de la tabla puede deducirse la amplitud de procesos
controlados por este fotorreceptor, Obsérvese también el valor electivo de la luz en la
direcién y en el ritmo del ciclo vegetativo de las plantas (germinacién, desarrolo vege-
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TABLA 303
Algunas de

sistema fitocromo (*)

Fotorrespuesta Especic

Lactuca sativa

Germinacién de semillas

&

Sinapis alba
Phacelia tanacetifoia
Crecimiento de cotiledones inapis alba
Crecimiento d fronde
Inhibicién de Ia rizogénesis
Regeneracion de raices adventicias
ety

Sinapis lba
g
r
Pharbitis nil
o
Che
Interacciones con fitohormonas Lupinus albus
Influjo en resp. geotropicas. Coledptilo de Avena
Comvolwlus arvensis
Modif i Colepti
Albizsia julibrissin
Movimiento de cloroplastos Mougeotia
Desarrollo de cloroplastos Sinapis alba
Desarrollo de peroxisomas Sinapis alba
Stnpisaba
Control de sintesis clorofilas Sinapis al
Citrullus vldgllu
Control de enzimas (**)
Olferaldehid-3-desidtogenssa Phasoks migars
Sinapis lba
Secale cereale
Cucurbita mascata

ea mays
Kalanchoe blossfeldiana
Sinapis alba
Sinapis alba
Lupinas albus
Sinapis alba
Citrullus wigaris
Citrullus wuigaris

Glutamato deshidrogenasa

{3 arstasucncsbibogifes dealadas e Bl Call . 199).
(%4) Para mis ampli informacion véase Schopler, . (1977).



622 / Fisiologla Vegetal

TABLA 04
modema de 1a fotocon-
veniénde Ttorom (amado de . E Kendik y .. P Sy, Lighand Plnt
evelopment, Butterworths, Londres)

Estable P,
P

Fotoproductos primarios [
Pr POl

Productos de relajacién oscura P,

tativo, induceién floral, etc.) Véase también la regulacin enzimtica, a nivel molecu-
K inmediata
en'la proxima seccién al comentar, de forma unitaria, los mecanismos de accion pro-
puestos para el fitocromo.

30.2.6. Mecanismo de accién del fitocromo

Un punto clave en del ol

d: P Eriste un mecamsmo sencml de regulacion de la mndo.gnes.x por P,g ,,Qmm
(Al serP, L
mm, mma se explica que pueda provocar a la vez fotorrespuestas postivas y ncuu~

m ngnlzn el desarrollo de las plantas? ;C6mo se explica que el fitocromo provoque
respuestas fisiolgicas rapidas (tipo I), esencialmente transductoras de energia, y res-
puestas léntas (tipo I, reguladoras del desarrollo de la planta?
Estas cuestiones que aiin podrian plantearse, han sido l objeto de diversas
mlernmaclon:s Pcr el momento, a pesar de treinta aos de activa investigacion, no
puede llegarse i wnitact , mcho menas, de tpo gances y definitivo. Estas
Ia icas en ¢l campo.

h
dela bilogia molecular  nivelgenético y de las m:mbranu

30.2.6.1. Regulacion diferencial de la expresién génica

Esta i ion se debe grupo de Mohr ( Alema-
nia) quienes, durante un periodo de ms de veintc aos, vienen trabajando en favor de
la hipotesis de una accion diferencial del fitocromo sobre la expresion génica.

la base de esta interpretacion esté el reconocimiento de la totipotencia de las
células que componen a la planta (Cap. 27). El desarrollo e una planta procede de
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una primera célula, normalmente cigoto o espora, la cual dispone del patrimonio
genético total requerido para la nueva planta. Por division celular (mitosis) tendr lugar
el d&mllo ontogénico de la nueva planta. Las caracteristicas moleculares de este
mecanismo aseguran que se mantenga intacta la dotacion genética de Ia mayoria de las
Gl de 1 planta.

lapl
h de cada céluk
‘Segin esta hipotesis,
dad de la respucsta no depende del fitocromo, sino del estado particular («competen-
cia) de la célula o tejido en el momento en que se forma el fitocromo activo (P,). El
hecho de que frente a una misma «sefaby o efector, P, respondan diferentemente las
células competentes, indica que éstas estdn estrictamente «determinadas» para respon-
der a P, de un modo especifico antes de Ia formaci6n de P, Segin Mohr, s pueden

que implica el establecimiento de la competencia especifica de la célula a Py, y
la «realizacion de la pauta», que incluye la expresion de esta pauta por accion del fito-
cromo.

‘Como vemos, dos i por los
que e ig I sespecficacien de a pouta» previa a formacién de P, y ¢l mecanismo
propiamente dicho de accion de P, («realizacion de la pauta»). La existencia de estos
proceos explicaria I inespecificidad de la accion dl ftocromo y Ia muliplicidad de

. Poranto
habria i ! ularian I il ion de la
pauta respecto a P, y no al propio fitocromo activo. La accion del fitocromo, a nivel
de la realizacion de la pauta, seria comparable, en cierto modo, a la accion de las
hormonas, actuando como «efecton» de la expresion génica.

Teniendo en cuenta ¢l dogma central de la biologia molecular:

DNA — hnRNA - mRNA — Proteina (enzima)
Reaccion metabdlica

Ia expresion génica se puede regular en sus diversos niveles: transcripcion (formacion
haRNA), postranscripeion (procesado y forma activa del mRNAD), traduccion (sintesis
ribos6mica de las proteinas especificas) y postraduccion (activacion de las proteinas o
enzimas preexistentes).

Referido a las fotorrespuestaslentas (ipo ) exste odo un cuerpo de evidencias, a

alan regulacion de la

expresion génica por Py, a nivel de la transcripeion (activacion génica d|fmnc|alj se
han descrito ya més de medio centenar de enzimas en los que el fitocromo regula la
expresion génica.

Con un cardcter general, pueden considerarse tres tipos de enzimas en relacion con
su regulacion por Py;

) Enzimas «inducibles» (P, activaria los genes responsables de Ia sintesis de novo.
de estos enzimas.
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z
1 Rojolcjano

g continuo

i

:

0 6 12 18 2 D %
Tiempo desde el inicio de la
imadiacén con ojo-lejano

Figura 30.10~C
o continuo.

(tomado de H. Mo, «Photochem. Photobiol», vol. 5, 1966 pigs. 469483).

) imil  accionaria k

mas.
¢) Enzimas que no son afectados por P,
Lo fgura 30.10 nos permic i o cinética de l acumulacion de antocianos en

P, vodm pr intesi i e las plantulas e

mostaza. Un
del proceso a nivel molecular. Es deci, la consideracion de o cintica de los enzimas
umcxpnms en esta via lteral del metabolismo de las plant

nb
= l.a L-fenilalaning amenio-fasa (PAL) ¢ un cncima clave en Ia sinesis de los
antocianos (Fig. 30.11). Este enzima cataliza la conversion del aminodcido aromético
fenilalanina a dcido transcindmico, el cual es un precursor clave de la sintesis de los
flavonoides (metabolitos secundarios de la planta) y, por tanto, entre ellos, de los anto-

05.

La figura 30.12 indica la evolucion de la actividad de PAL en plntulas de mostaza
crecidas en Ia oscuridad o bajo condiciones de formacion e P, (rojo Iejano continuo).
Si se compara con la figura 30.10, puede suponerse la existencia de una cadena causal
enre I formacion d P, ysnessde PAL — sincsis de antocianos

PAL seria asi inducible, es decir, Py, promove-

i st oo genes responsables de Ia sintesis de oo de este enzima.

La comprobacion molecular de esta hipotesis pucde venir por varios caminos:

@) Experiencias con inhibidores de la transcripcion o de la traduccion.

b) Estudio de la cinética de la sintesis de los enzimas en funcion de Py,

©) Por
lasint

de novo del enzima.
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i — e £ Lee ncroae )

P K, Ac. transe<inamico

/
Soeea

Antocianidina (ianidina)

Figura 30.11.-El enzima PAL

via delicido squimico (aminocidos aromiticos).

Rojo lejano continuo

min. pléntula

6 12 18 au % 3% amd e
“Tiempo desde el inico de lairadiacion
fojolejano

Figura 30.12.~Cinética de la acividad de PAL en pléntulas de mostara crecidas en a oscuridad o

cion de Py (cinética cn estado fundamenta). £l rojo lejano continuo mantiene un lounquvhbrm e

(PP = 005 peo aamerte atv y prictcament esacionario. L fuse de lincia c de 1.5 horas
ado de M. Webdner et a, «Plantas, vl. 86, 1969, pi. 33).




626 / Fisiologla Vegetal

rio del mRNA.

Para PAL s disponen de evidencias cn varos senides. As, la ‘administracion de
ctinomicina D
aparente del enzima. Si, por el contrario, se retrasa su aammmrman con respecto al
suministro de luz, la inhibicion es mucho menos eficiente. Estos resultados han sido
terpretados en el sentido de que la sintesis de RNA es necesaria para la niciacion de
1 st el cnsins, e Qe v ve25¢ bt conseguido  iness e mRNA, e 150
de este mRNA de vida larga no requiere su sintesis continua, aunque si precisa la
presencia de P, para | del enzima o para flujo
anablico. Una comprobacion directa del papel de 1a sintess de RNA en la induccién
enzimitica por el fitocromo seria el aislamiento de los MRNA especificos y su correla-
ci6n con la formacion de P, Hasta el momento no se dispone de este tipo conclusivo
de experiencias, aunque algunos autores han comprobado que el fitocromo es capaz
de amm In transcripeion de cisrones de rRNA

han logrado ias de marcado
con |sémws ‘pesados mxxdo de deuterio). Por aphnl:mn in vivo de este compuesto
PAL enlos cotledo-

También sc han obtenido resultados positivos para el control por el fitocromo de la
sintesis de la ascorbato-oxidasa, f-amilasa y chalcona sintasa. En cambio, otras expe-
riencias con DO de fao temyo liegan a la conclusion de que el control por cl
fitocromo de PAL ocurre por activacion de PAL a partir e proenzimas inactivas
presentes en los cotiledones de mostaza.

Quiza uno de los experimentos mis decisivos ha sido la demostracién de que ¢l
incremento en la formacion de polisomas se debe a un rapido aumento de mRNA
traducibles, mediado por el fitocromo. Asi, la cordicepina (inhibidor de la sintesis de

marcaj
con uridina radiactiva muestra que la radiactividad se incorpora preferentemente a la
fraccion de los polisomas mas que a los monomeros y subunidades ribosomicas, todo
ello en menos de 30 minutos que es a fase de latencia descrita en esta cinética para la
neosintesis de RNA. Desde estos experimentos se han descrito varios enzimas mds en
Tos que P, actia sobre la expresion génica a nivel de la activacion e la transcripcion.
Entre ellos cabe destacar la subunidad pequena de Rubisco y LHCP (compicjo colector
de energia de la membrana tilacoidal, ver Cap. 11). La comprobacion definitiva de estos.
mesanismos tiene que venir Idgicamente de 1a adecuada aplicacion de las técnicas de

mibiess por Py, Uno de los ejemplos mejor conocidos es e de la lipoxigenasa

(LOG). Este enzima catalza en las plantas la oxidacidn de los icidos grasos no

n dobles enlaces Tos dcidos ling

ico, li y i ji i También
en este caso un buen i

tulas de mostaza. El estudio cinético de la actividad del enzima demucstra que la
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1Pr1<00125 Mariz (membrana?)
Conformacidn |
Sinesis LOG
Es
4
Jrui>tons i
onformacién 2 |
‘Ninguna sitess LOG. P B P P py
1Pirl =00125
P
OG5
oo o e s b el me,,o:lndnlm ‘del enzima lpoxigenasa
L0 por i mecnsmo el o e odo'o ) Gomado de . Mohry 1. ez

g s s oo 3 1575 .

sl aparete dc Uporgerass, que ocure e s gl de mertaza crecies
n ln acusidad, s reprimida s s suminisrs rojo Iejano ouinuo (Pr). U hecho
meca-
nismo de umbral para la sintesis aparente de Ilpoxlgenus (m 30.14). Si la canti-
iad de Py, excede el umbral, la sintesis de la lipoxigenasa se para inmediatamente
deltodo. Si la cantidad de Py, decrece por debajo del nivel umbral, se reanuda ripi-
damente la sintesis aparente del enzima. MAs zdehnl: (30.2.6.3), volveremos a
ocuparnos del mecanismo de umbral de este er
Coufomae o npéicas de b sctivid sntios diercacil, noseraprs Py cau-
saria una act . Mis bien, I
primacia determicari quo o o e encioralidad de s mayoria de genes fuera
md:pendl:n(: de la presencia de Py, En este sentido, la fotomorfogénesis mediada
no afecta
Tnctabolismo ni incluye todas las integraciones que s verifcan a nivelde a planta.
Se ha comprobado para muchos enzimas la falta de influencia del fitocromo. Para
nuestra atencion escogemos, de nucvo, unas experiencias realizadas con pléntulas
de mostaza. El enzima considerado es la isocitrato-liasa (enzima clave del ciclo del
glioxilato en las plantas). El estudio de la evolucion de la actividad enzimética en
plantulas de mostaza crecidas en la oscuridad o bajo la influencia del rojo lejano
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continuo (P) o con rojo cercano de corto tiempo (Py), no muestra influencias signifi-

30.2.6.2. Regulacién de la permesbilidad de las membranas

No todos los 4n de acuerdo, al
con Ia hipdtesis e la activacién genéuu diferencial. Se disponcs de evidencias aue
sugieren una accion ripida del fitocromo, dificilmente atribuible a na accion prim:
a nivel de la actividad genética. En estas experiencias sc ha considerado que las Toto:
deberian a efectos del fit br i il
de las membranas. Se debe a Hendricks y Borthwich la postulacion inicial de la teoria

Albizzia julibrissiny S presentan movi-
ientos de & qnmln y de cierre en respuesta a la luz y a la oscundnd (nictinastia)
(Cap. 29).
las motoras del pulvlnnlo. situadas en la base de Ius p::xclo: y de Ios fohalos
(Fig. 29.17). El el resultado, al de per-

eabilidad de 12 membrnas y o =1 transporte: de K- en las células motoras. Se ha
bajo control del fitocromo. Es
muy probable un hecto dl ocrome sabre s membranss, dado que Ia fotorres-
puesta mediada por el fitocromo ocurre en pocos minutos.
Otesexperiscia g wugersuoa regulién por i rlocmmo delas membranas

de cebada 0 de )udu 2 Miungo on en il g viro cuyes pamm previamente han
sido cargadas negativamente por iones fosfato, y se irradian los extremos de las raices
con rojo cercano, éstas sc adhieren a la superficie del vidrio. Por el contrario, si se irma-
diacon roj ejano, e liberan ls

cia de la raiz a las superficies cargadas n:galwam:nl: de vidtio, No hay duda de que

sa cambios biofisicos en las membranas. Todos estos efectos se producen muy ripida-

mente, en iempos el orden de los 30 segundos. La medicin e los biopotenciale, en

raices y en col ra accion de la irradia-

cidn del rojo cercano y del rojo lejano, con valores ms positivos para el rojo cercano.

Estos cambios se detectan en pocos minutos o, incluso, en tiempos menores. De nuevo

estos resultados hablan en favor de un efecto directo del fitocromo sobre las mem-
branas.

Se conocen tos ripid uesta al istema fi Recorde-

i igs. 07y 08).

Esos moviniento s manifestan e un Usmpo nferor  k dit mmum Jaffe ha

la luz roja y medm mvmas mspu:nu picas de ilocromo en las aices. Para est
equipo Ia acetilcolina actuaria, a nivel de las membranas, como una hormona Joca
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que regulara debidas al fitocromo. No obs-
tante, | o il iz fe

Una hipdtesis razonable para explicar estos fenémenos seria que el fitocromo se
localiza en la membrana y que la transformacidn de P, a Py, afectaria a la permeabi
dad de la membrana. De este modo, las transformaciones morfogenéticas se deri
varian sccundariamente de este cfecto primario. De acuerdo con csta interpreta-
cidn, la regulacin de la expresion génica por el fitocromo serfa por un mecanismo
ms indirecto.

30.2.6.3. Reaccién primaria del itocromo

Actulmente el sspecto s controvertido de Ia discusitn del floctomo es el del
L , como
i establecida en la ﬂl’=~

,0
La existencia de la
fiocromo y f tribucién de 1 actvidsd fisiologica a a forma Py, plantea el pmblemn
de la presencia de una reaccién primaria scguida de diversificacién de las acciones
o, por el contrario, de una pluralidad de acciones primarias. A pesar del cardcter
altamente especulativo de muchos de estos modelos, las evidencias s bien indi-
ot el de dlvees et primicis o b K ikpliidad da

acciones

Un e diosdel i6nd

lipoxigenasa por parte del ovromo. Com ya hemos sfilado, al hablar de Ia cinética
de it e do et i Py st repriends sl & partcdecirto bl
todo o nada). La Py, puede

imo (P,
formulars del sguicnte modo:
P+ X=PyX = P, X'

El modelo para esta regulacidn aparente de la intesis de LOG por Py, en plntulas de

‘mostaza, se basa en el modelo de membrana de Changeux. Py, serfa andlogo a un

ligando y el receptor primario (o sitio de unién) de. ria andlogo a una

matriz (membrana) ya existente antes de la fluminacién (Fig. 30.14). Esta matriz

tcnirls e sl dacamtics olormaconaes fevaescon it alts grad
dela

1
e de L0G: otra conformacibn delamairiz (P, >1.28%) 0 lopeitre

mas, como en la sintesis de los un\oclancs, et que este mecanismo de umbral
para la reaccion primaria no tiene un carécter general. En la sintesis de los antocianos

Recientemente Schfer ha desarrollado el modelo abierto del complejo receptor-
ftocromo, de acuerdo co e esquema d 1 igura 015, donde P,y Py on a5 do or-
mas el fitoeromo, Xy X'lasf
fos eseptors o sio d uni del octomo. Exe modeo cspecultive pemnle expli-
car tanto las reacciones clisicas de induccién-reversién como la influencia de la longi-
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Sintesisdenovo e

[ WU M

P

I/’x\|

PeX PXem s HIR

L2 S e———
\,

 Respuesta sildgca
P
Tescciones £ o0l P X s 2 dengost
ek s gt por e pooi X .
tud de onda y del icipacion del HIR y
i mecarim deopameiinds LOG.

que considera un epoobs e fitocromo lbi y oo esiable, En as plantas cioladas ¢
daria sobre todo ¢l «pool» Idbil con las formas efectoras (Fig. 30.15) A y B, que corres-
ponden a las P, X y P, X' del modelo de Schaffer. Mientras HIR transcurre sobre la
forma P, A, las fmnmm{u:ls inductivas seran por medio de P, B. Por l contario, en

las pl: ¢l que el P, estable s
general. Este o verdes
ion mé i i jo cercano,

micntras que en las pl ioladas actia may el rojo lejano durad

Hhy HIR
AT B Al Y e Fooresucsta
a

f o S
Sor ¥ I

HIR (plantas verdes)
Y g Fotormespuestas
Figura 30.15-Modelo de Jabben y Holmes (1983).rfeido a planta etiolada  a plania verde, que distingue

Teviniv . P. Hader
Allemeine Photobifogi, George Thicme Verlg, Susgar, 1985, pig. 209,
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Smith ha propuesto un i p
fitocromo. En esta hipétesis ambas formas del fitocromo (P, y Py) se localizan en las
‘membranas y se admite la existencia de una dnica reaccion inicial de Py, cuya ac-

un A

En una discusion més reciente este mismo autor sefiala un posible mecanismo
por el que el fitocromo podria regular el transporte en las membranas basado en cl
modelo del mosaico fluido de membrana y en los resultados de Briges sobre las
propiedades del fitocromo.

Los datos experimentales que apoyan la ml:rvencmn del «mensajero secunda-
rion cAMP  (ad ciclico) en algun: reguladas
por el flocromo han sidoconoveridos y e todocaso o e vt discutible,
debido ala falta, por el momento
v funcién de cAMP en las plamns.

Ultimamente ha merecido especial atencion la accion del fitocromo a través de la
i Ca** (Cap. 26). Conforme
a estos estudios, el Ca®* podria actuar como «mensajero secundarion del sistema fitocro-
mo. En efecto, son muchos los procesos regulados por el fitocromo que requieren de-
Ca?": rotaci6n de cloroplastos de Mougeotia, cierre de foliolos de Mimosa, adherencia
de los extremos de las raices de Phaseolus, activacion de la NAD quinasa, inhibicin de
la ATPasa mitocondrial, etc. En todo caso se requieren de ms estudios para comprobar
¥ conocer la importancia y conexion del Ca®* con el modo de accion del fitocromo.

resumen, a lo largo de la discusion de este capitulo hemos podido constatar la
creciente importancia que actualmente se atribuye al fitocromo y a la regulacion foto-
para el control del de llo de las plantas. El fitocromo ha sido consi-
derado como un pigmento sensor que detecta las fotosediales del medio ambiente y
aprovecha esta informacion para dirig yadecuzr el desarrollo de Ia planta. Esos stu-
dios sobre la naturaleza
los métodos biofisicos, bioguimicos y fsmléglcos Enesta cnnnmc.m estudios, ocu-
pa un lugar

pigmento. Por el I
if s st campo,son isticas del hipoté
primario, X, y i
La eisncia d otrs [amrm:plemi de |= fnlwmnrfogenesls sobre todo para la
band: poder estable-
cer, i la

B s e puede deducirse que la relacin planta-uz es un
if o ogic o transfor-

ma y acumula energia y materia (flujo de Ia energia y flujo de la materia), sino que,
ademis, . poses un vlor acecivo sobe a nformacincellar (1o de lanfor-
macion). De est que capta, transdu-
ce y amplifica las P ‘medio para una mejor adaptacion de su ciclo de des-
arrollo a las condiciones de este medio.
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30.2.7. Significacion ecolég y

Ya hemos visto que el fitocromo es un tipico fotorreceptor transductor de sefales
que suministra informacion a las plantas sobre las caracteristicas de la luz del medio
quele rodea. Esta informacion de la luz es muy compleja: cantidad, distribucion espec-
tral, direcci6n y duracion de la luz. Ya hemos destacado que la operacion del sistema
fitocromo establece, en cada momento, el estado fotoestacionario Py/P,,,, por media-
cién de las proporciones relativas de radiacion de rojo cercano y rojo lejano recibidas.

Hay muchas respuestas directas de las plantas a la luz y la mayoria de ellas estan
relacionadas con la necesidad de la fotosintesis para la planta. Un caso tipico es la
regulacion de la apertura de los estomas (Cap. 5) controlada por la luz por un doble
mecanismo, ligado  las clorofilas y a la fotomorfogénesis en luz azul (mvlocmmo)

mo) permite a la planta responder a la sombra de la vcy(a:\on v de los cbmus aue
tienen
des Toocromicas el ocromo capacian a la plantas para rsponder eslxﬂﬁ:zmcme
a cambios en la «cualidad» de luz producidos por la vegetacion del entorno (dosel
vegetal), pucs los pigmentos fotosinteticos (clorofilas y carotenoides, Cap. 11) de las
‘plantas que forman el dosel apenas permiten el paso de las radiaciones del rojo cercano
(absorbidas por las clorofilas) y, en cambio, perjudican poco al rojo lejano. Estas condi-
ciones de cambio espectral favorecen una baja concentracion de P, que inhibe la
vegetal, con una evidente
significacion de supervivencia. Las semillas podrén germinar la primavera siguiente
antes de que se formen las hojas que constituirdn el dosel. Un efecto general, a nivel
de semilas otosensibles, e Ia regulacion de  germinacion por su situacion en el suelo.
llas que, por su disposicion rficial, disponen de
la luz adecuada, uegmndo asi la eficiencia fotosintética de la nueva planta. Otros
fenémtnm claramente regulados por el fitocromo son el deshilamiento, la distincion
raci6n, transicion y discriminacion luz-oscuridad (fotoperiodismo, Cap. 31), la
dormicion de uchas cspecie vegetales (Cap. 32) y las respuestas frente a la direccion
de la luz (fototropismo, Cap. 29), aunque en este ultimo caso es mas excepcional la
participacién del fitocromo, siendo el criptocromo (fotorreceptor azul/UV) el fotorre-
ceptor s especifico.
Para finalizar, hay que sefalar que el estado fotoestacionario Py/P,, que se obtiene
i iluminaci I distinto del os.

mentos artficiales que se han resenado en este capitulo con fines de investigacion
cientifica. Ademis, la luz solar muestra un amplio margen de variacion, estrechamente
ligada a los diferentes parametros del entorno fisico, biologico, geogrifico y climatoldgi-
<0, a 1o largo de los dias y las diferentes estaciones del aio, lo que provoca en la planta
oscilaciones en el estado fotoestacionario que pucden conducir a diferentes tipos de
fotorrespuestas que, como observabamos en el apartado anterior, ticnen un evidente

del medio en que viven.
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FOTOPERIODISMO Y VERNALIZACION

31.1. Fisiologia de la floracion

Enel del desarrollo d anta dife

a pl
ln fasc de recimients vegetativo y la fase npmdmam qu: se inicia con la Horacin. En

“ clongacien cellar y diferenciacion,determinan a pauta e crecimiento localzado e
indeterminado, tipica del crecimiento vegelalivo y que en su conjunto forman los dis-
tintos tejidos y drganos del cuerpo primario de la planta (Cap. 28). Por el contrario,
en la floracion cambia la pauta de actividad y diferenciacion del meristemo vegetati-
Vo a meristemo floral, por cuya ac riginan los componentes de la flor (perian-
tio, estambres, pistilo, etc.) en lugar de los tipicos 6rganos vegetativos (hojas, tallo,
vemas laterales, etc.) (Fig. 3

‘Aunque o hay una uniformidad general, normalmente, la floracion es estacional y
requiere de un ciero grado de desarrollo vegelauvn previo (vmadur:z para a flora-
cién). En
los primordios florales. Diversos factores peolaids (hormonales, sobre lodo] y externos
(luz y temperatura, fundamentalmente) condicionan, normalmente, el control de Ia i
duccion floral. En conjunto, estos condicionamientos del medio externo sobre la direc-
it el demroll do K pans o oy e i sk g de wlupaci de s
distintas especies a su ecotipo merced a una elzborada interaccién entre

a planta, I

‘grama genético de la planta,

31.2. Fotoperiodismo: descubrimiento y concepto

Durante el siglo XIX varios fisidlogos vegetales habian sugerido la participacion de

Ia duracion del dia en el desarrollo de las plantas. Asi Henfrey, en 1852, indicd que la

distribucion natural de las plantas era debida, al menos en parte, a las variaciones de la

titud de los dias del verano. De un modo més preciso, J. Tournois en 1912, y H. Klebs

en 1913, realizaron experimentos controlados de floracién de disintas especies Este

iltimo en g deplntas
hise ” A ,
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Figura 311 rescencia terminal
F. B.Salisbury, «Plant Physiol.», vol. 0, 1955, pigs. 27-334).

tes durante as. De este modo, 6 que la f podia ser acele-
rada por unas condiciones de dia largo.
a W. W. Gamer y H. A. Allard, en 1920, el establecimiento del concepto
iodismo y el i fluencia para la i6n de di

b Nicotia-

1a tabacum var. Maryland Mammoth no florecian en Washington durante el verano y,
en cambio, iniciaban la loracion en la época desfavorable fria del invierno cuando fue-
on llevados al invernadero para su propagacién vegetativa. Por el mismo tiempo otra
observacidn, de a anterior, de et fue con cul-
tivos de soja (Gl en septiembre u octubr de haber sido
sembradas en tiempos bastante diferentes (mayo, junio, jlio 0 agosto). Una variacién
de 59 dias en la germina rante mayo y junio, s6lo causaba una diferencia de 11
dias en el tiempo de inicio de la floracion. Del estudio experimental de ambos ipos de
observaciones llegaron a la conclusidn que el fenémeno cstacional responsable cra la
duracion relativa del dia y la noche. De acuerdo con ello, consiguicron que las plantas
de Nicotiana y Glycine florecieran en verano, i se reducia artificialmene el periodo de
Juminacion diaria, En estuds i i | card
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més general de sus observaciones para muchas especies y tipos de respuestas de las

duz» y «du-

racidn del tiempo» y :omprende la regulacion de distintos procesos del desarrollo de la
planta por la duracion relativa del dia y la noche. Entre las respuestas d: hs planux
reguladas por el fotoperiodo estdn: a floracidn, formacion de tubérculos, inicio de la
dormicion, actividad del cimbium, abscision de ho’ns‘ tipo de nm\fcwén. sncul:ncm
de las: plama: biosintesis de antocianos, mncl!s. ete.

Puesto tuberiz lencia, etc.) se
Lratan n disintos eapitulos de esta obra, en et capialo dl otoperiodsmo nos cef-
remos de un modo mis especifico a a floracidn.

3121,

Los fotoperiodos necesarios para la induccién de Ia floracion presentan una gran
variabilidad en los distintos ccotipos y espeies vegetalesy, n reaidad, son una expre-

En Ia tabla 31.1 se resumen los principales tipos de requerimientos lmupernédl
para la iniciacion de la floracion, junto con algunas especies vegetales reprtsgnullvls

. Plantas de dia corto (PDC)
mo de nimero de horas de iluminacién por dia. Entre las plantas mejor con
das de este grupo se encucntran las especics de Chrysanthemum, Xanthium stru-
marium, Kalanchoe blossfeldiana y Nicotiana tabacum (var. «Maryland Mam-
moth).

Plantas de dia largo (PDL), que requieren un fotoperiodo critico e luz por enci-
s de un miimo de hors de iz, com s ol cat, e otron de I variedad
bianual del belefio (Hyoscyamus niger). d sativa (avena), Triticum sati-
vum (trigo). Allium cepa (cebolla), piahepin (lechuga), Beta wigaris
(remolacha s carota (zanahoria).etc.

Plantas de dia neutro (PDN), es decir, indiferentes a a duracién el fotoperiodo
para la induccion de la floracién. Este es el caso de algunas variedades de Sola-
num wberosum (patata), Phaseolus vulgaris (judia), Gossypium hirsutum

(algodén), ete.

Vemos, pues, que para las plantas sensibles al fotoperiodo, un papel decisivo viene
dado por el fotoperiodo criico, mis que en la diferencia absoluta de duracion de los
fotoperiodos en fas PDL y PDC. Es s, la distincion no estriba en que las PDL requie-
ran iluminaciones de mayor duracion de 12 horas diarias y las PDC de iluminaciones
inferiores a 12 horas, sino que para las PDL el fotoperiodo critico corresponde al mini-
mo nimero de horas de oz diria necesario para 4 floacin, Por <l contrario, para s
Pl i d puede recibir

la planta defl
PDL o por encima del miximo en la PIC no permitid a induccidn floal. De este
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‘modo, determinados fotoperiodos intermedios, que estén por debajo del fotoperiodo
critico de las PDC y, a la vez, por encima del correspondiente a las PDL permiten la
floracion de ambos tipos e especies. Este es el caso, por ejemplo, de la especie de i
corto Xanthium strumarium (fotoperiodo critico: 15 1/2 ) y de la de dia largo Hyos-

TABLA3L1

1. PLANTAS DE DIA CORTO (PDC)

A) Es

Amaranthus caudatus Kalanchoe blossfeldiana
‘Bryophvllum pinnatum Lemnaperpusil

Coffeaarabica Nicotiana tabacum var. Maryland
Chenopodium album Mamm

Chrysanthemum indicum Oryza sativavar. Zuiho
Glycine mrax var. Biloxi Pharbiisnil

Impatiens balsamina Phaseolus lunatus

Ipomea hederacea Xanthium strumariun

B) Especies con un requerimiento cuantitativo de DC

‘Cannabissatva var Kentucky Helmius s
osmos bipinnatus ccharum spontaneun

Chrysanthemum morifolium Setvioens

Gyeine max var. Mandell

2. PLANTAS DE DIA LARGO (PDL)

A

Agropyronsmihi Mentha iperita var. Ceres
rus pratensis Nicotiana sylvestris

imealisaest Oenothera acaulis
Anethum graveolens Phieu pratense
Arabidopsis thaliana Raphanus sativis
‘Avena sativavar. de primavera Rubdeckia hirta
Dianthus superbus Sedum spectabile
Fuciaybrida v, Lod Byt Spinacia oleracea
Loltun temtetun i Cors var. English Montgomery

Melilows alba
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TABLA 31.1. (Continuaci

B) Especies con un requerimiento cuaniitativo de DL.

Antirrhinum majus Lolium temulentum
wlgaris Nicotiana tabacum var. Habana
Brassica campestris Nigella arvensis
Brassicar Oenothera rosea
Camelliajaponica Secale cereale var. primavers.
ia . America Mediom
Hordeun valgare, vas. primavera Triticum aestivam var primavera
Lactuca sativa
3. PLANTAS DE DIA NEUTRO (PDN)
Calendla offcinalis Lycopersicon esculentum
Cucumissativus Phaseolus wlgaris
Euphorbia peplus Pisum sativam
Fragaria vesca semperflorens Poa annua
‘Gomphrina globosa Solanum tuberasum
Helianthus tuberosus Vicia faba
Hex aquifolium
4. PLANTAS DE DIA LARGO-DIA CORTO (PDL-C)
Aloe bulbitifera Cestrum nocturnum (2 23° C 424 C de DC)

Cestrum auraniiacum
5. PLANTAS DE DIA CORTO-DIA LARGO (PDC-L)
Echeveria harmsii Trfolium repens

Scabiosa succisa

6. PLANTAS DE DIA INTERMEDIO (PDI)

Chenopodium album Parthenium argentatum
Coleus hybrida var. de otofio Saccharum spontaneum
Mikamia scandens Tephrosia candida

7. PLANTAS AMBIFOTOPERIODICAS (PAF)

Chenopodium  Na2se C(a 15200 C
30° C como PDL cuanlitativa)
Madia elegans Setaria verticilata
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cyamus niger (fotoperiodo critico: 11 h). Suministrando a ambas especies fotoperio-
e daron termedio (por clmplo de 14 b s logean condiconss fndctves pars
Nloraci6n de ambas especies.

En realidad, muchas veces no se dan, de una manera pura, uno de los tres tipos de
repuetas dcidon nteiorente, o requerinienos hicicos més complejos ¢,
incluso, del
humedad, etc.). En a tabla 31.1
Jotoperiodos de tipo dual, bien en el sentido de requerimientos sucesivos de DL-DC
(grupo 4 de PDL-C, como en Aloe bulbifera, 0, a a inversa, de secuencias de DC-DL
(grupo’s de PDC-L), como en Trifoliurm repens.

Un ‘mis reducido de plantas presenta condicionamientos de dia intermedio
(PDI). 5t reahd:d de una variacién de un tipo de respuesta de DC con unos

entre 12,5-16 horas de s por dia. Otras veces se ha interpretado que las plantas de dia
intermedio tiencn un requerimiento dual de 1.“. ¥ que a duraciones de luz intermedias
satisfacen ala vez i i

delos fotoperiodos criticos.

Un iltimo grupo se refiere  las plantas ambifotoperiddicas (PAF) cuya floracion es
inducida tanto en dia corto como en dia largo, pero es inhibida
dmm)s intermedios. Tal s el caso, por ejemplo, de Madia elegans y Setaria verticillata

las plantas sensibles al fotoperiodo, el requerimiento luminico inductivo de la
pl

inductivas de fotoperiodo, por cjemplo, las plantas de dia corto Glycine max, var. Bilo-
xi, Xanthium strumarium y las plantas de dia largo como Hyoscyamus niger, s6lo flore-
cen, respectivamente, en dia corto y en dia largo. Por el contrario, las especies con
requerimicntos luminicos cuantitativos pueden florecer en condiciones no inductivas,
sin el fotoperiodo adecuado, aunque la presencia de éste estimula la floracion.
Hordeum e (ciach) ¥ 1 Helmmhu: annuus (girasol) son cjemplos clisicos de

Pl i iy il
éase la tabla 31.1

Obsérvese que el fowpenodumn esun mecanismo de adaptacion de  planta a as

del medio que indica en las pk un proceso

de «ectura» de la duracién luminica del dia, que les permite florecer en ¢l momento

mis adecuado para ellas. Por regla general, las especies originarias de latitudes bajas

(tropicales y de dia en ) mientras que

udes medius y altus (paises templados y scptentrionales)son de dia lrgo (o

recen en primavera-verano). De este modo, las plantas consiguen ajustar su iclo de

desarrollo al periodo de clima mis ventajoso, utilizando como sefiales la variacion de
estos mismos factores.

