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PROLOGO

En los paises de América latina la ensefianza de la Fisiologia Vege-
tal progresa en forma constante. Requieren de esta disciplina los estu-
dios de Agronomia, Ciencias Naturales, Bioguimica y Ciencias Bio-
logicas.

No obstante, se carece de una fuente de informacion original en
lengua espaiiola, que satisfaga las necesidades de los estudiantes, per-
mita uniformar la ensefianza en el nivel universitario y sirva de fuente
de consulta a los docentes y profesionales que trabajan en disciplinas
afines.

Las pocas obras a las cuales se recurre en la actualidad son traduc-
ciones que se reimprimen numerosas veces sin cambio alguno. Esto
implica que los estudiantes, que por lo comtn no pueden recurri a
otro idioma, frecuentemente tengan acceso a una informacion bastan-
te anticuada. El problema se agudiza cuando se trata, como en este ca-
50, de una disciplina en plena evolucion.

Bl libro ha sido dividido en diversas secciones desarrolladas por
varios autores. Ciertos coriceptos se repiten con el objeto de que cada
seceion constituya una unidad que facilite su comprension; por la
‘misma causa se suprimieron los datos experimentales asi como también
las citas bibliogrificas, salvo en algunos casos especiales. Cuando un pro-
ceso tiene mds de una interpretacion, se eligio aquella que a criterio
del autor esla més probable, dejando en claro tal circunstancia.

Se considera que los estudiantes que utilizarin esta obra tienen
conocimientos o han seguido cursos de matemiticas, fisicoquimica y
quimica orginica, asi como de citologia y morfologia vegetal intema y
externa, Al final de cada capitulo se agrega una lista de lecturas com:
plementarias a las cuales se podrd recurrir para profundizar los conos
‘mientos o para obtener detalles que el cardcter de la obra hace imposi-
ble tratar con mis amplitud.

Los autores esperan haber logrado los fines perseguidos y cada uno
de ellos es responsable de la informacién vertida en los respectivos capi-
tulos.

Las figures fueron realizadas en su mayoria por Carlos Andrés y
Carlos Ricardo Tremouilles, a quienes los directores de esta obra agra-
decen su colaboracion.
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Con gran satisfaccion se presenta alos lectores esta primera
edicid logia Vegetal, fruto de un arduo esfuerzo de es-
ludlo e investigacion de los coordinadores y los distintos au-

" abo, s, lamentar profundamente la ausencia fisica del
eminente Profesor Ing. Agr. Enrique M. Sivori, fallecido cuande
esta obra se hallaba en proceso de edicion y a la que tanta dedi-
cacion y desvelos le brinds.

Es, pues, en homenaje y memoria de tan ilustre investiga-
dor desaparecido que se concreta esta publicacion que honra a
todos los que han contribuido a su proceso de creacién y reali-
zcion.

En una obra de esta naturaleza, en Ia cual han intervenido
numerosos colaboradores es inevitable el transcurrir del tiempo
desde el momento que se plasma la idea hasta que la obra hace
su aparicion a los lectores. En este caso, también se produjeron
demoras que escaparon al control tanto de los coordinado-
res como del editor. Por lo tanto y teniendo en cuenta la cele-
tidad con que se produce el avance cientifico, results casi im-
posible contar con un trabajo totalmente al dia en todos los
capitulos, como era el deseo de los autores.

No obstante esta falencia, el balance. final de este libro
presenta un amplio margen de utilidad para estudiantes y
profesionales interesados en la materia y de ahi la-necesidad
de publicarlo impostergablemente.

[EDITORIAL HEMISFERIO SUR



CAPITULO T

LA VIDA VEGETAL
E. M. SIVORI
GENERALIDADES posibiidads hereditats 3 por el me

La Fisiclogia Vegetal estudia los fe-
| mémenos que se lan en los or-
ncieme, en

leyes' que rigen su. activids
cditn y 1 condidones l!quends y
comprende la_observ
mtatn 3 ol exmen adtco db ln
informacién obtenida.

Tiene en cuenta que los vegetales

T poen G, nada wleeloﬁco Asfy
la fotosintesis no se produce “para”
nuttir a la planta sino_porque se die-
ron las condiciones estructurales y del
medio para ¢l desarrollo de dicha fun-
cién, en forma similar al resto de las
funclones fisilogicas. Sus pasos, sus-
tratos y  productos estin integrados’ en

desarrollo_ontogénico, de o
ricter adaptativo, P por sus

Cnma la mayorfa de las_cienciss, la
Fisiologia Vegetal comprende conoci-
mientos considerados “tedricos” y co-
nocientos de splcuiin inmedit; 5
hasta tal punto constituye la base de
la octivided agronomica, que ha sido
lamada la “agricultur tebrica”. En ca-
si todos los casos estudia fenomenos
que comprenden los fundamentos de la
bioproduccion.

Estd integrada dentro de Ia Biologfa
y su contenido oscila entre la Biogy uL
mica y Ia Ecologia, en tal forma

oo limies otre
estas disciplinas. Si bien
depende 0l medl, e o vegeae -
dencia es mayor y mis direc-
u, ¥a que el ambiente no solo los nu-
tre 'y constituye lss_condiciones que
pormten s crocmiento, s que tam-
B egule y detormina &0 gran me-
dida numerosos procesos y la morfogé-
nesis_general. Asi, las temperaturas y
o ongi del dfa pueden: cetermnar
que una plata desarole s Grgancs
florales o permaneaca vegel
o oo con cast todas s dis-
ciplinas _centificas, su_contenido no
esté claramente delimitado, y tanto en
o e stmo e nftodos de
mbde, inarenen conodmintsde
eteorologa,
tica, lewfu, "Nortoogs s v

1



otros, a la vez que se recu-
me a-las Matemiicas para considerar
numerosos problems.

UNIDAD DE LOS SISTEMAS VIVOS

Es necesario puntualizar que la sepa-

505_compuestos, en
su

njunto,

zimas y. reguladores, determinan las es-
tructuras y los_procgsosrespiratorios.
El crecimiento y
ol resutado de
las que dependen de la morfologfa in-
toma y extema.

Por otra_parte, a medida que las di-
que comprende I

genia; _pero
fotostntesis, la respiracion y_el mefabo-
lismo_intermedio, son basicamente simi-
lares, Los  caracteristicas de las reac-

ciones quimicas que se desarrollan en
los vegetales son limitadss y se repiten
situacions

entre gruy
comures a los organismos vivos.

DIFERENCIAS ENTRE
TRUCTURAS
INANIMADAS Y VIVAS
Asi como las diferencias entre los
ol

diversos taxones  dentro-del campo de
laBiologfa no son profundas,

uso,
prow poca en que dichas
Lol erm elaboradas’ por los

organism
mas”, que proviene del griego y signi-
fica. ““en levaduras”, se acuié_cuando
Ia- accion cataliticade estos compues-
tos se.consideraba. inseparable y propia
, 3 era uno de los

constituidos . exclusiva-

1o se comportan como “vivos” y pue-



den_cristalizarse y mantenerse en for-
ma indefinida_bajo condiciones adecus-

te entre

dad total bisica, mis compleja, de una
bacteria
En consecuencia, la vida, en su for.
ma mis clemental, puede ser conside-
i como un mimk!hcmn de I
fa un
mvel en la evolucmn estructural y fun-
cional_de aquéllas. Se la ha descrito
fambién como 1a. manifestac

—mantencion y crecimiento—
relacion con definidas v 4o

‘medio.
Desde los orfgenes del conocimiento

teria y de la energa; la ofra concep-
cién Is considea un conjunto do pro.

u.umxhclon) y de compussios o vivos
~vomo_azfcares inodcidos— ¥
procesos Taposiion. (desast
Feomy: Todo_ollo mplica . integr
cion y la desintegracion ordenada de
la materia viva, que se desanolla en
forma regulada a través del espacio y

del tiempo entre diverses partes del or-
fguiso y enkes el orpiemo y o me-

io.
La estructuracion de los seres vivos,
aun considerada la_continuidad que

dste: , puede ubicame en
varios niveles de organizacion: 1) es-
tructuras moleculares, 2) estructuras

microscopicas y 3) mactoorganizacion.

La estructura_molecular, submi-

racion “espacial de. sus molécula, con
Fupos reactivos ubicados en posiciones

istancias perfectamente definidas.
En” dgunos cascs, et configuracion &
de tal importancia que una diferencia
apurentemente minima_~por _sjemplo
eatee I poicones “ck” y “mm” de

sctindan, 1a | mopemcn ol mmhman
de un determinado proceso. Asi,
foma. s (gura 1a) del deido. tia
crecimiento en las plantas, v la_forma
{rans (figura 15) e inactiva. Cuando
se_aplican_en_conjunto, el crecimiento
celular es inhibido competitivamente.

H
Ney
00H
OH

. Estructura del fcido cindmico: )
T i o, e



Esta estructur configuracién
quinics do In maeri’viva, delermina
e se coordinan en el tiem-

desintegraciones constantes de sustan-
as.

cins orginic

2) Los compuestos quimicos se con-
forman en una estructura. microscopica
de nivel celular, cuyo_conocimiento ha
sido muy profundizado_en las ltimas
décad. debido al uso del miroscopio
electronico. Estasestructuras maniies-

tan diferencias entre s distintas -espe-
entre.especies infe

el nicleo, la va-
ias, los. peroxiso-
mns. los pisidos, e ebiculo zndophl«

, los ribosomas y aun la separa-
dén boqumies y Hsiolégiea doniro
dl. citoplasma_no_diferenciado, consti

g o funciones; ast

Tos _ compartimientos
organoides— no_estdn fisiologicamente
os del reto e Ia okl sino
que entre ellos, y con el citoplasma

pirivico, -y de su interior se difun-

den compuestos como el dcido. succ’
y

0 0,y en especial el
lico, se encontrarian también en el ci
topiasma no_diferenciado. En ro-

liana con_fotlisis del H,0," desprendi-
miento de 0,, reduccion de NADP!,
fotofosforilacion_de ADP? y fijacion

pued ser utiizado en parte por la
B eI NADPreducido (NADPH)y S 4DP
fosforilado (ATP)®, intervienen. en los
procesos que necesitan energia o, poder
fjado. contituye

irectamente el - metabolismo _general
que da lug ructuras_estables
como_la- pared celular, - estructures

dindmicas como el protoplasms, o bien

nes a la_generalidad de las células de
un_organismo, en_particular aquéllos
mis ligados a procesos indispensables
para

Ios. poseen. Por_ ejemplo, los cloroplas-
tos, salvo excepeiones, solo. existen en

! Nicotinamida adeniva dinuclebiido fosfto
* Adenosina difostato
3 Adenosina trifosfato




Ias_células de ciertos 6rganos —como
hojes y tallos de_estructura primaria—
expuestos a las_radiaciones_visibles, o
hun el nicleo desaparece en los tubos

505.
3) La macroorganizacion implica la

cuentran_conjuntos de
el o trastado. dkl "y s

chos, los tejidos y brgan
tefido. vascular, los- tallos, las rafces y
jen_ definidos;

yor especializacion adaptativa, como
los ciclos anuales que implican
muerte del individuo determinada por
el desarollo de la misma planta,
cimbium, el felogeno, o bien e
ras mis complejas en los meristemas
spicls, 18 presenca do ‘meristemas in-
jares y modificaciones de_células y
mayor muunm

i sl o b tersperatures, etobers,

BIOENERGETICA

o5 fenémenos que caracterizan a la
vida se consideran bajo pautas. termodi-

nimicas. La termodinimica clisica es-

con energfa_interna y  volumi
tanke ' evohucloner haca wna_condi
mogénes 3 de meyor de

sorden, pitetin el
mis_prot
de realizar

Los procesos que se observan en la

un_ estado
y con e capacidad
trabajo.

qunqulera do-etas dog-condicones, 1
fuerzas que los impulsan estin relacio-
nads con_ cambios. do T energia bre
¥ las sustancias tienden a alcanzar un
grado méximo de homogeneidad y es-
tabilidad.
Los seres vivos obedecen

termodingmicas. Los procesos i

un ecosistema, lo

le en que la materia  la energia flu-
yen compensadost il i péiin e
gradacion con la incorporacién y estruc-
turacion de la energfa y materia prove-
ientes del medio.

orada s utiliza
- molmusu o, diersos come
puestos; en el 0 de sustancias y
&' trabsjo mecirico, df et se disipa
como calor.
Una planta se puede considerar un
sistema termodinémicamente abierto que
tercam}

cerrdo, Sus procesos son Isotérmicos y
se_desarrollan a presion constante, diri-
dos ‘por I encrgia Hore que etd rela-

5



Slonada don 14’ eumgl toal dal dtema.
La anergi ire dxpress I capacidd de
realizar trabajo Gt y a ella contribuye la
entalpia —témino ligado ol contenido
alériev= 3 1 entropis, que como be-
mos indicado estd ligada o relacionada
con el grado de desorden.
La ecucién del cambio do enerfs I
bre, que la relaciona con los cambi
d- Cetropfe. 3 de entalta, 0 I g

AG = AH — TAS

donde:

AG = cambio de energia libre (Gibbs),
o prelin y {ampuratrs cons:

° mwl'wndo del
medm, a p.umn constant
T = temperatura absoluta.
cambio de entropfa.

La vaixiin, do entalpfs (AH) e el

praiinl e

bio de calor con el medio, la energla
e e igudl o la entropia, poro de
signo contrari

La ccmhnoe de equilibrio de una re-
accién quimica lacionada con la
enexgia libre, segin:

AG =RThKeq

donde
AG'=  cambiode energia libre (Gibbs)
apH 7.
R =  constante de los gases
(1,897 cal. mol” grado™ ).
T = temperatura absoluta.
Keq= constante de equilibrio.

Cuando K eq ¢ baja, inferior, a uno,

debe ncomporane energia del medio
que la_ reaccion ocurra; cuando K

eq es alta, la reaccion tiende a ser es-

ponténea. En el primer caso decimos

que el proceso es endergonico y, en o
segundo, que es exergonico. En num

que ocurran p :ndezg
Los _procesos blologmm, como

ol dectzomagnition, GOy agua ¥ luego
minerales, con lo cusl se

lerando s6lo una planta, un eco-
sistema o bien la biosfera' como sis-
temas abiertos que, segin hemos visto,
pueden considerarse cerrados si se estu-
dien junto con las variaciones del me-
dio. En todos los casos importa resolver
si la suma de los procesos que vk
Cran un cambio de .G 0
sitva —con declinacion de la entrop(a y
aumento de ls enerya lib— o negtiva
elevacion de la entropfa y dismi-
o de 1 energia libre

! Constity la masa viva total distribuida so-
e e



Si consideramos una planta aislada, es
n cuenta su onfogenia,
ali

contraria a la_ segunda ley
dindmica ' . Posteriormente el proceso se
revierle y ‘todo el sistema tiende a de-
gradarse con el correspondiente  au-

mento de la entropfa y disminucién de
la_energia, por medio de su propio me-
tabolismo. Durante todo este clcln, no
toda la energw dirigida hacia El

derar que anuslmente se disipan’ otras
tantas r:l.\nx as.