31.22. Percopeion o induccion fotoperisdica de la floracion

Elinicio de la

cambio en

del
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fumld:ica: segin las cuales el control del inicio d= la floracidn s a distancia, a través

ptmblda: por las hoj En bastacl

tratamiento de una tnica hoja para que se produzca la induccién. Asi,s sc somete una

sola hoja de Xanthium strumarium a condiciones inductivas de dia corto, es suficiente

para estimular Ia floracién, aunque el resto de la planta crezca en dia largo. También en

muchas especcs basa suminitar pocos dias e folopeiodos apropiados inductvos
Janta,incluso s

bles para la floracion. En Xanthium y Pharbitis un fotoperiodo inductivo adecuado de
bt ald parainiciar i il

. Se ha podido obscrvar que plantas defoliadas de Chenopodium ama-
raniolo son inducids & Moscer si s sitan en condicones inductvas de dia cort,
porloquela del dia, en este caso,

hoja: Jévencs de as yemas. No obstante, n la plantasinactas normales se cree que las

31.2.3. Naturaleza hormonal de la floracién

De los expeimentosde percepeién ¢ induccin floal ya s deduce a presenci de
una hormona de la niciacion de los p Pero ha sido fur-
por se ha llegadoa
1s exdenc fisioldgca e I xitencia de unt hormona :Spulliﬁa de la loracién, a la
que Chailakhyan, cn 1936, denomin lorigeno. Desde estas primeras experiencias han
sido muchos los intentos de extraer ¢ identificar quimicamente esta hipotética hormo-
na, pero, hast: i it En
vt e e 1 comprobado unestmulode laloracién porsustancias naurals de fa
planta, ests

| i al florigeno. Entre
este tipo de hallazgos limitados se cita el dcido saliclico, obtenido por aplicacion de
ifidos a Xanthium, que causé la floracién de la PDL Lemna gibba. No obstante, el
icido salicilico no indujo la floracién en Xanthiu ni aplicado solo ni en combinacién
con GA, ylo kinctina, ademis de estar presente tanto en la fase vegetativa como en la
floracién de Xanthium. En otras ocasiones cl posible candidato ha sido un csteroide,
ausente enla Ta floracién, tal
las PDL Hyasmmu niger y Salbia splendens  para 1as PDC Perilla ocymoides y
Chenopodium rubru
Lo mayor difcuad ara esia detificacion qinica del florigno esteiba cnfa nc
xistencia, al revés del una valora-
cién biolégica con que pod:r estudiar los diferentes extractos v:gemles y en la gran
variedad de procedimientos quimicos que se requieren para detectar y aislar una sus-

un material an compei quimicamerte como pusde e, por iempl, o e, ek
hoj
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El mismo Chailakhyan ha reelaborado, en sucesivas ocasiones, adapténdolo a los
conocimientos de cada momento, su primitiva teoria hormonal de la floracién, de for-
ma que en una segunda interpretacion establecid la hipdtesis del florigeno como un
compicjo bicomponente complementario de hormonas de la floracion. De este grupo
d dos homonssque compondrin | lorigen, s gherelns st s resprsabes

ac, mictras quo 1 ugnndo srupo, al que b s horme.
nas que inducirian la formacion floral y asegurarian el paso a la segunda fase de
12 Nlracion. Segin est hipbteis de forigeno (Fig. 31.9) as givercins serian

INDUCCION PDC Y PDL. MECANISMOS DE FORMACION DE HORMONAS DE
FLORACION

o x| DC
PDC
oL o
DL
o L] =D
Florigeno Giberelinas Antesinas

Dc =) ™ TRy e L. par s PO Encondiones e i o lortec . I o et
shercina), Las POC

PDL e (01
(segin M. K. Chailakhyan, Plont Growth Regulation, Springer Verlag, Berln, 1977)

esenciales para la floracién de las plantas de dia largo, que en todo momento dis-
pondrian de antsins, mintrs que s tnesnas o scran de s pantas dodi cor.
to para las que I limitante. Por I \a razon, el
injerto er\ue una especie de dia mna con otra de dia largo, en condiciones no
inductivas, provocan la floracién por la presencia simulténca de las giberclinas y
antesinas que componen al florigeno. Esta interpretacién, aparentemente tan sen-
cilla, ha sido cuestionada en
mentales que hacen dificl su generalizacion y I falta de evidencias quimicas
sobre la naturaleza y existencia de la hipotética antesina.
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Otras veces las contradicciones experimentales obtenidas han hecho pensar no
s6lo cn la existencia el florigeno u hormona estimulante de la floracion, sino que
también la induccion floral podria producirse por eliminaci6n de inhibidores o de un
balance entre ambos mecanismos. Asi, si una hoja de Kalanchoe es expuesta a condi-
ciones inductivas de DC y el resto de la planta permanece en DL no se produce la
foracin. Basta scparar todas las hojas por encima de la hoja en condiciones de DC'y
dejar en DL slo las hojas por debajo para qu orezca la planta. En esudios de ex-
tractos de hojas de , para
esta especie, el dcido gélico como el paslbl: mhlb\dor de la floracion presente soln en
condiciones no inductivas de DI

Mis recientemente, Lang et al. han conseguido la floracién de plantas de tabaco
de DN «Trapezond injertadas con Nicotiana svbvestris (PDL) o con Hyoscyamus ni-

e (PDL bo coniciones de DL, pero ambesplantasno flrseen en DC a pesar de
que las plantas control de «Trapezond» florecen en DC. En este caso cabe st
en DC la PDL (N. sylvestris o H. niger) produce un inhibidor que por medio del in-
jerto, es transportado a la PDN (tabaco) en donde se contrapone al 5umulo floral y,
‘ademds, determina en el tabaco una tendencia a desarrollo vcgtﬂhvo en rose

De este modo, por el momento, puede concluirse que a pesar de aber Camiini
do mis de cuarenta afios desde que se sugirid la existencia de una hormona especifica
de la floracién, el florigeno, ésta quimicamente no ha podido todavia ser detectada en
las planlas que e rguire de un cuerpo menos contradictorio de resultados experi-
ra poder avanzar en el conocimiento tedrico del mecanismo ‘hormonal de

s Boraci,

31.24. Intoracciones luz-oscuridad en ol fotoperiodismo

Las de las planlas z d da de periodos lumir
de oscuridad, y la disti duraci ?
1m0 por parte de i plant. de perccpeit y mdida del empo Ensu hibitat natural las

as pueden varir grandemente en Ia duracin relativa dia-noche, desde casi cons-

B hnaia horas en
ya hemos vlslu como pueden i tipos de tas
Noes, por estas
Bl valcisn hayan adquido a capacidad de isingui entre 1a 1z 1 o5

S principio se centré todo el interés en la duracién del dia (dia largo o
dia corto) pronto se comprobé, por experiencias de interrupcion de la oscuridad por
uz, que el periodo oscuro jugaba un papel central en la medicién del tiempo fotoperié-
dico, Por esta razén, por parte de algunos investigadores, se estableci6 que las plantas
de dia largo en realidad correspondian a plantas de noche cortayy, ala inversa, las plan-
tas de dia lantas de noche larga, i ilais i peri

oscuro critico. -

En Ia figura 31.3 pueden obscrvarse los rsultados de distintas varianes de foto-
periodos y el i Ia por la oscuridad o
del oscuro por a huz, todo clo referido a ffloracidn de PDL y PDC. De estos esulta-
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PDL

Foreee  Vegetuiva

Vegeutiva  Florcce.

Vegeuiva  Florece

Vegetiva  Florece

Figura 31 i i .
‘Obsérvese el papel decisivo el priodo scuro (nictiperiodo).

dos s educe el papl crtico que juga o periodo oscuroy Ia duracin relativa de Ia

ridad. Una breve i porluz de baja intensidad s
x\n'u:me para invertir el compammlenm de la planta. Se comprueba asi- aue las PDL
requicren de y las interrup-
ciones, por la . Ao DL, i

0 noche larga) puede florecer, bastando para ello, por lo gencral iluminar dnicamente
unos minutos durante la noc!

El efecto de interrupcion d= la oscuridad varia considerablemente segiin el momen-
0 en que ocurre Ia interrupcién. En un principio se creyé que el momento mis efectivo
para la interrupeidn, por 1a luz, era sobre la mitad del periodo oscuro de 12-16 horas.
alos diarios de 24 horas y con ¢l
uso de periodos oscuros de mayor duracion, s ha comprobado que el méximo efecto
de interrupeién de ln oscuridad por la luz en las PDC Pharbitis nily Glicine masx var.
Biloxi ocurria ya a las 8-10 horas después del inicio de un periodo oscuro de 40-
48 horas. Idénticos resultados se comprobaron para las PDL Hyoscyanus niger y
Lolium temulentum. Se han dado diversas sugerencias para explicar este comporta-
miento: Cada dise tiende mis  ree que et varicion o snsibiidad s interup-
ciones por luz de la
tiempo por un reloj bioldgico).

A pesar de que las PDC requicren para florecer de noches largas, este efecto induc-

0 10 se consigue si no va precedido de un periodo luminico. Esta necesidad de un

cnenn periodo diferencial de luz en las PDC y PDL no depende tinicamente del aporte

tritivo y m:lnboh:u de la [o(osm(em lnquenmlcmo tm[to)‘ sino que va ligada al

De

u i p. 30).
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31.2.5. Participacion del sistema fitocromo en la floracion

El estudio del espectro de accion de estas interrupciones, por la luz, del periodo
oscuroy iencias de reversion por roj ¥ rojo lj i
Ta induccion floral. Bast iis

‘minutos de rojo cercano de baja intensidad durante Ia noche a una planta de dia largo,
situada en condiciones no inductivas (DC), para que se produzca Ia floracién
(Fig. 31.4). Esta floracién pucde ser inhibida s, i és del rojo cerca-

PDC PDL
Vegettva  Florece

Florece  Vegetativa

o, e suministra rojo lejano. Es decir, este programa luminico demuestra el antagonis-
i i careter reversi iones atr

alsistema ftocromo.

Para las distinas especies y comportamientos fotoperiédicos de las plants, el
esquema anterior no parece ser tan sencillo. En muchas respuestas de dia largo, la luz
no sdlo parece antagonizar el efecto de la oscuridad, sino que. también tiene un efecto
positivo que requiere de exposiciones de dia largo. En muchas plantas de DC se ha
comprobado la inhibicién de la floracidn por el rojo lejano aplicado al final del foto-
periodo 0 al inicio de la noche, Las respuestas fotoperiédicas de las plantas parccen
depender de procesos que ocurren en «dia largo» y en «noche largan. Asi la loracién
de la mayoria de plantas de DC parecen depender primariamente de los procesos de.
noche larga, pero en cl fresaly probablemente también en Portulaca oleracea a flora-

xoca el mbicn <. g

cién trol por

En la mayorfa de p dia largo, la floracidn

de los procesos de dia largo, pero se citan efectos de noche larga, acclerados por dias
largos, de forma que la separacién del efector inhibidor de Ia oscuridad origina cierta

Otra observacion interesante a destacar es que en las PDC aunque el Py (Cap. 30),
producido por interrupcién por la luz de la oscuridad, inhibe la floracién, también
eren Py en ci 1ciclo diario. En is il
trasada si inis cort d
de transferirlas a la oscuridad. Esta inhibicion es revertida por un tratamiento breve
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rojo cercan de accion para la reversion tipicos
del fitocromo.

la mayoria de |
accién dual en la loracion de las PDC. La induccidn floral requiere primero una reac-
cién que depende de Ia presencia de la forma P, del fitoeromo, mientras que poste-
riormente en el ciclo se inhibe la floracion al formarse Py por luz roja.

it ! e i X

a) Laf tiva del fitc Proencl

las PDL e inhibe la de las PDC

£) Una necesi
ramente actlia aP;.

9L il lantaa P a icl

Una interpretacién sencilla del mecanismo molecular de la induccién floral, que
requicre de posteriores comprobaciones, seria que P, durante el periodo critico noc-
turno activaria en las hojas a los genes responsables de la sntesis del florigeno en
PDL (nduccinfoapeidic) Por rasprt desde las hojas al itio de accidn (meris-
pice en el perio-
doeniela llgada del y los pri rlologicos de Ia flora-
cién) por iniciacion florl. Por el contrario, un
cierto nivel mantenido de Py, durante el periodo oscuro de PDC reprimiria os genes
responssles el sinesi de forgen, por o que 8o e noches s por i
oscura de P, P,, las hojas alcanzarian los bajos niveles de Py, necesarios para la desre-
presidn genetica y i lorigeno.

Las cvidencias de la regulacion de la actividad genética en la floracion provie-
nen sobre todo de estudios histoquimicos: (d\[erenclnr,lén del meristemo vegetativo
aflora)y b 2 o
de los. leid 0 obst todavia la natu-
raleza qulmlcu del ﬂongenn y faltan m un cn:rpc  baor sibigun da videooias

molecul [t

31.2.6. Ritmos endégenos y fotoperiodismo

El andlss el comportamiento fotoperiddico de s lantas frente s variaioncs
Ia planta de algin

del tiempo (reloj buzlaglm) Do o tiempo se conoce la existencia de estos relojes

biolégicos y de su manifestacién en forma de ritmos endégenos, que pueden actuar

independientementede [0 fators extrnos Enas pants 1o casos mejor estudiados

tener un rit-

mo cercanoa las 24
En los apartados anteriores hemos vio cbm los fenémenos Totoperiedicos de Ia

iclo de desarrllode a planta, de forma que, por mediacion de sitema ftocromo, a
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planta capta estas seialesinformativas y s utiliza para ajustar su ritmo de crecimieato
y de desarrollo al de las u hbitat (por ciem-
plo, floracidn en primavera en las PDL). También hemos constatado la existencia de
machas evidenias cpermentales por s i comprueba un cambio diario en la

I el dar a naturaleza exacta del mecanismo de partiipa

e ain muy di
1

nicas del medio y la existencia de estos ritmos enddgenos de las plantas. Inicial
mente se pensd que el fitocromo podria ser el «cronémetro» y adaptador de fase
para estos ritmos circadianos. Los mecanismos de transformacién del fitocromo
(nivel de Py, por las fototransformaciones, reversion oscura, degradacion, etc.

‘podrian asi actuar, en cierto modo, como medidores del tiempo mediarte un siste-
‘ma del tipo del areloj de arena. Las evidencias fisiologicas, no obstante, mis bien
hablan de un sistema de «oscilador endégeno» del tipo, por ejemplo, del péndulo,
que es diffcil de adscribir funcionalmente al fitocromo. Mas alli de cstas cviden-
cias nuestro conocimiento, en este campo, ¢s aun excesivamente !rzgm:nlznn y
hace dificil una generalizacién sobre la participacién e interaccic inifiesta del
loesom con 1 o crcaians de satrRczs, 1unave no de cxstence an
dudosa.

31.3. Vemalizacion: descubrimiento y concepto

nsidad y la duracién de Ia luz diaria no es el énico factor cambiante del
medio, La temperaura ufre también vaaconcs sslaconales ¥ Ructaciones diaris
que pueden llegar a tener su importancia incluso en nuestros climas templados. Al
igual que en cl caso de la luz, la planta usa de cstas variaciones de la temperatura
como seric ir 6 i
El primer estudio en profundidad del influjo de la temperatura sobre las plantas se
debe a J. Gustav Gassner en 1918 en Alemania, quien compard la accion de diversas
temperaturas (2, 5, 12y 24* C) sobre el desarrollo de Ia variedad «Petkus» de inviemo
del centeno (Secale cereale) y sobre la correspondiente variedad de primavera. En los
reales (tigo, centeno,etc)se distingue entre la vriedad de «inviemo, que se sem-

bra en otofo, , en estado de plintula,
rece en verano, y Ia variedad de «primavera», que se sicmbra en primavera y Torece en
el verano del mismo aiio. Si en tala pri-
‘mavera no fl i

inicamente florecian
furante la germinacién (2 C). Por el contrario, la variedad de primavera (anual) no
et ing o po e bt temperaiues wbre i, e cone

no afectaban a la floracién del de
o precisaba  un period i durate b germinacion oposmnnnn:n(e para inducir
1a floracién.

En Rusia este tipo de trabajos recibieron una gran atencién sobre todo en los afos
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treinta, fundamenlllmcnle por parte de Lysenko. La inclemencia de los inviernos rusos
hacia pricticamente imposible la siembra en otofio de la variedad de inviemo de los
cereales. Se trataba de un probl 6mi i invi

tiemy
ificultaba una bucna rocoleccién de los cereales de pnmav:va En 1931 Lysenko pu-
blicd una técnica de modificacion experimental del ciclo de desarrollo de los cereales
de inviero por influjo de una refrgeracién adecuada. El tratamicnto rio requerido por
el igo de mvernocrsapicdo a s semilas embebidas parciamente (el aguanccss
ria para que & acion y e embrién, pero sin
llegarse a completar dicha gcrmmm: n). En estas condiciones, los cereales de invierno
eran capaces de fructificar en las mismas circunstancias que los cereales de primavera,
es docir, sembrados en primavera florecian y fructificaban en verano, evitando asi los
peligros del inviero crudo. Este tipo de induccion de la floracién por tratamiento frio
apasado  denominare vernaizacion.
I

a del
torsion por un tratamiento frio previo durante Ia fase de semilla embebida o de planta.
joven. Las bajes temperaturas puedm fectar también 2 otrs prosesos dgl desarrollo

Pyala 3),
globan en ployq e on i

que
los.
La vernalizacién s un fenémeno inductivo y de cardcter no general que provoca
una potencialidad o aptitud para la floracion, pero no una inmediata evocacion de el
imente ésta solo se manifiesta a temperaturas superiores y, muchas veces.
requiere de fotoperiodos adecuados. La necesidad de vernalizacion suele ser més
comiin en las plantas de dia largo.

31

1. Tipos de plantas quo requieren vemalizacién

La vernalizacién no es un requerimiento general para todas las especies de plantas
oitampoco s e I precian, s un comportamieno déntico Mis e, como
present
Tgualmente esta recesiing de vermalacion puede ser cualitativa o absoluta, en la que
es preciso la accion del frio durante un cierto tiempo para a induccion loral o, simple-
mente, cuantitativa o facultativa, por la que el frio inicamente estimula o acelera cl
tiempo de floracion, pudiendo, no obstante, florecer mis tarde sin previo tratamiento
frio.

Entre los grupos de plantas més caracteristicos que responden a la vernalizacién
estin, sobre todo, plantas de dia largo con muchas especies monocdrpicas bianuales,
anuales de invierno y herbiceas perennes. No obstante, no existe necesariamente una
relacién entre un requerimiento de vernalizacion y una determinada respucsta fotope-
rédica, puesfnto  michas spcies Que eguiren ademis fotoperiodos de dia largo
(por cjemplo, Hyoscyamus iger), otras son de dia neutro (por ejemplo, Scrophularia
vernalis) o, incluso, de dia corto (por cjemplo, Chrysanthemunt morifolium). En la
tabla 31.2 pueden obscrvarse algunos ejemplos representativos de estas distintas moda-
lidades.
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TABLA 312
I E ARPICAS (L

A) Requerimicnto absohto o cualitatvode vernalizacién
Betamaritina Hyoscyamus iger
Beta wigaris Lunaria annua

Oenothera biennis

Digitalis purpuré

B) Requerimiento cuanitativo de vemalzacion
Avena sativa Pisum sativars
Brassicarapa Secalecreale
Hordeun wisare Sinapis alba
Lactuca sativa Spinacia oleracea
Lolium temudentum Triicumaestivam

2. ESPECIES POLICARPICAS (PLANTAS PERENNES)
A) Requerimiento absoluto o cualitativo de veralizacién

Anagallis enella Lolium perenne
Chrysanthemum morifolium ”
Dianihus deloides Saxifraga rotundifolia

B) Requerimiento cuantitativo de vernalizacién

Ademisde a importancia histria qus, omo hemos viso, han tenido s plantas

gaciones posteriores, para estudiar ¢l mecanismo de esle proceso, il pnw:guxde con
st o de specis,sendo debidas fundamentamente  Gregory y Puvis n Ingltc.

ar. Petkus)
difiere run tico gen, odel foen
e mduccldn flarsl,requionds, s vanedu)ex. de fmuperiodns de dia largo para la
Estas especies son sensbles a a vemalizacion de los coreales y su

Las plantas bianuales son también plantas monocirpicas, como las anuales de
invierno, y desarrollan su
tativo es la variedad bianual de Hyoscyamus niger (beleiio). Estas plantas, después de

rminar al final del verano forman una roseta, que se caracteriza por el desarrollo
Vegetativo de las hojas en la base del tallo, y raiz subterrénea de reserva en la época fria
del invierno. En la primavera del afio siguiente se desarrola el crecimiento orgiudinal

Melchersy Lang, en Al
tamiento frente a la vernalizacion y el fotoperiodismo de esta especie bianual. Estos
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investigadores han demostrado que si el belefo bianual se mantiene continuamente a

temperaturas medias, desde su germinacién, no forman nunca un tallo florecido, sino

que crecen cesar nuevas hojas,

porte en roseta. Si, por el contrario, se exponen las rosetas a + 5 C durante seis sema-

nas, la planta al retornarla a temperaturas medias forma el escapo y flrece, siempre

que se halle en erico 12 horas).

claras de esta espec [ invierno son el requerimiento absol

o uaiativo e a vemalzaciony a pmepcm dl estimulo vemalzadr en una se
de por o minimo de 10

dias de- ednd

también esta de veralizacién
| 6n de la l Entre i

requerimiento frio en variedades de remolacha (Beta vulgaris), apio (Apium graveo-
lens), col de Bruselas (Brassica oleracea gemnifera), Digitalis purpurea, Lunaria
e, ct. Aungue con alguna cxpcio, i mayora de s plantas ianules e
blesaal

i ool con fcarist monoepien o s plants amale ot vy bi-
nuales que requieren vernalizacion y mueren después de ﬂonczn <l po de s plan-
tas perennes que requieren vemalizacién se mantienen policdrpicas. Este comy
miento paraddjico plantea un difcil problema de lnlnpreuc e Iy ncccion ol
por  que, o bien fa induccién por vernaliza-
cion o existe en esas plantas un mecanismo de regulacion de la induccién vernaliza-
dora.

Entre | i i bi
diado es el de Chrysanthemum morifolium en el que se ha comprobado que las yemas
apicales y axilares sc hallan vernalizadas inmediatamente después del tratamicnto frio,

2

peroal final del bsc el plantan . En Geun
urbanum, el fro vernaliza inicament
d elinicio de

la floracion (Lolium perenne, Poa pratensis. Cynosurus cristatus, Dactylis
glomerata,etc.). En 1a mayoria de estas especies herbiceas vivaces Ia induccion floral
por vernalizacién sc logra en Ia yema terminal, mientras que las yemas axlares perma-
necen vegelativas policirpico. L

jor imita a También se
canocen

estudiado quizé sea el del olivo (Olea eurapea) que exige de un periodo de vi
temperaturas para niciar la floracidn.

abajas

31.3.2. Localizacidn de la percepcion del estimulo vemalizador

Porexperenciasde tratamiento localzado de o a diintas pates e a vlnnm se
hallegad

es en las pr s. Basta un tratamiento frio que afecte tnicamente a las yemu
para que ocurra fa induccidn vernalizadora y, por el contrario, una accidn localizada
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inicamente en otros érganos vegetativos de la planta, que no afecte a los meristemos,
- e, 4

vernalizadas de Raphanus sativus seguido de injerto, cn su lugar, a yema no
vernalizada, no se indujo la floracién. También ha resultado positiva la vernaliza-
cion directa del embrién o de fragmentos de embrion de centeno en cultivo de
dos.

Los estudios en Holanda de Wellensick con hojasde Lunaia biennis hn deros-
trado que I Cualquier teji
do de la planta en fase de division celular s un sitio e percepeion potencial de lu ter-
moinduccién veralizadora. Un caso extremo de estas investigaciones lo representa el
hallazgo de que hojas separadas de plantas no vernalizadas de Lunaria, colocadas pre-
viamente a + 5° C, son capaces de regenerar una planta entera con capacidad inductiva
para lorecer.

31.33. Aspectos fisiolégicos de la vemalizacion

L i 6n suelen ser cercanas y algo por
encimaalos 0° C. jes, lan d
10° C, con dpti y5°C.

tura, én estd en funci
inviemo var. Pelkus‘ basta una exposi
do de imbibi
sl lanunes, b e sen

ion a 1° C durante 42 dias de las semillas en esta-
ie ocurra l efecto vernalizador. En otras especies, sobre todo
ad a I vernaizacin corresponde ya 8 una fase mis avan-
I vegetativo), como es el caso,

pomemplo del belr,mL
de

P , por un
dmo posterior, a altas de 307 C). Este -
vernalizacicn y s tanto més intenso cuanto mds corto haya sido el tratamiento frio. A
pesar de que las altas temperaturas provocan la desvernalizacion en las primeras fases
del tratamiento frio, si éste se ha completado convenientemente, Ia induccion floral
alcanza un valor estable y permanente y se propaga incluso a las nucvas células que se
van formando, como lo prucba la capacidad de florecer de una semilla vernalizada o la
regeneeacitn vegtal florecer a partir de
nalizada. Ex debe cxistir un mecanismo supucstamente autocatal
Propagacion de a induceion loraldesde el momento de u percepeién hasta su oo
enuna.

ucho mis problemtico ue para el caso del nangma es la demostracién de una
Hormons especific de a vemalzation, a hipotética venalin de Melchers, entendien-
do por tal al compuesto quimico que especificamente, y siendo distinto del florigeno,
evocaria la floracién en las plantas vernalizadas. Se disponen de varias experiencias,
alguna de cllas contradictorias, por las cuales se podria deducir la existencia fisioldgica
de la vernalina. Se trata fundamentalmente de experimentos de injerto entre distintas
pecie. Uuo e los ejemplos mis representativos se debe a Melchers y Lang y provie-

planta de dia corto - Maryland Mammoth y
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la planta de dia largo El tabaco fue
beleiio no veralizado manteniendo el ijerto en fotoperiodos de dia largo. El tabaco
permanecié vegetativo. En estas condiciones, la floracion del belefio no era atribuible a
la transmisidn de florigeno desde cl dador (tabaco). No obstante, si se usaba como
dador plantas anuales de Hyoscyamus niger, los aceptores bianuales no vernalizados
florecieron s6lo cuando el dador se mantenia en dia largo. Por otra parte, si se usa
‘como dador Hyoscramus bianual solo se mduce la formacién de flores en Nicotiana
tabacum var. Maryland Mammoth si previamente el dador ha sido vemalizado, lo
que refuerza la idea de que la vernalina y el florigeno no son us sma sustancia. En
otras ocasiones, los resultados han sido mas desalentadores. Schwabe no fue capaz de
inducir la floracién en plantas no vernalizadas de Chrysanthemum (PDC) por injerto
con plantas vernalizadas.

n ocasiones, sc ha aducido que las giberelinas fueran la hipotética vernalina, La
mayoria de los fisidlogos vegetales se inclinan ms bien por no aceptar esta interpreta-
cién, ya que a pesar de que las giberelinas pucden sustituir al tratamiento frio en PDL
situadas en condiciones de fotoperiodo inductivo, este hecho no es generalizable a
todas las especies y tipos de respuestas fisioldy ademds, la accién de las gibereli-
s es i esposica de)slargamiento previ del o e el proceso propramente
dicho de la iniciacién floral que es el caracteristico de la vernalizacion, como se puede
observar en muchas yemas vernalizadas (Fig. 31.5).

Hasta el momento no se dispone de un esquema molecular de los posibles cambios
accinadospo  vemalzaconpaa evocare nducaflorcin,Lanec e con-
diciones acrobias Y nutiivas, a nflencia negativa de diversos antimetabolitos y los

proceso de la vemahuclbn parccen indicar que se trata mis bien de un verdadero pro-

En  fgua 316 s muesicn un exqema Hipotéic, gue & vects s ha generalizado,
yenel ases previas y la in-
{eraccién. con los fotoperd oo Segin esta interpretacion formal, fa v:malmcmn
requeriia del sufciente tiempo de accién del 7 para que puedan ocurrir las
nes de
dz

lidad
r al por conversign en D, o bien, si continia la
del frio, B iia en que represen-
{arala hipotética vernalina. Cuando ademis se d-n las condiciones inductivas del foto-
o adecuado se sintetizaria el florigeno que por transporte  los meristemos evo-

caria lainiciacidn e los primordios lorales
Otro punto oscuro en la interpretacion de la vemalizacion es su interaccion con los

asociada la necesidad de vernalizacion con Ia de fotoperiodismo, sobre todo de dia lar-
£0. Un ejemplo representativo bien estudiado es la variedad bianual de Hyoscyamus
niger la cual s8lo florece si previamente al fotoperiodo inductivo de dia largo ha estado
sometida a vernalizaci6n. De lo contrario, permanece en estado vegetativo. La misma
necsidad de vernalnacidn, seguida de ftoperiodo de DL, se pusde preseniar tam-
bién en

Aunqnc menos cominmente, también se pmsemxn requerimientos de vernaliza-
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Figura 15 Platas de Das DL

i

i) derecha, plan-

{as tratadas por 10 durante §semans, sin anadirglberelinas (dbujo de A. Lang. «Proc. Natl. Acad. Scin,
‘Volumen 43, 1957, pigs. T0%713).

Fopaiado
oy
®  veniin Versiaitn  © " @) Foracin
!
|
! e
o vl —
+

Desvemaliacon
i) ®

Figura 31.6.~Esqema hipotticodela vernlizacion.
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de DC. A este grupo

ciony iodo i
crisantemo de jardin.
. 3 " ..

a vernalizacion,
oalainversa. Asi,s¢ ha d di i
parcialmente o por completo el tratamiento con frio en determinadas especies que
normalmente son PDL. También se ha visto que en ocasiones la vernalizacion es
capaz de sustituir ¢l requerimiento fotoperiodico. Por cjemplo, a remolacha azucarera
bianual que requiere normalmente vernalizacion y dia largo es capaz de florecer con
un ratamiento prolongado de o en da corto (otoperodo no inductivo)

ccl variedades
de invierno y de primavera de eneno ammn por un dnico gen que determina el
comportamiento del frio en la induccion floral. Para esta cspecie la variedad de
invierno (que requicre de veralzacion) s receiva freat a1 do primavera (qu 1o
requiere de vernalizacién). Por ¢l contrario, en cl belefio, también adscribible  la
diferencia genética de un unico gen, la variedad bianual (que requicre de vernaliza-
cion) es dominant sobre la anual (que 1o reqicre de vernalacitn). En lres
especies. como el Lolium perenne, participan mis gene
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DORMICION DE YEMAS Y SEMILLAS

s todos s vegetales psanenslgin momento de s il bioldgieapor u e
de dormicién, n forma de esporas, caso de las plantas inferiores, 0 bien en forma
de semillas en Sin embargo, I
i & s
08 como yemas,ubérculos, rzomas o bulbos pueden presentarla. Fuera d s egio-
nes tropicales, todos los vegetales se encuentran sometidos a unas variaciones climiti-
cas y ambientales, cuyo rsultado e una allrmanciasingular d periods avorables y
el crecimiento,
b pmodos de condiciones desfavorables para el crecimiento, como pueden ser, tem-
peraturas bajs o levads, periodos de sequi, fooperiodos no apropiados,cc. Las
i

ser favorables para su d:samlln Bor ello, la dormi
importante en 2
tinien su desarrollo baj i adecuadas

A 20aiios e han'

n desempera un papel muy

con precision iende
foemias por Wnremg. que la definc como un cxlado en el que el crecimiento de una

do En I i

se mantienen en crecimiento continuo durante los inviemos suaves y que mlemlmp:n
recimiento s80 cuindo s temperatras decienden por d:hajn de 50C; deigual
form Senecio vlgaris o Capsell
toris selo denenen su crecimiento durante los periodos més o e rno En s
casos se habla de una dormicidn impuesta o quiescencia. En otros casos, sin embargo,
0 son las condiciones desfavorables la causa directa de la dormicidn. Asi, nos encon-
tramos cmo muchos drboles de zonas templadas forman las yemas de invierno en
agosto, cuando las condiciones de iluminacion y temperatura son todavia adecuadas
para el crecimiento,

as para la germinacidn. En tales casos,
i6n parece estar causada por condiciones adversas dentro del propio drgano
que entra en esta fase de dormicin, habléndose entonces de dormicion innata o
espontdnea.
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graduaimente a o o de un determinado periodo de tiempo. Durante esta fase, lla-

Grgano vegetal mediant algunos tratamientos, taes com elevar la temperatura 0 una
deolsién.Sepin a doricion a progesando, e cada vez mis ucir la rea-
d

LA est

ces, el vegetal u orga
gradual salida de la dormicién,
cada vez més fécil inducir la reanudacién del crecimiento. En muchos casos, e
inducieuna dormicion otal n érganos que 10 han terminado de sl eomplmmmu
medi

ian-
te cierlas condiciones ambientales, como una temperatura clevada. En tales casos se
habla de una dormicidn inducida o secundaria.

32.1. Dormicion de yemas

La mayoria de las especies lefiosas de las zonas templadas presentan dormicion de
las lgin momento de su i l de imic En estas especies,
a dormicion e las yemas est asociada con la supervivencia de los dpices vegelativos
durantelos mesesde e y ambién con I prsencia de una floracién tempran,

t0 queden pmegdos hasta
tienen generalmente un nimero considerable e primordios foliares cuyo crecimiento
ha sido interrumpido por el comienzo de la dormicién. Estos primordios pueden estar

rodeados por
en Betula, Fagus y Quercus o bien hojas ligeramente modificadas, como en Viburmum,
o fucrtemente modxﬁcadas, oo 0 v Fraxinus, Malus. Estas escamas previencn
contra la
‘miento de oxigeno hjcm los pfnm(nd)os foliares, manteniéndose asi su actividad me-
tabdlica muy baja o nula.
envucltas seminales, Durante el desarrolo d tales yemas se observa, en primer Inglr,
una interrupcidn en el crecimiento en extension de los primordios folares y del cre
‘miento de los entrenudos, lo que hace que la yema adopte una estructura telescépica.
La actividad meristemtica del meristemo apical continiia todavia por algin tiempo,
con lo que se forman nuevos primordios foliares. Simulneamente, cn algunos d los
primrdios folresmis exeriores s oberv un mayor cresimiento marginal e en
darin lugar alas

escamas de la I prerafritse y
y actividad mtm\:mhhca queda interrumpido. Este esquema de formacion de yemas
de resistencia e similr tanto en yemas aplcllzx como axares. Bl crcimieno de s

trarse decapiando la yoma apical y observar cbmo se e in i 3o
yema axilar. S6lo al cabo de algin tiempo presentan estas yemas la dormicion innata y
Ya su crecimiento no puede inducirse decapitando la yema apical. En algunos géneros
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como Tilia, Ulmus, Castanea y Robinia no se forma una yema apical, ya que el creci-
miento del allo se termina por muerte y abeisién de Ia zona apical, y ¢l crecimiento se:
reanuda poseriormente, a patr de a yema axiar mis préxima a I apca; estos génc-
ron s i que presenan . Las

das cor i

senta una dunmclbn innata de inmediato, ya que se puede inducir Ia reanudacion del

ha transcurrido cierto tiempo cuando alcanzan el estado de dormicién total. Después
de un cierto periodo en este estado de dormicidn total, las yemas son capaces al final
del invierno y principio de primavera de reanudar el crecimiento cuando las condicio-
nes externas, particularmente la temperatura, son mis favorables.

32.1.1. Induccién de la dormicion

Lu |nm7 ud

dela n de la dormicion en yemas. Aunque se han encontrado algunas excep-
cmner. como s Oledcens ¥ algunos drboles frutales cultivados como Pyrus, Malus y
Prunas que parecen e insensibles a I longitud de los dias, cn la mayoria de s e

cies mudxadaxs:hn bservado que los dias argos p 2
Ve Tormacionde yemas de resisencia tabla 32.1)
TABLA 21
6 ies resistencia
como respuesta a los dias cortos.
Alnus incarna Morus aba Quercus spp
Cavilpe Picea abies s nigrum
Gertscanadiensi : sl ;
stikyur i Pinus spp ‘Robinia pseudoacacia
Fagus sivatica Platanus occidentals Taxus baccata
Larix decidua Populus spp Ulmus americana

Modificado de Warcing y Phillps.

Las plintulas de algunas especies lefiosas, como Robinia pseudoacacia, Betula
pubescens y Larix decidua, son muy sensibles a la longiud dl it pusden mantenene
en invernadero en l
£0;sin embargo, baj di 1

dias. En estas especies parece existir una longitud critica del dia por debajo de la. i
induce la dormicién, y que por encima de esa longitud critica, ésta no se presenta. Al
igual que la induccion de la loracin en las plantas herbceas, también en Ia induccién
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de I domicin uega un papel imporan s durcidn el periodo cxuro- Tari
abree i

cldn provoca un de a dormicién,siendo Ia huz roja |
¢ hecho, junto con la reciente demostracion en plantulas de Larix decidua de la
versbiidad myﬂ/mjn Ieano implcn carment l Foctomo el regulacién de

hojas,
Wareing, en 1954, Acer pseu-
doplalnnu.r i las plintulas defoliadas, excepto dos pares de hojas maduras, se phrond

ban en condiciones e dia corto, formaban ripidamente una yema terminal, fenémeno
que podia cvitarse o bicn eliminando las hojas o bien sometiéndolas a iluminacion con-
tinua. Si las plantas que habian formado una yema se colocaban en condiciones de dia
largo, no se reanudaba el tallo, lo que hacia suponer qu ye pr

sentaban una domuc!én mm:u i

podriz desencade-
nado por la produccién de sustancias kit o oot o e s e
das bajo condiciones de dia corto.

anto las yemaslatrales como las terminals e I mayora de los drboes de hoja
caduca de:
momento de la caida de la hoja d o, {Hasta

respuestas fotoperiodicas en condiciones lmumlcx para determinar la formacién de
yemas y el inicio de I dormicién? La disminucion estacional normal de la longitud de
fos dias es importante en la determinacién del inicio e la dormicién en plintulas que
normalmente continian un cierto crecimiento activo durante el otofio, como Larix
decidua o Robinia pseudoacacia, pero en rboles que dejan de crecer en junio o julio
naturales son todavia largos
imcién de 1 ongiud de los diassca el nico factor importante en la induccidn de la
formacion de . En
nutrientes o equilibrio hormonal sean los que determinen cl periodo de crecimiento y
comienzo de I dormicién. Parece posible, por tanto, que la consecucién del estado de
dormicion sea la culminacién de una transicion gradual desde un estado de predormi-
cién hasta la dormicién total y que sea la disminucion natural de la longitud de los
en el otofo la que jucgue un papel importante en esta transiin desde la predormicion,
provocada como por 1u hormonal, a
Ia dormicién total,

32.1.2. Cose de la dormicién

Como norma general, las yemas formadas durante finales del verano o principios
el otofio permanecen en estado durmiente hasta la primavera siguiente, momento en
¢l cual reanudan el erecimiento dando lugar a un nuevo brote. La mayoria de las plan-
tas l:nos.us parccen necesitar la exposicién a un periodo frio durante el invieno antes

sobrepasar

rep:

parecen spoy oeremento i sigerenca. En primcr lugar, la dormicién de las
inviemnc

tando ramas de algunos drbol il chopo o sauce en
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el imeruo y coocindols en condiciones templadas en un invernadero. Las ramas
recogidas en octubre, noviembre y principios de diciembre permanccen durmientes.
to después de 2.6 3

semanas de exposicion al ami
arin el crecimiento inmediatamente. EI segundo tipo de experimento consiste en

hacer crecer drboles jovenes, o P  on macetas,
locan en d i Allegar la prima-
ra, las i di
reciminto,mienrus que o que sc manticron <n mvernadero permanecerdn dur-

jido reanu-

dar el cmmueme. Las lr.mp:r:mru mis efectivas para poder vencer la dormicion se

encuentran entre 0 y 5° C y la duracin de los periodos de frio pucde variar entre 260 a
oo ¢ A < k

cién, las yemas no reanudan el crecimiento inmediatamente, sino que permanecen en
un estado de post-dormicion, que suele durar hasta que la temperatura se eleva y las

micidn, ya que se dan casos de planms Tefiosas como Fagus silvatica, Betula spp y Larix
decidua que pucden vencer el estado de dormicion de las yemas sin haber suffido un
periodo frio, solamente colocéndolas en condiciones de dia largo o iluminacion conti-
nua. Dado que estas plantas pueden responder al fotoperiodo incluso cuar

encuentan i hojs, s plantc e problema de iles son en 10 casos os rganos

pero s & oo Qe en l interior e a yema hay ki de primordios foia-

res y que éstos pueden ser losperceptores del looperiodo. Persisten uin seras
) la d

en condiciones naturales. Sin cmbargo, parce Iogico suponer que en las regiones tem-

pladas, la conjuncién que se da al inicio de la primavera de una clevacion de la tempe-

ratura después del frio invernal, y cl aumento en la longitud de los dias sean factores

‘Ademis de las condiciones naturales que acabamos de describir, cxisten una scric
de compuestos quimicos que eliminan la dormicién, tales como I 2-cloroctanol
(CICH,CH.OH) que aplicado cn forma de vapor elimina la dormicion en drboles frta-
I iourea y o dintrofcnol son guamente cfetivos, También sucle sr clctva la
imeién de I panta  érgano vegetal on n bao e agua calien 2 40 -
e importante s hecho de que s giereinas sean capaces de eliminar la dnrm
cién en
o frio conduce a un aumento et v enddgenos de giberelinas en las yemas de

vegetales.

varias

32.1.3. Regulacién hormonal

Existe cada vez may
les juegan un papel importante, tanto en la regula

in de la dormicion de las yemas
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como de las sem 2 deabor-
dar el problema:
Ro— G g e
2. Establecer los ni les cndgenos y obserar s exii -
cién entre las vari Tos nivel yun d do estado de.
dormicién.

Experimentos realizados mediante la aplicacion exgena de hormonas han demos-
trado que la dormicién de las yemas puede ser vencida por las giberelinas y citoquini-
nas. En la mayoria de los casos, las hormonas climinan |+ necesiiad de un peiodo frio
ausque n algincs caso como e haya  abedul s giersinas pueden cimina, I

& demosras ue o aphm.on =xégena e ntibidoes rarles pede provoar dar-
micidn.
cacién en hojﬂ ¥ regiones apicales de sumn pubmm pnmcm Ia formacién de
En Acer rubrum, la aplica-
it exbaona de ido abscsico detienc el cmclmmnw o condiciones de dia lrgo
condiciones natura-
les por it s condiiones de g cort et e & abtiene
Salix viminalis
cas de las plants efosas puecden o depender de a presencia d niveles Pty dn

camente d os mivlesd cdo abscised en10s epdos,

n cuanto a los niveles hormonales end6genos y su relacién con un determinado
estado de dormicién, podemos considerar dos posibilidades que por supuesto no son
excluyentes la una de la otra, sino que pueden darse simulténcamente. Estas dos posibi-
lidades son:

L g
2. Presencia de sustancias inhibidoras del crecimiento.