Segin se verd en of etudi sbre 13
fnu)smwsu, para la liberaci de un
mol de O, que cnrmspv;nde ok incor

0;,
Eeroma 138 Keal - come s seorian
constituir una molécula de

cads mol de carbono_incorporado.
En esta forma se pierden 18 keal, y
las 687x10* fijadas en la materia viva

sino que forma parte de la biosfera, por
lo cual el balance energético y estructu-

mento del catabolismo, y en Gltima ins-

i rganismos de-
ammmtlmu. los que a su vez terminan
el mismo proceso de desinte-

e
aproximadame a una cifra del orden
de asmo“
Como esta mas:

cummtitative. y w ehcuontra prio
ticamente en “estado cuasi ”, en
equilibrio con el medio, podemos consi-

| mantenimiento de un sistema vivo con

bas snropia) con un- gasto de. energl
(umento de entropia). 2

energia nicialmente inco
o s sata o s (155
keal) se disiparia un 95% (128) y solo

sipacion de 754x 10° que se pierde
m\n.lmenw como entropa.

ono e levm, ademds, oxigeno e hi-
drégeno. Las uniones entre sus elemen-
mg que_ mantienen et o
mpuestas sobre todo por
Hasurs covalenies de electrones de o
Intivamente alto nivel energético, facti-
bles de liberarse y ser utilizados en tra-
bajo quimico.
Durante el proceso general de
cién, dlgunos compuestos, en pmn:u.\nr
los hidratos de carbono, se descomy
e poF medio ds sstriciama ozidstivs
liberando su energfa, y en gran parte se
produce_desprendimiento de carbono en
forma de CO,. El resto de los com-
puestos, como los productos intermedios

7



dl procso senclone, i dicha

s los conoce eseeifcaments como -
fotétrofos te fotdirofos;
¥ cuando se efectia a partir de energia
quimica, autoquimisirofos o smplemen-
e qumu i6trofos.

En el primer caso disponen de siste-

Paitos L radiacion luminosa activa los
electrones de los on-niveles

tes del H 0 que se descompone liberan-
do 0;. Todo el proceso puede represen-
tarse en Ia siguiente fomma sintética:

)
enecgia (
PYRES IR
2K, 00 aa— M g0,

donde” A es el sistema aceptor o “trans-

o,
Un segundo paso puede representarse
por la reaccion:

8

~ sistemas
A+ do; —_temts oy, 0) + 11, G «(;:

Los electrones del HA, con alto nivel

rgia, son transferidos a compues-
oo onpinin. i mcorptran GOy B
sistema_aceptor (A) oxidado se encuen-

recumente de. ll clorofila, los que son

Jazados por aquéllos provenientes
Gl ags (formile 1),y continta =1
transferencia_en’ forma_ininterrumpida

mientres s condicones del medio  ls
estructuras biologicas Io_ permi
o cnerga lumfrica e sido tanstor

‘madaen energfa qufmica en los electro-
nes del pigmento foforreceptor, y éstps

nico, pero 1os grupos carboxflicos son
aiin nuevamente elevados en su conteni-
do energético cuando se reducen s ok

grupos  qui-

puestos de menos fe.m.
de Ja cadena que constituye
ol proceso respiratorio, y e utilizada en
reacciones, en ' particular en la
sintesis orginica y demds funciones que
constituyen la actividad vi
Renumiend, dimos que a través de
merosos_procesos, 10s electrones foto-
activados de Ja clorofila son transterdos
uestos orginicos que incorporan
C0;. Al mismo tiempo, y en forma
continua, electrones de compuestos or-
ginicos fluyen a través de varios siste-
con transferencia de energfa que
es utilizada en procesos endergonicos,
hasta: legar al O, para constituir nueva-
mente *0ua con i bejo nivel. energético




En forma sucinta, todo el proceso
expresarse en. la siguiente. forma:

28, (%) 4CO, + ks
doroplaton
o
wimitioos

(CH, 0) +0; (48,0 (8)

Los sistemas fundamentales de reac-
ciones mabllens y cnabtlicn, m e
nifn 5 o hclones con
pueden

El agua (lfnea azul) y or motenies

(CH, 0) +0, —g+ €O, + H, O+ energl quimicay calérica  (4)

atamas
enzimitic

ompuesto que mmmw
cn it e v electrones,
G0, 48 ol aceptor ol parm dar mve.

que o utilizan el O, como aceptor fi-
nal.
El conjunto de procesos qufmicos

los  sistemas metabolicos
también_ nume-

procescs de desintgrucion, exergnicos
cuyo_conjunto se- denomina_cataboli
5 1o oo mplea un sumento.de a
entropfa. Durante Ia fase de crecimiento
de Ias plantas, el anabolismo es més in-
tenso que el catabolismo y resulta, en
consecuencia, una disminucion de Ia en-
tropfa del sistema planta.

La sefal indica que el oxfgeno que se des-
prende durante Ia fotosfatesis proviene del Hy.0.

disueltos en ella (lfnea rojs) penetran
por el sistema radical pasando a 1os va-
Tob 8 e 0 Tou-cuthes 0 sy
en'los émnos y uudu, La mayor par-
plerde por transpiracion

© el ow Stomar ¥ por gutacién
a través de los
este Gltimo caso parte-de las sales. En
o

sde los _estomas.

retrados en ol cloplama no diferma-

en las mi
nuevamen'e NADPH, ATP y productos.
intermedios, con desprendimiento _de
O, y fommacién e agua. Los produc-
tos intermedios de la fnhnnnberis, de la
¥ .nu-

e dm lagr 8l meabollma bisico
donde sintetizan _aminodcidos,
protelnas, bidratos de carbono, lipdos,
etc.. Fundamentalmente en el nicleo se
desarrolla la sintesis de dcido desoxirri-
bunocleico (ADN) y écido_ribonucleico
(ARN); el ARN determin 1 sintesis de

jimas, lss que a su vez regulan Ja

reguladores ico,
den Iugar al crecimiento —sintesis neta

9



de compuestos— y al desarrollo —con-
formacion_de wjldos, estructuras y or-

cién asexual o multiplicacion, que
lugar o muevss plantas s fusén -
gam

En forma partlela a_estos procesos
bisicos, se producen otros, que
gulando ¢l crecimiento y desarrollo por
factores del medio, como la fijacién d
00, no fotosintética, la_fotoxidacion
de hormonas de crecimiento —auxinas—
el control luminico de procesos de ger-

, mproduction, efc, o bien

por medio de Ia temperaty

En comsecuenia, Jov procesos und
mentales :  fotosntesis, _respira-
cion, metabolismo de numerosos com-
pusios (protefs, pidos, beses pt
ricas, etc.) y metabolismo de dcidos nu-
leces, Too el s rgalado por -
zimas jores_que_provienen de
los procesos anteriores conformando un
mecanismo_cibemético. En conjunto da
X

ara que un organismo_pueda crecer,
Io Fonl plen v st do s ‘mate:

Ttatofon 1, Totosintess e o proceio
anabslico primario, y la respiracion el
proceso anabélico fundamental. Eilo o
inplea_que stos

iimicos en su cl ue In sintesis de
protetoss, deldos nacioos, Hidrsios

10

catbono .y otros compuesis. complfos
Tepreentin ecciones mb tam-
bién_fundame penden &
ltim Instoncia de’ 1y fobostuteis

ciones no limitativas de CO,, nutrientes
y agua, depende endamertimente. de
Ia intensidad de Ia luz, en lo que res-
a s las necesdades do In plants, 3
tambidn de las hors diaris do sauél.
Por ofre' pare, Ja plutids de GOy s
menta con a femparsturs. y la luz, b
medio de I fotoRapiriion, en e
llas_especies en las que se verifica tal
proceso.
En condiciones naturales, 1a luz opera
intermitentemente y en consecuencia se
tlodos de fotointesis seql

te por la energfa lumfnica,
la temperatura  otros factores del me-
Cuando amanece comienza la asimi-
lacién_carbnica con la apertura de los

disminuir por la tarde hasta desaparecer
o modier

La respiracién opera_continuamente
durante s 24 horss del di, pero se
intensifica de dfa y disminuye por I
noche con ¢l cime de los stomas, Ia
falta do folosteis aue I

% s doeneion do I Totoreapiacon,
- g0 de que e proceo oeurr.

Ambos procesos, Ia_fotosintesis y la

Nihera una @il Theracin do. OOy
porque la respiracion es poco activa y
los estomas se encuentran generalmente
cermados; pero al amanecer, con la aper-
tum de los otomas, comlenza um nter

predominio do
la planta continta emitiendo el gas car.



bénico. Pero a medida que la intensidad
de la luz aumenta y se activa la foto-
u’nusis con la consecuente incorpo-
racion de CO,, esa emision disminuye
hasta llegar a cm momenw en que el

bio

a'y In stmestor 65 igud e
que el consumo es igual a
En consecuencia, no se p\l.ede determi.
nar pérdida ni ganancia. Es el punto de

i
correr del dfa la lntensu‘lﬂ solar au-
menta, la mcorwntmn le gas carbd-
oo spem o o eclin, e coso

cumna 0|
por parte W plnta. o o sikuacitn s6
inibel b e moeied

su fisiologia, de las condiciones en que
se mantuvo durante su crecimiento y de
Ias condiciones del medio en el momen-
to en que se produce, como tempera-

roceso_puede esquematizarse se-
n u i\gul.! 3"donde 1o valores son hi-
potét

cimiento, el total

luz
muchu mayor que la correspondiente al
to de compensacion y, en conse-

en el sotobosque, presenian m
ferior con relacion a las
Fes perenccientes ol mismo taxon

i she g st drcts

QUIMIOTROFISMO

El ofro grupo de vegetales autdtrofos
corresponde a los quimitrofos. Como se
ha dicho, obtienen su energia de reac-
ciones de oxidacion. Son vegetales infe-
riores, unicelulares, que crecen en un

o inorgnico y utilizan el CO, como

proceso de sintesis. Su metabolismo es

Emision de €03 ————
Incorporacién de CO;

i Puntos de compensacién lumfnica
\< EHE =N

Salida del
sol

P 8. “uiion dura
ond

tensicad de luz & que

emisitn o

alorarse se roduc
e produciaa. de tma planta, desde que en ol ntric ol fola

de o incorporacién ones (mito-
e peroxisoma) y 18 &[mnm'nu‘ tenciraoia B mm o cunplllﬂdbn luminico

caps 2 cul
e e nepine en o aue vspeca o aumacion o CO; po 1o bjos vecres de fluminacion,



semejante al de las plantas superiores, en
pariulr sl qui comprende Jos bi

tos de carbono y el ciclo respiratorio
o fiios carbolizo, Abass I hacte.
tias nitrificantes, las que- oxidan el azu-
fre, €l hierro y las del hidrogeno.

HETEROTROFISMO

o5 heterdtrofos son en su mayorf

cultivarse _con

iosis.
Las tas pueden c
aciand "enaf Bborsions wihcanas

ito, recibe el nombre o) wpremo ubaa-
luto; cuando en_ciertas circr

u an dimblosy s denominie
saprofito facultativo.

Los saprofitos desempefian un papel

animales que mueren, cuya materia pasa
asf a formar parte de la tiema vegetal.
Ademu, sportan muirientes norginioos y

o 1o cual es fur
b “aitiirotas, y oon ello pamaiten & in-

el ciclo_ que siguen diversos ele-
mentot an I oatureless.

dos_organismos_ conviven

uno umm los proguctos que sitetiza ol
gt e rocke oyl d8 potalo}
pero cu provecho es mutuo, am-
Box son simblontes mati

arésitos pueden ser absolutos si
son incapaces, en cualquier circunstancia,

12

dé obtener sus alimentos orgdnicos de
compuestos_inertes ys6lo lo hacen de
otros organismos vivos. Estén obligados,
asf, a una vida en simbiosis o bien a
mantenerse en estado- de latencia. En la

poras, que es U forma de resstencia o
da latente.

Algys el pitetales;
lutos han podido cultivie in uitr (tal
caso de Gimnosporangium juniperi-
Seainianee s Shomices, arbtriphoily 1o
pensar i con el desarrollo de

los
o que caisan en los coltvos T
05 pertenecientes & los

ciertas enfermedades de las plantas y los
il

isitos pueden vivir sobre el
hcxpedmte 7 peadicatlo 86 por 1o
nutrientes que le extraen; pero_existen,
ademés, los que provocan’ perjuicios por
otras causas, como 10s que afectan la fi
siologfa general del hospedante, en parti-
cular por la segregacion de toxinas (fito-
alexinas). Estos perjuicios pueden ser
b ios —como son las necrosis que

nan la muerte del hospedante son
cidos como necrotrsficos; v, 10s que no
o meban, s biétrofos.

n se encuentran especies supe-



ot i ichpices do-initine clo
rofils y viven como

plantas. A este grupo ectaneoen,
Pl in cuseutar Ja Raffesa 3 1 “flor
de tierra”. La cuscuta, conocida como

rios que- penetran en 1os tejidos de las
plantas parasitarias a las cusles les extrae
12 Solucion’ nutritva. Puede causar per.
juicios en-los alfalfares, pero no_ repre-
senta una mayor y es ficimente
controlabl. En Sudamérics, divess e
pecies del género Prosopanche, conocidas
como “or de e constituidas
por un largo rizoma_cuadrangular, en
cuyos clnt.os emiten los haustorios.

También so encuntry ciro grupo de
organi

tancu desde el punto de vista biologico
en particular, desde el punto de vista
iomico.

Entre los casos de simbiosis més ma-
ifiesta encontramos ol de los liquenes
considerados como un- taxén, dado el
carctar pormpnante do e eonstvenci'y

Goiciencia de agua o por
Estin consitidos por un hongo y un
sen. Bl hongo pertenecs ¢ lus Ascomi-

(lie poseen clorofila y cuya parte infe-
nor del tallo hace las veces de haustorio,
vor cuya raaén s comportan en forma

mejante a.una epifita. Son los muér-
Gagos de Europe, lamidos “ligw” en
América, que llevan una vida indepen-
diente en lo que
oninica, pero o

para obtener ¢l agua y los nutrien-

el v

SIMBIOSIS MUTUALISTA-

En la simbiosis mutualista se produce

ladors; en camblo, ntendemos e hay

wociacn cuando la seion de
organismos o'a s do un aa

Biene. comn. La simbioss tiene impor.

el alga a las
Clovdftas o Ciontiiie, La somici de
los dos organismos (aga, - hongo) se

te-

pero_realizar la
un liquen a partir de ellos,
ate

El alga aporta al sistema los productos
de'ln. fotosiatess, Cunndo se.trta.de
una_cianoficen (Nostoc) fijadora de ni-