Con respectoa la primera posibilidad, no parece existr por el momento ningin tra-

Ta do 6n de las yemas. Por lo que 1 bastantes
‘sugieren ur dormicion. Asi, se ha demos-
\rad que eh Acer peudoplatanus y en Ribes nigrum (Fig. 2.1) hay un umento en el
nivel de giberelinas endégenas durante el transcurso del invierno. De. forma similar, la
salida de la dormicion en las yemas de patata va acompaiiada de un aumento en los
niveles de giberclinas endégenas en los tubérculos. En relacién con las citoquininas,
diversos estudios basados en los bioensayos con extractos de yemas, ndican un aumen-
10 en el contenido de citoquininas de las yemas antes de la bruuduru de las mismas en
la ra, reflejo de laactividad
renovada de crecimiento y que no tenga nada que ver con la rminacin do a dormi-
cién innata de las yemas.
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L
de las yemas, fue sugerida por primera vez por Hemberg en 1949, La hipdtesis m
basada en que los niveles enddgenos de sustancias inhibidoras del crecimi
nupen en 1 tanseurs del it anta n tubérculosde paata como ¢n yermas do

Fraxinus excelsior; adems, la disminucion puede acelerarse mediante el tratamiento
con 2-cloroetanol que estimula la brotadura de las yemas. Observaciones posteriores
realizadas por medio de fraccionamiento de los extractos mediante cromatografia en
papel, han indicado que la ncuwdul del llamado inhibidor , es inferior a finales del
invierno que en octubre. Tal cidn se ha detectado en Acer pseudoplatans,
Diospyros virginiana, Ribes nigru
Pinas palusiris, Sin embargo, también hay casos n os que n0 sc ha observado tal dis-
‘minucién,
Syringa vulgan.v. Quercus pedunculata, Pyraus malus. Otros resultados experimentales
en favor de la hipétesis de los inhibidores de crecimiento, estin basados en los anlisis

m o laco i hibid s y s s
i ia largo. b
o 25 hiidor mayortario extrad tato de hags como de yermds ) como que es
el componente fundamental de la fraccion denominada inhibidor 8. El hecho de que el
icido abscisico, las giberelinas y citoquininas se comporten como antagonistas en
‘muchos test bioldgicos, ha posibilitado la hipdtesis de que la dormicion esté regulada.
por la interaccién entre inhibidores y promotores del crecimiento. Sin embargo, los
resultados experimentales obtenidos son confusos, y muchas veces contradictorios,
para permitir un apoyo decidido a esta hipdiesis que, no obstante, hemos de
seguir considerando como muy probable. Un resumen final de todo lo dicho podemos
verlo enla figura 32.2 que, aun tomada

05 de promtores ¢ inhibidores del crecimiento pueden regular fa dormicion de las
yemas.
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+'56ido acisico (x-x) durant el cico anual de crecimiento de varios rboles frutales (tomado de . B.
Salsbury y C. W. Ross. Plant Physiology. Wadsworth Publishing Co., Belmont. 1978).

32.2. Dormicion de semillas

u i
que presentan las semillas de retener su viabilidad durante periodos prolongados de.
iempo, o que les permit sobrevivir en condiciones adversas. Existen dos formas bajo
as cuales pueden manifestarlas semilla esta propicdad adaptativa. Una es la incapaci-

de dormicion impuesta. E1

nado con ciert de la propi: ésta es la llamada dormi-
cion innata é jinica. | i
innata son i ificacion realiz in basados en

y
estos distintos factores.

3221, Tipos de dormicién

Los dist icion pueder ndoge-
na y dormicion combinada. Entre los tipos de dormicién exdgena se encuentran casos
de retraso en la germinacidn debidos a las propiedades fisicas y quimicas de las envucl-
tas seminales. Veamos  continuacion cada una de éstas:
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b degticn st o it e i nto de varos iboles rutales (tomado de F. B
€W Ross. Plant Physiology. Wadsworth Pubihing Co. Belmont. 1978).

32.2. Dormicién de semillas

Una de d
que presentan las semilla e retcner su viabilidad durante periodos prolongados de
tiempo, lo que les permite sobrevivir en condiciones adversas. en dos fomm baj

1 cules pueden manifstar

én nnpucsu El segundo mecarismo s mis impariaic, 1 que estd relacio-
la

E
innata son muy diversosy tod
estos distntos factores.

3221 Tipos de dormicitn

doge-
ma y donicidnconkinads.Enr s pos de dormicion exdgena e Cachontn cuses
de retraso e q las envuel-

{2 seminels, Veamos  coninaacion cada unade sas:
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1. Dormicién fisica

Las semillas de ciertas familias como leguminosas, papilonéceas, malviceas, queno-
podidceas, iceas, iiceas y i

tapas de células en empal\uda Talessemills pueden ‘permanccer en el suclo durante
que permitan su

Iaflora

gemmac..s natural
To, junto con ot influencias térmicas pueden ir poco a poco crosionando estas
agua. Sin embargo, este proceso
puede durar varios aiios antes de que las semillas puedan germinar. Para obtener una
imbibicion rapida y uniforme pueden lcalnmse nl;umx tratamientos como la. nhrxucn
con arena 3
cortos de tiempo, inmersi i hirviend i tem-
peratura, etc.

2. Dormicion mecinica

Este ibuye ala ia d  que impide
por su mmenm ‘mecdnica =| qu: el embrién pueda mmpcrlo ¥, por tanto, germinar.

mcon o mm. sin embargo, una evidencia experimental considerable en apoyo de
Ia hipotesis de que el pericarpio actie como un obsticulo mecdnico  la germinacion
del cmbrion. Para acelerar la germinacién, el pericarpio puede ser climinado manual-

3. Dormicion quimica

Se observa fundamentalmente en plantas de regiones tropicales y subl
las que los inhil

mxnbenzmco y dcido cinmico. La

los frutos es suficiente para que
se inicie la germinacién de las semillas. En condl:mnci naturales esto ocurre en las
eslacmncs luvi

La endgena, bien sola, o en combinacion con la exdgena, es la mis
cttats 'y Ia mis dificde superar, La dormiien endégena s6lo puede ser superada
por aquelos factores que pueden provocar cambios fisiolGgicos, tles como a estratifi
caciona

de crecimiento, etc. Los tipos de dormicion enddgena cstin determinados fundamen-
tamenic or s pecolaridades nsmics, mordolégicas y isolégices del propio em-

brid
gica, fsilégienyla mnn‘nﬁsmluglcm Veamos a continuacion cada una de cllas:
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1. Dormicién morfoligica

Este upo o dorasict, unpleate dsinids o sguven faalas cono el
arali

ceas,
yia srminastn 0 e lugar, por tanto, hsta que iy completado su des-
arrollo.

rus adecuadas y puede durar desde algunos dias a varios meses. En la mayoria de los
ibdesarrallo o i brion esté asociado con algin tipo de dormi-

c
ci6n morfofisioldgi

2. Dormicién fisioldgica

i by iz
de los embriones. Las semillas que presentan esta forma de dormicion pueden salir de
este estado mediante un almacenamiento seco, o bien por un tratamiento frio o por un
determinado tratamiento luminoso.

a)

nar, aungue el embrion sté perfectamente maduro, cuando se siembran inme-
diatamente después de recolectadas. Sin embargo, s las semilla se almacenan
en un sitio seco y a temperatura ambiente, van perdiendo gradualmente la dor-
‘micidn y van siendo capaces de germinar cuando se las coloca en condiciones
adecuadas (Fig. 32.3). Este tipo de dormicién es frecuente entre los cereales
como cebada, trigo, avena y arroz, también aparece en varias especies cultivadas
delechuga y en el trébol. Este es un tipo de dormicién fisioldgica poco profunda
¥ por ahora no se conocen cudles son las causas que la provocan, ni cuiles son

i i hacen que

lasemilla salga de este estado de dormicion.

43 semanas 25 semanas
00

0
% , senamsde
H « imacenamiento
2 60 "8
i e
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b) Semillas sensibles a la luz.—L

con mayt
sibles a la luz. En un nimero considerable de especies,la luz es necesaria o
ue I

lis purpurea, Epmbmm hirsutum, Rumex wp«u 3 orrow Boe e plnc. en un
iimero menor de especies, la germinacion es: luz, tal como ocurre
en Nemophila insignis. Phacelia tanaceifolia'y Phlox dmmondn . Un requisito
necesario para que Iz ala
en cuanto al periodo de iluminacion necesario, suele ser muy corto, Axl, en semi-
llas de lechuga 1 6 2 minutos de luz son suficientes para obtener un porcentaje
elevado de germinacion, mientras que en Lythrum salicaria un flash de 0,1
segundo tene un marcado efecto en Ia germinacion. Las respuestas e las semi-
Ia luz se ven también la temperatura, y
S i que a 25° C requieren luz para germinar, pucden hacerlo en
Ia oscuridad a temperaturas inferiores, como ocurre en ciertas variedades de.
lechuga. Los requerimientos de luz, pueden también perderse mediante l alma-
it detal f jertotiempo la

sometidas a este tratamiento pueden germinar en oscuridad completa. Tal y
como se estudid en el capitulo 30, el fitocromo parcce estar implicado en la res-
puesta de las semillas a la luz, tanto en las que la germinacion es estimulada o
inhibida, ya que ambos procesos muestran la clisica reversion rojo/fojo lejano
tipica de las reacciones controladas por el fitocromo.

La principal significacién ecoldgica del sistema fitocromo en la dormicion
de semillas, pucde ser la de suministrar un sensor luminoso que puede contri-
buir a desencadenar todo ¢l proceso de la germinacién cuando la semilla e
encuentra muy cerca o en la misma superficie del suclo. De igual forma puede
suministrar un mecanismo para inhibir Ia germinacién cuando la semilla n la
superficie del suelo se encuentra sombreada por un denso dosel folia
Semilla con un requerimiento frio.—Los agricultores saben desde. e  busae
tiempo que bajo con-

embargo, yqu
expuestas al frio invernal, germinan en la siguiente primavera, Este conocimien-
1o condujo a la prctica habitual de colocar las semillas entre capas de arena y
dejarlas asi todo el invierno; estas semillas «estratificadas» perdian asi el estado

TABLA 322

Especi i odo fri 1 cese de la dormicién

Acer saccharum Juglans nigra

Betula spp Malus.

Cormus forida ey

Corylus avellana 7

Fagus sybvatica Rosa spp

Fraxinus excelsior Thuja occidentalis
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de dormicion y germinaban en primavera. En la tabla 32.2 sc exponen algunas

En un prncipiose ey que la dormicidn de ales semillas era debida a la imper-
meabi conge-
lacion plra mmper las cubiertas. Hoy se abe, s embargo, que s temperaturss e
congelacion no son necesarias, y que son las temperaturas de 0 5 C las mas elocivas
(Fig. 32.4). Para que la sea efectiva, en
agua y permanecer asi durante un periodo de tcmpo minimo, que varla x:gun e espe-
cies, pero que no suele bajar de varias semanas.

10

Germinacién (%)

0 2 4 6 8 1 12141618
Temperatura (°C)

Figura 32.4~Germinacin de serillas de manzana despucs de enfriamiento, durante 85 diss & diferenes
temperaturas.

3. Dormicion morfofisioligica

En este tipo de dormicion suele darse una combinacion de inmadurez del embrion
con algin problem f Snclagico, B s sem-llus de Aralia mandshurica el crecimiento
retard:

G entr 18 y 200 C curanie 4 meses, eguida por aros cuatro meses 3.0 8 30C; sin
embargo, hn)o condicones de cambios continuos de emperatur, 15-20°C (1 di) y
0-3°C (i Pl meses. E hi
pocsilo el et present semills de

lo rean
cuando la plintula con un sistema radicular demnvlladn e someida 8 n irataiento
o, En algunas semillas, como en Trillium, se presenta una dormicidn morfofisioldgica
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doble. Las semillas deben ser cxpuestas inicialmente a una estratificacion cdlida que
permite ¢l desarrollo del embrin, y posteriormente a una estratificacion fria para que
crezea el hipocdtilo y se i radicular. Tan i

lar alcanza un cierto grado de desarrollo, cosa que sucede durante un segundo trata-
miento calido, la semilla debe ser expuesta a un nuevo tratamiento frio y sélo entonces
comienza el crecimiento general. En condiciones naturales tales semillas no pueden
germil fio. Estas son las bi

Pc

dltimo, y. U ir que
en una gran mayoria de casos, las semillas muestran una dormicion combinada, es
decir, una combinacion de dormicion enddgena y exdgena. Asi, en semillasde Tilia, por
ejemplo, la dormicién fisiologica st asociada con una impermeabilidad al agua de las
Cubiertas seminales. En otros casos hay una asociacién entre endocarpo duro y dormi-
cion fisiolégica como en Crataegus, Cornus y Rosa spp. Para poder vencer esta dormi-
cién se requieren tratamientos mas complejos.

323. i i

La dormicion d i provocada, exclusiy

de las cubiertas seminales, ya que cuando se aislan los embriones,
ificultad. Tal necesitan, para vencer la dor-

micién, un almacenamiento en sitio seco, un requerimiento de un periodo frio 0 que
requieren una cierta iluminacion. En todos los casos, estos requisitos desaparecen si sc
inan las cubiertas seminales, que incluyen la testa y ¢l endospermo y en algunas
semillas el pericarpio. ;Qué papel jucgan las cubiertas seminales en estos casos de dor-
micion? Una posibilidad, es que las cubiertas constituyan una barrera fisica para ¢l
intercambio de gases entre ¢l embridn y el medio externo, Parece poco probable que
0 A P - 2

por la presencia
tos germinan sin

interior de la semilla, ya que la germinacién de algunas semillas como las de lechuga
ularse aumentando las concentraciones de CO,. Sin embargo, en muchas
Semillas i se ha demostrado que Ia testa puede representar una barrera al paso del oxi-
geno. Asi, en Cucurbita pepo se ha encontrado que la testa es menos permeable al
oxigeno que al dioxido de carbono. En otras semillas como en Betula, Avena fatua o
Rumex crispus, induci inacién elimis
piéndola, o manteniendo Ia semilla intacta en concentraciones elevadas de oxigeno.
Una prueba indirecta de la i i 1a testa al oxig i 1
germinacion de algunas semillas, como guisante o garbanzo; en estas semillas, durante
las primeras fases de la germinacién, la respiracion es anacrobia hasta que la testa se
rompe por | i6n de la radicula y entonces hay
‘mo de oxigeno.

Muchos de los casos de dormi
cia en la toma de oxige iad L en
1o durmientes se puede inducir un estado de dormicin, simplemente colocéndolas a

30 °C o superiores. en tal
tipo de dormicion se conoce como termodormicion. La posible importancia de la defi-

n inducida o secundaria se deben a una interferen-
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ciencia de oxigeno en
‘mulacién de oxigeno dlsmmuye el periodo de dormi
implicada alguna reaccién de oxidacion.

laacu-
. sugiriendo que puede estar

324. Regulacién metabélica de la dormicién

Durante los itimos afios se han realizado numerosos intentos para cncontrar las
poues mcuboucas de la dormicion y delaciminacién de a misa. Una de s iptesis

. Esta hipotesis esté basa-
6 que la pér-

w ]u;ga un papel importantc en la mgu!ar:lén dea domic
daer

i de n dormicin i i oxidativa, Una posiiidad al
reaccion oxidativa fuera larut respiratoria normal. Sin embargo, el hecho sorprenden-
te d que algunos inhiidores mpmmms. tales como ianuro potisio, 2ida sodic

dormicién, sino que, :dzmbs
hizo pensar que alguna otra reaccién e enidacon disita e aruta g\ummmmclu de
Krebs ra la responsable de la climinacion de fa dormicion. Estos mismos resultados se
obtuvicron con otras scmillas y se encontré también que tanto los iones nitrato como
i ean stimladores de I geminacicn. E hecho e qu ringuno de estos inhil
través de la ruta de las pento-
Tt i pensa que st podri ser 1 uta oxidtiva implicada n a climinacion
de la dormicion. La proporcién cn la que la glucosa-6-fosfato es utilzada a través de la
ruta glucolitica o de la ruta de las pentosas fosfato, puede medirse, tanto en semillas
durmienes como en germinacén,determinando el COlberado ien  parti del car-
1d cada con “C. L median
c./c La m(crprﬂamén de los resultados depende del hecho de que en la
glucolisis, la molécula de glucosa se rompe en dos unidades de tres dtomos de carbono,
en las que los carbonos 1 y 6 de la glucosa terminan en los grupos metilo del piruvato.
Por cllo, s la respiraion osure solamente & través de f uta gluclie, l rlacion
, serd la unidad. Si la
fato, durante la segunda deshidrogenacion el dtomo yriro descarboxilado; de.
esta forma, la participacion de esta ruta disminuir la relacion C,C,. Asi se ha determi-
nado que la relacion C,/C, cs inferior en semillas durmientes de cebada y avena que en
jentes, I p i larutad

fato en los primeros momentos de la germi aspecto en favor de la implica-
cindea i d s penoas oo c dormicien, ¢ 0 hecho de que compucsios

en cominla
nmpled:d de inhibir a accién de Ly s, Exoncompresioten bajas concentracio-
nes, promueven la una forma i con laacti-

vidad cataldsica, de tal forma que su capacidad para climinar la dormicién podria ser ¢l
resultado de la inhibicion de la actividad cataldsica mediante Ia formacién de una nitro-
ferrocatalasa que cs inactiva; de esta forma se economiza el agua oxigenada responsa-
ble de la oxidacién del NADPH por la accién conjunta de una peroxidasa y una quino-
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na-oxidorreductasa NADPH dependwme EINADP i formado aumerta aacividud
del ciclo de. . 325). T
ceso se han encontrado en semillu secas, De |guil o, . b encontat e s s

- D+ ATP

bidores ™0+ 1201 NAD + ATE

decatalaa 1~

Oridach

b )C )CNAnr>Cwm 6P
NADPH. D-nbuk-,s Paco,

q,.nn...s om..um..

Figura 32.5.-Posible papel de ctalas en b germinacion de semillss.

vidad del i i ~
szm|lla.sﬂ ismi il i El
ento del ciclo de enzima
RAD o que a su vez st relacionada positivamente con los niveles de fitocromo
en su forma activa (rojo lejano) que activaria la actividad NAD kinasa y que, como ya
sabemos, estimula la pérdida de Ia dormicién en las semilla sensibies a Ja luz. Por otra
parte, para la actividad de este enzima se necesitan ciertos niveles de ATP, o que estd
de acuerdo con varios resultados experimentales que scfialan la necesidad de una con-
centracién elevada de ATP en las semillas inbibidas para que éstas puedan germinar.
En cuanto al origen del agua oxigenada, ésta podria ser el resultado de la accién de los
‘enzimas glloxlsomlll:s. fundamentalmente enzimas del ciclo dcl glioxilato y de la 8-
oxidaci6n de los dcidos grasos cuyo aumento en actividad también se ha encontrado
reacionado con I lmnacién d¢ a dormicion €0 algunes cmilles omo Corylus
avellana y trigo. Por lo que respecta a qué ruta respiratoria es efectiva durante los pri-
meros momentos de la imbibicion, parece Iégico suponer que si el cianuro, que es
inhibidor de la ruta convencional de citocromos, es capaz de estimular la germina-
cidn n semilas urienis, e a i rsistnte al ciamur I opeatva en cos
taly com ¥ en cebada.

32.5. Regulacién hormonal de la dormicion

do cl mismo planteamiento que cuando tratamos el tema de la regulacion
hormonal de Ia dormicidn de las yemas, podemos considerar que hay dos formas de.
abordar el problema:

I aplicacion
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. Estableciendo los niveles hormonales endogenos y obscrvando si existe alguna
correlacién entre las variaciones en los niveles endogenos y un determinado
estado de dormicion.

Experimentos con hormonas exdgenas han demostrado que la dormicion de
chas seilas pode s soperada medint 1 aplcaci d gereinas,ctoquzinas
y etileno, un sitio seco,
& bien requeiicatos s o uninosos responden gencralment bich 8t plcacion
/n némero menor de tipos de dormicion pucden ser superados por las
citoquininas. E etileno puede también estimular la germinacion en algunas especies,

0 lechuga; el etileno también aumenta el porcentaje de germinacion obtenido solo
on citoquininas o giberelinas. Por lo que respecta al icido abscisico, también ha sido
posible demostrar que su aplicacion exdgena inhibe el crecimiento y germinacion de
mnchzs especies vr,gcmles

I
b el e i o que los niveles de gmmlmas y moqummn
disminuyen durante |a progresiva entrada en la fase de dormicion y aumenta durante la
salida de la misma. Asi, se ha observado que en varias semillas que requieren tanto un
periodo frio como iluminacion para germinar, los niveles tanto de giberelinas como de
citoquininas aumentan después de recibir los tratamientos adecuados. Por lo que res-
pecta al etileno, se ha encontrado que una liberacion de este gas suele acompaiiar la
germinacién de muchas smilas, y que 1as semilas durmientes ioeran menos etleno
que las semillas no d . A pesar d promotor d

clloqmmnns ¥ eulr,nn hay baslamcs rﬂ,ones pm creer que la regulacion de Ia dormi-
diendel

Un cambio defintivo en el concepto de regulacién hormonal se produjo cuando se

cddns s porvariosinibidores en hs semillas  otros rgancs vegetale. As la demostra-
I

d u germinacion, cn los pmccsos i induccion de la germinacién por |a> gxbcvelmls.
condujoa la
de Ia germinacién. EI modelo propuesto por Khan (Fig. 32.6) supone que las gibereli-
nas,citoquininas e inhibidores, son reguladores necesarios tanto de la dormicion como
de la germinacin. Este modelo permite también explicar toda una seri de situaciones
hormonales en las semillas aparentemente anémalas, como son la dormicién en presen-
cia de promotores, o germinacién en presencia de inhibidores. Hasta hace poco tiempo
era inimaginable pensar en un estado de dormicion en semills sin la presencia de inhi-
bidores. Segin ¢l modelo propuesto (Fig. 32.6),la ausencia e giberclinas cn las semillas,
independicntemente de Ia presncia o ausencia de inhibidores, pucde conduci 2 un
de dormicion. Asi, en larecole-
cién, el nivel de giberelinas aumenta durante el oot 8 o i an
Avena fatua. La dormicién de estas semillas puede ser eliminada mediante tratamiento
con giberelinas. Otra situacion andmala, la germinacion en presencia de inhibidores,
puede ser explicada por este modelo. Por ejemplo, en semillas de Acer pseudoplatanus




Dormicién de yemas y semillas | 871

Giberelina_ Ciloguinina__ Inhibidor

Siuaciones bormonles

Figura

Holland, Amserda, 1977).

enlas que s de inhibidores, |

po gibereli nive-
Ies endégenos de citoquininas insuficientes para poder contrarrestar el efecto de los
inhibidores. EI hecho de que el etileno actie cn muchos casos de forma similar a las
citoquininas ha hecho suponer a muchos investigadores que las citoquininas podrian

Respecto a la naturaleza de los inhibidores, durante muchos afios se penss que los
compuestos fendlicos, debido a su abundancia y amplia distribucidn, eran los tnicos
i 6, siendo la cumar Compuest

derado seriamente. de la dormicion.
abscisico, ast des

y el hecho constatado posteriormente de su interaccidn con giberelinas y citoquininas,
dieron un impulso considerable a la hipotesis del equilibri promotores € inhibi-

dores como mecanismo regulador de la dormicion. Interacciones entre promotores ¢
inhibidores de la germinacion se han obtenido cntre semillas que presentan requeri-
‘mientos de un periodo fri ion. Asi, las de. posi-
ble extraer de los embriones que han pasado un periodo frio una sustancia capaz de
estimular la germinacion de embriones durmientes. Posteriormente esta sustancia fue
iberdlico. En semillas de Betula pubescens que requieren luz
para germinar, presentan solo este requisito en la semilla intacta ya que los embriones

islad i i un inhi-

bid i
taura la necesidad de una fluminacién para germinar.
Por lo que respecta al posible mecanismo de accion hormonal, existe cada vez una
yor evi tal la dormicién sc bo por una
interaccién de las hormonas con las membranas biologicas. Esta sugerencia parte del
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hecho de que afseocine, n gheido dirpeno prodcdo por Pikcoccum amys-
Tad na forma similar a como
i ioquininasy gberelina. De gual forma, 1 aicoccin < apaz
venir en semillsdo garbanzp I dormicién nducida o ol dcdo absckico y por s
temperaturas superiores a 30° C (Fig. 32.7). Si suponemos que estas hormonas po-
seen, por lo menos en sus pasos finales, un mecanismo de accién similar al de la
fusicoecina, o que son capaces de bloguear algin proceso estimulado por la misma,
entonces toda Ia evidencia sugiere que los receptores hormonales deben encontrarse
en las membranas, ya que la fusicoccina lo que hace es activar un mecanismo de libe-
raidn d prooneshacia <l exerir,dependiene de un suminito de nerga ocal-
2ado en la membrana citoplasmitica. Un hecho experimental en favor de esta hipdt
e Ia reciente identineacion de slgunos inbabidores del crecimicote, valtice
presentes en cietos materiales vegetales. Tales inhibidores han sido caractrizados
, entre cinco y iendo los
mis efectivos el hrnunmm (G, octanoica (G y nonancico (G, La prosenca de -
tos dcidos en placitn con a domicitn ha o prokada por lo menws cn v
y lechuga. El posible efe i
cionar con los lipidos de las membranas, interfiriendo y alterando la ncion ol
de las membranas. EI efecto estimulador de la dormicion de estos compuestos puede
ser svertido por [a iereins  cloquininas, spoyando, como menconamos ane-
ivel de

probahlem:nle a na fafa do integracién entre los diferentes sistemas metablicos

ductos, como ATP o piridin nucleotidos, entre diferentes compartimentos celulares
como mitocondrias y glioxisomas. Este intercambio puede estar controlado por la ac-
cién hormonal y del fitocromo sobre las membranas limitantes de los distintos organu-
los celulares.
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33

MADURACIGN Y GERMINACION DE LAS SEMILLAS

33.1. Desarrollo de las semillas

Con Ia excepcion de algunos casos de apomixis, tal y como ocurre en Taraxacum
offcinale y en Poa annua, el desarrollo de las semillas comienza inmediatamente des-

del gametofito femenino y a fertilizacion tiene lugar por su union con un gameto movil

liberado del tubo polinico. El desarrollo posterior del zigoto implica en primer lugar, la

formacién de varios nicleos libres, alrededor de los cuales, se forman las paredes celu-

lares formando el proembrién, posteriormente, una serie de divisiones celulares darén

lugar a la formacién de las células embrionalcs y al suspensor. Este complejo celular

pucde dar lugar a la formacién de un solo embrién, o bien formar cuatro embriones,
Ur la porcion

na
una cavidad hacia |

L :
sitan los carbohidratos, proteinas y lipidos de reserva que sern utilzados durante la
germinacion de la semilla.

jospermas,tiene lugar una fecundacion doble; uno de los gametos mas-
culinos liberados de\ tubo polinico se funde con la uvoc:lula fvmnndm: el zigoto

a partir del cual se formar el endospermo. Tras su formacion, el zigoto sucle entrar en

i ewado ds repu y comieca 8 dividise después del niileo endospérmico. El plano

de la primer: u 1,y com

dosebuls, amadenorminad céll basly a ot céla ital. En'as dicotidones,

célula basal se transforma en cl suspensor y la distal en cl embrién. En las monocot-

ledines, n ot busl

n

man a pmu de ncén il El endompero origina por divisiones mitdiicas del

del zigoto, y segn los

1. Nuclear 1 nicl
necen libres en el citoplasma, como ocurre e trigo y manzano,
2. Celular: n este caso no hay una fase de nicleos libres, sino que la primera divi-
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sion del é i
a, tl como ocurre en Thesium, Impatiens y Lobelia

membra-

Ia fase de nicleos
" libres es precedida por la formacién de células, tal como ocurre en Asphodelus.
Saxifraga y Echium.

a3 partir de
o s En o, hay una utiizacién limitada de las reservas del endospermo
duratea mdurtin d el o vesiduos d s células agotadas del endosper

yel
bchodrppiratefichy s (Fig. 3. 1) it o coshodsoes s resens

Pericampoy
—icsa
-
Capa o primera
deurons. Hegp
Coletpto
Endosper
amiicco
- Coliploy
Colearrica
J Radiculay Radicul
-+ Colorrica

A Triicum aestivum, Grano y embrign

Reserias

Radicula

Hojasprimarias
enla plimua)

B. Phaseoluscoceineus
Figura 33 Estructura d a semilla: A. Monocatiledsnea; B, Dicotiedénea.
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del endospermo son utilizadas completamente durante la maduracién del embrién y

cién deasemilla (Fg. 33 l)

lo suft la madu-
ncmn i ;emxllz, mnsfommndosc en la envuelta seminal 0 testa. Finalmente
comienza la fase e desecacién, el évulo pierde agua hacia cl medio ambiente, la
envuelta seminal se esclerifica y muere transformandose en una cubierta protectora
que, como hemos visto en el capitulo anterior, jucga un papel importante n la supervi
vencia de las especies vegetales.

332, v

Uno de los acontecimientos mis importancs durane la maduracion de semillas, ¢s
Ta produccin o sintesis de
mo o cn los mlllzdnn:s, servirin como sustancs

alimenticias durame las primeras

semillas. Desde

un punto de vista dditico,es convemenl: estudiar la produccmn  imacenamicnto
a

Como cjemplo de las primeras utilizaremos los cereales y como cjemplo de las segun-
das,las leguminosas.

33.2.1. Monocotiledness

En estas plantas, el endospermo seri el drgano encargado del almacenamicnto de

las sustancias e reserva. El endospermo comienza a desarrollarse poco después de I

antesis; por ¢ jcmp]o. en trigo, dos dias después de la antesis comienza la division del
i to dia,

observar una capa externa de

i s para formar

i6n celular y se puede
@ capa e de diy
il s o mcor 4 endospermo y divisiones radiales para extender su drea
superficial. Hacia el decimocuarto dia estd ya determinada la forma final del grano de
trigo maduro, La capa mis extcrior de células meristemiticas se transforma en a capa
de aleurona, cesan todas las divisiones celulares y el aumento posterior en tamafio el
endospermo es debido exclusivamene al expansicn eclular. El almacenamierto de al-
midén en . Las

células del cndospermo en este momento poseen niicleo, mitocondrias, reticulo endo-
plasmitico, dictiosomas y proplastos. Es precisamente dentro de los proplastos donde
se formmn Jos grinulosde almidon: un grnulo por proplasto cn cebada, g  cnte-

y arroz. Us is i o

nmllus concéntricos, ad: di del
granulo. La mayor parte de los carbohidratos del grano de los cereales proceden de la
actividad fotosintética que tiene lugar después de la antesis, siendo la fotosintesis de I
ltima hoja y e la propia espiga la que puede proporcionar casi todos los asimilados

ha alargado debido a u o
Esta
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eridos para l crecimiento del grano. La forma transportable del carbono fijado
Totosintétcimente ¢ sacarosa,  todavia no s sabe con certeza s 4 sacarosa trans-
portada desde cl floema al endospermo lo es en su forma natural o i debe ser hidroliza-
da en gucos y fructoss  resintetizada de nuevo cn el endospermo. Ura hipdtsis

quela i
del loema por una inertasa urida a s parcdes cculares, y el o5 monosaciridos
via apoplasto,

las del T rsintessde lasacarosa (Cap. 7). De cuslquir forma,
el almiddn se sintetizaré a partir de la sacarosa y lu acumulacion de firgrafigie
regulud, 10 tanto por c suminisro de sacaros al grano desde s lanta madre, como
por procesos que op 1 propio grano, como pu
de dicho grano al movimiento oo et dsie tejido vascular al endospermo, o
control d I acividad invertisica. Lasbases enimltcas para a sintesisde almidon en
os dli-
mos afios. Siguiendo la plslul MC de lu sacarosa formada a partr de 1“CO,, puede ver-
se como se incorpora en almidon a partir de glucosa-1-fosfato a través del sistema
UDPG pirofosforilasa y ADPG almidén sintetasa:

S O KR O RS
o b \
o IQ
(Gaeld) ure: §:2
G1-P _—__,GA-P

Aceplor (G
Almidén|
Amilopectina
) UDPG almidon sintetasa
z; UDFG piniotrias Fructokinasa
pirofoslorlass 8) Hexosa-Pisomerasa
2) AP Bimon st 9) Fosfoglucomutasa
5) Enzima ramificadora

La sintesis de amilopectina se conoce peor que la de amilosa, aunque se sabe que
interviene una enzima ramificadora formadora de enlaces al,6; dado que la amilosa y
Ia amilopectina se forman simultincamente, debe existir algin mecanismo que proteja
la motéculas de amilosa, en formacién, el enzima ramificador, Una posible hipdiesi
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es1a que supone la pa !
Jos as protien onira u ataque del enzima ramif

for; otras cadenas de amilosa, sin

El proceso de formacicn del =ndosp=rma  implica tambic la sintsis de proteinas,
nosolo enzimilicas,sino tami n maizse ha observado que entre 25y 35
tsis el 80 por 100 dn

en el endospermo, mientras que el embrion es responsable del 20 por 100 restante. En
ek dos del desarrollo, &

P
brién del 75 por 100 de la capacidad sintetizadora de proteinas. 50 dias después de la
anesis, i e endosperm i e embridn son capaces d siniezar proteinas, debido a
que la mayoria de | por
el almidén y las proteinas acumuladas, y por la falta de agua que restringe la capacidad
e los ribosomas para inicar la sintesis i La sinesi d las proteinas de reserva
es también un trigoy
arroz. La mayoria de las proteinas de reserva. qnadan z.lmz::nzdas en los cuerpos pro-
teicos (Fig. 33.2), estructuras celulares delimitadas por una membrana en cuyo exterior
pucden observarse a veces acimulos de ribosomas que pueden estar implicados en la
sintesis de proteinas de reserva almacenadas en los cuerpos proteicos. Otras proteinas
de reserva, como la glutelin encuentran en el citoplasma, pueden ser sinteti-
zadas por otro sistema soluble ¢ independiente del anterior.

Figura 3.2 -Mierofotogrfi de cuerpos proticos e cotledones de lentca
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£ el dé DNA 4s o enblones aifer b o ot e i makis.
cién, hasta que cesa la El
50 de RNA 2o s conti "

1o, no s mis que un reflejo del 0 y actividad metabolica de este drgano. En

sl nlogeric, oo sveledda RNA wmenun durante las primeras fases, cuando tiene

lugar la sintesis de las proteinas

de muw&. probablemente debido 2o IRNA necesario para la sintesis de estas pro-

tenas e st con anterkad y

fasrbonucleasasde endos

osfato se acumula en forma de i (ales de potasi, calio y magneso dl
del n asociacién

oo lasproteinas,
33.22. Dicotiledénoas

o DS o doircla de I sinls de e os cotiledones pasan por una

al breve 6n celular, seguida por olra fase de expansion celular (Fig. 33.3).
Durante esta Glima fase, el endospermo desaparces y tione lgar ol almacena.
miento de las sustancias de reserva en los cotiledones. EI almidén, al igual que en los
corales comienza d acumularse ants e s proteinas y comienza  hacerse visble
el estror
los cloroplastos un solo grinulo de almidén que crece dentro delmismo, observind.
treinta dias después de la antesis como las lamelas y el estroma quedan prdinioins
contra las membranas limitantes del plasto. La sacarosa es también la forma principal
transportable del carbono ha cotiledones, siendo la fotosintesis realizada en la
salo, enipuly Flckcn b pencipal e el carbon wiado pars lasinte-
sis del almidén en | ion de la 6 i
ma o en |

La sintesis de la mayor parte de las proteinas tiene lugar durante la fase de expan-
sién celular en I que también se observa un aumento en las concentraciones de DNA y
RNA en os cotedones. La siness de RNA e un scontecimieio normal, ya que
durante la expansién celular tiene lugar una actividad biosintética rable; es mas
il de cxplicar sin cmbargo <l aumento contiouo ¢n Ta concentracién de DNA, ya
que las células no se estin di o. Una posible causa podria ser una poliploidiza-
Gén, con 1o cuil s obendrian copias extas de delerminados genes mplicados n fa
codificacién de las proteinas de reserva. Otra posibilidad podria ser, sencillamente, que
el aumento en DNA sirviese slo como un almacenamiento de desoxirribonucledtidos
que ayudarian a mantener la division celular del embrion después que comience la ger-
minacién. Las principals proteinas de reserva aparecen almacenadas, como se ha
puesto de Ia utilizacion de en l interior
de las cuerpos proteicos (Fig. 33.2). Algunas de las proteinas de reserva de las semillas
de leguminosas se han identificado como glicoproteinas. Para verificar su presencia se
ha aislado la regién que contiene el enlace covalente entre el carbohidrato y Ia regién
proteica. a existenci inod i
serina y asparragina en tales enlaces en las glicoproteinas de plantas. Respecto a los
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Mix,pesofresco de
avaina

i
Miviogind [—

e

e protcnas
M
Tempo después de  ancss
Fiura 3. 5 mines Puc P
o Phyiloy, Cambrdge Unv. Pres. Cambrige, 1975).
aziicares, glucosa, manosa y glucosamina son los mas abundantes, detecténdose tam-

n galscios, soss Tocosa y arbincs (abla 3 1). No se conoce cual puede ser la

funcion de la g

proteinas a través de membranas, y que las protefnas de rescrva se encuentran en el
erior de los cuerpos prot cos‘ 1a glicosilacién podria también, en vegetales, ayudar a

To process deserecen it

cistates dicotledoneas, aungue o hay motivos para pensar que esc proceso

proceso:

o ” e dei 4
racién depende de Ia especie vegetal. En ricino, por cjemplo, dura entre 20y 25
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TABLA33.1
% Proteinas de reserva
peck Legiminas Viclnss Lo
Pisum satinm ... | Gle, Man, GIeN Gic, Man Gle, Xil
Phaseolus, GleN GleN, Man <
Phaseolus wigaris. | Azicares neutros | Man, Gal, Xil, GIeN Man, Gie, Gal, Xil
‘Ard, Fut, GIEN
Lens culinaris . Gle,GIcN | Gle, Fuc, Xil Ara, GIeN | Glc, GieN, Xil,
Glycine max . - - Man, GIeN

dias desde la polinizacion, mientras que en Brassica dura cuatro semanas, Este

2. Fase de sintesis rdpida de dcidos grasos. Esta fase dura unos 20 dias en Brassica
¥ en ricino. Al final de esta fase se ha almacenado aproximadamente el 90 por
100 de las reservas lipidicas. Esta acumulacion tiene lugar fundamentalmente en
Tos llamados cuerpos lipidicos.
Fase final. En esta fase termina la deposicién de triglicéridos, acontecimiento
que coincide con el comienzo d la deshidratacion de la semilla. Es posible que
durante esta fase algunas de las enzimas asociadas con la biosintesis de los tri-
glicéridos de reserva sean destruidos, y que la capacidad para volverlos a snteti-
zar se pierda de manera irreversibl.

333,

Esti perfectamente demostrado que las hormonas vegetales se encuentran en las

millas durante c proceso de su maduracion, por lo que es légico suponer que algtn

pape fslogico desempefiarin en cllas. Este posible papel o papeles fsiolégicos pue-
i e 5

3 posterior participa-
cién en el control de la germinacion y del crecimiento de la plintula. Como
cjemplos podemos citar a participacién muy probable, como hemos visto en el
capitulo anterior, del ABA en la dormicién y también la posible liberacion
durante la germinacion de giberelina y auxina a partir de formas ligadas de
ambas.

. Pucden controlar el crecimiento y desarrollo del fruto, como ocurre en Pisum
sativum, en ¢l que Ia tasa de crecimiento de la pared del ovario estd relacionada
con ¢l contenido hormonal de la semilla.

El desplazamiento de materia scca hacia la semilla puede estar controlado por el
contenido hormonal de las mismas; en trigo, por ejemplo, los niveles mis eleva-
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dos de
1 Tse de mbxima acomulacin de matera s (curboRiaos y sustancis
nitrogenadas).

Por iltimo, e propio crecimiento y desarrollo de la semillas puede csar bejo
control hormonal. Asi,
de Pisum arvense. de con I

‘miento méximo de las semillas y los niveles de auxina y giberelina en el endos-
permo y embrion; ademis, la disminucion en la tasa de crecimiento de las semi-

334, y

Las semillas se desarrollan a parti del évulo fertlizado. En una semilla madura se
distinguen las partes siguientes:

— Latesta, la cubierta de illay i d
Gwlo,
— El endospermo, que puede existr en gran cantidad o casi faltar; este itimo caso
e da en suels semillas en las que los cotiledones actian como 6rganos de
El endospermo se forma como resultado de la fusion enire un nicleo
masculmn generativoy losdos icleospolares, formindose como resulado el

del gametofito femenino haploide.
bric |

que el resultado de la fertlizacion de la ovocélula en e

nario por un niicleo masculino.

terior del saco embrio-

En las semillas de algunas plantas como Beta, Yucca, Coffea, el ejido nucelar per-
siste y aumenta de volumen, dando lugar al perispermo. El grado de desarrollo de estos
componentes ¢ incluso su presencia o ausencia conduce a algunas de las diferencias
estructurales entre los diferentes tipos de semillas (Fig. 33.4). El tamafio y forma de las
semillas s extraordinariamente variable, abarcando desde las semillas en forma de
esporas de las orquideas, las semillas de las plantas cultivadas como trigo, arroz, judia,
garbanzo, hasta la semila de Lodoicea que puede pesar hasta 15 ke.

La testa sucle ser generalmente una envuelta dura, que presenta una cuticula lipidi-
ca o cérea que, junto con una o varias capas de células protectoras, le confiere un
‘mayor 0 menor grado de impermeabilidad l agua y los gases, haciendo de esta estruc-
tura un clemento muy importante en ¢l control de I germinacién. En algunos casos la
testa puede ser enlareten-
cién de agua y dispersion de lassemillas. El perispermo en la mayoria de las semillas no
pasa de un incipiente estado de desarrollo, pero en algunos casos como Yucca y Coffea
se transforma cn el principal tejido de almacenamiento de sustancias de reserva. En las
semillas que contienen endospermo, éste almacena una gran variedad de sustancias de
reserva que son utiizadas durante la germinacion de las semillas. Algunas semillas con
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Papaver Ricinus communis Lactuca Phascolus

Testa
Endospermo]
F Embrion
Acorus
Figurs Bewley y M. Black, Physiolgy
Bichemiy o Seds vl 1 Sy Nerg. B .
bund: I i R

isy reducido
como en las cruciferas; en otras, como en i orauidas, ala por complco. En estos
5 |

casos en
embrion. Este no es el caso de las orquideas,en 1 qu casfla por completo los
flcbdsd et y

El embrié i i E

i compusso por  radiul, e hlpacank) al que se encuentran unidos los cotiledo-
nes y que une la radicula con Ia plimula o epicolilo, donde se encuentran las primeras
hojas vcldad:ra: a veces exmc el m:soconlo, que es un entrenudo :nln lus cotiledo-

nes. Todas el embrion de
pero son mis flesde wl:nhl'car en s monocotiledgnes, en la que el nico coti-
ledon se ha scutelo, la vaina basal d

coledptil, que protcjerd al embnan (Fig. 33
variar dentro de la ocupar
¥

). La Iocalmmén del embrién puede
i ros
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i icin qulmi i ta una gran variabilidad. Los compo-
1. C e parte de la planta.
2. El material de reserva, productos que, aunque pueden aparecer en olras partes
la planta cn las semill i i
vadas,
En adicié i

presentan en algunas ocasiones. Las reservas almacenadas en las semillas son las que
permiten el crecimicnto y desarrollo de la plintula, hasta que ésta puede establecerse
como una unidad | y comenzar su vida autotrofa i Existe

Los car-
bohidratos,fundamentalmente almidén, son muy abundantes en los cerales, unque

cola slmacenan lpdos (scetes) como princpal eserva. Un tercer grupo de semillas
son aquellas que, junto a concentraciones elevadas de carbohidratos, también almace-
nan grandes cantidades de proteinas, como ocurre cn algunas leguminosas tales como
judia, garbanzo o lenteja. En la tabla 33.2 se muestra la composicion quimica relativa a
Tas sustancias de reserva de algunas semilas.

TABLA 332
‘Composicion quimica de algunas semillas

Porcentaje de peso seco
Especic

Carbohidratos Proteinas Lipidos

0 " s

6 13 8

s 2 2

% 2% %

trazas 18 o

n 28 u

2 2% 6

61 7 6

Lens culinaris € 2 2

334.1. Carbohidratos

Los principales carbohidratos de reserva son el almidén y las hemicelulosas. El al-
‘midén se encuentra en gramineas y leguminosas principalmente y aparece en forma de
grinulos de slmidén que mestran una aparienia caraceislics, cféricn,angiar O

por ejemplo.
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os més redondeados tienen una mayor cantidad de amilosa. Las hemicelulosas apare-
o en o cndospermo G os itlesy n los coedone de Lupimus  Primi L2
mayoria de estas hemicelulosas son mananos con pequeiias cantidades de glucosa,
galactosa y arabinosa Taterales, E1 p offea

fambin de un  por 10 d manano que poses un 2 por 100 de galctos Tambiénsc

ncuentras

de semlllxs de leguminosas, rubidceas, convolvuliceas y palméceas. No = frecuemc
encont

el caso de Acer saccharum que contiene un 6,4 por 100 de sacarosa y s,z por |oo de
otros azicares y o poscen almidén. En muchas semillas s encucntran cantidades

bl as, de glucosa,fruct rosa yestaquiosa.

3342, Proteinas

Una de las caracterisicas fundamentales de las proteinas de las semills, es que

l l de ell: tivas, las proteir it otras
son metablicamente inactivas, las proteinas de reserva. Segin Osborne, las proteinas
de las semillas pueden clasificarse en cuatro grupos basados en la diferente solubildad
endcidos o en dealis:

— Albu lubl
proteinas cnzimilicas.

- Glabulma:, insolubles en agua pero solubles en soluciones salinas (0.4 M NaCl).

- Glulellnax insolubles en agy d

con soluciones fuertemente dcidas o alcalinas.

~ Prolamis
llas; en muchas, el e i I le 1
arroz,entre cl 40y el 60 por 100 son pr yentre el 20y ¢l 40 por lutel

nas.
#) Proteinas de gramineas—Los cuatro tipos de proteinas descritas por Osborne se

encuentran en los granos de cereales, siendo las prolaminas y glutelinas las mas abun-

danes, Enee |us prolaminas sc encuentran Ia gliadina del trigo, hordeina de cebnia y

pml:mas Geneulmenw le polaninis prascatan tn Sonenii Sevado s pck,
glutamina y asparragina, mientras que presentan cantidades relativamente bajas en
triptdfano, lisina y metionina.

composicién las globulinas de otras semillas, incluso de |
dindose el -bada, arroz y trigo, de la existenci similara
T legimina.

b) Proteinas de leguminasas.~Al grupo de lasalbminas y globulinas pertenccen en
las leguminosas las proteinas de reserva, las proteasas y sus inhibidores. Algunas de las



686 / Fisiologia Vegetal

na y conaraquina de cacahuete y glicinina de soja. La separacion de las globulinas de
legiminas por ultracentrifugacion revela generalmente dos bandas, una con un coefi-
ciente de udlmemmen de 11-12 S (legimina) y otra con un coelkl:nle d: ud\menla-
cién de 7-8 icilina). Ur

glutamina y arg
cisteina en la vicilina,

) Cuerpos proteicos.Fueron aislados por primera vez por Hartig en 1855, que los
denomin granos de aleurona. Se encuentran en todos los tejidos que almacenan pro-
teinas (Fig. 33.2), presentan una seccion oval o circular y se encuentran rodeados por
e menbeane poprieia, Presnt 2 veces s dencmizacs Chtaloides o
globoides. tambiés En Cannabis,
pm':]:mplo. e cristaloide ha sido identi in desin, un lobvlina
con un coeficiente de 115, Los globoid:
no cristalina. En los cuerpos proteicos se deposita también la e ya veces lipidos y
RNA. También sc han localizado en el nterior de los cuerpos proteicos varias hidrola-

sas,
somal de los cuerpos proteicos.

33.43. Lipidos

S un gupo d sustancu rca n carbono ¢ iddgeno, cublescn o sclvertes
orgénicos pero insolubles en agua. En semillas oleaginosas el m reserva esti
consiuido esenialmente por lpidos, Dede l punto de Vot cuumu ivo, la clase
princpl deéstos, presene
s secite,que puden gar a consitir et 10 T0por Imdel peso seco del
tejido. Los fosfolipidos y glcolipidos representan normalmente menos del 2 por 100 de
los lpidos totales de Ia semilla. Una excepeidn la constituye Briza spicata, que tiene un
20 por 100 de ipids, d os sl 78 por 100son lactosigcridos. Otras oxcep-

i, n las que el pri

te lipidico lo constituyen las ceras u glicerol tiene tres lugares de union con los icidos
1250, loque perite, eoria ura ampls varidad de compuesos i os g

Entrelos
primero el palniico e f s bundante,encontrindoe tambiéncapoio, apric,
ciprico, liurico y miristico. Sin embargo, los dcidos grasos predominantes en las
Ylas on o nsaturados,  dos d s, olicoy lnaleco, constiuyen cl 6 por o
peso del aceite en poco
frecuentes, pero que en ey aparecen en concentraciones muy elevadas, son cl
ericico y el eicosenoico.

a) Cuerpos lpidicos. —Las reservas lipidi depostad:
5 . i

ol y ve de lpdos. En as céllas d
lipidi i U in no del
oo sesult 5.l de 8 loscoerps ipiico e rodeados o o por una membrana
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lipoproteica, Estudi iante mi énica utiizando a éenica

bada,
dicos de cacahuete y e nuez, parecen sugerir la presencia de una membrana mdmmdn
los cuerpos lipidicos.

33.4.4. Otros compuestos

Ademis de gran
nimero de otrs sustancis, AS, I fiina s Ia !emm pnnclpa] ée nlm:wemml:nm de
fosfato en Tos cercales

. Los deidos nuclei-

a
s qu puden presentnc b

en form fibre  como nicleo protcinas, La propor-
101, T nu-

Ceblidos lbres, Susani das no proteicas, tales lcaloides, aminodci-
dos libres y amidas son computsms frecucntes de muchas semilla. Algunos ejemplos
de alcaloides son a piperina en Piper nigrum, la tcobromina en Theobroma cacao, la
cafeina en Coffea y la zunCnml e Styenas xomica. Alguncsde os aminoicidos
libres son
proteinceos como el oo 7-metlen gitimico, ppaotalanina, icido plpecéllco,
También aparecen en las semillas dcidos orgdnicos, fenoles, ‘vitaminas, hormor

mentos tales como carotenos, antocianinas, flavonoides, productos de degradacién ;A
Ja clorofila e incluso en as semillas de s Gimnospermas aparece clorofila.

33.5. Germinacion

El un gran tales
como germinacion de semillas, de esporas de bacterias, hongos y helechos, m.m de
Tos que tinen luga cn 1 formacidn de ubo polinico. Aunque todos son procesos de
‘germinacién, vamos a restringir
exclusivamente a los procesos fisiolégicos que tienen lugar en las semillas de pllnws
superiores. La germiracin de scmillas e se deiica como unasrie de scontcci
‘mientos metabélicos y
n mbrion n una plinul e xcpee de valerse por si sola y e
planta adulta. En la ger se dan procesos secuenciados y sincronizados, en un
esquema tan organizado que. |os procesos anabélicos y catabdlicos son simultdncos.
Como normalgeneral.con I geminacio de I sl testas¢ rompe ¥ Ta radicula
emerge. el

pmerlgarUna e i 1o, pr-
duce pelos absorbentes y a veces raices laterales, comenzando los procesos de abso

cién de nutrientes del suclo. En muchas semillas los cotiledones y el dpice s
emergen cuando el hipoctlo s alarga como resultado de un crecimiento ntercalar;
este ici-
s communts, Allum cepa, Phaseolus wulgaris, Cucurbita pepo. Lactuca sativa. En
‘muchas otras plantas, como en Vicia faba y Pisum sativim los cotiledones que contie-
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-~ Gancho plumular

==~ Epicdtio -
Cotiedones

Radicula  Cotiedones

A)Hipogea

Cotiledones

~—-Hipocdiio-

B)Epigea (Phascolus wigars)

Fiura

nen | 1 hi tilo
0 se alarga o apenas si lo hace. Este tipo de germinacién se llama hipogea (Fig. 33.5).
En este cas0, a yema terminal el embricn cs empujada hacia afua por alargamiento
del epicdtilo, que es el entrenudo que hay sobre los cotiledones. En las gramineas, si




Maduracién y germinacién de los semillss / 689

va por encim d.el =ndosp¢nm7 dante I emtrgoncia de I pmnun sedaeste upou
germinacién hi

33.6. Factores que afectan la germinacin

Podemos considerar dos tipos de factores que afectan la germinacidn de las semi-

il
e €4l gk 0 tmp e ol cial b semillas conservan su capacidad para
‘germinar, y riable,
Eomamente y oo supucsto del o de sk, Semtn s longevita, o i, e Gerpo
aue pueen permater visble, podemos sgrpar s el en rs tpox semillas
icas, mesobiéniicas y microbiéniicas.

Las pnmms. pusden geminar maam despuéx de decenas o cntenas de afios.Se

da en semillas con

mo de retencin de viabilidad lumbo
Mancimiay con uck gl cakulada e irca 152 40 o Las mesobidnticas,
que son las més frecuentes, tienen una longevidad entre 3 y 15 afos; en este caso se

Cncueniran o creaea. La erminacion d somlasde 7o encontracas o s tuabas
de los faraones s solamente una leyenda. Las semillas microbionticas no sobreviven
. C . Salix japoni-

- .
y
permanecen viables durante 6 meses.
Entre los i agua . Veamos cada

uno de ellos.

336.1. Agus

El primer proceso que tiene lugar durante Ia germinacién s la toma de agua por la
semilla. Esta toma de agua sc conoce comi fse e mbicin, L magnit o nfse
tres fact

absorben menos; pennuhx’ iad de la envuelta seminal y disponibilidad de agua en cl
‘medio ambicnte. La imbibicion es un proceso fisico sin ninguna relacién con la viabi

dad de las sumll:s. ya que ocurre igual en semillas vivas que en semillas muertas por el
calr. Durane s imbiicto s mocuas delsolvent. pntrn cn of oo de a

un 40 y un 150 por 100 del peso seco (Fig. 33.6). La entrada de agua en el interior i
semillas da lugar a una dispersion de los coloides, necesaria para la vuelta a a vida act-
a. rehidata | i

por iltimo,
blesde. lnmmhss G i i i
Tos hidrat
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0 g,

/ B

Pesosecoy pesoesco (mg)

56 12w 3 [ 7
Horusde germinacion

Figura 33.6.—Cambios del 3 del peso fresco (0-0) de los cotledones de Cicer arietinum
durante \nstm\mumn(d-lasvomldw::” Absoro Nicois, ... Boshem.vol. 10, 19,
7.950).

La entrada d el interior de la semil dife
cia de potencial hidrico entre la semillay el medio ambient. Este potencial hidrico es
mucho ms bajo en
sormale, B diferencia crea lo que s llama una presién de imbibicion. En semillas
0 Brassca napus. Trticum aestivim. y Zea mays ¢l potencal hideco puede
aumentar duranic 10 bares, lo que lleva
aparejado una entrada considerable de agua.
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33.62. Gases

La respiracién es un proceso que requiere un consumo considerable de energia. En
Jas células vivas los principales procesos productores de energia son la respiracién y la
fermeniacién. Ambos proceos implican un ntrcambio de gascs CO, y O ente as
célulasy el ion, por tanto,

por la composicidn de la pries sigremmablondpy ‘mayoria de las semillas germinan
bien en atmésfera normal con un 20 por 100 de oxigeno y un 0,03 por 100 de CO,. Sin
embargo, existen alg llas que aumentan su al dismi-
nuir el contenido de oxigeno por debajo del 20 por 100. Los casos mejor conocidos son
los de Typha latfoliay Cynodon dactylon que germinan mejor en presencia de un § por
100 de oxigeno que en la atmésfera normal. Algunas semillas pueden resisti bien las
condiciones de anaerobiosis y asi, ¢l arroz, presenta un porcentaje de germinacion del
80 por 100 en prescrcia de un 03 por 100 de oxigeno, y el tigo, en un 5.2 por 100 de
oxigeno; se . sin embargo,
cenala i
por a presenca de aigeno. E et del 0, el contario del oxigeno, La mayoria

de las semillas no pueden germinar umenta la concentracién de CO, Un caso
muy parti 1 i
del 100 por
nonlu:s bid i brién a través d jidad
interna y desde los espaclns intercelulares de los lejldm seminales; i andlisis del gas
interior de | 3 por 100 de oxi-

geno; uu por ¥8093 por
33.63. Temperatura

Es conocido uni inan dentro de un cierto mar-

gen de temperatura. Sila temperatura es muy alta o muy baja, la germinacidn no tiene
lugar aunque las demds condiciones sea faorablss. it nfrior ¢t lrededor de
acin itar a Fagus silva-
tica'y Trifolium repens, ademis de las cspecics alpinas que germinan & temperaturas
‘muy préximas a los 0°C. EI dptimo oscila entre 25 y 31°Cy el maximo entre 40 y S0°C:
como ejemplos de estos limites tenemos Cucumis sativas, que germina a 48°C. En con-
traste con aquellas semillas que germinan inmediatamente al ser colocadas a un tem-
peratura determinada, estin aquellas otras que requieren una alternancia periddica de
temperatura, como ocurre en Oenothera blmn . Rumex crispus. Cynodon dactylon.
Nicotiana tabacum, Poa trivialis, etc. E! caso mds frecuente es. Ia n]l:nun:ld dlumx
entre bajas ni la intensidad | cam-
bio de nempmmms son los agem:s desencadenadores de la germinacion, sino que el

3364, Lz

Sobre los efectos de la luz en la germinacion ya hemos hablado en el capitulo ante-
rior it por lo qu insistir aqui
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33.7. Aspectos metabblicos de la germinacién

i it i . :
dos, son la respiracién y movilizacion de las sustancias de reserva. Serd, por tanto, a

33.7.1. Respiracion

i

o0 son Sencionales en les kmlllu imbibidas. Estas tres rutas producirin una serie de

de chergia y poder reductor. La respiacion de las semill secas s muy débil debido
ridad al bajo contenido de agua que poseen y que oscila entre ¢l $ el 10

con toda segur
por 100, ya que la

10 minjmg peso seco.

Figura 33

s

- o 0,

f—————— o,

=

3% E]
Horas de germinacién

e Burgailly Niolis, «Rev. Espaola Fsol, vol. 35, 1979, pigs. 401408
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Tlevar i i i Laintroduccién
de i i inmedi inter-
i 337, Blscaneate, i

ad.mknle entre. s i 10 horas, debido lundamnulmcnu ala
Lasey

cion en el intercambio gascoso y que tiene Iuga.r cuando ol Rnchamentode fa semila
se ha completado; durante estas dos rms el cociente respiratorio o Supermr ala
dad (Fig. 33.7) debidc n muchas
semillas en estos primeros momentos. de In gzrmmnnon La fase tercera se caracteriza
por un segundo aumento en el intercar ¥ que suele coincidir con la rotura
de la testa per parte de la radicula, lo q\n hace que el intercambio de gases tenga lugar
sin la imitacién impuesta a veces por a cubicrta seminal; durante esta fase el cociente
respiratorio es de aproximadamente 1,0 en semillas con carbohidratos como reserva
principal, mientras que en semilla oleaginosas el valor el cociente fespiratorio estd
comprendidocnire 06y 0.7.Una cuatafase, que marca unadisminucién enla respri-
ciény ,una
s i p
pimc n y fermentacion pueden ser extraordinariamente o S embargo, ¢l
mecanimo mejo eabecdo de  epirciin o o que comicnz con Ia glucolisis,
3

12 oxdation diecta de I gucos fosao porlarua e p:n(osa.s fosfato. El proceso
fermentativo tiene lugar a través de la glucoliss, pudiendo el écido pirivico formado,
ser decarboxilado y reducido a alcohol, o bien reducido directamente formandose
&cldn lictico. EI del

TP y pirdin nucleotidos necesarios para la intensa actividad metabdlica que tienc
lugnr durante a germinacien. La existencia de estos procesos respiratorios en semillas

enzimas necesarios o por la acumulacién de etanol durante la germinacin (Fig. 33.8).

nacién.

33.7.2. Movilizacién de las reservas

Una vez que comienza la germinacin, se van a producir una serie de reacciones
metablicas en el interior de la semilla, que darin como resultado la transformacién de
las macromoléculas de reserva en moléculas solubles mis sencillas y asequibles al em-
brién. Estas reacci talizadas por i jmas b

uya acti nd d itz i6n, i activacion
de tes 0 bien por sinesis de imas. Por y
pera ol estudio, dividiremos este apartado en varias partes,tratando en cada

4) Carbohidratos.~Aunque se han encontrado en semillas diversos polisaciridos
como material de reserva, solo el almidén ha sido extensamente estudiado en su meta-
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bolismo durante la germinacidn, debido a estar prescnte en casi todas las semillas'y
constituir en I mayoria de ellas, la principa reserva de energia. Dos rutas catabdlicas
partcipan en la degradacion del almidén. Una de clas es hidrolitica ¢ implica la accion
de d lasas, laay la . L Kihn

en 1925y a l se debe su denominacién, ya que observé que los azicares liberados por
accién de la a-amilsa tienen el grupo reductor en configuracién &, mientras que los

Amilosa #2M8, Glucosa + armaltosa + a-maltotriosa

Amilopectina S35, Giycosa + cemaltosa + eemaltotriosa +a-dextrina limite
amaltotrioss 2, ¢ mttoss —E, Gyucoss

Amilosa B3I, g giiosy

Amilopecting E3MR, 5.maitosa +.dextrina limite

Dextrinas limite E2imss desramificadoras
‘dextrinasas

Glucosa

L amilosay I amilopecin son taads orlccamiaa que Hidroliza o nlaces
glucosmms ald

al

pectina s e glucosa muy

trinas limite que son hidrolizadas por unos enzimas desramificadores, produciendo oli-
o liears. L accin combinads de -aimisa y envina desramificador cs

suficiente, en teoria La

dades de f-maltosa y Mcxmnn e i eaeicda maoss s artado por ol

fas o dos moléculs degcosa

amilosa + amilopectina + P, Josforlass

Glucosa-1-P + dextrina limite

La fosforilasa incorpora fosfato, en lugar de agua, a través del enlace al 4 entre el
iltimo y el peniitimo residuo de glucosa, en el extremo no reductor de la cadena del
prolisacrido, liberdndose una molécula de glucosa-1-P. Como este enzima no puede
los enlaces al.6, se i i

Todos los enzimas deseritos han sido encontrados en gran cantidad de semills. Sin
embargo, no esti perfectamente claro el papel que in viv tiene cada una, ya que mier-
{ras el atmidom on soucion ¢ Fiimente degradado €n mayor o menor proporcién por
cualquicr d o cnzimas mencionados,os ginulos de almidén sonbasarte resien:
tesal ataque 1 inico enzima capaz
de atacar al grinulo dealmidon nativo y que aun :nsuendo losdemis cnzimas 10 hay
degradacion d el
clén d: a- all\llB.i-I Duranle li gpnnmm:mn de las semillas, los gv{n\llm de almldm'l

rugosa

encon-
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traste con la lsa original, indi in situ. L
ricion del almidén se incrementa durante la germinacion y, cn general, hay dos fases

gencralmente en la préctica desaparicion del polisacirido, como ocurre en guisante,

dael 50 por 100 del almidon sin degradar (Fig. 33.9).

-
4
H
£,
§
£
E
5 W
Do
Fou
Vi, it 1 e R i o

vt o5 1570l

En general, todas las actividades enzimiticas sufren un incremento considerable
durate I germinacon.La amiss, fosloras y amiopecin-| - glucosidas sulen
las semillas.

sin germinar, comenzando primeros
momentos de la gzm\mwwn La a-amilasa, sin embargo, presenta una iy

priniplodea germinacén, s que suffe un espectacular aumento al cabo de dos o
n (Fi 0). L
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sy Ko oy v B 9l Y s Thrgy o <Re. Eqd:
it vl 34,1978 pig B192)

o largo del grano. En la hidroli ¥ frami
res, de los cuales hun sido aisados dos n divrsas r::nalcs. y maltasas. En alglmox

La movilzacign del almidén en los cotledones de leguminosas comienza después

vidad en los cotiled la fosforl ida és por un o Sinin

en !u amilsas. Parecs, por o, que I degradacin ncal et de almidén en egu-

ctividad fosforolltica, da-

Gén pida el amdon 'equ.m Ia actividad amilolitica (Fig. 33.11). El papel de lafos-

forilasa durante estos primeros momentos de la germinacion podria ser también el de
is i 1 i ATP.

s proeinas d rserv s logra po 4 acctn mis

b) Proteinas.La degradacion de la
ifica de enci importancia es vi

dela nueva plintula Lo
grupos, basdndose en | i i
serina en su centro activo; sulfdrilproteasas, que requieren un grupo -SH libre en su

o activo; metaloroteaas, que requicren iones metlios como cofctors y on
hibidas por
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i3

Amilasa (mg. maltosa/mg prot 10 min)

Fosforast

Dias de germinacién

Figura 33.1.-

- .
Pt Physiol»vol. 8. 1976, pigs. 618621).

pueden, a su vez, respectoa
sus sustratos en los siguientes grupos: endopeptidasas, que rompen enlaces internos de
las cadenas polipeptidicas, liberdndose polipéptidos de menor tamafio; aminopeptida-
s, que liberan secencalment los aminodcidos erminales comenzando su ataque
por el extremo amino de la cadena polipepti ipeptidasas, igual que en el
s anterior slo que latadu s miia por ¢l extemo carborl. Tato éas cormo s
‘aminopeptidasas son exopeptidasas
La hidrdlisis de las pmem.s en sus correspondientes aminodcidos pucde hacerse
por alguna de s dos rutas siguiert

ioéotidos AMIN 0 carboxi
Polipéptidos
‘peptidasas

Aminoicidos

Polipéptidos —ENSOPEPUAISE pojiocoido més pequeio —PUO, Aminodcidos
idrolasa

En i
tintos: en . La movili-
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cebada, en los que par
neamente:

1. Un sistema que hidroliza s proteinas de la capa de alcurona y que suminisira
aminodcidos para Ia sintesis de enzimas hidrolitcos; este sistema se encuentra,

2. Un sistema i i iz el

endospermo; este sistema puede a su vez comprender dos componentes, una
proteasa sintetizada y sccretada por la capa de aleurona y también controlada.
por la giberelina, y otra proteasa preexistente en el endospermo y activada all
‘mismo,

. Un sistema presente en ¢l embrién y responsable del «turnovers de las proteinas
durante el crecimiento del embrion, y de la hidrolisis de los pequefios péptidos
transportados hacia ¢l escutelo desde el endospermo. Como responsables de
estos sistemas sc han aislado, en algunas variedades de cebada, hasta ocho pro-
teasas distribuidas entre las células de aleurona, escutclo, endospermo y em-
brion,

En las dicotiledéneas la degradacion de las proteinas de reserva ha sido estudiada
intensamente utilizando semillas de Phaseolus vulgaris, Pisum sativum y Lens culinaris.

Durant i illas de lenteja hay dacién de las proteinas de

una
nes (Fig. 33.12) La digestion de los cuerpos proteicos comienza en Ia periferia y avanza

i i d g, 33.13). En guisante, por el con-
trario, la digestién comienza en el centro y se extiende hacia la periferia. Al igual que en
"Phaseolus wulgaris y en Pisum sativum, en Lens culinaris ¢ miximo de a
teolitica se produce a los cinco dias de germinacin (Fig. 33.14), que coincid
‘miximo de acumulacién de aminodcidos libres. E1 aumento de actividad proteolética
en el caso de la lenteja parece debido a una sintesis cnzimtica de nov ya que la ciclo-
heximida anula el aumento de actividad; en Phaseolus valgaris ¢l aumento parece st
debido a activacion enzimitica mis que a sintesis de novo. Como responsables de la
actividad proteolitica se ha identificado en lenteja, una endoproteasa, que al igual que
en Vigna unguiculata, podria estar localizada en el interior de los cuerpos proteicos y
ser responsable del fraccionamiento de los polipéptidos de reserva en fragmentos mis
pequeiios; ademis de la endoproteasa, se han identificado una carboxipeptidasa, una
aminopeptidasa, una dipeptidasa y una péptido hidrolasa que podrian completar la
hidrolisis proteica hasta la iberacidn de aminoiicidos.

©) Lipidos.~Como hemos i la i dela
semillas, la principal reserva lipdica de las mismas son los triglicéridos. El paso inicial
e

glicerol y dcidos grasos. El glcerol puede entrar en la ruta glucolitica, conviertiéndose
en piruvato que serd oxidado a través del ciclo de Krebs. Los dcidos grasos liberados
pueden ser degradados por reacciones de oxidacion. La principal ruta oxidativa de los
icidos grasos es la f-oxidacion, que genera como producto final aceti-CoA. La a-oxi-
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wgsemilla

—_—
2 [t 168
B —— o Legiminas
o Albiminas
a Vicilnas

Figura 1.1

mados de H. Guerr, Tesis Doctoral, Us
1978)
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Figura 33.13.Ce

icos comienza ¢n a perifra

7

—
u @8 n ) 168

%
Germinacion (horas)

Figura 0-0)
ciones normales y en presencia de ciloheximida (3-2) (datos tomados e H. Guerma, Tess Doctoral,
Univ. de Salamanca, 1975).
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dacin implica Ia eliminack
bono; es e oudaciond
ecaniemo. O tekeera ruts consite en I Sigient: os dobes enlaces de 1o idon

S-CoA S-CoA
&%% Cis enoil CoA 4% Trans enoil CoA

grasos insaturados aparecen naturalmente en configuracién cis, pero para que puedan
ser oxidados por g-oxidacién se necesita que adquieran la configuracion trans; na iso-

leico y linolénico contienen un sistema cis, cis-1 4-pentadieno y que debe ser transfor-
mado en un sisiema idropertxido cis,rans butadieno para poder er oxidado por §-
oxidacion. El recibe I

¥ cuya acci

n es la siguiente:

cis Cis Cis Trans
RCH=CH — CHy ~ CH=CH — R+ 0, —— RCH=CH— CH=CH - CH, - R
cis, cis 1 &-pentadieno cis, trans I 3-butadieno

Dada la amplia distribucién de cste enzima en semillas, parece muy probable que

son degradados hasta acetii-CoA por g-oxidacién. Este acetil-CoA puede
ser exdado compleiament por e il de Krehe e €O, H,0, 0 utilizado a ravés del

A prods e g
lada por primera vez en semillas de riino por Yamada en 1955, es hoy un proceso
‘ig. 33.15).

ademds del

cxlupl.umn de las cél ipidos. E los cuerposlipidi-

cos, donde tiene. Iugar Ia ]lpo!lsis, los gl oxmmu, dund= tiene lugxr la oxldlcwn de los
grasos y

lugar la conversion del oxalaceato en sacarosa a través de una ruta gluconcogénica
(Fig. 33.16).
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P o by
LI lc(lvldnd de las li le variar con el ion. La activi-
lad méxima se alcanza a los dos dias de germinacion cn algodon, a m cuatro en ricino,

2 los seis en Brassica napus y a los rece en cacahuete. Es frecuente encontrar en las

lipas funcién del pH 6pti-
mo de actividad; asi, en ricino, hay una lipasa dcida con un pH 6ptimo de 5.0y una lipa-
2 alatinn con un pH 8pimo de 5.

los celul d

mas cnlacatgoria denominads microcuerpos. Fieron descrito po priners vez
or cevers en 1967,

los enzi lo del glioxilato,
sa en el interior de unos. nrghnnlos de las céllas del endospermo de semillas de
0, para los que propusieron el nombre de glioxisomas. Presentan una densidad
ligeramente superior a la de las mitocondrias, de las que pueden separarse por cen-
trifugacion diferencial. Estd lo suficientemente comprobada, en numerosas semi

las, la presencia de los g som!s que contienen, ademis de los enzimas del ciclo
dzl  glioxilato los de la g-oxidacién de los dcidos grasos, como para poder conside-
ar como un hocho unvetea 8 preseacia o todo aquellos edos vegtales on lon
que tiene lugar una gluconeogénesis a partir de lipidos.

d) Fosfato.—En una fase primitiva de los estudios de las actividades fisiologicas que
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tienen lugar durant
sal, la ftna, servia com fuente de energia durante los pnmemi ‘momentos de la germi
sicida s tuv e entr yel ADP.Sin

embargo, hay tres fuertes argumentos que invalidan an sugestivn.pere improbable
hipdtesis:

1. La formacién de ATP es un acontecimicnto muy temprano en la germinacién,

2. La cantidad total de~P que podria ser producida a partir de dcido fitico en un
periodode 10 dis de geminacién s caivlene ala cantidad producida por
el metabolismo respiratorio en 10 minu

El dcido fitico no posee un enlace l'ndam lo suicenemente energético como
para de ATP. Por tan-
10, ¢l papel de la fitina parece ser exclusivamente 1 v d oo quese
libera por la accidn del enzima fitasa, ademis de los cationes, potasio, calcio y
magnesio que forman parte de las sales de dcido fitico y el mio-inositol, que
puede actuar como precursor de las pectinas y otros polisaciridos de la pared
cellr, La fasa puede encontrrs ssociads con o cuerpos proeicos,y s i
sido aislada igna
sesquipedali

€) Acidos nucleicos.—Parece nohaber dudaen aceptar que lareplicacion del DNA

&5 un fenémeno relativamente tardio en la germinacién, inicidndose después de que

hayatenidouga i s e protcia consdeabc o que demuesta la presencia
iltima fa

lla Porlo que Nsp:cu al RNA, anto en e capas de ik b Lot los

de nlegﬂdar by 5 6n para laint
sus RNASs propios. Sin embargo, tanto en cebada como en Pisum sativum sc ha demos-
trado que los nucledtidos que liegan al embridn no son suficientes para mantencr su
et por 1o que €n los embriones debe haber tambin una inessde nucedi-

jzando
o el orden, s exise, de I sntsi de los distintos RNA  sus precursores,trto en
semillas enteras como embriones. Por 1o que respecta al RNA mensajero, pucden di
tinguirse tres clases en semillas:

) mRNA de nueva sintsis, que cs el resultante del restablecimiento de la trans-
cripeion al comenzar la germinacion, asi como de la reactivacion de la RNA
polimerasa I1y de los enzimas implicados en el procesamiento del mRNA. Su
existencia puede demostrarse con inhibidores especificos, tales como a-amaniti-
nao. cardlcepina.

b) mRNA residual
tesis proteica dc éstacomoen la xmblbw

po

y lasin-
de semillas. Puede dirigi la sintesis

sufuncionalidad debe formar polisomas.



706 / Fisiologia Vegetal

) mRNA almacenado, transcrito también durante la embriogénesis pero rescrva-
do para uso exclusivo de la germinacion, es decir, que codifica proteinas de fun-
cién germinativa unicamente; esto conlleva que debe estar inactivo durante la
embriogénesis y funcionar solo en la germinacion.

La existencia de un mRNA. i n el

ntrol de & i i

33.8. Regulacion de la germinacién

Son varias las razones por las que se requiere que exista un control metabolico

1. Para que la actividad metabdlica no se acti

ive antes de que existan condiciones
adecuadas para que la germinacidn tenga éxito.

tela germinacion.

4. Para que la actividad metabélica durante la germinacién conduzea al estableci-
‘miento eficaz de la nueva planta.

En cuanto a los mecanismos que intervienen en la regulacion de la germinacion,
pueden agruparse en varios apartados muy definidos:

a) Regulacion cercida por las cubiertas seminales y otras barreras de permeabili-
dad,

» oo 8
o) Regulacion cjercida por los acontecimientos metablicos durante las primeras
cion.

? . e 5

L]

3381, i

hemos visto cn el capitulo anterior, las cubiertas seminales ejercen una pro-
funda influencia en la capacidad de las semillas para germinar. Estas cubiertas pucden
regular la germinacion intrfirendo alguno de los procesos siguientes: toma de agua
requerida para la imbibicién, intercambio de inhibidores endog:-
o, . Ademis,las cubiertas pueden ofrecer resistencia mecinica al crecimicnto del
embrion.

Un mecanismo interesante para explicar como las cublertas seminales se hacen
impermeables al agua, es el propucsto por Marbach y Mayer en 1975 con respecto a
tres cspecies del género Pisum. Las cubiertas de P m son permeables al
agua, mientras que las cubiertas de dos especies afines, Pisum fulwum y Pisum elatius
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son impermeables. Las cubiertas de las especies impermeables contienen una mayor

cantidad de compuestos fendlicos y una mayor actividad catecol oxidasa (tabla 33.3)

por o cual se sugiere, que Ia impermeabilidad al agua es el resultado de una ccién de
i 1 cubl inal, debidoa la 5 i

de las catecol
TABLA 333
e aiol g
especies del género Pisum
Fraceionpariulads (000019
Especies. [LEE] pH1I ot
Total Espec.. Total Espec. .
Pisum elatius 68 0 128 20 258
Pisum fulvum 3.1 07 9 20 59
Pisum sativum . . 05 02 15 06 04

“Tomado de Marbach y Mayer, «Plant Physiol». vol. 5, 1974, pis. 817820,

a cublerta seminal lo que provoca una especie d «curtido» de estas proteinas que las
b= 8 ol g i

ace
cutina en las paredes celulares de las células de la cubierta. El control de la actividad
catecol oxidasa pucde encontrarse en un ripido aumento en su actividad, provocado
por la activacién del enzima preexistente, inducido por una brusca deshidratacidn
durante la maduracién de la semilla.

demis de las cubiertas seminales, también las membranas celulares pueden ser
importantes como agentes reguladores de la germinacién. De hecho, existen datos
experimentales que parecen indicar la existencia de cambios cn tales membranas
durante las primeras fases de germinacion. Es Iogico suponer, por tanto, que cualquier
cambio il

33.8.2. Regulacion ejercida por los requerimientos energéticos

La germinacién de seillas es un proceso fisiclogico en el que tiene lugar creci-
miento y division celular, fendmenos ambos que requieren un aporte considerable de
energia. La pregunta aiin sin contestar es cudl es la fuente inicial de energia y como y

Descartada, tal y como mencionamos en el apartado anterior, la posibilidad de la
fitina como la fuente inicial de energia, cabe preguntarse entonces cudl es a causa del
brusco incremento en ATP que se observa durante la fase de imbibicién (Fig. 33.17).
Generalmente, ¢l aumento en ATP va acompaiado de un descenso en las concentra-
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Tiempo de germinacin (horas)

i de s 0 Gt arietimam (Gt omaos de Akosoroy Nicols, . 1. Bioshem.,
im. 10,1979, pigs. 947.950).

portantes desde el

plica unas variaciones muy i

ciones de AMP y de ADP, lo que i
o 3

[ATP] +1/2 [ADP]

Carga energética = — A0 + UZ[ADP]
s [ATP] + [ADP] + [AMP]

tal i i i a ig. 33.17). Cuando las

i ATP,ADPy
la carga energeética estin por encima de 0.5, lossistemas que utilizan ATP aumentan su



Maduracisn y germinacion de las semillas / 709

actvidad, y por encima de 08 las células metabolizan y se dividen muy activamente;

por

mm posibilidad aparte de |. . dﬂcuudn de la fitina, y que explmﬂn el aumento

brus TP, podria vzima ade-

mlaln o kinem, e paeece poco pvmbﬂblt‘ 32 que de ser asi ¢l uumemn .1= ATP
DP, lo

cna.l no ocurre (Fig. 33.17). a ‘glucolisis tampoco parece ser responsable: dgl aum:nln
en ATP durante los comicnzos de la germinacion, ya que como se ha encontrado en
varias semills, la mixima actividad lucoltica coincide con los iveles mis bajos de

ruta metabdlica (Figs. 33.17 y 33.18). Toda parece indicar que la glucoliss comienza a
funcionar ‘pero que por ella
misma 10 ejerce ingin papel regulador e a geaminacien. <Cusl pucde er tonees

Gliceraldehido-3-P-dehidrogenasa—o--o
Fosfogliceromutas, Enolasa y Prwvato-quinasa

(Escals:0- 200 x 107)

» 0
Cotledones ——
Enbrones ===
o
T
E
H . »
o
H 7 )
T |
R
0
o PR ) - ]
o g
Fiura 3, inn semilasde Cier

e o mado e o gy Mot S o e i de
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Ia fuente inicial de ATP durante la germinacion? Recientemente s¢ ha encontrado en
extractos acelulares de algunas semillas (cebolla, guisante, lechuga, berenjena, trébol)
un sistema sintetizador de ATP presente ya en semillas secas que requiere AMP, PEP
y fosfato. El sistema funcionaria de la forma siguiente:

PEP + AMP + Pi » Piruvato + ATP
EIPEP p diante I dad

drogenasa y PEP-carboilasa. Otra ruta que puede desempear un papel regulador de
otros procesos fisiologicos durante las primeras fases de la germinacin es la ruta de

051 5
04 » 3
H
< ¢
: g
H 6§
% 0 H
° g
ny
]
02 2
v 3

o

3on P E3 ] n
Tiempo de germinacién
Figua 3319 _Liberacién de “CO, o puri el carbono | (o) 0 carbono 6 (0) e 1 oy cocinte
(datos

) durae s geminacind smilas e Gl o ¥ Nicolis, ol
p. Bot.x, vol. 0, 1979, pigs. 163-1170).
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fosfato. La contribucién del ciclo de las pentosas fosfato al catabolismo

de !a glucosa durante la germinacion, puede determinarse midiendo el cociente
C,/C,, va que cualquier disminucion del mismo_puede interpretarse como una
mayor participacion de la ruta de las pentosas (Cap. 20) en relacion con la via normal
EMP-TCA. Mediante esta técnica se ha demostrado que la ruta de las pentosas juega
un papel importante en cl catabolismo de la glum durante las primeras fases de la
millas de Phaseolu y Cice ig. 33.19). El papel

ndamenta de et ruta podria e o G Sumstrr 108 precurores necesaros para
fos nucleicos, asi como el NADPH necesario para al-

‘gunas reacciones biosintéticas.