14 semana (Petgers proetestata) 1o que

implica una actividad

s condiciones adversas en que desarro-
t tan

o del talo del hongo, o &l e permite
aprovechar la_insol en forma ade-
e commo st i o GO do oxte
rior, como el emitido_por los micelios
hongo ol i El talo del hongo
es_compac ‘nutrientes.
pmbectuhn e s Eooibtimmatessl
sistema se_comporta como una especie

intercambio con el medio y que reduce

13



suactivided ol minimo en las époc

% mmeiesos e w mefio fivoatis. ol
comportamiento le permite vivir sobre
Toca, tochon, madein, sb e Repcen

un hibitat riguroso y deficiente de mu-
rintes,

Otro caso importante de simbiosis mu-
tualista es el que ocurre entre plantas
superiores. —generalmente una_legumi-
nosa— y bacterias del género Rhizobium.
Este es facultativo, puede vivir como sa-
profito_en el suelo o bajo cultivo, in vi-
tro, o bien en simbiosis en el sistema ra-
dical de la planta, donde produce nudo-
sidades. El Rhizobium tiene la facultad
de asimilar nitrégeno libre, parte del cual
transfiere a la planta y al suelo como
nitrégeno reducido, y Ia planta suminis-

tra a la_bact ucton de . inctab-
lismo. Este sistema bacteria 65 va-
loso deade e punko de vita agient

pero también lo es en Ia naturaleza por-
que es uno de los caminos del ciclo del
nitrégeno.

Las bacterias se encuentran en el suelo

molecdlar, B 1 hudsped
ralmente por los pelos absorbentes llo-
gando al parénquima cortical; alli se mul-
fipican . 1os tefdos roaccionan dando
lugar a fa formacion de nudosidades en
v inteior 50 ubican Las sqonia. En
situacion cambian de estado y ad-
leron 1a capacidad de far o mitzlgens
gaseoso, al cual reducen. Los Rhizobium

como el mtabncm yoel ctamdmm,

pues
300 kg[hu, s que log segundu e
asta 20 kg/ha y afio. Tal capacic

arla oo actriaa” o eapatl do mctais,
como asi_también con la planta; por
lemplo, una cepa que o6 buona Tadors
con uoa’ plmta de- aials, puede no
serlo, 0 aun no fijar, cor

No todas las razas de Rhizobium tie-
nen la propiedad de estar en simbiosis
con todas las leguminosas; en general,
Io hacen por gripos de espeie y o e

un caso, con la soja, son especificas.

Con cardcter de simbiontes con plan-
tas superiores también encontramos cier-

]Bi orqufdes, Se ('u.ltwln en el laborato-
o con técnicas comunes de microbiolo-
gfa, ‘de manera que su uso_constituye
una prictica coriente fuera de las regio-
nes de produccin natural e orgquidess

mamentales, en las zonas tropicales y
Tuviosss,

Cuando_ las micorrizas envuel
rafces 'y forman un velo

En este caso desarrollan con las plantas
intercambio nutricio similar al de las
cndotrofion

El cultivo y Ia aplicacion artificial de
sios mieworgmiamos fiadores e it
an importancia en la ogric

. Es fachibe wifsaios on s .
giones que 1o los poseen o donde son
Poco acivas, como ocurre con las mico-
25 destinadas a almicigos y viveros de
con(fem, de lo que msulta un creoi-
fento més ripido y mayor vigor de s



PLANTAS INSECTIVORAS

Dentro del cuadro de mutricion orgé-
nica encontrarnos las plantas insect{voras,
pies do temns pobres e nilzigenc
asimilable —en este caso por estar fre-
cuentemente inundados—, ‘como ocurre
en las regiones pantanosss. Tienen la fa-

cultad de atrapar, por medio de diversas
estructurss, especies de la fauna entomo-
logica que son digeridas por enzimas pro-
teolfticas Wn por la propi n!mﬂ
ientes de una flora iana
que se aesarrolla en s “iramps” y per-
mite la asimilacion del nitrogeno  orgd-
nico.







CAPITULO IT

ESTRUCTURA Y FUNCION
DE LA CELULA VEGETAL

E. R. MONTALDI ¥ O. H. CASO

INTRODUCCION

La vision macroscopica de todos los
seres vivos conduce a Ia idea logica de la
existencia de wna gran_diversidad de
organismos. Esta impresion es evidente-

mente clot, pues es el diferenir en
s disintas ormas e

ina su or microscopi
3 seanaliza s comporicion quimica, se e
ga al convencimiento, de que casi todos

cor los por una unidad bisica
fundamental: la célula. Esta presencia de
estructuras moleculares y funciones co-
munes en tan distintos organismos (como

recorre la escala biologica se encontrardn
seres constituidos por una célula sola-
mente (organismos unicelulares) o por un

na s dikiunlidod (colonm) oo
mayorfa_de cual fuere
Y onsisicém, sompes = posc i

guir claramente'su naturaleza celular.
El avance que se ha ido produciendo
en las técnicas citolégicas y el gran poder

de nwlumm del microscopio electronico
mitido realizar

s métodon” pars: ekl 1 bio.
quimismo_celular ha hecho posible cono-
cer sus distintas estructuras y la funcion
que desemperian, En la actualidad se
considera que forma y funcion estén inti-
mamente relacionadas. La funcion estd

s tal cunl e cmoce hasta

o preumite ot v i ok Tor
oo por dterates molious 0 agri-
pamientos de moléculas —que interaccio-
nan de manera arménica y le confieren
las propiedades caracterfsticas de la vida:

males, plantas superiores, hongos
5l ukgor pece do 1 a1 st

1



estructura es una célula denominada
o8

s monos ehonuconedos (cambi,
bacers).

describird a continuacién la estr
S S o o Sanle e
pertencciente a una planta_superior,

cual serviré de base para mostrar las dife-
rencias existentes con la cdlula proca-
ridtica.

ORGANIZACION DE UNA CELULA
EUCARIOTICA

Toda_célula vegetal eucariotica_esti
mmd- por un protoplasto recublerte
una pared. La ausencia de esta pared

en_ numerosos_organism
expeinaial s pmtoplnhon o de
plant res, demuestran que éstos
mmmuy-n ln prrie fundamental de 12

e “protoplasto, consi
PRl i e Y
ferenciado formado por una masa coloi-

¥ dlcontinias (compuseninss o infor.
mes). Gitimas se denominan orgd-
s

de_estos dos subsistemas,
ll‘unu s caulas contlenen cumulaciones
riss sustancis intolubles, resultan-
e del metabolismo celular, que no.to-
Parte activs.en.615 que, por ol

DISTINTAS PARTES DE UNA CELULA VEGETAL

a1

Célula
vegetal

protoplasto

subsis
iterenciado

{

b inditrncod (ioplms) {compoeniex

sustancias incrustantes

sustancias adserustantes

plasmalemma
sl andoplismico
contino.

aparato de Golg
microtbulos

jinulos. F
orgin
oo

[dscontinuo




Figus 4, Exquoms do unp s vegl, Referncie: AP~ anloplisids; 0= cloopasios, o=
doroplasios n vias de. diferencin G= apansto de Golg L= Tisosomas; L=
Jaminll media; M= mitocondias; M1= clo; N Nocke = Baancdeanos
PA= pard: L plasmalems : RE® reticulo endopldsnico lso;
REr=etfeulo endoplismico
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procesos
dmoniam. engaticas y comprenden vesf-
culas de 1

jos, cristales de oxalato de
calcio, e&mn
El limite extemo del protoplasto lo
r:unltil\lye una- membmnﬂ. dmominlil
lelmones enm la eﬁu.ll yel medw que
2, como 0 verd ‘adelante
(figura 4).

20

cionles, es deci, mantinen una orani
zacion dindmica.