Otro aspecto interesantc a considerar dentro de ste apartado, es ¢l el comporta-
miento de la actividad mitoc e eviden-
cia experimental parece indicar que las mitocondrias aisladas de semillas en reposo no
citocromo ¢y a a falta, por tan-

w©, respiracion.
cen indicar i
teinas durante Ia fase de imbibicion, lo que les permite una mayor estabilidad y, por
censsgmenlc una mayor funcionalidad de las mlmcundnls Todnx :llos resultados
sugicren
cialmente prefomudis que son inactivas, por lo cual no existe fosft
En estas mitocondriasfaltan algunos componentes de las embm\as, pmhablemem:
proteinas  lipidos. Esos son T imbibicion, y
Scorpocaci et i el or s mecaritnodexconoco Ghormons!
se asegura el que las mitocondrias no alcancen su completa funcionali-
it e i s Coocinions para germinar sean adecuads y permian que éta se
desarrolle con éxito. EI rminacion,
Ja formacién de mitocondrias funcionales, es un fenémeno repetidamente demostrado
en semillas. Sin embargo, ¢l mecanismo de su control n0 ha sido, por ahora, identifica-
do ‘germinacion, la dis-
ponibilidad de un sustrato respiratorio sea importante a este respecto. En es0s momen-
tslos matee deeses pemanese tacto.yarespiaci, o anto, dberk ser
mantenida por la utlizacin ripida de pequeiias cantidades de mono, di  trisacdridos.
D cualqucr forma lo que parece cvdente e o qu: un sitema espratono eficete ¢s

83,
fases de la germinacion

Darane asprimerss fsesde la geminaién comienzan afuncionar muchas st
dacitn de

mms r:splnlnnos. o ben, ransporadosal embri. En general, todas las actvidades

ble durante la g:rmmaclbn. Un aspecto interesante y ampliamente estudiado es el del
control de estos enzimas durante la germinacién. Si se realiza una separacion de enzi-
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TABLA 334

Especic a.amiusa Bamitasa Fostorilasa
Guisante 3 2 E)
Trigo 8 7 £
Cebada 7 [ N
Arroz ] - =
Lenteja 3 I '
Garbanzo 2 Z I

B. Dias e germinacion

P 3}

Cicer aritnum (W) A: ditntos tratamientos: I tampeén acetato: I: tampon fosfato; II: tampon fos-

(st EDTA/ V. ampin ol HeCl; V: tmpin st 1 CaCly clemadoa °C durane § minios

B. Evolucion de la sctvidad, enzimatica durant la germinacion (daios tomados de Fernindez Timage

Nicoi, <Plnt Physiol . nim. 5, 1976, i 182, Femindes Timgoy ol ke Expaton Fisols,
' vol. 34, pigs. 8
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Wikins, Physilogy oflat gt and devlopmen MeGr 99).
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un nimero Vlmbl: de as (tabla 33.4) y el zimograma varia tanto cnalllnllva
como e (Fg, 320, Todas csas vriaciones
wnlml por parte de Ia semilla, que es diferente para los distintos tipos de actividad
nzimitca. Desde que se describi 1 inducein hormonal de la sinesis deaamilasa en
de cebada, ha a asumir que
era inducida en todas ig. 3321).
En cereales, las c-amilasas se sintetizan en el escutelo y son mmpemdu al endosper-
o, uga done e ralza sl s, Exta sicss influenciada por el
embrién y esta influencia puede ser reemplazada, al menos parcialmente, afiadiendo
giberclinas al medio de incubacion, Por otra parte, parmn existir otras interacciones
hormorles,srnpre n el embricn, que controln 4 sintcss de amilase; s, as aui-
nas colaboran en la estimulacién mientras que las citoqui seden producir una
cierta nhibicion, como se ha demosirado en grancs de cebada (P, 22 En egumic

15
0
1o
HO 4 AN 10-4M
© 10AM
Kin « AIA 10-4M
f N
i S
T 3 3 T 5 3 ;
[e——

Figura
con AV (datos omados de Verbeck y cos, «Physiol. Plants, vol 29, 1973, pigs. 208-21).

te al de cereales. En algunas de estas semillas es también cl embrion el que cjerce cl
cantro: ya que i s cimina no hay sntss d acamilsa (Fig. .23, En semills de
‘haba parece ser n-
tras que en garbanzo, ni giberelinas ni citoquininas son capaces de reemplazar e
brion (tabla 33.5). En semi!lns de judia se ha demostrado la presencia de un inhibidor
de amilasa, termolibil y que parece ser producido por el eje embrionario, ya que sdlo
se detecta en los cotiledones cuando la semilla estd entera, pero no se detecta en los
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2
—e—
53 + Embrion
£
B
20 /
03,
~ Embrién
I % m £
Gemminacién (horas)

Figura 332 _Efecto del embribn en la uctvidad amilisica durante la
arietinum datos tomados de Fernindez Tarrago y cols, «Rev. Espaol Fisil

Efecto del

TABLA 335

rminscion de serillus de Cicer
iol», vol. 31, 1976, pigs. §752)

de Cicer arietinum (datos Inmldm de Femindez Trrago y cols, «Rev. ap..m\a
Fisi

vol. 34, 1978, pags. 87-92).

Actividad amilisica
Horas de incubacion
Cotedones | Coiledones | Cotiedones
Semillacntera | yidaos | aislados + GA,
[ 02 007 - -
7 127 008 007 006
20 25 010 009 009

* Actividad especifca

cotiledones separados del eje embrionario. En cualquier caso, la degradacién de car-

bohidratos es un proceso quc oc:

urre relativamente tarde durante la germinacion, por

o que no es probable que tengan una funcién reguladora importante del proceso. Pa-
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rece mucho més significativa a este respecto la degradacion inicial de oligosaciridos

que produce ura liberacion rpida de monosaciridos gue sirven de Susrlos espire-
Ien el inicio de

Un probl int i | de la actividad pmuollll-

hecho universalmente obscrvado durante la serminacin el umento paralelo de -
actvidades protelcas junto con el e otros que intervienen en procesos
Este

pmcm require, in duda i I

tsi de now; nitidoresendogens; imdgenos, compartmentacin; pi; :spec\fcl»
dad de sustrato; inhibicidn por producto final. Quizé de todos ells el me
amplament ctuiado sa el de a rgulcion hormorlde s de priagiom
los resultados obtenidos son muy contradctorios, pues en algunas semillas,
guisante, a el una disminucidn consi-

derable en la actividad protedsic I
semillassin embrion (Fig. 33.24).

Se ha realizado un considerable trabajo en el tsludlo de los Inhlhrdm :l\dég:m:x
de proteasas,

y microbiano, y son
especificas frente a actividades tipo tripsina y quimotripsina. Aunque la hipdtesis de
considerar que tales inhibidores pden tener un papel importante cn l control de las

h
teccidn vegetal contra microorganismos e inscctos.

cifcidad de sustrato y la compartimentacion ofrecen otros mecanismos de
control de Ia actividad protedsica. De hecho podrian ser la razon fundamental por la
que no se produce la destruccién de otros enzimas por parte de los proteoliticos. La

Nose tienen datos muy exactos sobre los posbles mecanismos de regulacion de la

rigo,
regulacion hormonal.
3384,

Uno de los hech i io lla, cs ¢l aumento
de actividad de casi todos los si junto con i

vos. Estos enzimas pueden clasificarse en varios grupos:
. Los que se activan instantdneamente tan pronto comienza la imbibicién y que
fucron formados durante la maduracion de la semill
Los que s activan al cabo de varias horas y que requieren algin factor més
adermisde  imbib
Lusque e st s tarde.y cuya aparcion requieresintesis d proteinas pero
nodeml




718 / Fisiologia Vegetal
4. Por iltimo, aquellos que requieren sintesis de proteinas de mRNA y activacién
génica.

Enlosiltimos aos,gran parte de los rabajos aparccidossobre  control d a ger-
minacién han sintesis de pro-

tracidn de la existencia de un mRNA precxistente de vida Izm en las semillas, uno de
los aspectos mas discutidos en relacién con este tema. Lucvldencnl experimental sobre
la existencia en mRNA

a) i de proteinas in vi
RNA.

) Sintessde procinas inhibiendolasiness de RNA.

) Formacién la de sintesis de RNA
o cuandose inhibe su sintesis.

d) Aislami RNA acti

o i RNA (poli A)a

) Demostracion de la sintesis de novo de algunos enzimas durante la germina-
cién cuando se inhibe la sintesis de RNA.

s estos aspectos se podria destacar, por su creciente interés e los tltimos
afios, el referente al aislamiento de RNA (poli A) en semillas. Hoy estd perfectamente
demostrada la existencia en células eucariéticas, de moléculas de mRNA que llovan
covalentemente unidas en su extremo 3 largas secucncias de adenina, o que permite
su fi s J-sefarosa
ode ollgp dT-celulosa. Asi, ha sido posible demostrar su existencia y Fanclonamiecty
como mRNA en embriones de arroz, trigo, rabano, algodon y en cotiledones de semi-
ls sccas de garbanzo (Fig. 33.25). Se ha sugerido que el mRNA preexmem: de vida
larga podria codificar los enzi la movilizacién de
va, amilasas, proteasas, ipass, etc. Estos enzimas catalizan reac
no requieren participacién de coenzimas y que generalmente no estdn controladas
por influencias alosércas i de accén de masas. Por lra pare,loscnzimas del meta
bolismo intermediario, cuyo nivel celular requiere un control mucho mas sensible, pue-
den estar codificados por el mRNA sintetizado de novo durante la germinacién y cuya
sintesis puede estar, a su vez, regulada por las condiciones celulares, La activacién
enzimitica durante la germinacion, proceso que podemos definir como la aparicién de
actividad proteinas, p
mos de control de la germinacion. Se ha demostrado I actvacien de algunos enzimas
durante la germinacion cn semillas de lechuga y de guisante. Los criterios utilizados
s demestarque s iratba de una activacin ueron s no nhibicionde aaparicin
de la actividad enzimitica por inhibidores de la sintesis proteica, y Iz
de material nd.m;nvo y I'omllcxm iy ripia del i, 036 1 cuslsgien . for-

inacti

sl we
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161A B — 1

151 Metionina ncorporada (cpm x 10-3)
1 Metionina incorporads (cpm x 104)

4 / .
/ /
1 ) 05 19 15

RNA G2)

Figora (poli A) i cer arietinum.

jo. (B) Germen
Matilay cols, «Piant PhysioL, vol. 65, 1128-1132, 1980).

3385,

i r diltimo, y
de crecimiento en a regulacién de Ia germinacion. Durante Tovstimos afios, un nime-
o considerable d trabajos han venido a demostrar que lgin fator prodicido por <l
embrion puede regular |
o endospermo. El hecho de que el embrién haya podido ser reemplazado en varios
casos por Ia aplicacién exdgena de hormonas, ha hecho pensar a muchos fsislogos que
este control jercido por el embridn es de naturaleza hormonal. Asi, sc ha encontrado
como ¢l metabolismo proteico en cotiledones de guisant sc cncucntra regulado por
algin fa ig.
ci6n exégena de citoquininas puede reemplazar al embrion en el control de l lcllvl»
dad proteolitica (tabla 33.6). Asimismo, en wnlednn:s de judia, la adi
6-benziladenina estimula las actividades amilasi
embionari, Es my conoeidory ya Io hems citade aneriormente, el 450 & 1 g




720 / Fisiologia Vegetal

mg N aminaieotiedén

® %
Horas de incubacion

Figura 33.6.Cs s
805~ durant a erminacion d guisante (dalos tomados de Chin y cols, «Plant Physol.», nim. 49 197,
pigs. 462489).

TABLA 336
Efecto de varias hormonas e inhibidores de sintesis de proteina en la actividad
proteolitica de cotiledones sin embrién y semillas intactas de calabaza después de
48 horas de germinacion

Actividad proteoiica
Sinembrién | Conembrién
Agua . 100 153
GA,58 x 10-6molesf ... 108 Bl
GA, 10-4molest . . 108 108
Benziladenina 104 moles . 153 168
Puromicina 10-3 moles/ 59 6
Actinomi 91 9
Actinomicina D 10 sg/ml benziladenina 10~ molesn 9 102

Datos tomados de Pener y Ashon, eNatures,vol. 212, 196, pigs. 936937
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berelina en la induccion de la
33.21) También en semillas de garbanzo algin factor uwducndn por ¢l embrién

ia Ia actividad amilisica (Fig. 33.23), aunque ni las giberclinas ni las citoquininas
pucden sustituir al embrién (tabla 33.5).

Enecl RNA son dos
procesos esencales para que tenga luga a germinacion de emills. Parece lgico pen-
e siflas h la germinacidn, sea a suac-
cién primaria, La mayoria de los rabajos realizados en tal sentido indican que ¢l meca-

e e sccion o slgunas orimonas, come giborsli o feido ahacaiio, cad 1 el
de ranseripeion o traduccidn, sctuando I primers como cstimuladora Asi cn endos-
iberelina i intesis (poli A)

cunndc:: :nsnymcn i liza lasintesis de wi-
Yk

1 de it estimulaa por ibereingen capas d aleurona de scbad, prabable-
mente a nivel de traduccidn ya que el dcido abscisico inhibe la formacion de -amilasa
12 horas después de la adicién de giberelina, cuando los inhibidores de la sintesis de
RNA s w0 efectivos.

rminacion es, lemente, el estado mds vulnerable por e que pasa una
planta durante u ciclo biolgico, Cuanto mayor sca el periodo que transcurra entre el
comicnzo de la imbibicién y la emergencia de la pléntula por encima del suelo para
comenzar su vida independicnte, mayores serdn las posibilidades que tenga esa planta
demorr Porelk
su suj ia es la de una germinaci6n ripida, regulada con precision, que asegure
S o b el sk gerring cuando s coiclones ea wdeusdas pre Qe tnga
ait, que permita que os acontecimientos metabdlicos, que van a desamolase con

iedad, d

interfieran unos con otros. Estos mecanismos de control son, como hemos visto, muy
diversos, su conocimiento es atn muy fragmentario, pero dada la intensidad con la que
se et rabajando en estc campo, s muy posibl que en una futura rvisicn y puesta l
dia de este capitulo, de datos mucho ya
este proceso fascinante.

3
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FORMACION Y MADURACIGN DE FRUTOS

La fecundacién en Angiospermas determina, ordinariamente, el desarrollo de una
semill  patir del vl y de un frulo  parte delovari. L formactn de ruto puede

presentarse in
Mus, Cley Vi, ' el
tenocarpia. del gineceo, pero
en muchos frutos entran Ilmblm a formar parte d cllos otros Srganos, Tales organos
eltubo
ﬂnnl‘ je dilatado di Ficus) En casos en os que el
ituido por otros 6 s del i frutoes com-

lejo.

Durante siglos el hombre ha scleccionado y cultivado un determinado nimero de
especies vegetales en funcidn de los frutos que producen, Durante todos estos afios, ha
cambiado ti inuay por
do. i | i 6n, han afectado tan-
10 alas caracteristcas vegetativas de las plantas que los producen, como las del propio
fruto. Entre las caracteristicas del fruto que el hombre ha tratado de cambiar y que
hacen que los frutos comerciales que hoy dia conocemos, difieran mucho de los tipos
salvajes ancestrales de los que proceden, se encuentran las siguientes: tasa de creci-
miento, tamaito, color, olor, sabor, dulzor, textura y ausencia de semillas.

Debido a la importancia cconémica que hoy dia tienen los frutos, son muchos los
e que sc hun dedicado al csudio de erecininto, deaolloy maduracén de

estudio,

bmwgm Tales fases son as siguientes:

del primordio del

2. Antesis,polinizacén y etizacin
3. Crecimiento del fruto.

4. Maduracin.

5. Envejecimiento.
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34.1. Formacitn del fruto

Las dos primeras fases mencionadas anteriormente, vamos a englobarlas y conside-

rarlas dentro de oira fase mis general que denominamos de formacién del fruto, para

pesarpo

marfcgen:sxs floral. En ciertas di Lychnis dioica, el desarrollo del
e la presencia de u I; en otras

especies, ¢l caricter sexual puede ser tr modifcado por ciertos factores ambicntales. En

ovario esti pmﬁmdamenl: inffencisdo por I temperaturs y hors de uumlnaclén En
Een:nl dias largos

ovarios,
bi ¥ Cucumis sativus.Las son muy

0,y
femeninas en cucurbiticeas, asi como las auxinas, en concentraciones e tamente
embargo,
este cfecto de Ias awxinas parcce set indircto,ya que s Concentraciones inductorss

e responsable dmno. Se ha encontrado que las citoquininas cstén también
implicadas en la expresion sexual; asi citoquininas aplicadas en vides formadoras de flo-
res masculinas son capaces de convertr estas flores en hermafroditas; en Mercurialis

|
150
10-
E
—
™ -0 0 10 % % % % @ H %
Diasantesy después d a antesis
Figura 34

dewna
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‘annua la Nebenziladenina estimula la formacion precoz de flres femeninas, Las gibe-
relinas,por ola parte, pevienen la formacion de lores femeninas iy
siendo de hecho, uso de inducir la formacion

b i

Porloque oot

al hormonas, és segiin se

momento de la antesis (Fig. 34.1). Esta parece ser la causa, junto con ¢l aumento en

algunos nhiidores como &cido sincece, po I que on e moments 4 I anets 1

erecimiento del ovario e detiene y 1o s reanuda a menos que enga ugar a poliniza-
la flor cae por la for-

Toacion de una zona de abaciion.

El estimulo positivo para la reanudacion del crecimiento es generado usualmente
por el polen durante su germinacién, durante el crecimiento del tubo polinico y final-
‘mente por la fusion de uno de los nicleos masculinos con la célula huevo y con los dos
otros niicleos polares. Auxinas y giberelinas parecen ser los dos tipos de sustancias e
grecimiento mediantc a5 cuales eerce el poln su efecto estmulador del crecimiento
, tabaco, m:

bién se han id . En
polen de algunas cruciferas se ha detccado a prescia de unas istancias con act
dad similar a la giberelinas denominadas

Desputs de la painizacién, l conirol dcl desarollo ) el fruto es asumido por las
semillas en desarrollo. N han
punto,

1. Silguna de illas 1o se desarrolla, igas con anor-
P 'y forma final,

tes en proximidad a la semillas viables, qucdzndo senm desarrollo muy retar-
dado |

experimentos realizados en manzana y fresa.
El peso final d " "

2
bles (Fig. 34.2).
31 s e

una cantidad
q ji fruto que las rodean. Pu irse, por tan-

to,

Todos estos datos sugieren que las semillas cjercen una profunds n el
desarrollo de los tejidos del fruto, y que regulan su crecimiento hormonalm:nhe s
decir, por las sustancias e crecimiento que poseen y que son limitantes, cn los tejidos
del fruto.

34.2. Crecimiento del fruto

implica teji-
dos Bl intervalo de tempo que va desd la antess a a madurer, varfyen diferentes
3semanasen i oscilando en la mayoria
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de los frutos alrededor de 15 semanas. Durante este intervalo de tiempo el volumen y

rutos no camosos, tales como Pisum sativum o Phaseolus valgaris 105 tjidos del ova-
rio que rodean la semilla contribuyen poco al crecimiento del fruto, quedando
56603 y membranososal alcanzar la madures. Por el contrario, en los frutos carno-
una parte muy impor-

tante del peso rmal del rnno, tanto fresco como seco, quedando suculentos al lle-
gar la madurez. El peso de los frutos carnosos al llegar la madurez, esté determina-
do por el niimero, volumen y densidad celular. El niimero y volumen estan influcn-

visi
antesis, 0 bien se termina durante el Gomienzo del periodo de crecimiento. En
manzana el delaantesisy
20 milones ol momenta de o1 rocolccidn; pars consegu s nimero de cé-
las son necesarias 21 duplicaciones antes de la y56l04,5 después. Igualmen-
te.en uva hay 0.2 illones de células n ef vario en el momento de la antesis y 06
‘millones 40 dias después; el antes de la ant 17
5610 1,5 después. Por lo que respecta P hay duda de que repre-

{otal de amaiio de  wva después de la antesis: nimero de células, dos veces; den-
sidad celular, cuatro veces; volumen celular 300 veces. La expansion de las células
estd fuertemente influenciada por el comportamiento de la pared celular (pérdida
de rigidez, deposicién de materiales de la pared) turgor (flujo e agua y diferencias
entre el potencial osmotico fuera y dentro de las células) y constricciones impues-
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tas por la ibilidad de la piel. Cada. asuvez,

y
i as divisi ul tes de la ant

P

umen, q

y la expansion celular después dc la antesis son los determinantes principales del

i de los frutos. Contribuciones adicional uefias, son sumi-

nistradas por la division celular que tiene lugar después de la antesis y por el
aumento en la concentracion de solutos (densidad celular).

34.2.1. Medida del crecimiento

El crecimiento de los frutos puede seguirse determinando varios parémetros, tales
como: didmetro, volumen, longitud, peso fresco, peso seco, etc. De todos ellos los mds
ido did longitud. Sin embargo, q -

cimiento de un 6 inig

a dimension linear. Obviamente un aumento dado en el didmetro en un fruto de
tamafio grande implica un aumento mucho mayor en peso seco y peso fresco que el
. . ol e

en ios fisi volumen, peso fres-
€00pesoseco.

Los diferentes frutos presentan intensidades de crecimiento diferentes y curvas de
crecimiento también diferentes. Los frutos de pepita, tales como manzana o pera, pre-
sentan una imi i ig. M3)enl den di
inguirse tres fases: un aumento inicial lento en l peso scco, un aumento répido expo-
nencial y por iltimo una disminucion en la intensidad de crecimiento. Otros frutos tales
como ditil, pifa tropical, plitano, fresa, naranja y melén presentan curvas de creci-

jento similares a la descrita para los frutos de pepita. Los frutos de hueso tales como,
melocoton, albaricoque, cereza o ciruela no presentan una curva de crecimiento sig-
moide; en su lugar aparecen dos fases jento actiy das por un periodo

nel n crecimiento. i2.44)
se designan como periodos 1, 11 y IIL. En el periodo I sc observa un crecimiento
ripido en el pericarpo y un aumento en el peso y tamaiio de la semilla En ¢l pericarpo
hay un periodo de divisién celular seguida por un ripido alargamiento celular. En este
periodo el endocarpo y la semilla alcanzan casi el tamafio definitivo. En el periodo II,
s sovass ot . s e
do endurecimiento del endocarpo; la disminucidn en la intensidad de crecimiento se
debe fundamentalmente a un retardo en el crecimiento del mesocarpo, ¢l embrion se
desarrolla répidamente y puede alcanzar su mximo tamaiio durante este periodo. EI
periodo 111 s una fase de hinchamiento final en la que el crecimiento, tanto en tamafio
3 i tematdad il & 1 el pariodo L Ln madiifa-
& jene lugar hacia el final d riodo. igo,
uva, frambuesa y aceituna presentan una curva de crecimiento similar  la de los frutos
de hueso, pudidndose también distinguir tres fascs.
= seeh guir e

observar, i i 24 horas. Asi, se h
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o).
demanzana.

intensidad de e

s e e e el

Hhan obtenido con aguacatc y una sere d frtos 1o horticolas. Esos cambios en a
intensidad de ios en Ia capacidad

evaporativa de la atmosfera. Asi, las intensidades de ucidas coinciden

conlos periodos en losque Ia capacidad vaporatva de simosers y las intensidades

de son elevadas. Se ht udo, por cjemplo,

cits internos de agua bajo condiciones de transpiracien intensa, ¢l movimicnto de agua

hacia los frutos no sdlo se reduce dristicamente, sino que puede revertirse, s decir,

salir agua del fruto hacia otras partes del vegetal; por ello, no es infrecuente observar

e g o

ratoria.

34.3. Nutricion del fruto en desarrollo

Al igual que otros drganos vegetales,los frutos en desarrollo reciben parte de sus
nutrientes a través del xilema y parte a traves delflocma. Tales nutrientes pueden pro-
ceder ior, es decir, I itriente través del xilema o
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Figura 34.4.-Aumento en pes fresco (o) peso seco (0) cenizas (4) y nitrégeno durante e erecmiento de.
melocotén.

los carbohidratos solubles a través del floema, pero también hay otros nutrientes que
llegun al fruto de manera indirecta, como en el caso de algunos nutricntes minerales

e lema,
{aos l fto en desarrllo, que preentard una. gran demanda en estos elementos, a
u-ms delfloema,

de asimilar el CO, atmosférico Esta capaci-
ad fotosintética de los rutosse h demostrado en manzana,citricos, rutosde hueso y
uva. Mediante la aplicacién de “CO, a porciones de la superficie e albaricoques en
desarrollo se ha demostrado que el carbono asi fjado se distribuye uniformemente por
todo el tejdo del fruto. La intensidad fotosintétca es,sin embargo, muy baja y su con-
ribucién al -
sidad fotointética por unidad d drea de I superfice de ruto ¢ aproximadamene I
décima parte de esa misma superficie folar.
En los frutos en desarrollo, y de la especie,
bles de aziicares reductores, sac i icos, aziicar, alcoholes, etc. El pro-
blema st en saber cuiles de estos compuestos han sido sintetizados en las hojas u
otros drganos y transportados después hacia el fruto, y cules son sintetizados en los
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propios tejidos del fruto. Admitiendo que el transporte de carbohidratos entre hojas y
frutotene lugar por el flocma, y que el princpal carbohidrat transportado por e loc-

Por
lo que respecta a i le 1 sorbitol, es bien G
cicong o um compuesto mayoritario en las hojasy en lo futos de varias especies
las roséceas, tales. ciruelo;

hojas y frutos de manzano es del 2,2 y 0,6 por 100 del peso fresco, respectivamente.
Estos hechos, junto con Ia observacién de que cl sorbitoly la sacarosa son los principa

tol es también sintetizado en las hojas y transportado al fruto. El hecho también varias

car que son sintetizados en las hojas y transportados a los frutos. i embargo, estudi

en €O, y sacarosa “Cauvas
limones, sugieres capaces, al menos, de una sin-

Desde hace bstante tempose conoce el hecho deque 10 ruos exiben una et
bilidad relativa en su quimica,
nutricion de la plant i
dado s mucen prefretement bac i rtos e desamallo expensas de otros
érganos de la planta. Gran cantidad de observaciones han constatado la capacidad de
los frutos para actuar como auténticos sumideros isok3gicos o metabdiicas, es decir,
lugares hacia
c0s como orginicos. Un hecho claro es la existencia de una competencia muy activa

desarrollo, hojas y Ia planta;

también cxise e mims compoiencia ente fratos individueles, desarrollndose 3
mismo tiempo. Una investigacién sobre el mecanismo de este transporte de nutrientes
hacia los frutos se ha mwnlado sxgnl:ndu el movlmlenm de ”P ¥y K en !res.u en des-
arrollo, La i
mismos hacia ¢l !mln pero 1o hacia I planta madre, I pedincuo esindido o muce.
tra tal polaridad en el transporte. Experimentos posteriores demostraron que ¢l movi-

pero no por a de a planta madr. Cuando el material radiativo s aplica en la superf-
cie o se inyecta en el receptdcul
L

las fre-
sas desarolan Ia capacidad de desplazar los nutrientes desde la planta madre, que esta
auraceitn e independini de la tarspiacien y que o exeptco e como ue

P mons haca los f desarrollo, ¢l
rada dede los rtoshacia s ojas. Ya henos mencionado amerormene oy cambos
diurnos en el crecimiento del fruto y el encogimiento experimentado por algunos de
cllos durant c i De aluna form, s s parce acuar como reservorios de
‘humedad, de los cuales pueden las he i
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escindids d imonero con sy hojas, éstas tardan mas tiempo en marchitarse que
en ramas similares pero
La den o o cupamdad de los frutos para atracr nutrientes esté bajo alguna cla-
se de regulacion hormonal fue sugerida por primera vez por Murneek en 1926, antes de
que fuera conocida la naturaleza de ninguna hormona vegetal. Trabajos més recientes
sugierenya claramente estaregulacion hormonl En hojas escindida,a kinetina, por
ejcmplu, provoca un movimiento d: aminoécidos y fosfato )umlx las dreas |ocnl
de ormona. En la
auxinas o citoquininas puede aumentar ¢l movimiento de fosfato, asi como de otros
iones morgé in plantas de soj decapitadas, a aplicacion de dcido indolacético o
menta el
rias, Una prucba directa de a similtud entre losefectos de los frutos en sevon Via
aplicacion de sustancias de crecimiento en el transporte de nutrientes, se ha obtenido
‘mediante experimentos con judias, en los que se ha demostrado que el P de hojas se
mucve normalmente hacia el pediinculo del fruto, pero este mnv\mwmo se reduce
erablemente si el fruto en desarrollo se elimina. Sin embargo, s se aplica al
pedinculo, del cual sc ha climinado el fruto, pasta de anolina con T dcido indolice-
tico, hay de nuevo un incremento en cl transporte de P hacia esa zona. E ranspor-
te de asimilados “C hagia el dela
misma manera. En este sistema experimental ni el dcido giberélico ni la kinetina ticnen
efecto cuando se aplican individualmente, pero se presenta una interaccién sinergistica
cuando las tres hormonas se aplican juntas. También sc ha observado que Ia aplicacion
de sustancias de crecimiento a frutos normales en desarrollo aumenta a menudo la
inensidad de esarolloy clamafo fal s poremploceas auinas umentan el
2 ol tama fooquesy:
melnco(an Tal én poruna dccmnd: d
crecimiento en el transporte de nutrientes hacia los frutos en desarrollo; se ha demos-
trado que aplicaciones de kinetina en naranja o de cido giberélico en uva aumentan el
‘movimiento de asimilados marcados con "“C hacia los frutos desde hojas cxpucstas a
4CO,, Sin embargo, y a pesar de la gran cantidad de experimentos realizados que
apoyan la idea de que las sustancias de crecimiento, bien las producidas normal-
mente en los frutos o las aplicadas exog:nzmenle afecten el movimiento de
nutrientes hacia los
un problemaa pring

344, fruto

Los frutos en estado de desarrollo constituyen la fuente més rica de sustancias de
crecimiento en los vegetales. Citoquininas libres han sido detcctadas  dentificadas en
algunos frutos, tales como zeatina en ciruela, manzana o algodén, o en el endospermo
Tiquido de coco. En algunos casos se ha encontrado una buena correlacién entre con-
centracin endégenn de citoquininas ¢ intensidad de division celular, tal como ocurre

esocarpo de aguacate (Fig. 34.5) o fruticulos de manzana, ciruela o algodén. Las
loquininas detectadas en frulos no son sinteizadas necesariamente en estos orginos,
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sino que py xile-
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 oiacias sonfio it |

miento del fruto,
Iogue respectaaus gherclings,una bucra corlacion entre intensidad de crecimiento
de las semillas y actividad en varias plantas, tales como
Phaseolus wlgors Pharbiis i, Eohinocysts macrocarpa, Cirus sinensis, Hordeun
vgar. Pranss pesic, Pl st . En algunos frutos la presencia de semillas
20 s necsariapara  presncia de gherclnas enddgenas. Asi en uva y pera la actiy

dad y sin semillas. La fuen-
te mas rica de actividad giberelinica en les vl e ol endospermo. Los propios frutos

frutos en medios de cultvo, por la vd:nllfczclén dc giberelinas en los frutos o por la
presencia de i tales como peras.
Por iltimo, los end de cebada, junto con

rona y e pericarpo, incorporan Ia radiacividad del acetato marcado en GA, en los

En un gran nimero de frutos aparece un pico de xchvldmi auinica cuando <l
P hace clular t de
i i las semilla i
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Sin embargo, el desarrollo de la actividad auxinica en los frutos no es enteramente
dependiente de la presencia de semillas, ya que en los frutos partenocirpicos la activi-

auxinica es similar a la encontrada n frutos con semillas, Dos lincas de evidencia
parccen indicar que las auxinas se sintetizan en los propios frutos. En primer lugar,
muchos frutos aislados en desarrollo son fuentes muy ricas en auxinas difusibles. Por
otra parte, algunos frutos, como lima o sandia, convierten el 2-4C-triptdfano en 2-4C-
icido indolactico.

lado dos inhibi pueden estari |

cimento de o rtos y que
heptadeca-I6-ene (ADH]. este iltimo, por ahora ha sido b ging
mentc ¢n el mesocarpo ds aguacate, mientras que el dcido abscisico lo ha sido cn una
gran cantdad e o les com slodn,aguscatc, coco imn, aceiun, mancan,
fresa, plitano, tomate, uva, calabaza, pera, etc. En algodén el contenido en ABA
aumerta bruscamente s pinipio de desrllo e muswo el et de s e
duracion. El primer pico puede estar relacionado con la abscisién de los frutos jovenes
pero no con el crecimiento ripido de los fruticulos jévenes; el segundo pico st rela-
cionado con el cese del crecimiento, envejecimicnto y abscisin. De forma similar, en
‘guisante hay un aumento en ¢l conlenidn de ABA en la flor y de nuevo en la semilla
madura. En manzana, uva, trigo,
maduracién; por el contrario, en zc:ll\nm 31 cotendoen ABA disminuye progresiva-
mente segin ¢l
mente durante el crecimiento del fruto y su concentracion varia e
intensidad de crecimiento. Las partes del fruto ms ricas en ABA varian en los distintos
frutos; asi, en uva son la piely s semillas mientras que en aguacate es la pulpa, sendo
su concentracién muy baja en semillas. Por lo que respecta a su origen, ha sido posible.
demsirarque ol mesocarpo de aguacaiey el embrion y endospermo de futos inmadi-
ros de de igual forma se
Ba o tambi s

ABA.

Por dlimo, y por 1o que respcta al ctlend, hormona qu desempefar un pape
fundamental en el proceso de maduracidn, se han detectado en algunos frutos tales
como algoddn, higo, manzana, cereza y tomate, dos picos de actividad; uno inmediata-
mente después de la antesis y asociado con la abscision de los fruticulos, y otro poste-
riormente y asociado con la maduracion. En estas especies y en otras, como uva y
melén, se detccta una concentracion constante, pero muy baja de ctileno durante todo.
el periodo de crecimicnto.

34.5. Frutos partenocérpicos

(En 1902, Nol itroduce e éming partenocapia para designa n ormacion de
frut uotra Nitsch, en 19 laparteno-
carpla o ol desarall 6 un o i felzcio de ok oo, Eoe tipo de parte-
nocarpia podemos considerarla como vegetativa para distinguirla de otro tipo de parte-
nocarpia denominada estimulativa, en la cual el estimulo parienocirpico puede indu-
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cirse polinizando flores con polen de otras speclod e e laqur, quere-
mos inducir a formar frut

carplu estimulativa podemos citar uva, m=lm\ y ci.\abazz, cntre s especies qu: pre-

punenocarp\a vcgevanva se en:ucmrln el plitano, namnjn navel y pifia tropical.

e para decidir i un fru-

yag ed: n periodo ini-

cil d recmeno. For s pare exsten frulos que presentan partenocarpia natural

como los.
o una capeci devendo umalis

La partenocarpia puede estar determinada  geotcamente l como geurs

naranja, calabaza, higo, wa, pera, plitano. En esta dlima especie un dnico gen es cl
En adicion

tico, también los fact ylas lain-

duccién del i ico. A, se ha és de una

helada pucde inducirse la en peras; las también puc-

den inducir la formacidn de berenjenas partenocdrpicas, al gual que en calabaza y
tomate, Gustafson, en 1936, obiene por primera vez frutos de tamafio normal a partir
de ovarios no polinizados de tomate, petunia y pimiento, mediante tratamiento de esos
rarincon varie uxinas s como: eido ndolceic,iido indolbutiri  dcdo

jucido la en una gran variedad
e e il irtamiento con dlversos fuctorcs de crecimiento. A, s auxinas
induc Jadiol

v, pee, aguacae e Lis g-bmnm son también cfectvas n un gran mimero de
especics, como en manzana, almendra, albaricoque, melocotén, mandarina, cirucla.
Las citoquininas son activas en higo y uva. El dcido abscisico ha mostrado ser activo en
28 cqunineg son " i

miento para que el efecto sca méximo; por ejemplo, en cereza es necesaria una combi-
nacion de giberelinas y auxina y en mango es necesari una combinacion de gibereli-
s, auins y oquinins En generl 14 auxissonms fectives e aquelos rlos
nimero de Svulos por ovario y particularmente en aquelos fru-

{5k o g oo oeurit parenocarpia ctmlativa. Las gibereiassonactvas no
sino las que

los ovarios contienen sélo uno o muy pocos ‘vulos. Como regla general, los dvulos de
variedades capaces de desarrollar frutos partenocérpicos son mis ricos en auxinas y

y desarrollo de semillas para el crecimiento del fruto.