Figara 4 B. D:ulhl-luull un el

delos thuwuhmlﬁpm-lbrlhm

PARED CELULAR .

La pared forma una envoltura
ot g I oas . ok e
igidez ¢ impide que Ia foerza que cjerce
<l protoplasto cuando_ aumenta. su-tur-

e uede osrv clannia b dipoicien

desgarre la membrana que la en-
pies (phsmhmm) Si bien posee la
apariencia de una estructura i

icamente
Su. constiuidn debe peite ol cre

21



H}\ln 4 G- Pasmodeancs n n pared primais de cilulas e coletilo do tgo. Rofrocis
P

- pared. pima; L3
oga).

cimiento y diferenciacion de la célula y
también facilitar el intercambio de gases
y soluciones con el exterior. Estos reque-
Timientos se satistacen debido a la natu-
raleza y organizacion de las moléculas
que constituyen la pared. Todss las sus-
tancias que intervienen en su constitu-
cién son polimeros lugos que Loman
una red de inmersa en un
hidrogel amorfo denominado matriz.

FORMACION DE LA PARED

Cuando la célula de un organismo se
divide por mitosis se deben formar las
dos paredes delimitantes de cada célula

22

= laminills media; PL=

Remnodesmo (1iogatia sedbs Do o top.

hija, que quedarin unidas
rial seintacts, | I lammua e 51

la célula madre,
cuando los cromosomas se han despla
zado_hacia los polos. En este momento
el fragmoplasto aparece perpendicular a
las fibras del huso, como un disco bicon-
o do cloplsma denso en o cud ve

centran _gran_cantidad de vesfculas
peciets (100 mm). recuiora do ua
membrans, derivadas del oparafo de
Golei. EI nimers de vesiculas aumenta

asta que finalmente coalescen y forman
poref i i tabique semisd-



D At Qe . ikl af vk
wigo. Referencins: AG= MIT.=

célula de coléoptilo
tosentes Govoguit
oS e Tng. A3, Vog

ldo que crce baci ls perifra, por - de cade une de u cias 3. Iy cntr,
dep ‘hasta

‘plasmalemmas.
‘meras constituirin las paredes primarias m(ml—dcaou:uu-éhuum:nm
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esta region de la célula, sino también
sobre toda el drea de la pared vieja, y
provocan, inmediatamente después de la
mitosis, su aumento en extension y espe-
sor hasta alcanzar el tamafio de la célula
madre que le dio origen. Al comienzo de
Ta formacion de I paredes y de 1 Tam:
il medis, o mateial depositado con-
siste sblo de sustancias pécticas y hemi

Las sustancias pécticas (véase

nosa, D-gale a y L | deido
Dpéctico posee aproximadamente 1.000
mon un peso molecular de

omeros con
200.000. Forma cadenas lineales, sin
ramiticaciones, que se disponen al azar
sin formar cristales. Numerosos grupos
carboxilos se combinan con el Ca 0 el
Mg, en tanto e cros quacan i e
trafizar. E1 Ca y el Mg hacen mis rigido
ol polfmero, ratn por a cuslIa ausoncia
de esos catones provocs e sbland-
miento dl deido pletio.
nimero de monémeros es redu-
ado (m a15) y los grupos carboxilos se.
con adicis metilo se for
man pectinas solubles on sgus. Sy por
iraio, 1 polimero posse un mbmero
muy elevado (1.000") de residuos del
dcido galacturénico, se tiene un gel soli-
do lumado. profopectna, vl en
ua,

Las hemicelulosas son polimeros linea-
les o ramificados de los dcidos D-glucu-
sinicoy Dgilacturénics, y en a molé
cula también se encueniran azficares

coms . Deglucoss, Domancss, Larabl.

nosa y D xilosa. La solubilidad de estas

del grado de metila-

prrigriy iy gl feies kot
lazamiento de 1as cadenas.

sustancias pécticas como

Ias cadenas y, ademis, a que las uniones
18 no dan origen a cadenas lineales,
tino helicoidals, Tor o Tadp, of e
poder hidrofflico que poseen estos poli-
meros, dado por la presencia de un gran

2%

niimero de grupos polares en la molé
cula, imposibilta la formacién de crista:

ctinas y hemicelulosss aumenta de
espesor, se I do micelas
(cristalitos) de celulosa de e lon-

gitud. Estas fibrillas elementales se dispo-
al aar hacia ambos lados del tabi-
que divisorio y con mucha separacién en-
tre elle. La nclusion do I celulosa en a
‘matriz le confiere resistencia a la estruc-
i, sin que plerds e meopedades de
ell:;mdm y Comstiogs 1 Senomineds
a
Algunos atudios reientes sobre

e pemata o 1 Srollsnets ban
pemlido’ zn-blev:er un modelo de su
et e

las icrosbrina do cohhods 8

uniones  hidrogeno, - Existirfan, ademis,

entrecruzamientos moleculares y uniones

covalentes entre los extremos reductores

de las hemiceluloses y los polisacéridos
stancias

oo et s ‘poseen este tipo de
pared durante toda su vida (meristemas,
pelos adicale, ubos poliicos, teéiers),
pero la mayorfa sufre un proceso de alar-
gami riormente de diferen-
ciacion, en el cual se forman los distintos
tefidos especializados.

CRECIMIENTO DE LA CELULA
Una vez :Iehmllhda cada celnla hija

por su respectiy

crecimiento, es xhnr el aumento de su pe-

50  volumen. Para que esto suceds, la cé-

oceo que &5

drea seproduc
manera homogénea en toda su axumlon.



con excepcin de los pelos mdicales, los
pelos de la semilla del algodén y los tu-
bos_polfnicos, que solo crecen por su
exirsmo. i process consist en o el
ramiento de la pared por reordenamiento

= todm dimecones, pero seupan en of

mismo plano de crecimiento de la

La incorporacién do mievos materils &
la n crecimiento se realiza de
‘manera uniforme en todo su espesor.

desd

polimeros corto, solubes, a travis do la
Elaumento de la

celulosa en la cara extema de la p

asf como en su espesor, se produce por

Ia biosintesis in situ de nuevas microfi-

a actia el

del monomero a las partes terminales del
polimero _existente. Se trata de una

ntesis extracitopldsmica que demuestra
I ctvidad metabGlica de la pared. En a
cara interna de la pared —e
pared-<itoplasma- & aumento de Ia e
iy de la clulosa ocure por Ia apos
cion_ directa de nuevas cadenas de los
polimeros correspondientes

CONTROL DEL CRECIMIENTO

La regulacién del crecimiento de la
célula no estd ain aclarado. El estira
miento 'y reordenamiento de los elemen-

tos preexistentes, asf como
nuevos materiales, est bajo el control
hormonal. Si bien la extension elistica
(reversible) es provocada por la presicr

pemtium y o Jo inhitidores do In mepl
requiere, no obstante, un factor
Ge ablande par a ruptura y foforma de

lu uniones moleculares. La naturaleza de
factor ain no est_determinada
e concluyente: existen, empero,

reemplazads por otz que desempetan
la misma funcién. En los hongos es la
quita, polimero e oo st
glucosamina. En las bacterias es un mu-
covompkio formade por doa aminoaz-
Sars, sotiglucomming 3 soaiur

mico, aminoicidos, como 1

umma, el o glutimico, el ‘dcido dia-

LA PARED SECUNDARIA

Concluido ¢l fenémeno de alarga-
miento de la célula, su pared sufre cam-
bios irreversibles en su estructura por la
incorporacion a la matriz de nuevas mo-

y entrelazadas por ramj es del po-
Imero. Eta. dsposicion de Ta ceulogs
forma una trama muy densa, mucho ms
resistente que la de la pared primaria,
aue no_ permite un uliefir recimint
de la célula y constituye la lamada py

aria.