En a mayria d o casas, o s cuyo desarllpatrmocdic s nduce hor
monalmente, completan su
5610 una aplicacién hormonal en el momento en que la o lmccmplemdo, En
tales frutos, Ia intensidad de crecimiento y el tamafio final es idéntico al de los frutos
con semillas Este modelo general de respuesta sugiere la presencia de un tnico meca-
nismo responsable del comienzo del desarrollo del fruto y que Ia puesta en marcha de
dicho mecanismo se consigue mediante el tratamiento hormonal. Este aporte hormonal
para iniciar el ciclo de desarrollo del fruto puede ser suministrado en las condiciones
normales por las semills.
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34.6. Composicién quimica del fruto
34.6.1. Carbohidratos

El valor comercial de de ibor, apariencia
y textura, E intervic i
Sentes en los frutos. Asi,
¥ dcidos; el color atractivo de muchos frutos se debe en muchos casos a los derivados
‘azucarados de las antocianidinas, y por ltimo, a textura esti regulada fundamental-
mente porlospolsaciidosestructurles.

tintos {mlou, di de lima que azas de
azicares, el de it en ¢l que los azicares constituyen el 61 por 100 del pm l‘r:vw
Enl hi-
dratos, aunque se encuentran excepeiones como el aguacate, en el que son las grasas el
principal material de reserva, representando los azicares 8lo ¢l 0.4 por 100 en ol
‘momento de la recoleccion. La glucosa, fructosa y sacarosa son los azicares mas abun-
dantes en los frutos. En la tabla 341 puede verse la composicion de algunos frutos en
estos azicares,

TABLA 34.1
.
Contenid de axfeas cxpresadocomo porcentj el
Friw 50 de a porcion comestible
Glucosa Fructoss Sacarosa
Manzana . 172 .08 362
Albaricoque 193 037 435
Plitano ... 582 37 6,58
470 724
3200 270 820
554 400 00
820 728 00
052 092 018
209 152 143
236 238 470
147 093 666
244 700 098
23 142 789
400 134 426
259 232 130
163 17 00

C. Whiting en their Products. A C. Hulme (ed). volu-
menl, Acadermc Press, Londres, 1970,
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Aparte de estos aziicares se han encontrado otros, aunque en menor proporcion, tal
3 como so eprcscnta n I abla 342 Por o qu respcta s ks polaaciridas, s ha
detectado en frutos la
de las paredes celulares, tales como celulosa, hemicelulosas y sustancias pécticas, y de
polisacéridos de reserva como almidén en la mayoria de los frutos y fitoglucogeno en el

TABLA 342

Contenido en otros aziicares en diferentes frutos

Asicares Frutos
Manosa ... Manzanas, melocotén, naranja
Galactosa ... Pera, manzana, melocoton

Manzana, lima, pomelo, ditil, m:
Fresa, cereza, melocotdn, ulhancoquc pera, manzana
Melén, manj, s, tomas

U ciela

Sorbitol .| Manzana, cereza, albaricoque, melocoton
Mio-inositol Albaricoque, melocotén, pera, manzana

A.C.Hul-

C. Whiling en:
‘me (ed),vol. I, Academic Pres, Londres, 1970.

34.62. Acidos orgénicos

Muchos frutos son pateulamente icos en detcmninados deidos orgricos, que
éstes

ghumdos bien
© bien de bitartrato potisico como en vas. En la tabla 4.3 puede observarse una lista
de dcidos organicos presentes en algunos frutos de importancia comercial. Los mds
abundantes son el dcido citrico y el dcido milico. La abundancia de dcidos oxyixl icos
hace que ¢l pH de limén o
tomate, cuyos pH son 2 y 4, respectivamente, Los icidos bres asociados ks células

frutos no hay una distinci i la piel y la pulpa, ésta si q
se refiere al ido de dcidos orgnicos. Asi, en el limon Ia pi i
en contenido dcido que Ia pul [ plétano. El caso

contrario se da en manzana, sobre todo por lo que se reficre al icido quinica, Es muy
probable que la mayoria de los dcidos orgénicos de las células de los frutos se encuen-
tren en las vacuolas, ya que parece poco probable que el pH del citoplasma celular sea
tan bajo como el que presentan los jugos de frutas.
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TABLA 343
Acidos orginicos presentes en algunos frutos
Acidos Manzana | pers Uve | Pluno | Frem
Glicdlico .. + - + - Trazas
. N . . Trazas
rLCum:anmmcuv +
Quinico + . . . .
Siquimico + + - - Trazas

Dato omados de R. Uich en e Biohemisty of Fusand e Producs A. . Hulm (<), vol. 1.
cademic Press, Londres, 1970,

Existen bastantes razones para creer que una gran parte de los dcidos organicos de
1os frutos son transportados desde las hojas y rawes pero no sintetizados en el propio
fruto. Algunas de estas razones son

) La acidez es mucho més elevada, por cjemplo, en el centro de la uva donde los

j
b) Lafotosintesis no es muy activa en los frutos.
¢) Después de la recoleccién del fruto no hay aumento en el contenido de dcidos
orgénicos.
d) Los frutos de tall
cedentes de tallos con todas sus hojas intactas.

Es posible que los dcidos organicos puedan proceder no sglo de las hojas, sino tam-
bién de las raices. En uvas, por jemy
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d i [ éreas de la planta, a veces, parcial-

mente transformado en dcido malico.
Desde un punto de vista prictico, la acidez, como responsable en gran medida del
sabor d los frutos, Jueg] un papel importante en cl valor comercia de los mismos. En
embargo, en otros

comolimdn o pomell s prferdaa ks,

34.63. Proteinas

Los constituyentes proteicos de los frutos, aunque aparecen en concentraciones
muy baja, son de importancia capital, no sslo como componentes de estructuras
nuclearcs y toman parte en
organizacién celular, sino porque constituyen Ia fraccion cnzimatica implicada en cl
metabolismo durante el srecimieto, dsaolo y madurw:lcn de frutos. Como ya
‘hemos dicho, el pri e los sobre tod
mos con su contenido en scmills, hojas y olras prtes o ‘cidon vegetalesSu concenra-
cion, por otra parte, pu
‘estacion, pricticas de cultivo ¢ mlhlencld: ambientales. En la wald 34.4 puede verse el
contenido en proteinas de algunos frutos

TABLA 144
c i i X625

Fruto % deproteina
02
10
N
ereaa, = O
DasPlonsdaclfera) .....1.1 L1 22
Higo Ficuscarica) : % 12
Uva Vit vinifera) i [
Limen (Citruslimonia). ... ... 12
Melon Cucumis melo) 50 07
Narana Cirassinns sevss 10
mate (Lycopersicum esculentam) _._..\] 12
Sundis Cirahs wlrs . 03

Adpado d . Hanen, e The Bockepisyof s e thtr Produs . . Hulme (). vol. 1. Acs-
mic Pess, Londres,

lo que las proteinas mas estudiadas en frutos son las enzimiticas, vamos a refe-
rirmos txclnslvnm:m: a cllas. En cuanto a su localizacién, es muy variada, pudiendo
encontrarse no sélo en las paredes celulares y plasmalema, sino también en diferentes
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niceo

<o, ribosomas, cloroplastos, leucoplastos, mitocondrias, peroxisomas, glioxisomas, liso-
Somas 3 vacuolas, ademis de n Faceion solube, Exe 1os enimas deertados
encuentran todos aquelos responsables de los cambios de textura durante la madura-
cién, ales como pectinasas y celulasas, de I desaparicion del almidén, como fosforila-
sas y amilasas. La clorofilasa puede ser responsable de la degradacién de clorofila que
tiene lugar durante a maduracidn de frutos con el consiguiente cambio en color. La
ribonucleasa,
frutos, ya que inicia la degradacion celular del RNA

nas. Otros enzimas encontrados en frutos incluyen, catalasa, perex;dasas transamina-
sas, enzima milico, aldolasa, enolasas, que intervienen en el oscurecimiento de los teji
dos de los frutos cuando quedan expuestos al aire; este es cl resultado
de la oxidacion de los fenoles y la consiguit jimerizacio
s formatis h uninos,

L coapolien ke de s protefnas de los frutos ha sido del:rmmzdz
s6lo en algu los
pucden devctaseen estado e o los rtos.

34.64. Lipidos.

Elinterés en
d dad d

reservas oleaginosas durante su desarrollo, reservas que por otra parte constituyen una
fuente importante de grasas y aceites para la alimentacién humana. Las reservas lpidi-

licérid

los componentes mas abundantes de estos lipidos.
i : !

pefiando un papel i I de la transpiracion y en la
frutos contra el ataque de inscctos y parsitos. Otros lipidos existentes en los frutos son
arte d biold ipidosy glicolipidos.

34.6.5. Compuestos volétiles

1 aroma s uno de los componentes fundamentales del sabor de los frutos. Los
évganus del olfato en los animales estn localizados en un drea muy pequedia, el epitelio
olfatorio, localizado en la parte superior de la cavidad nasal, y que por ello puede ser
sdlo impresionad, por lo menos en condiciones normales, por gases o vapores; por
ello, las sustancias productoras de aroma deben se: s. Los compuestos voltiles
ing se encuentran en concentraciones por debajo de una parte por millon o
incusode partespor il milones,por o que oferamen direto de o futos  jugos de
frutas es my
compuest 1 por
ventes, Se;nldo de secado y nueva conceniracidn. La esencia asi obtenida es analizada
por identificados por espectrofo-
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{ometiade infrarrojos o resonanca magnéicanuclear. Por stos métodos s han ider-
tificado [

e, ks, adhidos,ctonas aclalsHidrocarturo P pricpes e)cm-
plo,

En mancane, compucxlo nspomhle del aroma del fruto maduro parece ser cl

2 el fruto verde k elhexa-
naly el 24 o plitano, e el isopentenil acetato, aunque también contribuyen e
manera considerablc en los pltanos maduros lros compuesios, ales oo cugeroly
sus derivados O-metileugenol y elemi

cn, cH, cH,
1 &
Cn, & o,
o Qe Wl
H H H,
Eugenol Ometeugenol Eleicina
. - . o acéi

fales solubles en agua. Cu por al vapor,

en dos capas, conteniendo la superior aceitosa todo el aroma. Estos aceites son una
mezcla de terpenos hidrocarburos, fundamentalmente (+) limoneno, que consituye
entre 1 80 y ¢l 90 por 100 de los aceites de los citicos; pero son los terpenos oxigena-
dos, que representan alrededor de 5 por 100 del aceite los que suministran los aromas
tipicos de las especies.

O TRPDHD,

(+) Limoneno Geranil Timol Valenceno  Sabineno pelemeno

El aceite de limon consiste de un 95 por 100 de hidrocarburos y un 5 por 100 de
compuestos oxigenados. El (+) limoneno representa el 70 por 100 del aceite, pero el
contenido en citral (mezela de geranial y neral) es el responsable fundamental del aro-
ma. En la pie de las mandarinas, o 68 por 100 de los consttyentes volties s (+)
limoneno; en
co, sino que son una mezcla de ides alifticos y oxigenados bles; asi
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una mezela de met Nemetianrsnilto y timol cvoca o aoma de la mandarna. El
aceite de
foason c vaeaceno u con wneno ﬁ-elemuw. Bcariofileno, famzseno, humuleno
y b-cadineno.

2 X

Humleno s-cadneno

34.66. Fonoles

L i frutos varia
especic. Por cjemplo, en plitano es de 0,53 g/100 g de peso seco, llegando en algunas
variedades de naranja hasta 5 g/100 g de peso seco; también varia mucho dentro de la
misma especie, entre las distintas variedades, ¢ incluso varia dentro de un mismo fruto
con las diferentes estaciones y localizaciones. La clase de fenoles ms abundante cs la
de los derivados el dcido cindmico y los flavanos. El icido clorogénico es el derivado
deldcido cinimico mas sbundantementc encontrado n futs,siendo specamentc

La preksiicirs 1
fruto va madurando, sendo su concentracién mucho mayor en  pil que en e resto
del fruto.
Son también mis abundantes en la piel que en a pulpa y en frutos inmaduros mis que
enmaduros.

Ot matanias fendices, s como las antocianidinas y antocianinas, son ficil-
mente detectables debido a que son sustancias coloreadas. Las mas comunes son la
peargonidina, cieicina, peonidina,definiding, petunidina y malvidina. Aparecen fun-

damentalmente como f-glicdsidos, siendo los azicares mas abundantes la D-glucosa,
Delctom, Losmnosa y Larbinos. L anlocanias et oclzadas Upicamerte
‘manzana, ciruela,

o Sendos el fid cindmicoy s avanos s corcentacin aumerta ol Tegar
madurez Otra sustancia endlica también enconiradas e frutosson Lo flavonles,
tales como el kenferol en inzana, alb

y tomate. L
son respnsables del mareado sabor amirgo e prsrtan algunos frutos como H
‘pomelo, que lo debe ala presencia del lavonoide naringina.

34.6.7. Carotenoides y trterpenoides

Los carotenoides mas abundantes en frutos son el f-caroteno, lutcina, violaxanti
neoxantina, licopeno, criptoxantina y zeaxantina. Generalmente los carotenoides son
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vor ura pmm. de clool o que conduce 3 os cumbis picos e clo que

bservan al madurarlos frutos. Entrelos triterpenoides, los mésinteresantes debidoa
su importancia onmemzl estin los princiios amangos enconradosen s s y
limonoides. En

melidce:
mente. duln'buldo eslalimonina,

34.6.8. Vitaminas

La contribucidn principal de los frutos a la nutricién nnmnna e sin duds, e sumi-

las verduras son la fuente principal a parti de la cual todos = pnmll:s obieen esta
vitamina. L
Enlatabla 34.5 puede

TABLAM.S
Contenido en icido ascdrbico en algunos frutos
“Acido ascérbico
Fruo mg/100g.
Manzana 210
Albaricoque 710
Plitano 1530
58
“
50
2535
50
30
7
Pera 4
Pifa 2
Fresa . 60
Tomate 2

Do tamdos de L. W. Mapin, s The Bochemisy o Fras a hePods .. Hulme (4.
volumen!, Academic

Ademis de la vitamina C, algunos frutos como albaricoque, melocotén, melén y
reza son itamina A). Albaricoque, tri
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34.7. Maduracion de frutos

T : 8 " 5
sabor y textura que hacen que ¢l fruto sea aceptable para el consumo humano. Los
fendmenos asociados con la maduracién de Ia mayoria de los frutos incluyen cambios
en color, lo que implica una pérdida de clorofila (fruto verde), con e consiguiente
desenmascaramiento de otros pigmentos y con la sintesis de otros nuevos; aleraciones
en cl sabor, , que incluye czmbmx enla zr:ld:z_ astringencia y dulzor, dependientes a su
cares y compuestos volitiles; y por

Altimo cambios en la textura del fnl(o ()lms cambios visibles incluyen la abscision del
fruto, y 1a picl. Por debajo de
bios visibles, cambios en la com-

posicion qulmwa ydel m:labolumo de los. {mlm,

L Kiddy
West en 1920 realizados en manzana. Estudian los cambios en la actividad respiratoria
de manzanas recogidas en varios estados de su desarrollo. Observan que, después de
recogidas, a produccion de CO, disminuye a niveles minimos aumentando bruscamen-

o, Pam st aumento n I respiracidny qe pareceser un momento ritco e s vida
deun i li 3 i i id
¥ West demuestran que un

as
1 drbol; también d una v que et ien
enelirbol o separzdu de él,entra en estafase criica, la misma s irrversible y 1o pue-
de ser detenida aunque si retardada por Ia aplicacion de factores exégenos. Posterior-
ment, ha sido estblecido que una concentacidn activa de ctlno en 1o espacios
elinteior del iratori ini

pi .yl
climaterio en i inducir

enellos
por um comola h
e etileno hasta mis que el espiracion,

el acontecimiento que marca la transicion entre la fase de crecimiento picfind ylade
envejecimiento. Por todo ello, podemos definir ¢l climaterio como un periodo en el
desrrll d certos futos, durate < cual tene lgar una e de cambios iaquimi-

de ctileno, que seiala ¢l
miento a envejzumlemo. implica un aumento en la respiracién y conduce de forma
irteversible a la maduracidn del fruto.

Posirormentc los trabjo de Kiddy West con manzana, fu establecdo que
otros taban un modelo similar de ma-
duracin, Bl en 90, lsifica 0 rtos como climatéricas y o chmal:ncm Enla
tabla 346
son uqucl)oi en los que hay un aumento en la respiracion cuando maduran y que
‘ademés son capaces de producir etileno en respuesta a bajas concentraciones de etile-
no. Esta capacidad falta en los frutos no climatéricos.

La maduracion de frutos climatéricos va acompafiada por una serie de cambios
ripidos en la composicion quimica, como hidrolisis de polisacéridos, hidrolisis de los
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TABLA 346
Clasificacion d la maduracién
Frutos climatéricos Frutos no climatéricos
Manzana Cereza
Albaricoque Calabaza
Aguacate Uva
Plitano Pomelo
Chirimoya Pifia
o .. Limén
16n Naranja
Mandarina
Fresa

Comprehensive
Treatse o e DS e 58, Gmdwm 2T - Hins (o) o Holand, Amsir

componentes de la pared celular y consiguiente ablandamiento, cambios en dcidos
orginicos, aumento en aroma, cambio en color, transformacion de cloroplastos en cro-
moplastos, aumento en la produccion de etileno, etc. En un fruto no climatérico tipico
como Ia naranja, los cambios en la composicion son graduales y no son acompafiados

" Se han dado var para i pli qué debido este aumento res-
piratorio que precede al inicio de la maduracién de los fru razon
son, la presencia de sustratos respiratorios, tal como la fracos 6 foshto. De hecho, en
plétano se ha sugerido que el aumento respiratorio puede deberse a un aumento en la
concentracién de rmum 1,6-difosfato como resultado de una activacion de la fosfo-
fructokinasa. ad podria sr la mayor disponblidad d sccploresde fota-
to, es decir, ADP, i 0 menor concen-
tracion de ADP podria controlar el i mpmmno, F algunos frutos climatéri-
0s como pera y manzana, sc observa un aumento cn el cocicnte respiratorio durante cl
climaterio; esto se =xp!.|cl por el aumento e la actividad de los enzimas, enzima milico
ta de ambos enzi-

mas resulta en una pmducmbn de CO, sin ningin consumo de oxigeno, lo que hace ¢ ue
€l QR aumente:

COOH ~CH,~CHOH-COOR +NADP* « 8y _Co_ oo 4 O, NADPH « -

CH,~CO-CooH ~CHO + €O,

pirwato
Fecarborisa 1
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Existe también considerable cvidencia de que durante el climaterio hay cambios
considerables en la actividad metabdlica de los frutos, y que esto podia ser solamente
Lemrstipd 5 e

nas celulares. Se ha detectado, por ejemplo, que los frutos climatéricos muestran una
ripida disminucion en su capacidad para incorporar nucledtidos en cl asi como
una disminucion en la sintesis de ribosomas y en Ia incorporacion de aminoicidos en
nuevas proteinas. Duranie la maduracidn se observa también un aumento en la activi-
dad de los enzimas hidrolitcos, lo que conduce a un ablandamicnto y cambio tipico en
la textura del fruto maduroj se sabe que en este aumento de actividad jucga un papel
muy importante el etileno,
yimportanie ¢

que la integridad de juega un papel
importante en Ia regulacion del proceso de maduracién. Un gran niimero de trabajos

te Ia maduracion. De esta forma pueden ponerse en contacto ciertos enzimas y sustra-
tos que antes cstaban separados por una membrana con permeabilidad sclectiva, y
descncadenarse toda la serie e procesos irreversibles que conducen a la maduracién
del fruto. La importancia de Ia integridad de la membrana en la fisiologia del fruto se
pone de manifiesto mediante el efecto retardador duracién y el enveje-
cimiento tiene la infltracién de calcio en los tji fruto, ya i
ne una funcion restauradora de Ia integridad de la membrana y reestablece sus propie-
dades de permeabilidad selectiva.

34.8. Regulacion hormonal de la maduracién

w 7 N s
y diferenciacién vegetal estén regulados por la interaccion de dos o s de los cinco
tipos conocidos de hormonas vegetales, por lo que es légico pensar, sobre todo por el
hecho conocido de que auxinas, giberelinas, citoquininas, dcido abscisico y ctileno
han sido detectadas en gran variedad de frutos, que los procesos de maduracidn estén

giberelinas

coson
y citoquininas son retardadores del envejecimiento.

sobre las relac
os frutos. Los

dcido i intéti bargo, ‘muy poco
s entre los niveles endégenos de auxinas y la maduracién natural de
i la aplicacién de auxi bastante

‘pues i bien retard: én de pl uvasy peras, aceleran
la de albaricoque y melocotén. Estas diferencias, aparentemente contradictorias, pue-
den explicarse por la influencia que el tratamiento auxinico puede tener sobre la
duceion endogena de etileno por los tejidos del fruto. En los frutos no climateéricos, el
tratamiento con auxinas no suele aumentar I produccion de etileno; por ¢l contrario,

.  aurinas oo suel e A A

en

estimula la produccién de etileno, de tal forma que se acelera el proceso de madura-
cién; tratamientos auxinicos inferiores a 10 um suprimen Ia produccién e cileno y la
respiracion. Asi, aplicaciones de 100.a 1000 um de AIA cn frutos de aguacate aceleran
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la -

mlén También el licacio i i la hora de valo-

idos. Por ejemplo, una solu-

ciéindo 2. que permancos en fa pRly o0 pencte ol nerior, o esimula fa produc-

cidnde ctleno y e sclrs I madracion el ruto inembargo,mediate I écica
de infiltracién al todo

¢l tido, s obtene una inibicin e I maduracén. Etos n-.suludos junto con el
madu-

racion son muy bajos, parecen sugerir que fa bl pued: estar de alguna forma
relacionada con una deficiencia de auxinas; algunos resultados obtenidos con antiauxi
P PATECEN ApOYAT €A SUEETENci, AUNGU €5 ecesaia una mayor experimentacion
para obtener
sugerido que la produccién de ctileno por s Lcidos de lo s st n ackvidad
peroxidisica y la actividad AIA oxidasa que reducirian los niveles de au

La mayoria de los efectos de las gberelinas en vegetals, estan relacionados con ¢l
desarrollo'y el mantenimiento de un estado juvenil, lo que se refleja en procesos tales
como estimular la germinacion, inducir la sintesis de enzimas, estimular Ia elongacion,
retrasar la pérdida de clorofil, etc. El etileno, por olra parte, ¢s una hormona que ace-
lera todos los procesos de cnvejecimiento en plantas, por lo cual es I6gico pensar en la
posibilidad de que el equilibrio secigean aote gharias el padria sk i
cado en cl control de Ia maduracién de frutos. De hecho, se ha observado que ambas

o5, S e ja, tomat y

giberelinas, retrasa la ida de clorofil ides,

acelerado por el etileno. También el tratamiento con giber naranja, ciruela y

tomate retrasa el ablandamiento tipico de la maduracion, debido a que la giberelina

suprime casi por completo la actividad poligalacturonasa y también afecta, aunque en

menorgradoa I actvidad ceulsica (. 346):en et caso, el tambinacia
Ne

relinas podrian interferir con el proceso de maduracién, manteniendo los !ejxdoﬁ enun
estado relativamente juvenil. Esta interferencia podria ser climinada por una reduccién
en los niveles de giberelina durante los dltimos estados de Ia maduracion de frutos,
hecho que realmente ocurre. EI posterior en la produccidn de eti

cadenaria todos los procesos de Ia maduracidn. La actividad de s giberelinas también
pdrda st reducida de una forma indirecta mediante 1 iosiiss de cido absico
inducida tpor l etilen

Aunc bié

su nclmdld unh-cnvcmadnm 0 psceer, por 1o menos por los resultados obtenidos
‘hasta ahora,

bet A s on 4 rog
ser agquellos asock los cambi béli d se hai
ciado la maduracion, como pueden ser ¢l metabolisma respiratorio de [os frutos, cam-
licos en los plast Tos
o fruto.
Todos los frutos liberan etil imicatoy i embargo, la
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Unidades/mg proteina

3 6 9 1)

Dias después defa recoleccion

e 44t d o el b sclbd poliplacurorn ) oo - e (gl
K. Babbitycols., . Amer_ Soc. hort. Sci». 973,

forma como se realiza esta liberacién es diferente en frutos climatéricos y no climatéri
cos. Ambos tipos de frutos liberan etileno en concentraciones relativamente clevadas
inmediatamente después de la antesis. La liberacion del gas continta a intensidades
muy bajas durante el crecimiento y la maduracion en frutos no climatéricos y la conse-
cucién de fa madure otalno st asociads con un umento e aleracin de fa hor-
‘mona. Por el contrario, imatéricos laliberacion del eti

cament durantc a maduracion por ell, la myodu de los trabajos sobre cl papel del
etileno en la yaque su papel en los
frutos no climatéricos es aiin mas confuso. En la tabla 4.7 se muestra la concentracién
interna de etileno en varios frutos, tanto climatéricos como no climatéricos; en estos
limos i concetracid ntem  mucho mis by cambiamuy pococon a madura-
cion por e conlrari,cn 1o rulos climatéricos s observa un brusco umerto cn s
ﬂ :ion. Cuando un trata con
etileno a una concentracion y uempo suficiente (0,1-1,0ulA de etileno y durante un dia)
s inicia el proceso de la maduracién y la intensidad respiratoria alcanza valores milx-
mos, Porel contra-
Tio, en la aplicacién de etileno a un fruto no climatérico, hay un aumento en l intens
dad respiratoria que es siempre proporcional allogaritmo de la concentracion de etil-
no utilizada, y
Gegradacién de clorofi y acamulacion de cartenoides, peo sin que se acelre ¢l
auténtico proceso de maduracién. La diferencia en este comportamiento reside cn la
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TABLA 34.7
& 2o " iy éricosy
“Concentracién interna
Frito) e etleno i)
Manzana .. 25-2.500
Melocotén . 09-20,7
Aguacate o 298742
Plitano ........ 005-2,1
Tomate 36298
Limén 011017
Naranja 0,13:032
Pina . 0,160,40
Ciruela 0,14-023
- Wade y A ompounds: A Comprehensi-

ve Treatise,vol. I

diferente capacidad de los frutos climatéricos y no climatéricos para iniciar la sintesis
endégena de etileno en respuesta a un tratamicnto con etleno. Este aumento en lasin-

La niciacén de a prmduc: n auocataliica d etleno requicre I presencia cnla
itmosfe . Una vez que
o 1 s ya o et dpndiente o I presenci parcal e oxgeno y sél pucde
st inhibida por una anotia total.
tos frutos ha que un mm:nlo cn la
no precede al la mad
plirse tres criterios de garantia antes de poder concluir que un aumcnw enla smlem de

1. El primer aumento detectable en el etileno endégeno debe preceder al primer
aumento detectable de la respiracion; la diferencia en la sensibilidad de los
étodos utilizad i "

tados.
La concentracién interna de etileno alcanzada como resultado del aumento de
susintesis debe ser suficiente para inducir el climaterio.
La fase de latencia entre el momento en el que se alcanza la concentracién
imbrt de ctieno y el comienzo del aumento mp-mwno, debe ser l mismo
1 etileno sea el

do externamente.

en los que ha sic roduccién de etileno pre-

0 son el plitano (Gros Michel, melén y

de agacae. En sgancsfics, por =| contaro, s maduracién puct
ontenido

iz d s et de ctens D:ipues e e 3 b iiciado n esdurdciin

iciarse como
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aumenta i ileno, I i lamadu-
racion. Asi Im i i proba-
én la manzana. En toenla in de etile-

ienzo del i Toque

Lt o o o) v, noks ok G i i i)

si s ha obser

comienzo de Ia maduracign. Este fenémeno sugiere que ciertas sustancias mhlbllenn
de 1 terna y que, almis-

mo tiempo, aduracién. Por el momento,
iste evidenci Sin embargo, i es evi -
per d:scwnouda.e:qnc lapro-
FRUTOINMADURO.
A may pegucis de ciknol.
Aceleadores exdgencs de o madracion
‘Adicion de i £
‘Adion de ghereiras. Acidosbsisco.

Diminucin &  concentacn

deetieno, Aumento tension de O,

Aumento respiraorio
(cimaterio).
uccién autocataliica e
que conduce al sincsis de pigmer
Degrdaciond oo Alindamieno
detcjdos.

Aumento consumo O,

eno - Aumenolbeacin O,
Redistribucion de protens. Sntesis de

envimas especificos pars l maduracion.

Cambiosen s membrrnas.

Degradcion de lalamina media

con el consiguiente ablandamiento,

Pérdida de mitocondrias y ibosomas.

FRUTOMADURO
Ao contenido en wricir.
contenido
Cambio completo en a extur.

roma.
Semilla viahes

Figura 34.7.-Maduracin de frutos limatéricos (sdaptado de G. E. Hobson).
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duccion de ctileno st wm:\ldn a un estricto control metabélico, rq\dnin probable-
De h as, giberclinas
s oda el ctin implicadas en e Gctmboacin e

regulador natural de este proceso, mm objeto de basumes mhayas durane o i

to clmatrico talescomo tomate,agacate, puuno y e algunos no gt
rios como uvay ara argo,su papl promotor de a maduracion no parece
e un sumento <n s prod ya que la mayoria de los

Fanlados obenkdos hsts b echa parecen indicar mas bien lo contrario, que es ¢l
aimeni e proucein d tlen L que peovoca s samen 1 concenacit
de . El posible papel del
Como han sugerido varios mvesgadores, | suiene: o i abicsc s un pol:me
ibidor de ka accidn de las hormonas promotoras del crecimiento, cuyo efecto, como
hemos visto en este apartado, es considerado como inhibidor de la maduracién. Si
durante losesados mis avanzados del desarolo delfuto disminuye l nivel de stas
hormonas, la P el
sico, ya que el i
fruto puede i i a
la maduracién del fruto,

En la figura 34.7 se esquematiza a manera de resumen el posible mecanismo de la
‘maduracién de los frutos climatéricos.

34.9. Regulacion de la maduracién por factores externos

La utilizacion de los factores externos en el control de la maduracién de frutos tie-
ne gran importancia para el correcto almacenamiento de los mismos, y sobre todo,
para iali fuera d

349.1. Efecto dela temperatura

La maduracién de los frutos sdlo tiene lugar dentro de un relativamente estrecho
‘margen de temperaturas. Por debajo de una temperatura critica los frutos no pueden
‘madurar normalmente; esta temperatura se sitia alrededor de 10-13° C en plitano y
tomate, mientras que para algunas variedades de naranja y manzana es de 3°C. Tam-
bién existe una temperatura limite por encima d la cual la maduracién también sc ve
alterada. La mayoria de los frutos no maduran o lo hacen mal por encima de
30-35°C.

3492, Composicion gaseosa de la atmésfera

Modificaciones de la composicion normal de la atmosfera, tales como disminuir
la concentracion de O, y elevar la de CO, retrasan la maduracin de los frutos. Es-
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I fe lad: justo por encima
dellimite inferior, constituyen la buedel dcnommndo «almacenamiento en atmosfe-

34921 Efocto d la tensidn de oxigeno

Niveles bajos de O, (entre 1-5 %) retrasan el comienzo de Ia maduracién. El efecto
del oxigeno puede estar relacionado con una inhibicion de I respiratoria,
aunque su efecto principal parece residir en una interferencia de la iniciacion del pro-
ces0 que determina el comienzo de fa maduracin. De todas formas es necesario
siempre un nivel mini para evitar | d
rian al fruto.

34922 Efocto de a tension de anhidrido carbénico

Concentraciones de CO; entre el 3 y 10 por 100 son generalmente efecuvas enel
de la maduracién. Este efecto del CO, debe estar relacionado con su conocido
efecto como inhibidor competitivo de la accion del etileno (Cap. 25).
En la tabla 34.8 se resumen las diferencias en cuanto a composicién gaseosa entre
la atmésfera normal y la atmésfera controlada.

TABLA 348

Composicién gaseosa de la atmésfera normal y fa controlada

i Amisten Amésiera
N 7% 9%
0, 21% 3%
o, 0,003% 3%
Otros 097% %
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35

ENVEJECIMIENTO, ABSCISION Y MUERTE
DE LAS PLANTAS

La muerte de la planta no es un proceso irrlevante desde ¢l punto de vista evol
vo. Debe ocurrir después de que se ha producido descendencia, y segin la forma en
que ocurta, puede desarolrs proporcionando ventajs selectvas . cspecie  que
pertenece la planta. Asi,
muerte, 10 s comprenderan en funcin de las venlajos para [a planta, ndividual, i 10
e hs Youtajas p .

a especic.
Sabemos que la 6 Ta sexual, es un mecanismo de mult-
plicacién y diy 6n de material hereditario de Ia cspecie que as, ci

nes cambiantes en la biosfera, puede presentar algin o algunos individuos que, por su
particular dotacin genética, sobrevivan en el nuevo ambiente. Por un problema de
espacio, disponibilidad de nutrientes, luz, etc, el nimero de individuos de una especie
10 puede crecer indefinidamente, por lo que se impone una renovacion continua de
ellos, climinando a los mis antiguos para permitr a la descendencia ensayar sus poten-
cales genéticos. La muerte de las plantas mds vicjas, es una necesidad de la especie y,
por tanto, no puede extraiiar que este organizada, presentando una coherencia funcio-
mal en lugar de ser un proceso desordenado. La primera regla de esa organizacion fur-
cional, consitird en que permita las mejores condiciones para el desarrollo de los nuc-
vos individuos de su misma especie, Una desviacidn de esta regla, puede conducir en
tiempo a la desaparicion de la especie. No es de extrafiar, pues, que la muerte de
0 vaya asociada a la transferencia de nutrientes desde esc individuoa la des-

En las plantas, que tienen un crecimiento continuo o largo de toda su vida,
ademés del envejecimiento y muerte del individuo, sc presentan fenémenos de enveje-
cimiento y muerte de las estructuras ms viejas de cada individuo, que son sustituidas
por as nuevas que se van desarrllando. Como es de esperar,también cstos procesos

de forma que se
cconomia para a planta, y portanto van también asociados a n transvase de nulrientes
desde 20nas viejas a zonas nuevs,

s decspra, por tanto, que a iologadel enveecinicnio y mucrte de las plantas

cacién logica.
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35.1. Fases de la vida de las plantas

Todo ! presenta como un continuo, i d
deélse pued:n i re s et difreciadas et madveey
vejez. este ay lo las las tres fases, para

centrarnos mis intensamente en apartados posteriores en los procesos del envejeci-
miento.

36.1.1. Juventud
por ivi d imiento. Es fre-
cuente que las estructuras que se diferencian en ella, tengan una forma y tamafio dife-
rente a las de la planta adulta, fendmeno muy corriente en hojas. Esta fase, abarca des-
de que aparece la pléntula con la germinacién de la semilla, hasta que comienza el des-
arollo reproductivo.
Lad

varia algu-
1 s que I fse fveni o dura unas dos smanis.En 13 plantas bun\uks todo
1 primer

afos.Hay plantas,como ol bambi, que permanecen jueniles n nimero indefidode
s 2, 0o it y

conta ol

coss,

En una misma planta pueden estar, en un estado de transicién, hojas juveniles y
maduras, con sus formas y tamafios diferentes y en una disposicién gradual en una mis-
ma rama. La variacion en la forma y en la disposicion de las hojas en la rama durante
Ia transicién de hojas jévenes a hojas maduras, puede ser muy diferente e unas plan-
tas a otras. Incluso se dan casos, como en Jpomoea caerula (Fig. 35.1), en que después

e pasar por distintos grados de madurez se da finalmente una reversion a formas fo-
liares juveniles.

BREa A AR

Figura 351, de hojas en di

van
son factores hnrmumles los que controlan que, por Q‘emplo desde un xploe se dife-
rencien hojas jovenes u hojas adultas, pero por ahora se conoce muy poco de cémo

ferencas morfoldgicas macmscnplras entre estructurs jovenes s adultas,
rece que
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‘operan dichos factores hormonales. En algunas plantas se ha encontrado que la apli-
cacion de giberelinas permite prolongar el periodo juvenil. lgualmente, el posible
papel de asgiberelinas n el periodo juvenl, parece deducise de Ia mayor longitud
de

cles
tado juveni de auxinas. Los factores
ambientales también influyen en la aparicién de Ia transicion de estado juvenil a ma-
duro. Asi, dias largos o dias cortos pueden mantener a una planta en estado juvenil
durante largos periodos o indefinidamente al no permiti la induceidn de Ia loraci
Ialment, lsmperaturs mdeadamente s puedn impedita vemalzaidn -
querida por muchas plantas para pasar a Ia fase madura repr

36.1.2. Madurez

Durante la madurez, tiene lugar una reduccidn de la velocidad de crecimiento y se
desarrollan las flores y otras estructuras reproductivas, Parece que, precisamente, la
demanda de nutrientes minerales y orgnicos por estas ltimas, es la causa de la menor
velocidad de crecimiento vegetativo. En la mayoria de las plantas monocérpicas (es
decir, que mueren después de dar una generacion de frutos), pricticamente todas las
yemas se transforman de vegetativas en reproductoras, impidiendo asi l crecimiento
Vegetativo. En plantas perennes, permanecen bastantes yomas vegetativas y otras

tructuras meristemiticas.

De todas formas durante la madurez, al igual que en la juventud, predomina, aun-
que menos, la velocidad de los procesos anabélicos sobre la de los catabdlicos, en espe-
cial en 0 que se refiee a profeinas y icidos ucleicos, Una cantidad considerable de
reservas

determina
la madh iéni

La duracién de la madurez es también muy variable de unas plantas a otras, guar-
dando en general una relacion de proporciones inversa con I duracién de la juventud.
Asi, mientasen planias monocicas (snuales, bisnuals o de tro tp) s madures
suele durar unas e
desuvida.

3613, Vejez

Se designa como vejez a aquella etapa, generalmente irreversible, de degeneracion
estructural y ﬂmcu)nd quc usulments conduce a a muete de  planta o de s estruc-
turas de-
imiento, parecen' operzr yade )Iguma !Drma durante la madurez. Pero, caracteristica-
mente, durante €l la velocidad de los pr bélicos predomina.
sobre la de los anablicos.

La mayor parte de los procesos y mecanismos que operan durante la juventud y
madures, ban sido cstuiados en capluls antrioes. Nos ceniraremos, pucs, en los

iguientes, en el estudio de los operan los
procesos de envejecimiento. Por ser més estudiados, revisaremos principalmente el
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envejecimiento de hojas y planta entera. Pero debe tencrse en cuenta que en la planta

existen pes

y quc son I de desarrollo y dif
, por cjemplo, i

funconaliad cusncio muerensos oéulas, dspuds d un proces e,  todas s,

un fenémeno de envejecimiento a nivel celular.

3852. ociados

Como ya hemos dicho,
algunas estructuras K Sl ncluso se puede hablar de envejecimiento de una pamzmn,
por ejemplo, de pl
ents son inmoriles, e general todos i tejidos derivados de elos presentan, antes 0
después, sintomas de envejecimiento que usualmente les llevan a la muerte. Aunque el
envejecimiento afecte a todo el organismo, normalmente no afecta simultincamente a
todassus estructuras.

Como

tod:
 variable de unas a ot
Jo Fctcacion, En la planas perennes s stuacion e s compej. 1 planta puede
rmanecer en estado de madurez incluso durante cientos de afios, y a veces sélo una
lcumulm:mn de circunstancias desfavorables puede llevar a su muerte. El estudio de
ta, pertenece usualmente mis al dominio de la Patologia que al de la Fisiologia.
Muchos pereanes en cambio,alcabo de unos spocs afios de entrar en la madurez, ini-
cian los p neral,
ciadas con su tamaiio. Con mucho, y debido 4 sus facilidades experimentales, es cf

miento de estructuras definidas de las p!xnus Ambos tpos de envejecimiento presen-
tan una serie
primero a una serie de cj

Un cjemplo i ocimis 1 de s hojas b

les de i imi , es decir, en juventud, las hojas

basales van cnvejeciendo en tanto van apareciendo otras hojas mis apicales. Sin duda,
Jjos muy fotosintét

pensar, 0 no compensa, su desgast respratorio, resultando s rentabi para fa plan
ta sacrificar las hojas basales, poco 0 nada productivas, y aprovechar en 1o posible sus

Elenvejecimiento de estas estucturas mis basales, 0o c ino un specto de a for-
m estas plantas, y sélo en

por cjemplo, aafor-

traqueideas,
El envejecimiento de hojas que conduce a su caida en plantas de hoja caduca,
i i la anteri unasi

cuente en
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en el otofio, previa a la entrada en el periodo frio. Se ha razonado en este caso, que
dichas plantas apenas si pueden realizar fotosintesis con las bajas temperaturas de
invierno. Entonces, parece que resulta més rentable a la planta formar hojas nuevas
pasado el periodo frio, que permanccer todo el inviero con las hojas de Ia estacion
anterior que, ademds de no proporcionar productos fotosintéticos a la planta, van a
determinar un mayor cnfriamiento de la planta, debido a su gran superficic de transpi-
racién. Por supuesto, antes de la caida de la hoja la mayor parte de sus componentes
pasara la planta en
i

teriores, determinan has herbi-
ceas perennes {cormo la alfalfa) pierdan cada aio casi todas sus estructuras aéreas,
mientras que la raiz y la base del tallo permanecen viables mucho tiempo y pucden
regenerara plantaentra en condiconesapropidas.

han I

1o a incluirlo en el capi-

o34 Por s ico es, sin duda, el

d)adn
Aunque se trata sdlo de una aproximacién, podemos decir que los procesos de
envejecimiento de estructuras concretas as de n plana son semejantes  10sque i a
La in ms, s parti-

od

ra, un papel semejante al de las zonas jovenes de Ia planta, en ¢l envejecimiento de las
estructuras adulas e la misma. Eta sproximacion nos permitc esudir conunt
bos hacer

nes parllculms

iene lugar en
1 hojs um disminucin de lorfi, una isminuciin de la velocidad e fotosintesis,

tenido de RNA. En: o bid: ¥
lucgo bruscamente uclve & diminir Pﬂnklam:mt a estos cambios, tiene lugar un
aumento de la

7208),un
ncb:ldos libres y en y

final, .
de inmediatamente a la muerte de Ia hoja. Habida cuenta de la ausencia de clorofila y,
pora : 8 A

lo a estos cambios, tiene lugar un aumento de los niveles de enzimas

degradauvns, como licosidasas, proteasas, rbonucleases y clorofas. km enzimas
ues,

fum!amon en nmancxzs dt bajo peso molecular, fécilmente transportables a Imvﬁ de

Pasklamans, teren |ug¢l cambios en los niveles de los enzimas del metabolismo
intermediario, para realizar las transformaciones de los metabolitos hasta sus formas
e de ransporte. Ry pieeyied ol principalmente al metabol
Junto a la exportacién tiene lugar una expor-
uc.an de nutrientes inorgénicos, como fosfato, catién potasio, catién magnesio, etc..
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desde. i i pllmm he enla

d b 1a vejez en fuen-
te de muchos de los componentes que almacenaban. Al mismo tiempo que exporta
‘muchos elementos itles a otras partes de la planta, la hoja en envejecimiento parece

en sumi icos. Asi se d
imiento, las hojas de much: i

s posados como Pb, Zn, 4. Co. Cu. X, Fe M &
que se encuentran muchas veces en
Sepeio que caa acumulacicn o s iei, s G
mo de desintoxicacién de las zonas jévenes de la planta, contribuse, al cacr o hoj
muerta al suelo, a impedir el
las proximida

Con la pérdida de clorofila de las hojas, se desenmascaran los colores amarillo y
naranja de los carotenoides. Al mismo tiempo, se activa Ia sintesis de flavonoides que
lleva a una acumulacion de amocmms, principalmente del tipo cianidina, lo que en
que van desde el amarillo al

naranj,segin el o finalde pigmento que pedomina.

cndnﬂglos‘ i i6n de proteir
sc da un aumento de los niveles de radical sup:mxldn, O, y una disminucion de
superoxido dismutasa (apartado 12.7).

tienen
piedades fisicas de las estructuras en envejecimiento. Asi, tiene lugar un aumento de

lpkica).que failaasalida d ntrrtes, Oc disminucion hasta casi
o oo 5 e

e que cierra os estomas.