Bs il distiogui 1a pared primaria
de la secundara sobre 1 buse o s &
tructura, er e qus 20 ceith wcks
de trnsilén lgunt enire ambas. S0 pen

Sin lmhnlgn \ugu se enc
también se podia hallar

mara s squila que pemte, pox

el aumento del drea de la nelu.h
(phsucldldi

tener

uulman lm'ruxlv.mlel embeh:dn en la

puede

In pared, ya sea en la cara int
ring, calosa) o extema (cutina, ceras,
aceites).

'SUSTANCIAS INCRUSTANTES

Lignina
L lring e uno de s constituyentes
mis imporantes i daria.
Guimictmente ¢ . polimero de los
Somoles " comitortlico, smpflico v
p-cumarilico, que forma una compleia
e moculs heterogines y unidss
entre si por los grupos difendlicos.

La incorporacién de lignina
otorga a ésta mayor resistencia a la com-
presi6n, dado que la celulosa le s
resistencia a la tension.

En ¢l proceso emlume de ot vege-
tales, I lignificaién aparce en ol paso
o o ogtiomos o I it acadticn s 1
fommstze, amblente due dotermin estruc:

ras de al ncia mecénica para la
mpewlvenan.

lignificacion se inicia en la laminilla
modia Guando 1a célula ha dejado de cre
cory el proceso aanaa y sbatc Is pare-
des primaria y secundaria. La matriz de
pectinas y hemicelulosas se gy por
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degradacion qufmica y por deshidrata-
lugar Io ocupa Ia lignina como.

elemento amorfo cementante. Una

lignificada estd constituida por celulosa

lSﬂ %), lignina (20 — 30 %), residucs de
matriz_original (20 — 30%), agua de

hldnh!mon y, en ciertos tejidos, atm

incrustaciones como taninos Y sutancis
linerales.

g proteias qus so encuentzn en la
pared se_reducen en la secun-
Saria o cantidados g eantes
Muclagos

Son_sustancias_constituidas por una
mezclu de protefnas, dcido galacturonico

a veces, fibms de celulosa. Bl dcido
plmmrémcn ol i, oy
composicién se encuentran _azi
oo laiamnonic glisiop; AR o

Flsicamente son compuestos e se
hinchan en

gelatinosas o viscosas
moléeulas son_altamente  hidrofflicas y
presentan _fuerzas métricas (imbibicion)
muy elevadas.

Los mucflagos se encuentran forman-
do patte de la pared secundaria de las
células de muchas plantas, pero se los
puede encontrar en ¢l citoplasma de es-
pecies suculentas (Cactaceae, Aloe, Aga-
v sholas). antas acudti
cas . en las rafces de ciertas especies
e (Conodon dacylon), & ciogo

terior a manera
de cubierta viscosa. En este caso serfa un
compuesto adscrustante.

El agar es un polisacérido que se halla
en Ias paredes de ciertas algas (Gelidium,
Grollrs, i), A difrencia de los

flagos, son insolubles en agua frfa,
pero selables en’agua. caliente, Cuando
Ias_soluciones se enfrfan forman geles
rigidos.

‘Sustancias adscrustantes
Los compuestos que se depositan so-

bre Jas_ superfiies de Ia pared son

suberinas, cutings y ceras, ¥ la calosa.



Las suberinas y cutinas son polfmeros

insolubles de dcidos _hidrocarboxilicos,

que poseen numerosos grupos esterifica:

bles. Un ejemplo es el dcido floionéli
- aicom, ~on ~a - —coon

Segin In eistenci do estos pﬁl{mems
a la saponificacion, tres
grupos de sustanciss: Cuberin (5o 5950

an con una solucion de KOH al
8%), cutnas (s ssponifican con una
lucién de KOH al 5% en metanol) y
esporopoleninas (se saponitican en dlcalis
fundidos).

Las cera 00 éeeres de sechales
fiticos, o ciclicos superiores, y dcidos
grasos, mezclados con parafinas y ceto-

nas.
La suberina se deposita en las células
de dlrbos iahdoe, como 1a peridermis,
il

pared primaria ha terminado su for-
macién y la célula ha cesido de crecer.
La suberina se incorpora por aposicion
a la cara intema de la pared, y sobre
ella se forma una limina de hidratos de
carbono —que contiene microfibrillas de
celulosa— que la separa de la plasma-
lemma y que se considera una pared
tecara. Cumdo la mberiicaion e8
completa, I cfhla muere y e |

es muy lmpermuhle
o agua y su funcion en los vegetales es

Tando microfibrils do celulosa v cut
na. Gradualmente, a medida que la pa-
red aumenta su espesor, la celulosa deja

de ingorporne a I mesls, depostn-
lose finalment ina pura. La cutina,

nico, aparece care
Ty i clmentod heoacs o comp-

et es soomtada por el proto-

to con el oxigeno se endursce por oxk

y

Es comin que soxm la capa de cuti-
na pum se deposite otra, constituida
por ey ma-. s 1s que le sipue

lfquldn (rutos del mmnna‘ Seic) junto
con azficares, pigmentos, etoétera.

La pelfcul continua de cutina y os-
ras que recubre las células constituye la
cuticula.

Caloms Bn o mpertce rterma do
ci (tubos _cribosos,
poliiccs, hif de hongos) s depasita
una sustancia membranosa
sa. Es un poliglucano insoluble en ngux,
de cadenas muy largas, en el cual las
moléculas de glucosa estdn enlazadas
por nlones ghocoridess 1, n k-

aciones.

SUBSISTEMA INDIFERENCIADO.
HIALOPLASMA

Estd constituido por una masa homo-
génea, a la que algunos autores deno-
ity ambien, cloplasma fundmental
o matriz citoplismica, en la cual se ha-
llan los demds componentes diferencia-
dos de la célula. A menudo se encuen-
tra reducido a una envoltura de poco
espesor situada entre la membrana de la
vacuola y la_plasmalemma. Tiene una
supetior  la el . dabido
a la presencia de sustand
lecularclevado. de. matualeza coloical
(protefnas, etc.), y es sumamente elds-
tica. Presenta zonas densas, formadas
por_geles, y otras més fluidas, casi If-
quidzs, E: as sufren cambios ripi-
dos de estado debido al metabolismo,
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asf como de los por el
fentmeno de. ciloss. Su ¥ o
mente dcido posee un po-
der “buffer” elevado, desde ¢l punto de
vista biogufmico contiene _enzimas,
soluble, alcaloides, isoprenoides,
aminodcidos y otros metabolitos de peso
‘molecular reducido. Estos. dltimos pue-
su funcion especifica en esta
pare de 1a célula © s sutanciss Do
jeras en ella, ya que su metabolismo se
halla en el dmplulnl dlle.’l!m:miﬂv
El hisloplasma posee una acti-
vidad metabélica.

produce I
mentaci

nitratos, la- sntesis de las coenzimas,
etoétera.

'SUBSISTEMA DIFERENCIADO
CONTINUO

MEMBRANAS. CONCEPTO DE
NEMDRANA COMPARTMENTALIZACION.

Todo, pecioltio 7. mayes s
le sus componentes

Desde el punto de vista funcional, una
membrana es un limite entre dos
que offece mis resistencia. al movimien-

tas inclusiones subcelulares, ha lle-
vado al concepto de unidad de mem-
brana. Asf, la. membrana que rodea al
b 0 se denomina plasmalemma y.
estd constituida

membrana, mientras que el nicleo, 1o

2

cloroplastos, mitocondrias, etcétera,
'hin rodeados de dos unidades de mem.
rana.