&
Ia planta, sc ve afectado de una forma compleja y variable por istintos factores
nmm les. éstos pr inducir
Asi, los procesos de envejecimiento son estimulados por situaciones de déficit de
irenics (Wpeciaments de itrSgeno) y climas secos Los efectos de a temperatura
pucden ser variables,
cen la de sintomas de envejecimiento. Posteriormente las temperaturas
moderadamente elevadas lo aceleran.

353. mnmd-l-m-nuamq.dmm

L los proce-
1928), sugeri

existia una competencia por la
3 ctructuras vegetativas. Competencia que decantada a favor de las estructuras repro-

determinaba una y muerte de | vegetativas. Para
el envqeumuenw de sélo algunas estructuras de la planta, parecia 16gico imaginar una
competencia semejante entre zonas jovenes o de reserva de nutrientes y zonas adultas.
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Un gran nimero de resultados experimentales, en que se suprimian las estructuras
reproductoras y como resultado se retrasaba indefinidamente ¢l envejecimicnto de la
planta monocérpica, apoyaban esta interpretacién.

Sin embargo, esta idea de 6n de nutrient taba
ciertos inconvenientes. Por ejemplo, en soja se encuentran ya sintomas de envejeci-
miento en hojas, cuando las flores son atin muy jovenes y no es de esperar que presen-

e ctando ocue ki de o s, proces e o it spes spor
de del resto de la planta. O 1a formacidn de flo-

de y lap unoy otro
caso es muy diferente. Por otra parte, la contribucidn de la propia fotosintess de las

ala hora de establecer la demanda de materia orginica por ellas. Esta contribucién
puede en muchos casos rebasar el 50 por 100 de la demanda. Ademds, y aunque parece
paraddjico, paralelamente a la aparicin de la floracidn e trigo, tiene lugar una dismi-
nucién de la velocidad de la fotosintesis, tanto en hojes jovenes como en hojas adultas
que las lleva finalmente a envejecer. Estos resultados, apuntan a que lo que ocurre, es

vegetativas. jecimig dul
suponer que son

envejecimiento. Asi, sc ha visto que sise extirpan yemas de plantulas de dicotiledéneas,
se impide el envejecimiento y caida de los cotiledones.

Cualguiera que sea ¢l mecanismo que lo origina cn Ia planta, e envejecimiento
determina un aumento de los procesos de degradacion relativos  los de sintesis. Asi,
una aproximacién experimental al problema, consistiria en estudiar qué racwm pue-
den controlrapoporin

lanta
ye Lacvidencia
expenmenln] apumxdl sugiee que,efectivamente, s esiructuras jovencs  asrepro-
duct

la planm EI problema consiste en identificar esas sustancias y su posible interaccién
con otras producidas en la propia estructura en envejecimiento, o en cualquier otra

estructura de la planta. Por otra parte, una comprensih del problema, requiere cono-
cr tambin a psil conrbucin ds I compeaciapor ok ulenies nte s di

354.

envejecimiento
‘Normalmene, cusndo una hoja ¢ sparsda e a plata, l cabo de poc tempo

o s s tnen capacidad deformas aies, como oeure conhojas de especiesde
Kalanchoe, o cuando son
los sintomas del envejecimiento, y eventualmente los revierten. Pmcc. pues, que las
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El estudio del fendmeno del
en hojas separadas de Ia planta, e incluso en cortes de hojas. Estas presentan una serie
de sintomas, pérdida de clorofila, proteinas, etc., bajo todos los aspectos semejantes

los que presentan las hojas que envejecen en la planta. Mas importante todavia, esos
int dena iati p

a como lo hacen las hojas que envejecen intactas en la planta. Evidentemente, Ia situa-
cién funcional de una hoja separada de la planta, es muy difcrente de la que tiene una
hoja que permanece unida, pero experimentalmente es mucho mis ficil controlar las
sustancias que recibe una hoja cortada y, por cjemplo, mantenida en flotacién cn agua,
que Ia gran cantidad de

10 de la hoja intacta en la planta.
Aunque los resultados deben interpretarse con precaucion, los estudios sobre los

e sosis Petrars < %

son, hoy dia, la fuente principal de conocimiento de los mecanismos que operan cn el
envejecimiento.
En 1957, Richmond y L itoguini trasa los sin-
o evejeci ojas de Xanthi
s han encontrado con muchas otras plantas I

35.2) y para muchos de los sintomas

desde la raiz al tallo, determina
se ha encontrado que las gberelinas son mis eficaces retrasando los sintomas de enve-

8

B Avenn o quinetina
3
i L Trigo + quinetina
a
5o
weno
Snetna
»

EJ © ® 100
Tiempo (horas)

Figura 352 —Efecto de
(resultados n0 publicados.de B. Sabater).
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jecimiento. Ms raramente, en algunas otras plantas sc ha encontrado retraso del enve-
Jecimiento or ausinas. Por el contraio el deido abscisio acelera, e la mayoriadelos
B muy

nasy glbeml enveje-
10, tengan efectos diferentes s S s & envejecimiento, es
o, 06 s fuera desncadenado por un aconiesimiento inico, su curso
para cada sintoma
con estos datos, suponer que uno de los primeros acontecimientos que inican l0s pro-
ces0s del envejecimiento consiste en una disminucion relativa de citoquinins y gibere-
linas y/a un aumento de dcido abscisico. Este desequilibrio hace que para una gran
variedad se favorezea la degrads . Cada uno
de estos pmctsm pucde tener distinta especificidad hormonal, ¢ incluso de interaccion
hormonal, segiin las posibilidades de combinacién de efectos de citoquininas, giberelinas y
o abecio. Es sgniicatns que €l etlend avorezcs 1 madracion do Jo frie
105 (Cap. 25), proceso que hemos asimilado al del envejecimiento. El efleno parece ser
e factor mas importante que favorece el envejecimiento de estructuras florales, como.
pétalos, proceso de gnn \mmmnm comercial.

Con los e, parece sinte-

que
sisy degraducién, que s produce en l envejecimicnto a favor de Ia tima, es debido
misa

cos. Asl‘ en g:llem], en las primeras etapas el envejecimiento se produce un aumento
de proteasas, nucleasas y clorofilasa, que presumiblemente son utilizadas para los pro-
g ey 4 ) iy il

nas y giberelina, y favorccido por icido abscisico. Ademds, el aumento requiee sntc-

‘miento son también retrasados por aplicacién G Goranteml (inhibidor de sintesis de
proteinas en cloroplastos) y/o por cicloheximida (inhibidor de sintesis de proteinas en
citoplasma). Parece, pues, que el balance de citoquininas y/o giberelinas con dcido
abscisico s determinante de la expresion de genes especificos que codifican enzimas
egrdatvos ouerido ara ol envejciminto

"
g:nama o :sdn medlxdas por otros. dwlns ‘hormonales més primarios. Desde Iu:gu‘
existen o 0 requieren que I zc-
cién hormonal s ejerza a o ‘genético. Asi, parcce ocurrir con os cambios de propic-
dades de las membrans que las ced més permeables. S ha sugerido tambié, que

bormonsles de hojas estén mediados
el efecto del
éstaen =| capitlo 5). lgul.lmemc I .mmmc-ﬁn que retrasa envejecimiento en hoj:s
aumento de la

ica y, er
camente todas las. mlmfmxcmn:s tipicas del envejecimiento se afectan por los ria
‘mientos nnmmnalu, pero todavia sabemos muy poco de qué relaciones causales
encadenan tntre sl I difrcnies manifacions del envejecimiento. Desde lucgo un
hecho mny slgmfcalwu s que tanto el envejecimiento como su prevencion por hor-
'monas o por iluminacion requiere sintesis de proteinas. Asi, ambos son afectados por
tratamiento con cloranfenicol (Fig. 35.3) y cicloheximida. Parece, pues, Iogico pensar
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que segin scan las i una estructura, inad; i o no en
envejecimiento. Una cuestion distinta es si la sintesis de determinadas proteinas cs cl
primer acontecimiento que dispara la manifestacion de los sintomas del envejeci-
miento.

:ro también r ¢l cono-
b Sioquininas,de comerir s ruturs donde mummn aala
24) En

unahoja que vaa
envejecer, determina que ésta no sea un sumidero, es decir, que hacia clla no se dirjja

i ino haca oiras zonas jévenes mis ricas en citoquininas que,
ademis, actuarén atrayendo los productos de degradacion procedentes de zonas en
envejecimiento. Hoy po{ hoy, no podemos establecer si los efu‘las de citoquininas,
fnoreendo o procn

[
s que alnkiir os procesos degradativos y favorecer los biosintéticos as o

¥y
con elo crean un grad.xcnu favorable a Ia transformacidn de esa a zona en sumidero,

En esumen, y aunque quedan imporiancsagunas cn a comprensién de st vl
el

por

disminucién de citoquininas y giberelinas y un o deido shacisico. Estos cam:

bios hormonales favorecen la degradacion del material celular y su exportacién a otras
la planta por

1. C i bi yla expor-
tacién de productos.

2 Cbmo s rdecan e e procns degradativos, de forma que no

produzca un colapso del funcionamiento celular, es deci, que continde fun-

ficas, a pesar de & 6

degradan primero, etc.

3. Quién determina Ia produccién del desequilibrio hormonal propio del envejeci-
miento.

5 abordar
diar envejecimiento de estructuras scparadas de la planta. EI tercer problema, parece

cias aceleradoras del envejecimiento, producidas en estructuras jvenes o reproducto-

Es diffil imaginar que el dcido abscisico, sustancia conocida que acelera el enveje-
cimiento, se produzea en zonas jovenes o reproductoras de Ia planta. Por el contrario,
s bien concido que s prodceen onas vleju ‘mientras que las jovenes producen

por Ia propia ontogenia
tura sta,llegado certo grado - du.urml]n, pmdncc mis absisic  mens ioqin-
yei odala

inas, e
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evidencia experimental apunta a una modulacidn de esa ontogenia, en esta

olras zonas evenes o reproductoras d I plnta, Lt concusén incvabl o o d¢ o
existencia de una desconocida hormona del envejecimiento o de una serie de factores

e o favoreoen, que s forman cn sonasévenssy que por raonesain desconocids

dul as, determis

5o 7 ki S e gherdian ¥ cioquinions (po Tocc sars s e,

degradaconss yl traspore desde olras zoas),que levan de na foma ya mefor

cor los procesos de envejecimiento.

35.5. Abscision

y cese de las a hoja y Ia mad de
los frutos, culmina con la caids i y frutos, La caida
de frutos, tiene el interés evidente de mnlnhm! a la diseminacion de las semillas.
Ambos, caida de hojasy frutos, son también de interés, entre otras cosas, para evitar la
existencia de zonas que pueden constitir focos de infeccién. En consecuencia, vere-
mos como la abscisidn no s un proceso pasivo, sino estd estructural y funcionalmente
programado para que se produzca en ¢l momento oportuno y en el lugar adecuado.

sién.

abscision de hojas, flores y frutos ocurre a través de Ia llamada capa o zona de
abscision. Esta zona consiste en un cilindro, de mayor base que altura, formado por
células modificadas en la base del peciolo, de la estructura. comlﬂemd:, casien la unién
del peciolo al tallo. En hoj cada folilo f de

abscision. La zona de abscision consta, en general, de varias capas de células paren-
quimitss, de pured degaday ongitud pequeia n L diceion &l e de pciol
Estas células ocupan todo el cilindro de abscision, excepto en el sistema vascular
(Fig.354)y Mullzn de dlvvsmm:s anticlinales Soble la scccmn dnl peciolo. La zona de
abscision
proceso se e 1 ctapa dscita, hsta g ot muem Py Ia hoia 0 de laflor o la.

La dumclén dela vma de Ia or puede ser muy variable, desde slo unas 3 64 horas

Hhasta 3 6 4 meses. Las hojasalcanzan una mayor longevidad,algunas tanto o Ia
plants, I pueden alcanzar de 8 a
la abscision, la I
cular al eje del peciolo) e separa dos capas de céIuLu contiguas en la zona de absci-
sion m: digerida por celulasas porlas células
contiguas en imulté

rod
vidad metabdlica (sintesis de proteinas, respiracién, etc.) en las células de la zona de
abscision mis proximas al tallo. Algunas capas de estas células aumentan de tamatio,
forzando Ia rotura del sistema vascular y Ia caida de Ia hoja, frto, etc, caida que,
ademis,en esta clap  golpes, etc
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Figura 35.4.—Dibujo de a zona de abscison (tomado de R. G. Bidwell. Plant Physiology. MacMilan.
Nueva York. 1974)

que quedan obstruidos, formd 7 é ho con abundan-
Gsit i barrera ante la invasion micro-

¥
biana y la pérdida excesiva de agua.

Diversos factores ambientales favorecen el desarrollo de la abscisién, en general, a
través de su 1 envejecimi lo. La
abscision solo ocurre en érganos fisiologicamente inactivos. Por ejemplo, s se quita cl
limbo de la hoja, al poco tiempo tienc lugar la abscisién el peciolo que lo soportaba.
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Precisamente, el sistema de peciolos de hojas a las que se ha desprovisto del limbo, se

Evidentemente, la abscision debe scr un proceso sometido a diversos mecanismos
g 2 > 5 o ! &

2), i 1
iicido abscisico, se realizaron siguiendo su efecto estimulante sobre la abscision. Pa-
raddjicamente, el papel del 4cido abscisico en la abscision, es hoy dia muy discutido.
‘Como veremos, los efectos hormonales encontrados sobre la abscisidn son muy com-
Plejos y la comprensién de su m\ienicién es ain diff

El

sion, y asi ésta puede ser prebiigd por inhibidores de la sintesis de proteinas y RNA.
Parce, por otra parte, que los nutrientes requeridos en la zona de abscisién para estos
procesos biosinteticos proceden, en su mayor parte, e la propia estructura que estd
envejeciendo y que soporta el peciolo.
Bl etdioexperient de s et bormccles el abscision es extenso y
el ce s # A "

En cambio, s
se aplican al otro ado de 1a zona de abscsién,en I region aleada deltallo, retrasan a
abscisién. Se hagq 1

gradiente de auxinas sobre la abscisién, 0 1o que parece mds probable, como una res-
puesta diferente a las auxinas, en las células proximas y en las alejadas del tallo, de la
zona de abscision. Giberelina, citoquininas y abscisico, también afectan a a abscisién.
La inepreacinde o resalados e a vecs compicada,porque e difl separa un
Ia hormona en Iz ‘su accién en

ol enveeiietodela .
Las ideas mis aceptadas actualmente sobre el control hormonal de la abscision,
sugieren qu cn ano s hoja s joven, I auxina que & sinttza s ioquiinas y
dela la propia hoja, i
inuye el aporte de estas tres hormonas, y, ademds, parcce que
h

do'a hoja envejece, disi

cisién, donde estimula la sintesis de etileno. Este, estimula la formacion de enzimas

y
al tallo, acontecimientos que provocan la abscision. El papel del dcido abscisico s
P A 3 i
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36

FISIOLOGIA DE LAS PLANTAS
EN CONDICIONES DESFAVORABLES

Las plantas se encuentran sometidas en la biésfera a muy diferentes condiciones

a
genoma. En un sentido amplio, unas determinadas condiciones ambicntales son desfa-
Vorables en cuanto se apartan de las condiciones Gptimas de crecimiento y multiplica-
cién de la planta. En un sentido restrictivo y prictico, nosotros a lo largo del texto
hemos ido estudiando la influencia que tiene sobre las funciones de las plantas, la varia-

io i d habituales a las plantas en
cucstion. En este capitulo, estudiamos Ia influencia de las condiciones ambicntales en
s plantas, cuando la variacion de los pardmetros sobrepasa los limites habituales de la
planta. Estos limites habituales de los pardmetros, no se pueden establecer, en general,
con precision pero existe un i i
cién desfavorable a un valor poco usual de un parémetro. Segin este criterio, el valor

g ns e %

de I i del

I que provocan las

una planta no se ve sometida habitualmente a unas condiciones, es porque no
vive normalmente en ellas, es decir, porque en esas condiciones no es compefitiva con
otras plantas, o simplemenic porque es usualmente eliminada por otros factores de ese
ambiente. Transitori una planta puede sop i has
tala vuelta de las condiciones habituales a lla. i
es el de conocer qué mecanismos desarrolla la planta para soportar estas condiciones
ransitoriamente adversas y estudiar como esas condiciones provocan alteraciones fun-
cionales ¢ incluso la muerte de la planta
E s dici

i i T gereiad

as plantas, ciertas plantas que han desarrollado mis intensa y permanentemente los

mecanismos para $oportar csas condiciones, vivan de una forma habitual en esos

ambientes extremos. En general, los mecanismos que desarollan transitoriamente las
ad

plantas ante los que m X

te, las pla i v ivo, a i
cuando hablamos de Fisiologa en condiciones desfavorables, muchas veces nos referi-
mos a los tes en las plantas, habitual

rables,

De una forma global, ante condiciones adversas, las plantas pueden desarrollar dos
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tipos de mecanismos de respuesta. En un tipo de mecanismo,
ciones y i
‘ma que éstas no llegan, o lll:gan l|er|undnm=n(=. a la mayoria. de las células. En el olm
tipo de mecanismo, son
operar en esas condiciones zdverszs cs dec
frecuencia en

tacns contarestar et

a planta desarrolla fun-

«

sten esas condiciones adversas. Con

més !remememen(e se ven scmendus las plantas, asi como los mecanismos que ante
ellas desarrollan las plantas.

36.1. Sequedad

La sequedxd es, sin duda, la condicién ambxenwl transoria y extrena 8 que mds

ecammos d deema comrs 14 et Lo Immes entonces, entre condiciones
habituales y no habituales de sequedad en plantas, son dificiles de trazar, y ya vimos al
hablar de la
pire ek nconiemesde sequedad extrer

peir act dichos mecanamos d reduccidn de n transpiracin (re
duccién del imero de estomus,reduccion del supefci de s hoje, estomas hundi
dos. guesa culiul, et en condiciones de sequedad extrema, y que operan cuando

uficien-

tes ante el pequefio aporte de agua a o planlz. Adapucmnes tan difundidas contra la
sequedad, como son los mecanismos fotosintéticos de plantas C-4y CAM, también han
sido tratadas bajo olros aspectos en el capitulo 15 y, por tanto, tampoco las repetiremos
aqui. Se tratan, todos los mecanismos ya estudiados, de reacciones de proteger o con-
trarrestar el ambiente adverso, pero como veremos, existen muchas otras formas de
contrarrestar o de resitir las condiciones adversas.

En general, las condiciones de sequedad provocan, ademis de un deficiente aporte
de agua ala planta, unas si la intensa t 0 que los
irccaniamn atinoks de comrol do n son maufcientes & veces s s e
decuados. Las reacciones de proteccion contra esta situacion son variadas, pudiendo

o reae . e .

transpiracion.
rdo con portanto, con
twalmente ocupan, lus plantas se clasifican en :

a
b) Mesofit

¢) Xerfitas, que lo hacen donde el agua es escasa.

Muchos de los rasgos estructurales y funcionales que adoptan Hidrofitas y Mesofi-
i isticos de Xerofitas
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Una forma i6n a la sequia 1 Tas cuales
sobreviven forma de semillas. i redy
cen a unos pocos dias de lluvia todo su ciclo de vida. Se trata también de un caso de
adaptacion a sequedad extrema por proteccion o evitacion de I condicidn desfavora-
ble. En estos casos, en periodo seco sobrevive la semilla, mucho mas resistente que las
estructuras vegetativasa la desecacion.

Ia por
profundo sistema radicular, que les permite captar agua de zonas del suclo ms ricas
en ella. En una modificacién parecida, muchos cactus presentan un extenso sistema
radicular que les permite captar ripidamente ¢ agua caida en una tormenta espord-
dica.
o

lant presentan un mecanismo de adaptacion por resistencia, que
consiste en que su protoplasma presenta alta concentracion de solutos y, por tanto,
i fal hidrico, con i pes
agua. La célul asi, y soporta, la cond

L
tan este mecanismo se conocen como xerdftas verdaderas. Se conocen enire éstas,
casos en que el agua representa sdlo entre un 30,y un 40 por 100 de la masa total, cuan-
o en la mayoria de las plantas los valores normales son de cntre un 80,y un 90 por 100,
y son letales valores de un 60 ¢ incluso un 70 por 100. Se sabe muy poco de Ia causa de
T resistencia de las células de las xerofitas verdaderas a tan bajos valores del potencial
hidrico, Sus proteinas enziméticas deben ser solubles y funcionales  tan altas concen-
traciones de solutos, y algin soluto debe conferir fluidez al protoplasma a pesar de tan
et ! o
sado, se encuentra frecuentemente el aminoicido prolina.
‘Much by ié

dad d pero con un

i i adaptacion a son tan di nose pue-
de dar aqui una vision detallada de cada uno de ellos. Con mucha frecuencia se
encuentran casos nuevos de adaptacion con un mecanismo especifico de economia
hidrica. Sin duda uno de los mecanis ds originales es el del i
las gotas de rocio que, en determinados ambientes y épocas del aio, se depositan por
Ia noche en las hojas. Esta situacion es muy frecuente en los bosques de Prosopis ta-
marugo en la Pampa del Tamarugal al norte de Chile. En ellos el agua pasa a la
atmsfera durante el dia por transpiracion y muchas veces en que por la noche se for-
a rocio, el agua de é ida por s hojas. Por un mecani in estd
por estudiar, el agua absorbida por las hojas es expulsada al suclo por las raices, per-
mitiendo disponer de ella para ¢l dia siguiente. Una situacion frecuente en plantas de
ambientes secos, consiste en la produccion de agentes aleloquimicos (36.7) que inhi-
ben el crecimiento de otras especies en las proximidades, cspecies que de otra forma
competirian por la captacién de la poca cantidad de agua disponible.

Los efectos de la desecacion sobre ¢l funcionamiento de las plantas son complejos,
variables de unas plantas a otras y dependientes del grado de desecacion. A veces,
‘muchos efectos son indircetos, como el caso, por ejemplo, de quesi una planta transpira

una

poco, aumentaré su temperatura provocarh
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cionales, que pueden llegar a provocar la muerte de la planta. Es significativo que un
aspecto de la capacidad de las plantas para soportar los ambientes secos, resida en su
capacidad también de soportar elevadas temperaturas, aspecto que consideraremos
posteriormente.
Una disminucion del agua ambiental, longada, provoca tarde o Iempm\ﬂ.
una disminucién dl potencil idico n ls :zlnlu y esta disminucion afecta, o
mlen idad

pued:ll ser tadc
peencies mdncos progresivamente decrecintes (aproximadamente d: ia-s
tmése

én. Intcrcalados, y probablemente mediando algunos de estos procesos, tienen
Iugar aumentos de 1 concetracionesde dcido sbsceic y de proinay una dimina:
cién de citoquininas.

‘También la producci6n de etileno aumenta en las situaciones de stress hidrico y
podria mediar muchas de las ot sensibilidad del erecimiento celular
alos gt idios s pariculamerie acusada. Sc ha sugrido que el hecho de que
uede estar elacio-
nado con la mayor abundancia P agua durante la noche, aunque sin duda deben
estar implicados tambicn otros factores. Desde luego una menor abundanci
determina una disminucién de la turgencia celular y con ello del crecimiento. Preci-
samente se piensa que los cambios de turgencia que acompaiian a un déficit hidrico,
pueden disparar otra serie de respuestas celulares. En general con una disminucién
acusada del potencial hidrico disminuye la actividad de la mayoria de los enzimas,
excepto, en general, de los hidroliticos de proteinas y polisaciridos que al producir
sustancias de bajo peso molecular, hacen bajar el potencial osmético y dificultan la
prdida de agua.

aon En ta stuacin, f etleno se mmuh debido a I difcultad de su ifusion s
exterior. deben a este
efecto del etileno y, cunmmenu, las pllnhs de terrenos pantanosos (como el arroz),
estan adaptadas a esta situacion de alta concentracion de etileno que estimula en ellas
los procesos de crecimiento.

36.2. Altas temperaturas

Ya bemas mencionado que, usuamene, I sdsplacidn  smbiates seos i it
asociada con resisten [
que n la planta provoca una baja transpiracién. Pcm ‘ademés, ocurre que los climas
secossuclen ser también cdlidos.

La

45y S0°C, Al sobr i limites y
sobrevivir. En general, i 35y40°C d
tas plantas no aclimatadas a ambientes calurosos.
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Los los que las altas provocan la mucrte de las plan-

tas, pueden ser variados. De una forma general, si a levacion de la temperatura es

brusca a st s produce por una desnaturalzacidn de s protenas que cuando
res i per a cibis.

[ ion de la temperat forma més lenta, di
proceso qiicon,esazades evidsiesmente oo  tolean ‘acumulindose sus-
tancias . Es frecuente en este sentido, la intoxicacién por amonio liberado por
Una levacén lena  prolongad de 1 emperatur. En cualquier caso, as emperi
ras que usualmente provocan la muerte de Ia planta, no se ve afectado de una forma
inmediata el material genético. En este iltimo sentido, son de destacar e de rea-

nimacion de pl en

Parcce que p timulan la lo que

sugiere que los enzimas ma; sensbes 3 aelevacén e 3 tempersirason s implca
¥ coenzimas. mamen-

te, i apianta, Logicn.
mem:. i los tratamientos Itales se hacen a temperaturas mis clevadas, se afecta un
y

Adenus de
descquilbio,a elevadas temperatura, eniee su velocidad de formacién y u velocidad
de degradacion, favor de la tltima. De acuerdo con todos estos factores que hemos

la mucrte, la resistencia de las plantas a a elevada tem-
peratura puede residir en varios factore:

) Una aceleracién de la velocidad de los procesos biosintéticos con las elevadas
temperaturas, para compensar Ia elevada velocidad de los procesos degrada
vos, especialmente de proteinas. Esta adaptacion supone un recambio muy rép
do de materiales y, por tanto, un elevado consumo energético por la planta.
b) La produccion de formas enzimticas (isoenzimas) mds resistentes a la desnatu-
ralizacién, debido a su particular estructura primaria y en consecuencia espacial.
¢) Una més ripida veloeidad de reconversin del amonio liberado, en aminodcidos
¥ en otras formas organicas nitrogenadas.

L jtacién o proteccion, como adapt
aturas, no son frecuentes. Cuando s produce una elevacion moderada de la tempera-
tura, ya vimos (Cap. 5) que se produce, para compensarla, un aumento de la transpira-
. Si la transpiracidn es excesiva, sc cierran estomas para proteger de la pérdida de
agua. Si todavia progresa Ia elevacion de la temperatura, se puede descontrolar el
mecanismo de apertura y cierre estomitico, se abren de nuevo los estomas y aumenta
otra vez Ia transpiracién. Desde este momento, los efectos perniciosos de las atas tem-
peraturas, se ven acompafiados ag os efectos perniciosos de la desceacién. De nuevo
vemos cémo de las alt y ambient dan juntos y, en

Cuando se produce un aumento brusco de § a 10°C por encima de la temperatura
normal de crecimiento de una planta, se sintetizan diversas proteinas caracteristicas
(proteinas del chogue térmico) y disminuye la sintesis de las proteinas normales de la



Fisiologla de las plentas en condiciones desfavorables / 775

célula. El control de la sintesis de las proteinas del choque térmico se cjerce a nivel de.
transcripcion. Su funcion no es an bien conocida, aunque parece claro que jucgan un
papel clave en Ia tolerancia a la nueva temperatura.

36.3. Bajes tomperaturas
ds fre-
cuente de muerte en ls plantas. En cualquier caso, el desarrollo 0 no de a capacidad

{25 n a bisteray un problems de primers magntud en a Agriculur. La capacidad
de soportar bajas temperaturas, es asi enormemente variable de unas plantas a otras.
Mientras la mayoria de las plantas tropicales mueren cuando se exponen a temperatu-
rs ety C, incuo e dafsgaves portcmpersturss e 10 12C, plan-
tas drtic 40° Laseve-
ridad del tratamiento con bajes temperaturas, dzpc»d: preir tiempo de exposi-
i ydetro e misma e, del e,

a5 diingue s estas baas temperaturas queda por cacia o po debajo de punto
de congelacion del agua de la planta.

cién, dafio o muerte de las plantas por bajas temperaturas, pero que no

prowocan congelacin del agua de I plaris,c e norme importancia econémica en

citrus, maiz, algodon,

ptatas, Rabas . Aunque s velocad de losproceses meablcos ¢ i o

{emerte por 14 temperatur, s i imaginar g o disminucidn de temperatura

incluso de

toda la p]anl 6 la sensibilidad a
ras resid en as membranas. E efcto, étas, y prinipalmente por su bicapa lpdica
com-

i pidic y ot emperstua. De ta o ayoximads,shs empersies y

T proporcion & " favore-
cen una mayor | ey Puwe Iégwo pensar que el m de fluidez

1 i i
¥

una b in la tempera-
tura normal de vida de una planta, ésta adopta una determinada composicidn lipidica
de las membranas, para que tengan Ia apropiada fluidez. Un descenso moderadam

répido de la temperatura, no permite una adaptacién e la composicion
membranas a la nueva situacién, con lo que éstas se hacen mas critalinas, menos lui-
das, con todas las consecuencias funcionales que esto lleva consigo. De estas conse-

q p

de ATP, yatn mésal lib d é La salida de sus
sompenste, deerin un gk de o amienn i ol ke For
este motivo, 0 produ-
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congelacin, sc pueden evitar con un répido recalentamiento que no dé tiempo a
una s saica xceshv de componentesceuares, Poratra pare, s vlocdad de enfria-
Iel\u

Tanu
va situacion, aumentandoIa proporcién de cidos grasos no saturados para impedir un

mis frios, dentro de | i lati
les permita su genoma.

Los mecaismos de adaptacion y de muerte de las platas, por tempersures por
debajo del punto de
respecto 10 que hemos consderad hastashor. i tempeatra aja ento e s
forman 1a planta, ést morir de forma
difernte sgin Ia vlocidad de :nlmml:mo i este enfriamiento es muy lento, antes

ademis de portan-
10, menos descenso crioscdpico. La congelacién de parte del agua extracelular, deter-
mina un aumento de la concentracién de solutos en ¢l , por tanto, una salida de agua
e las células y pérdida de su turgencia. Si el proceso contintia e crean todos los sinto-

i por ¢l contrario, el enfriamiento con congelacion es brusco, se forman, incluso
dentro de I oélul, cristales de hiclo cuyo crecimiento fompe Ia subestructura celuar,
peigali caieier ’ b fnas. La mucrte e las cé

a por una pérdida d
ala i inas. E papel d
tou crisals de. hico provocando a mlmu de las células parece indudable, y asi se
explica que |
tratamientos por Kempcmum iy b (g hats tempertaras el igeno
liquido, ~196°C).

La adaptacién a temperaturas por debajo del punto de congelacién, puede ocurrir
por los mecanismos de evitacin o proteccién contra la congelacion y por resistencia a
lasituacion de la congelacién.

delaire

La mayor parte de los drboles que soportan bajas temperaturas ambientales, man-

tienen el agua de sus tefdos sbentiads por deba del purt de conglacén, n
ado

est
en el xilema, ~40°C sin formar cri iz com-
. v .‘

mueren, o en el xil

células parenquimdticas que lo rodean y, por tanto, también mueren. Parece, pues,

en et expocie e dan s saraceciions amuctursies ¥ quizk lgin componr.nw
bentr

4 baja temperatura, bajo b aspectos es un caso de evitacion o proteccion contra la
formacion de hiclo.
De tod . la mayor i i bajas tempe-
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raturas, lo hacen porque toleran (resisten) la formacién de hielo dentro de ellas. En
general, en herbdceas adaptadas a climas frios y més aiin en drboles de bosques borca-
les, se forma hielo en los espacios intercelulares, suffiendo las células una intensa des-
hidratacién y quedando en un estado de inactividad metabolica, el que salen por hi-
dratacién cuando sube Ia temperatura. Por mecanismos semejantes de deshidratacion,

200°C,

semillas.

¥, como:
jivir, en cambio, i

Con fines aplicados, sc han desarrollado técnicas de medida de resistencia al frio y
de induccién de resistencia al frio, especialmente para adaptar especies de interés
agricola a climas moderadamente frios. Para la medida en el laboratorio de la resis-
tencia a bajas temperaturas, después de someter a éstas un trozo de tejido a estudiar,
se realiza sobre €l, ya a su temperatura normal de crecimiento, un ensayo de viabili-
dad, por cjemplo con tetrazolio, que al ser reducido por las deshidrogenasas de
células vivas toma un color rojo. Se puede inducir resistencia al frio en muchas plan-
tas, por exposicion de éstas a temperaturas moderadamente bajas (—3 a +5°C de-
pendiendo de la planta) durante varios dias. En muchas especies también el trata-
miento con dias cortos induce resistencia al frio. En general, aquellos factores que
favorecen el crecimiento, abonado, riego, etc., inhiben el desarrollo de la resistencia al
firio, y es significativo en este sentido que en general las plantas con mayor velocidad

‘menor

36.4. Salinidad y otras condiciones extremas del suelo

Otro factor que es frecuentemente causa de una limitacién al crecimiento de

Ta salnid Jinidad lah ono

utiizar determinadas aguas para riego, pero ademis es un problema ya del suclo. EI

problema tiene, ademés, una trascendencia economica grande, ya que la prctica del

rigo agricla, cspecialmene con aguas de bja calidad, determina ura Saliizacidn
realiza con

e h s A
lo'se enrquecerd progresivamente en sals, & menos que una llovia abundante cjerza
una labor eficaz de lixivacion del suelo. Se estima por =s|= ‘motivo, que grandes exten-

La sal mis recuent enIos suclos o l CIN, pero Ios suclo slingspusden cane-
0.Mg, SO,Ca, ClMg, CIK y

CONa,.
La sensibilidad de las plantas a la salinidad del suelo es muy variable y, en muchos
casos, la capacidad de soportar concentraciones moderadas de sales en el suelo, pucde
ser inducida en ciertas plantas por exposicién a condiciones salinas. Entre las plantas
cultivadas, las de remolacha, tomate, arroz, efc., son conocidas como relativamente
tolerantes a m salnidad. En cambio,leguminosss, planta de cebol, iz slo tleran
‘aguas de m Las plantas C-4.

12 plantascon oosintess O3,
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Desde el punto de vista tedrico y practico, es altamente interesante la fisiologia de.
las plantas halofitas, pobladores naturales de suelos salinos, de las costas, etc.
plnts crecen mejr en amblentes s, resenando mirinos o recimicno cn
de NaCl que varian de y0,5 M y sopor-
tando en cu:]quwr caso concenlm:lnnes mayores de O,! M. Entre mas plantas son
bien Al Atriplex y Sarcobatus.
o I=mslr€s. siempre se da una elevada concentracién de solutos en
sus células, lo que permite un muy bajo potencial hidrico (casi hasta ~200 atmésferas
cuando en las hojas de Ia mayoria de las plantas, raramente baja entre —20 y —30 atmds-
feras). Existen tipos de halofitas con bajos potenciales hidricos, fundamentalmente por-
que pueden ¥ soportar estas alt
celulares, El agua penetra bajo
potencial hidrico. Otros tipos de halofitas, mantienen en su interior bajas concentracio-
mes de salesy altas de otros solutos. Aunque en estas iltimas Ia sal penetra en la planta,
ésta aumenta de volumen tomando grandes cantidades de agua, confiriendo a las hojas
el cardcter de suculentas. En cualquier caso, un exceso de sal en etas iltimas plantas cs
con un transporte
actvo) de raices y hojas. En los casosen que se acumulasa,ésa o hace mayortaria-
men e s vacuoas, por o que parcce que en cualquier caso e ioplsma o hia de
soportar altas Asi i en las pl no debe
operar en la membrana plasmitica una bomba de Na que expulsa a ot v de
célula, en las que acumulan sal debe operar una bomba de Na+ en el tonoplasto, por la
que el Na* pasa a la vacuola. EI Na alser transportado, va acompasado de CI-que, en
mayor o menor proporcién, neutraliza la carga positiva del Na-. El resto de carga no
: A o e %

os como, milico, oxilico, aspirtico, glutimico, etc., que acompaian al Na-, Ciertas
haloias rquieen en culquier caso Na- oo micronutrete. En haloflas = e £o
acumulan sal, élulas, p:
dos hmdamenulmeme por carbohidratos, pulmlts‘ i
prolina), et
Existen cvndmcus do g el bl e de s o e s
uelo, “hids

icdes (undamenmente

<o en el xilema, requeri que ocurra e ol e
si6n (presidn negativa) a que se ve sometido por Ia transpiracién. Esta es a situacién
que se da, por cjemplo, en los manglares que cubren estuarios muy salinos de rios de
zonas tropicales. Se estima que en ellos cl potencial osmético () del agua que bafia
sus raices tiene valores tan bajos como —30 Atm, mientras que i potencial osmotico
en el xilema es mucho mis alto: —0,3 Atm. El necesariamente mis bajo potencial hi-
drico (y) e el xilema que en el medio externo que baita las raices para que pueda te-
ner lugar la absorcidn de agua, s consigue con valores muy negativos del potencial de
presion (v, en el xilema, por ejemplo, ~30 Atm.

Segin fa evidencia actualmene disponibe,parcce que laadguisicion s L
dad de soportar alt
dad de sist Na‘,en tonopl: .ysélo:n
una medida menor, en el pequeiio efecto [o en su caso e(ecw beneficioso) de la alta
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e "
tabélicos.
Otras condiciones extremas del suelo pueden residir en sus posibles valores extre-
mos de pH. Este puede tener un efecto directo sobre Ia actividad de permeasas de la
o puede tener un efecto
t6xicos del suclo. La mayoria de las plantas crecen en suclos cuyo pH debe quedar
entre 3y 9. del Tas distintas plantas,
pero esos dptimos dependen ademis de la naturaleza del suelo. Se ha mencionado en
otros capitudos la influencia del pH del suelo, en la disponibilidad por la planta de hic-

o, q
bhidliprd e b e - 3
mos més adelante.
36.5. Attitud

A alturasgrandes sobre el nivel del mar, s dan na seiede actores que alectan al

plant ¥ otros comu-

Ent ltos valores de radia-

cién (mrmnojm e y ulmv.olm) h.,.s fempersurs, grandes fluctuaciones de.
frec n
dooque v:umasen ida (efecto d iones). Ademiés, se d e d
i 0,y de O,y ientos i
alta radiacién permil asi estas

renslosvloresdedminacinpara surar ot Por i posbiidad de aliaa-
diacién ultravioleta, las plantas de zonas altas tienen una cuticula muy gruesa que,
ademis de atenuar a lmnspnrm:mn, supone un potente fltro contra a radiacién ultra-
violeta. Co ¥ germina-

tivas que, en gencml persierl
Por ol ambintn fecaeniements s, Migameds s i o s grandes i
‘embargo, es tipo C-3,
peraturs ca bjes Do e formas, e vaoresde fmkdd dc P s para
de la fotosintes 3 que pue-
blan zonas de menor nlulud sobre el nivel del mar. El vl:nln elevada, que también con-

mr o a p(nnu ot rotura de tlls, tc. AS, cta pants G hos pequein,
que ofecen poca superficie al viento.
‘Viento, sequedad y bajas temperaturas, son los tres factores mas frecuentemente

36.6. Agentes quimicos contaminantes

La variedad de imi asi co chos
de ellos sean de aparicion muy reciente, hace dificil e(ecnm uni casacion de los
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ra la respuesta es conocida. Veremos lbln enonccs,ganos e Ios emplos e
conocidos de respuestas por las plantas y de efectos en elas, que den

El 0z0no reacciona con los hidrocarburos insaturados, formando unos intermedios
0 bien conocidos que penetran por los estomas y alteran el funcionamiento celular.
células epidérmicas, en especial las m:l\mvu ‘toman grandes cantidades de agua,
mientras que las mesolilicas se deshidratan. Las hojas se hacen quebradizas y se des-
arrollan manchas cloréticas.
Un importante contaminante, el anhidrido sulfuroso SO, solo o en combins
con ozon, causacloroisyenanisode drboes
o ot

ascorbico, etc.,
prmegen alas plantas de agentes. axmmzs
graves por sus efectos ivos en las plantas,
clusundo hundimiento del tejdo folar.
El ctileno se libera en

e las plantas.

El cation aluminio es soluble a pH dcid -

tode muchas cpecies porgue ihibe absrsién de oy slgunos process et
alas

phnm incluso acumulan gnmd jades de clementos que son t8xicos pam |.
mayoria de las plantas, quizi polque < los cmascatan con agates complenis s
acumulan en las vacuolas, mecanismos defensivos que probablemene sean generales,
aunguc s  mencsnrsosegin i puta

Astragalus, ticnen |
Jaro en grandes asils susﬁlnyendo al azufre en aminodcidos y derivados. El sele-
nato puede competir y actuar como sustrato del sistema de asimilacion del sulfato y
seguir ¢l mismo metabolismo que éste. El wolframato, en cambio, puede inhibir la utili
zacién de sulfato y ofros procesos.

Mod=mamemc, la llamada lluvia mﬂx estd pmduclem‘lo un gran impacto por la

id: H mu)

son ricas en dcidos sulfiirico y nitrico. Estos s producen por Ii ‘oxidacion e hxdmmnn
enla atmésfera yde e
por la ut ion lﬁ Ya la acidez del para la plama
pero, ademis,cuando a v and. cac sobre un terreno poco alcalino o con poca

Ios animales. De
uno de los mediadores mds claros en los devzsudmﬂ cfm que la luva dcida esa
produciendo en muchos bosques y cultivos.

Son poco conocidas las respuestas a insecticidas. Sin embargo, han sido més estu-
diados los efectos de los herbicidas en las plantas. De hecho el uso de herbicidas
consitaye ura d la mejora de la

L i6n de las mal una
comfmyel uso de los herbici i éticos de
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dicha eliminacién por métodos mecinicos. Muchos aspectos de la seleccién de un
herbicida apropiado estén en relacién con la ausencia de efectos en el hombre del
icida apli las plantas y b edi 2
estabilidad del herbicida. Otros aspectos a considerar en la utilizacién del herbicida
apropiado, residen en e especificidad y mecanismo de accién en la planta. Sin duda
1 esté en relacién con el del herbicida, pero tam-
bién depende de su pwbll»dad de penetracién o de eliminacion por la planta. En
cualquier caso, Ia especifiidad cs esencial cuando se pretende climinar a todas las

Todavia la busquh de nuevos herbicidas y su aplicacién préctica dependen en
buena medida de conocimientos empiricos, pero son cada vez me;or eoncmdos los

Un buen iimero de hzrb idas actian inhibiendo la fommms. en Denenl enal-
guna ctapa del transporte de electrones. Entre ellos los del grupo s-triazina y concre-
tamente la atrazina:

a

A

e~ Ao

es uno de los mis usados. La atrazina es absorbida por las raices y via xilema pasa a
las hojas. donde provoca clorosis y muerte. Muchas plantas son sensibles a la atrazi-
na, pero, por cjemplo, ¢l maiz que la transforma en productos inactivos es insensible
a ella. Otras especies como el algodon son también resistentes a la atrazina porque la
almacenan en estructuras no fotosintéticas. Otras especies, en fin, tienen un sistema
radicular tan profundo que no absorben a la atrazina depositada en el suelo. Otros
importantes herbicidas inhibidores de la fotosintesis (ver 12.5) son las ureas sustitui-
das como el DCMU (Diurén) y el CMU (Monuron). Incluso la urea que es un fertili-
zante, a dosis altas se comporia como herbicida. Aunque no son muy selectivas, las
‘reas sustituidas depositadas en el suelo no afectan a las plantas con raices profundas.
Actualmente se logran ureas sustituidas més especificas, probablemente debido a la
posibilidad de su degradacion por las plantas insensibles a ellas. Otra aproximacion al
problema consiste en obtener razas de plantas cultivadas resistentes al DCMU, y hacer
uso de as écnicas de I ingeneria genctica. La proteina de 32.000 daltons asoq:dn al
fotosistema Il es la rea (ver
12.5). Se ha logrado clonar el gen correspondiente a csta protena, ento dz plantas
DCMU y se conoce:
¥ en consccuencia de aminodcidos en la proteina, nsponsabl\s de dicha resistencia.
Como esta proteina esté codificada en el DNA de cloroplastos, la transformacion de
plantas sensibles, xmmdnamdo en cloroplasos l g clonado de plnnlxs resistentes,
esdxrml Una ina quimera genéti-
D)a:nuda Ti(ver 27.4).
p:ra inclayendo ambién 1 secvenci de nucleeudus que codifica para el péptido
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(ransit pepud!) del terminal amino, comiin a

etizadas en citoplasma (ver 10.5). Con el plismido

& enoma nucear de muchas lantas. Sc podei lograr ai na planta transormada,

con ¢l gen que confiere resistencia al DCMU en el micleo, pero modificado de tal
manera que su producto proteinico maduro pasaria a cloroplastos.

Los herbicidas derivados de sulfonilurea inhiben la biosintesis de los aminodcidos.

valina, leucina e isoleucina, Las uracil herbicidas tienen también una accion 5peml-

bre Ia fotosintesis mi bre el metabolismo de

. Los arbama-

Er/ix R
tos (Ri—0-C-N ), pero no los tiocarbamatos (R.—S—&fN\ y
s R,

R
I/
Ry sfth\ ), inhiben también la fotosintesis aunque ambos tienen efectos adicio-

s
nales como es la inhibicion del crecimiento del tallo y de las hojas. Los carbamatos
inhiben también mitosis en tallos y raices. Otro herbicida que actia sobre el proceso
‘mina la formacin de altas cantidades del radical super6xido (O3) (ver 12.7)
1po de herbicidas, como las dinitroanilidas, son poderosas inhibidoras de
la division cellar. Su accion cs mucho més acusada en plantulas que en planta adul-
tay se pueden usar asi sclectivamente en determinadas etapas de la cosecha. La ma-
yor sensibilidad de s plantas jovenes se debe a su ficil absorcion y translocacién,
asi como a la mayor

herbici I i los deri-
vados del cido benzoico. Son susiancias (ipo auxina € interfieren, sustituyen /o
alteran el metabolismo y el mecanismo d accién auxinico (Cap. 22).alerando el cre-
de la planta. Con di ‘puede lograr mayor o menor
idad. Asi, por ejemplo dentro de este grupo podemos incluir al éster metilico
del diclorprop:

(I?H:
0—CH—COOCH,

y casi inactivo para

Los derivados de dcidos aliféticos son herbicidas que son 4cidos como acético,
propiénico, butirico, etc., con diferentes grupos como haldgenos o grupos organicos
complejos sustituyendo a dtomos de hidrégeno. Asi, dentro e este grupo sc puede in-
cluiral glifosato:
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I
HO—F—CH; —NH— CH, — COOH
oH

Jant:
tratadas con ellos, reducen drdsticamente la cuticula. El glifosato inhibe la sintesis de
aminodcidos aromiticos a nivel de la S-enolpiruvilsiquimato-3-fosfato sintetasa. De
bacteias resistentes a gifosato s ha aslado y clonado el gen de este enzima resistente
aglifosato, Introducido
elgenenun propiado, se estd i

mico para conferirles resistencia a este herbicida. Al ser el herbicida poco especifico,
puede facilitar el cultivo de la planta transformada libre de, pricticamente, cualquier
otra contaminacion vegetal.

367. infecciosos,

vegetales, alelopatia

Es bl:n salnda que las plantas son muy resistentes contra la infeccién microbiana.
Dich:
por

bl st ooty penetracion mlcmbxana

suclen de una forma
habitual en |

rogénico, catecol, "avoncldes, e, lamnos. alcaloides, ctc, En a tabla 36,1 s¢ dan as
formulas de algunos de lantas, asi como I

o
contra la que protegen. En general, estos inhibidores tienen acciones i
muy generales y de amplio espectro, Plantas deficientes en ellos, son mds sensibles a la
infeién que s vridadesqueos presntan

Entrel: la cuticule s laprimera
barrera que usualmente encuentra cl orpmsmo s, Couion s 4o hafo
peso molecular poco conocidas y con actividad antimicrobiana, Las paredes consti
tuen otra barrera, cuya compleja estructura requiere un variado aparato enzimitico
para su desintegracion, por lo que es difi microorgar rse camino
crtre e, Ademds, s protine de s parcesacan com bidoresde o nvims
hidroliticos del patogeno.

A diferencia de los cmnpcn:mzs guliccssimicrolanos visios s shors, (s

ina planta,
ia do a cuposeén & u agone patbgeno, s¢ produten en ean cafidad.Son agenies
antimicrobianos mucho més especificos que los considerados anteriormente. Como
s6lo se producen en cantidad si la planta ha sxdn exvu:su al patégeno, esta primera ex-
posicién «inmuniza» contra
segiin la especificidad de la ftoalexina. En peAndoripadd formulas de algunas

fitoalexinas y algunas de las enfermedades que combaten. Moléculas pequefias y poco
conocidas del patdgeno, actian como inductoras de Ia formacion de ftoalexinas. Pero
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TABLA 36.1
o
Entermedad Agenie protecor
HO, 2
Rofa de la pata HOO.C,.P CH-C—OH Acidocaftico
infeciones n s de disints
ozl ot ot
Pivtophers infatans, Servt o _Q_ T—— _,C}
H
Acido clorogénico 1o, c 5
Tizén de Ia ebola producido por o 0"’“
Coletotricumcircinans
COH_ Catecol
HO 0
Diversasinfecciones en alfifa
i
Infecciones vircas en hojas de
Prunus
OH mpl‘zml unmmm
Ho. Coc,

Infecciones viricas en Citrus

OHO  Hesperidina

Infecciones causadas por Fusarium
nivale.

H,CO O~ o
o070

H
6-metoxi-2(3)benzoxazolinona

“Costras en frutos causadas
pecies de Venturls,sspecalmente
en manzanas y peras

Quinonas, polifenoles, etc.

Infecciones por Mohas en trigo

Compuestos fendlicos

Infecciones por Esclerotinia fruticola
en manzanas

Productos de oxidacion de fenoles

Infecciones viricas en general

Taninos.
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TABLA362
Algunas fitoalexinas
Enfermedad Fitolexina inducida
H3CO. "
Infeccion por Ascophyta pisi en 0]
isant ch,
o SCHa
Pisatina
HOW N0y HO.
Ol
Enfrmedad avats porHonlinia o &
ticola en Phaseol:
"" CHy CHy
CHy Hy
Fascolina
Infecciones en Orquideas HO'

HyCl OCH,
Orcinol

H3CO; CH;
Infeccin por Ceratocystis fimbriata
en zanahoria o s
3-metil6-metoxi-&-hidroxi-3 +dihidro-isocumarina
0
Infeccion en Ipomea batatas por CHy _CH,
Ceratocystis fimbriata oXcH, — - ot - CH{
” CHy
Ipomeamarona

mas frecuentemente, las sustancias inductoras son productos de la degradacion de las
paredes clulares(ligosacarinas), que se producen con el ataque de un agente externo.
también producen y metabolismo

de la planta.

n general, la infeccién de la planta se favorece por situaciones de bajo status
nutritvo, por ejemplo, cuando hay pocos carbohidratos, probablemente por una mis
il diposicon d a defensasquimics. 1 neccin e produce nalment, a s
Ppuesta diat: ATP, lo que
trae como consecuencia un sensible aumento de la temperatura en la zona infectada.
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yse produce una la planta. Se
suelen hloquear el xilema y el floema, con lo que se reduce la absorcion de agua y
ntrientes. En cambio, s produce un aumento e transpiacién y, po anto, un matchi
tamiento de la planta. Se altera 1y con ello
quilibrio que produ o

Muchas veces los agentes anumlcmbmnos se difunden fuera de la planta, impidien-

Contra l consumo de Ia planta por animales (insectos, vertebrados, ctc.) las plantas
han desarrollado también diversos mecanismos de defensa. Terpenos, taninos, alcaloi-
des y glucosidos cianogenéticos, actian por diversos mecanismos como repelentes de
los animales. Bien como venenos del metabolismo mayoritario, bien como provocado-
res de sabores desagradables, o bien por efectos sobre el funcionamiento cerebral, las
plntas producen uoa grn vaiedd de sistaneis, que as pocgende o desapariin
debido al consumo por animales. En otros casos, mecanismos de defensa mas sofistica-
doshan permitdo a s platas defenders conta laque animal. A, una erda pro-
ducida, por eJ:mpIo por la mordedura de un nseclo ¢n na hoja de tomae, bera un
el resto de Ia planta, i todas
1as hojas, e una protein inhibidora de as proteasas digestivas de muchas especics de
insectos y otros animales, y asf éstos no continuaran atacando a la planta para evitar
tastomosdgesivas, El compuesto prducdo en b erid no e ain completameic
ce de naturaleza carbohidrato. Es diferente de la traumatina
(acldu 2-oxotrans-10-dodecenoico), otra sustancia producida en respuesta a la forma-
cién de una herida.

En gnenl,reiben e e de sgetes alcoqinico,squelles staneis que
pr por organismos de una especie, afectan al funcionamiento (crecimiento,
Conducta, o) otra especie
y animales e producen etas relaciones,sio también entre las mismas plants. Con-
puestos producidos por especies de plantas pueden, al difundirse en el suelo, impedir ¢!
crecimiento de otras y evitar la competencia. Este fendmeno tiene, por lo demds, una

‘gran importancia ecoldgica y practica. Si inhiben el erecimiento de otras especics, estos
sgcaes s laman seloptes. Muchos e los o I|beran en el suclo desde las hojas
as.
dos, en cuanto a su i accion, xinlo onles ¥ los aminodcidos no proticos.
Estos no se incorporan en las proteinas de las plantas que los producen, porque en ellas
la maguinaria de biosintesis de proteinas, concretamente las aminoaci-tRNA sinteta-
sas, los discriminan de los aminodcidos proteicos; pero la magquinaria de biosintesis de
protlns de v s sensble o os icrimin, on 0 e se corpora en s
protei
o mactivasen a plans sensibl.
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ADP slucoss rofoion. 314,677

ADP-glucosa almidon sintetasa, 677.

Agalla, 538-539, 5

‘Agalla'de corona o cuelo, 539-540.

Agentes antimicrobianos, 782-785.
quimicos contaminantes, 752-779.

Agrocina, 543.

Agrocinopinas, 540.

Agropina, 540,

Agua
Absorcion y transporte del, 91-105.
capilar,
Hu}o en piantas, 85.87.

a.. (higroscopica), 93.

Medi
oxlgemdz 451 56,668,660,708,704
Relaciones hidricas

Aire limitante, capa de, 354.
Aizoaceas, 328, 32t

Albimina de suero bovino, 404,
Albiiminas, 680, 685, 700.
Alcachofa, 446.

lcohol

coniferilico, 42, 63.
umarilico,
hidrogenasa, 208, 400, 401, 4S1,
sinapilico, 42, 6

Aldehido deshidrogenasa, 448.

Aldolasa, 206, 400, 694, 704, 738.

Aldolasas, 305.

Alelopatia, 785,

Aleloquimicos, 785.

Aleno, 507.

Alfalfa, 759.

Algas

rojas, 255,
verdezule, 255, 364, 366, 37, 38.
Alwmsn 5. 185,447,449, 513, 515,628,

Allso. ooy
Almacenamiento sco, 64, 667.
Almendra,
Alnidéa, 313 3|s 676-685, 693-697, 711-
712,7
oo
Sintesis d:l 677 678.
sintetasa, 3
Abin, 45, %, 485, 516.
2137

. 195,

Amlrnnm:m.

a-Amilasa, 204, 473 484, 514, 516, 695-
697,711, 714, 721,

p-Amilasa, 626, 695, 697, 712.

Aminodcidos aromaicos, 450.
~Aminolevulinato deshidratasa, 207.
Aminopeptidasas, 689, 690, 658, 699,

LA
ALA-sintetasa, 2
Albaricoque, 515 as7ss.

mino o
Aminomnsftnsz_ 377, 450,



Amital, 413, 416.
Amo 1618, 476, 478, 481, 482.
Amonificacion, 363.
monio,
Asimilacion en plantas del, 376-378.
Control asimilacion del, 380-381.
Localizacién de la asimilacion del, 379-

380.
Anatomia foliar, 317-319.
e 19.

Androgénesis, 530.
530,

recta, 527, 531

Anhidrasa carbonica, 208, 322.

Anhidrido carbonico, 395-422, 510, 667-
669, 691, 692, 728-730, 742, 743, 748.

Anhidrido sulfuroso, 385, 779.

Anoxia, 747.

Anteroxantina, 264.

Antesina, 633.

Antesis, 640-642, 675, 676, 678, 680, 722,
728,732, 733, 746.

Anticuerpos monoclonales en fitocromo,

Anticuerpos  policlonales en ftocromo,
609.

«Antiporty, 153-156.

ntocianidinas, 625, 734, 740.
Antocianinas, 493, 525, 740.
Antocianos, $24.

3 flocromo, 4625,
Aparato estom:
Apamin de Gnlg, 43 63 65, 6.
nina, 524, 5

0, 649,
Anomiie, 674,

Apoplsma (Apoplasio), 58, 142
Apoplasto, 98, 178,

APS (vease Admoxma srmrmlr.m»
APS, quinasa, 385.

Aposicion, 67.

Arabinogalactano, 38-44, 53.
Arabinosa, 36, 38, 40, 53, 61.
Anhinnxilmm 37,45,

Araquina, 6

Arumbosz o2 164, 170, 171, 188.
Area foliar, 359.

Arginasa, 208.

Arginina, 208, 543, 650, 686.
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Aoz, 0,1, 54 469,475, 501, 511, 676,

As:vrbcw
Asparragina, m ss1 sxs
Atebrina, 299.

Athiorhodaceas, 283,
ATP, 287-301, 396, 399-424, 708-710.
¥ corrientes citoplasmaticas, 602, 603.
y reduccion de sulfatos, 385, 391.
ATPas, 53,57, 162, 164, 167,209, 204,
289,292,

ATP-asas en at 152-156.
ATP-sulfato adenilil transferasa, 385.
ATP-sulfurilasa, 385.

Atrazina,

Auxina, 441

-468.
¥ dominancia apical, 569-574.
¥ fototropismo,
¥ gravitropismo, 593-595.
¥ maduracion de frutos, 723-749.
¥ morfogenesis, 560-569.
¥ la pared celular, 48-57.
¥ transformacion tumoral, 540, 541.
Transporte transversal de, $82.
Auxinas, 487, 489, 490, 493, 494, 509-511,
514-517, 519, 521, 522, 525-521.
Avena, 37,48, 51, 442, 444, 445, 447, 450,
454, 462, 520,525, 526, 579, 582, 636,

655, 676.
Aaufre, 195, 198,201,204, 207 383,384,
Absorcion y transporte
Ciclo del, 382, 383- e
Incorporacion a compuestos orgdnicos
del, 388-390.

B99S, 481, 482.
Bacterias purpireas, 283.
Bacteriocloroflas, 256, 283.
o, 195.
Basroptaus, 34,
Basofil
Beleno, 432 m 648.
Benciladenina, 488, 720, 724.
Bﬂm]nmmovunna 182, 493, 500.

lurea, 4
l!enclmldawl
Benzoquinona, .



798 / Indice de materias

2 Benzoxazolinona, 462

Berenena, 73,

Betacianina, 499.

Biotecnologia vegetal, 5
Agrobacterium mm(adenx en, 542
Aaobacteiun tisogenes e, $42

de abscision, 766, 7
e acumus, 640, 675 676, 683, 699,

xeromoros, 131, 133,
Carbamatos, 781,
Carboximetildimetilditiocarbamato, 461.
Carboxiy 698, 699.

Biotna, 207, 384, 385,39, ot
mba

A'mm 152-156.
decalio 154,156

clechgpmm, m 128.
de extrusion de Na, 156.
ibnica, 152-156.

e orviones, 30, 195155,

Boro | WS 205 208, 209.

Brainas 7 2
Bnum 'y Davidson, modelo de, 537.
Brot

Crecimiento de, 447
ctura del, S56.

Cocauete, 636,87,
Cacticeas, 3

Cactus, i
Cadena rcspmmna.uz 415,
Cudioeno, )
Catena, 68
x 181, 450, 468, 475, 477,
481, 485, 526,719, 720, 733, 733, 743.
Calcicolas, 211-213,
Calcifugas, 211-213.
Calcio, 38, 156, 173, 174, 195, 204, 206,
207, 211-213, 631
iptra

Calmodulina, 156.
Calosa, 162-171.

CAM, 105, 153, 317.
Cdmara subestomitica, 110.
Cambium vascular, 553,

b, 536.
Cata de azicar, 183, 315, 343, 353,
Capa

Carea
energética, 354, 708, 709.
9l S, 153, 7K, 13,
pCariofilen
aCaroteno, o 3 58, 2
BCaroteno, 257, 258, 264, 581, 740, 741.
Caroteno, 264,
{-Caroteno, 264.
Carotenoides, 257, 258,
Oridacin de, 352 57516, 51,519,

Camlenus. 257,
Caspary, banda, 96, 157.
Culasn, 207, 238, 668, 69, T4

Ceia cnbou ISJ |s4 162-165, 170,
celuss

accesorias,

uompu\amm, 162, 166,170, 175, 177,

albummuﬂs 162, 171.
embrionales, 650, 674.
de guarda, 110,
intermediarias, 178.
del mesofilo, 318.

somiticas, 431

de transferencia, 178.

de Ia vaina, 318, 328.
Qe 71, 718,715,738, 145, 45,
Celul
Celom, g 37 43-45,49, 53, 61, 6371,



Biosintesis de la, 61.
Centeno, 646, 648, 653, 676.

entro
‘meristematico, S68.
quiescente, 552-553.

Centrospermas, 328.

Ceras, 35, 41, 42, 72,

ulares, 109,

Cereza, 726, 732, 736, 731, 741, 743.

-Cetoacetil tiolasa, 704,

B-Cetoacil-CoA, 704.

a C:wsluumn. 410,

Cnins, 625, 740.
Cianuro, 401, 402, 416, 668, 669.
Ciclo
del azuffe, 383, 384.
de Calvin, 303-309, 419,
dicarboxilico C-4, 321, 328,
glioxilato, 396, 669, 702. 703, 704
de Krebs, 408-410.
del nitrogeno, 362, 363
pentosasfosfato, 421, 422,
tricarboxilico reductivo, 332.
Gelois, 190,191,
Cilindro vase
Cinética de. [ absomon 141-145.

Crcamoanan n,
Ciruela, 726, 729, 730 m 734,740, 745,

Cisteina, 207, 384, 385, 388.391,659, 686
Biosintesis de
sintetasa, 388.

Cistina, 207, 384.

cummu, .

tocrom
S, 412, 414, 417.
4,403, 411, 412, 414, 419,
411, 415417, 420, S81.

£,279, 292, 293.
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oxidasa, 207, 411, 453,
Citocromos, 279.
Citoquinina-oxidasa, 499, 5
Cioguinings, 485,487,501 510, 515 733.
ydomumma spicl 73575,
soi

4 g:rmuuc n,
¥ maduracion a fm|os. 730,731,733,

ymnrlugencﬂs, 564, 569.
¥ transformacion tumoral, 541.
Citral, 739.
memsmus, 409,704,
Citrulina, 1
CIxmmno. Tiaas
Clinosta
prns
Cloro, 195 205 208, 292
Cloroetar
Clorofenill 7.
Clnroﬁla., 205, zo7 285, 286, 349, 352,
5,474, 495, 681, 738, 742, 745,

de Chlorobium, 257.

Clorofilas, 254-257, 632.

Clorofilasa, 738, 759, 763.

Clorofilida a,

Cloroplasto, 285-302.
Estructura del, 235-238, 357.
Membranas del, 240-243, 296-298, 300,

30

Movimicntos de_desplazamiento  del,
60; 617.

2

Aislamiento de los, 238-240.

Gompasiien de g 238.240.
Envoltura de los,

Clorosis, 203-205.

Cloruro de 2 cloroetiltrimetilamonio

(©CO\76, 478, 481, 482, 01.

Oomm 1 95, 216.
Cobre, 195, 205, 208, 219.
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Cociente respiratorio, 396, 397, 665, 666,

Coefici
Cocnzima A, 207, 384, 385, 389, 403 410.
Col de Bruselas, 649.
Colegpuia, 48, 0, 51,53, 34, 56, 442447,

o wimm;mo, 7o
Colesterol, 484.

Colifor, 20
Colina-C', 484.

7.
Compldjo dorofla a/b proteina, 265, 266,

7 ~r,,
mmlomr\.wmm. 265,266,283,

mmnr fitocromo, 630.
Complejos proteina-clorofila, 265, 266,
283, 285,
Compuestas, 328.
Conaraquina, 686.
Concentracion critica, 199, 202
Condiciones desfavorables, 770-786.
Conductancia hidréulica de una membra-
na (L), 85, 102, 103.
Conductividad hidrdulica (L), 102, 103.
acion de la energia, 291293,
Constante de Planck, 266.
Control fotosintético, 282, 291.
c.,..mx respiratorio,
rofosfato, 476-478.
CDD(me'ﬁnnﬂwnu 262.
Cordicepin:
oty crecimiento, 569-575.
Corriente citoplasmatica, 601-602.
de circulacion, 602
en manto, 602.
Microiamentos en, 602
en surti
de mrb«lmm. 602.
por vi
Comemes vmlol:la!manus. 190, 191

Corrientes transcelulares, 191.

Crasuliceas, 329.

Cromo, 213.
ymoplastos, 248.

Crotonasa, 7

Crotonil-CoA, 704.
‘rown gall», 539.

Cuanto, 2

Cuantosomas, 243.

Cubierta seminal, 667, 693, 698, 706, 707.

Cucurbitaceas, 329.
Cuerpo, 556, 557, 560, 562.
Cnerw ‘prolamelar, 246.

up.d.m 681, 686, 687, 702, 704.
proteicos, 676, 678, 680, 698, 699, 701

Cultivos de arena, 198.

Cumar 2.

Cumarinas, 522, 526.

Curva de accion, 199.

Curen sigmoidc, 432, 434, 436.438, 441.
vas de absorcién, 141

oot 105,

Qutoa, 35,41, 73,671,

Cutinizacién, 7

Challsktan, bip mpOlsls de, 640-641.




Chirimoya, 743, 748.

en
Chopo, 658, 659.
Choque térmico, 774, 775.

Dl 685, 713,726,734, 135 737, 740.
PP (vime dimetil-atil-pirofosfato), 260,

DCMU 244, 275, 278, 603, 781, 782.
Deficiencias, 202-

Deficiencias minerales,

Defictde presin do itosion (DPD), 78,

De\rdma, 195.
Delfisdtoa, 740
fo,

3.
nezamiento anular, 161, 162.

asa,
DHAP (véase dihidroxiacetona fosfato).
Dia corto, 636-645, 657, 658, 660, 661.
Da largo, 636645, 657-661, 696.
onaatins, 254, 255,

na, 292.

motmon
2 “+Dicorafond, 323
7, é-Dicetovalerato, 259, 261.
2,4-Diclorofenoxiacetiacético, 509.
Dicloruro_de 1,1"-dimetil-4,4™bipiridor-
nio, 781.
Dictiosoma, 166, 171, 676.
Diferenciacion, 429, 432, 529-545, 546,
556, 559, 566-567, 569.
embrioides haploides de microsporas,
530-531.
Mecanismo de la, $32-538.
y protoplastos, 531-532.
¥ regeneraci6n en cultivo de tejidos, 529-
530.
1.3-Difosfoglicerato, 306, 400, 401.
Difisen. 1647, 185,
Digitonina, 402.
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Diidralaeriont fothta, 306, 207, 310

34-D|h|drex umarina, 527.
4"Dil lavonoides, 524.
Dlh)dmnznna. 487, 493, 498,
Dimetil-aliladenina, 488, 490.
irofosfato, 260, 262, 472.
-benzoxazolinona, 462.
1.

il 554,
et dlmétics, 39051,
polari

desigual, 537.
periclinal, 554.

DNA (icido_ descximibonucieioo, 487,
492, 4
Aumdnyhumn (replicacion) del, 532,

<DNA, 619.
de clorogeston, 243146, 81,

Transcripeion e 32,533
Dominancia apical, 570.
Donnan
Espacio libre de, 149.
Potencial de, 148-150.
Sisiema o mecanismo de, 148-150.
ion, 647, 655-673.
Semillas, 662-673.
Tipos de, 662-667.
regulacion hormonal, 669-673.
regulacion metabdlica, 668, 669.
Yemas, 656-662.
Cese, 658-659.
induccion, 657, 658.
regulacion hommm.l 659-662.
DPIP, 278.

Ecuacion
neral de la fotosintesis, 361.
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de Michaclis, 228.
de Nernst, 145.
Edestin, 686.

emeron, 273, 274
lente en fototropismo, 585-586.
pantalla en fototropismo, S86.
Pasteur, 421.
del pH del suclo, 768.
Taoada, 628
Warburg, 3
Efecxos Ao bajas temperaturas, 274-
277.

Hciot m.amgmo; de la altitud, 779.
Efic

fotoguimica, 361.

fotosintética, 360, 542.

‘méxima diaria, 361
Eje embrionario, 683.
Elaioplasto, 248.

lectro-6smosis, 188-190, 206.

-Elemento, 739, 740.
Elementos

esenciales, 194, 195.

5o scdls, (94, 195,

minerales,
Elemicina, S
ELISA en fitocromo, 609.
Embrioides, 530-531

de células somticas, 530.

haploides de microsporas, 530.
Endodermis, 96, 97, 98, 157, 158.
Endoglucanasa, 49.
Endopeptidusas, 638
Energi

e am fotn, 269.

Entro
Enve]acumenm. 732, 744-746, 758-766.
Enzi
dnnmlﬁudom. 695, 697.
inmunoensay
malica, 208, 33, m 331,414,743,
mm\ﬁmdnﬂ, 677,
Epicatequi
Epicatio, 665, o .
E pne
inastia, 596.
Epnzmxs. 138,

Epoxi-caroteno, 352.

Espectro
deabsoron de o pgmentos fotosinté-
ticos, 251-253,
de accion de la rmusnus’; 250, 350.
i, 273

Esquema Z, 274-281.
Estados electrdnicos excitados, 270-273.
aquiosa, 174, 179, 685.
Esnilin 585,553
reoria del, 588-593.
e mesticn del dicoreprop, 81
Esteroles, 5
Esultled:afdus. 162, 172, 183.
mas, 105, 109-112, 153,206,208, 223,
ssa 355, 395, 597,
i6n, 663-666.
Eﬂru:nmn, ssv
Estroma, 235, 307.
Etanol, 399w| 2 5
Etil-metilbutirato, 7:
Bileno, 503512, 566-567 575, 669-671,

y maduracion de frutos 142149,

Extracto de lovadura, 487.

Fact
e ablandamiento, e I pared, 49. 1.
CF,. 155,297,



CF, 155,297, 402.
F, 155, 404,
E, 404,

timitante, 345, 346.

reductor del oxigeno, 299.
Fameseno, 731.
esil pirofosfato, 260, 476, 477.
Famesl irofosttosinietss, 77

renciacion, 68, 569.
fnmqmmlca. 289.
poAnagentria, S5, 965
Fascalina
Fose e vida de e 156735,
Fenilacetaldehido, 4
Fenilalanina, 8.6 399 sl
Fenilalanina-amonio-liasa, 524, 525, 624-

626.
L-fenilalanina amonio-liasa (PAL)
¥ ogronso, 6425,
Fenilurea,
Fenolasa, zns, 711,738,
Fenoles, 458, 524, 527, 567, 569, 663, 671,
707, 39,740, 782.

Mono,

ro, 4
Poli, 457,
Sustancias fendlicas, 520.

Fermentacion, 399-402.
Ferredoxina, 207, 278, 289-291, 296, 309,
366-368, 374, 376, 378, 379,389, 391,

89.

Ferricianuro potdsico, 413.
Fibras, 162.
Fibrilla, 37, 43, 44, 61.
Fibrilla elemental, 36.
Fick

Primera ley de, 146.

Segunda ley de, 147.

58, 259.

Fiseion! mowpu del N,, 363-370, 542.
Fijacion del N,
Filocalina, 558,
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Filotaxis, 560.

Fsologia vegeal, 2632, 443,

Fitasa

Fitina, 579 686, 687, 705, 707, 709.

Fitoalexinas, 520, 782

Fitocromo, 261, 479, 485, 501, 512, 521.
606, 633, 658, 665, 669, 673.
Antecedentes historicos del, 607-608.

Fototropismo del, 581, 583-584.
Intermediarios de_fotoconversion del,
611-613, 615, 622.
Localizaci6n del, 615-617.
Mecanismo de accion del, 622-631.
Movimiento cloroplasto del, 602-604,
31

6
Maliphiaadde st it 622,629

iy primaria del, 620-
Reaccicn de ala energia w ire,
Realizacién de la pau
Regulacion potmbirey g,emca del, 622-
628.

kegnhclon permeabilidad membranas
del, 628-631.
Reversion oscura del, 612, 614.
Reversion oscura inversa del, 614,
Significacion ecoldgica del, 632.
L2

i
Flaglutw
Fite hcml;!ulmm:s (lectinas), 363.
Fitol, 253,
Plavina/citocro
torvccoter el rmonmp.smu. s81.

Floema, 96, 97, 161-192.
Citologia del, 164-178.
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Dirccion del ranporte del, 177-182.
Elem:nms del, 162-1
ructura del, 162- |7|
lnl:nsldad y velocidad del transporte
del, 176.
Mecanismos de transporte por el, 185-
192,

Sustancias transportadas por €l, 171-
Transporte por e, 186.
34,

Floracion, 440, 6:
Fisiologia de, 634.

Evudenuu fmolsyﬂs del, 639, 640.
aturaleza quimica del, 640.
Flanzm 291,525

jo
da sgun en plantas xs 91,102, 104.
del €O,

5,
hidrdulico, 85, ss 102 104,
interfacial, 185, 136.

de protones, 152,

Fluorescencia de clarol'hs 270-273.

Fluorofenilbiuret, 497.

Fluoruros, 780.

Formacion de la raiz, 553-555.

Formas de los pigmentos fotosintéticos in
vivo, 265, 266.

Fosfatasa dcida, 165, 167.

Fosfatasas, 307.

Fosfatidil-colina, 404.

Fosfatidiletanolamina, 404.

Fosfatidilglicerol, 404.

Fosl'md inositol, 404.

Fosfofructosa kinasa, 313, 400, 424, 667,

3-Fosfoglicerato inaia, 307,
Fosfogliceromutasa, 400, 694, 704, 709.
Faxrogjnmmmmsa. 42,

foglucom
Fosfwlucon 0, 422.

Fosfoguconato deshidrogenass, 210,422,
F oducbs: isomerasa, 314, 400, 694,

esfoﬂums: mutasa, 677, 704.
Fos(nll

484, 686, 738.
Foufon D, 476, 478, 481, 482
Fosfopiruvato sintetasa, 356.

zsz 414,415,

an[nnhsL 58, m sxs 695, 697, 712,

Fds(mo 195, 203, 206, 210, 213.
‘otoexcitaciones, 269-2
Foln!‘mfanlmon‘ 152, 287-302, 522.

ociclica, 301
Fotolss del agua, 208, 215, 288, 293, 296.
Fotomorfogénesis, 153, 600, 606, 5

fotorreceptor (véase fitocromo y cripto-

cromo
Foton, 269.
Fotonastia, 596, 597, 606.
idacion
del aparato fotosintético, 350.
de la clorofila, 350, 352.

Fotoperiodismo, 634-646.
tesina, 641

Fusroenmpxmvzm, 400, 401, 420.
Fosfoenol-piriivico-cas ﬂ)onkmls.n, 324,
30, 704.
osfoenol-pirivico-carboxilasa, 125, 321,
322,327, 329, 31.

y concepto del, 634-

636.
fitocromo, 644-645.
florigeno, 2.
Fotoperiodo critico, 636.
Giberelinas, 650.
Inhibidores del, 642.



Interaccion luz-oscuridad, 642-643.
Naturaleza hormonal del, 640-642.
Percepeion e induccion floral del, 639-

640.
Planta de dia corto (PDC), 636-637.
Planta de dia largo (PDL), 636-637.
Planta de dia neutro (PDN), 636, 638.
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Fructificacion, 440.

Fructosa, 174, 179.
1,6-difosfatasa, 309.
26-difosfato, 313, 316.

Composicién qul.lmu de! Im. 734741

Respuestas 3
Ritmos endogenos, 636, 638, 639, 645-
646.

Fotorreceptores
de la rammorfcmesix, 608, 610, 611,

613, 631, 6

del rompmnmsmo,

del fototropismo, swssx sx; 584,
Fommplmclén. 334-343, 542

Medida
Folosinicss, m zm 208, 222, 352.
del az
©3,317, 328,
4, 317329,
Capacidad de, 436.
Espectro de accion de la, 251, 252.
neta, 355.
del nitrogeno, 375-376, 377, 379,
luminoso de la, 267-283.
Proceso oscuro de la, 267-283.
en plantas suculentas, 329-331.
rte de =1eamm 275 283,
Fotosistema 1, 275-281, 2t
Fotosistema I1, 207, 203 o7 zxn 293,
Folowopleme, 578558, 60,
auxina,

3 5 1.
de coleoptilo de graminea, $79-583.
de Phycomyces, 585-586.
de plantulas de dicotiledoneas, 583.
de protonemas de helechos, 583-584.
Espectro de accion del, S81.

inas, 581, 583,
Fotorreceptor del, $79-581.
Luz visible, yUV 581, 583, 585.
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