Estructura de la. unidad de membrana.

Si bien no existe certeza sbsoluta

tou de s constituin, o bun pro-

uesto dos modelos bésicos: 1) el mo-

Gl de Danill o do i doble e caps, y
2) el modelo de s abinidc

i o membrang. teniefa

3

el primer modelo,

formada por dos ca
fosfolfpidos enfrentadas por sus grupos
hidrof6bicos no_polares. Los grupos po-

s, en_posicion - opueste, formarfan
dos_superici

con sus grupos

acia o caps lpfdics Algunos atores
encontrado macrom

bohltlrlwl en la cara !xwmn dz ]l

membrlm_ Esta disposicién molecular le
torputa I ssimets siuctul (6, 5

Tlmblm = ha pe

Figura 5. Estructura molecular de I unidod
de membrana.



con ol metabolismo cellar y Jos fct-
s ncepto explicaria,
e i e puq;e de macromo-

clas que una’disposicion estitca no

Smgex 7 Nioslows conalilat ne
R
s, como 1a concibe Da-

Su_ubicacién cambiarfa. continuamente,
o emerger sobre las superficies
de Ia membrana.

Esta estructura poseerfa una consisten-
di'de e cevliod que 8 bmpereing
e rmn(l i el
crtaling, No. 6 descarta we a tompe.
i Ancualc i guticnives peracas
Hgldos:n eelador de e . Vol

P modelo de s R vorsk
dera_que la membrana tegrada
por una agrupacion de iy
t0s en un solo. plano. Cada unidad ten
drfa dos caras constituidas de fosfolf-

lo se han confeccio-

molcuias proteicas en forma_heli
de microtubos, a través de los cuales se
producirfa el pasaje de las sustancias.
Propledad de las membranas

ranas son y exten-
nblu, pem la plopuedad ks impor-

et dend o pusto de e fusclonal
se Ia define
sustan-

compuesto en particular se usa el tér-

por unidad de drea. Por lo general, -
mide por Ia velocidad de passe de las
sustancias

Tos. membranas no permiten el paso
de cuslquier sustancia; ademés, el flujo
de aqueliss que Io-hasen mo 8 ectia
o gl nleuind o que ol d-
‘pend ion qufmica. En
Giras palabias, s membranas. posesn 1a

Plopindld de. slscclonas e Jumanl
pasan, ir que poseen permea-
Dldad:selocgioa, Doone, propeiadde.

en cuenta que las estructuras subcelula-
res. constituyen subsistemas _diferencia-
dos envueltos en su mayorfa por uni
dades de membrana, se pueden concebir
estos sitios (mitocondrias, cloroplastos,
vacucls, etolers) como compartimien:
tos flicos donde ls resceones Hiodud-
micas se.re: interferencias
metabolitos de.otros siios La compar.
timentalizoci, csllar e una; maners
gular el metabolismo,  carcter
pmpnu e los organismes mds evolucio

Plasmodesmos
Las células que componen los distin-

tos tejidos

delgados

de plasmalemma, que atraviesan las pa-
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redes por conductos de aproximada-
mente 25-80nm de diémetro, El nome-
1o de

dad representa la existencia de 60 a
60007 pm’ 100 um? de pared,
No conexiones entre las célu-

poco entre lus células
esporogénicas 1c=luln ‘madres del polen)
¥an ol el b

de Inzmu:mn de los plas-
imeca se inicia con In génesis de la

trar_plasmodesmos ramificados que se
originan de plasmodesmos simples.
ida que la célula croce, el

Io ave indieata que no ocure una for
secundaria_de_conexiones. Se
presents, mo_obitants, formacibn.socun.
daria de plasmodesmos en las células de
los tejidos injertados y entre las d
antas parisitas y s hudsped Lo dis
fribucion en una misma cdlula puede
ser diferente. Por ejemplo, los tubos
bosos s6lo estin conectados a sus odlu-
las acompafiantes y o a los otros tej
dos que las ro
os. phemodemmce: = pomeci.
grupos, en dreas de la pared que en una
it desde ol atrior de 1s olls spe
idas (campos primarios de
p\m!\mmanee) debido a que el creci-

mos. Laexistencia de plasmodesmos
detemina un continuum de protopls
ma (simplasma) en el cual se ez el
traslado de sstancas v de eatimulos
B& ligoo e en nparedes
prmatas may delgadus, o) pasnle de
materiales entre los protoplastos puede
realizarse a través pared; pero en
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aquéllas con estructura secundaria, la
inica vfa son los plasmodesmos.

Ectodesmos

En las células epidérmicas expuestas a

pmmpluw si bien a través de ellos es
posible la conexion entre éste y el me-
dio extemo. Asf se toma posible que
las sustancias depositadas sobre las hojas
(ertlzinta, gsladeres del crecimien-

) se incorporen a la planta
por esta via.

Retfeulo endoplésmico (RE)

Esta parte del subistema diferenciado
del protoplasto es visible en s e
por medio de la microscopfa de con-

de fases. Con el microscopio elec-
trénico_aparece, en perﬁ.! como am
lineas oscuras de 8 nm d
e o una linen cars e 35 15 20 nm
de grosor. De acuerdo con ura
consistirfa en una- do-

& soati ' n-u'yes e toas s dhin y
estf conectado con la envoltura nuclear
(EN). s por ello que el RE y la EN
deben considerarse como_ partes de un

mientras que se llama
estos Gltimos no se hallan adheridos. Si
bien en algunas células puede existir
1m0 4 ol tpo de RE e cleros casos
se observan ambos. Tanto las
nes extemas como la edad y i o




s células influyen sobre la cantidad de
RE pxesenu
1eposo presentan p
m.dm  Pas oo o

%0 0 s olesrdo o unlucdulu
o n i dafo 50 prodice
auments Tstntines.do 'n tanidad oo

Aparato o cuerpo de Galgi

S bien se negd s exmm. en los
células vegetales hasta hace pocos afios,
o sdvemints dot microaoigio s,
nico y el uso del contraste de fases en
el microscopio optico reveld su presen-
cia en ellas. Para algunos autores, el
spesto de Colgl de s ofuas vegeales

consiste_en un_sistema de_dictioso
aue s halln ispersos en el citoplaema
y llegan a varios miles por célula. Cada
dictiosoma consiste en un nimero escaso
(2:20) de cistemas formadas por dobles
unidades de membrana que ocupan la
parte central, mientras que hacia su pe-
riferia se extienden proliferaciones tubu-
lares. Estos tibulos se anastomosan y
dan al conjunto un aspecto reticulado;
sdemis, s extremos se contifen hus

se desprenden como_vesiculas.

YLos dictosomas s¢ desplazen entaments
por el ctoplma, como puden icerlo
Ias_vesfculas. Tanto el nimero de
dictiosomas, como. e de s vestoula,
varfa con la actividad celular,

Noexiste seguridad acerca de su ori-

cién estd relacionada con la secrecion
e pollstridos s sare
de las lares y_estructuras
extcelies El proceso de-formacion
de la pare lar nueva se inicia por
Ia d.pmnm en el plano ecuatorial, de
numerosas vesfeulas desprendidas de’ los

lnhu gizndmms g/t oo plantas camf-
Microtbulos

Estos_orginulos, de presencia univer-
sal en la célules animales y vegetales

son_tubos de 20 2 30 nm de didmetro
¥ que pueden alcanzar a varios micro-
7es de langiud. o un corl tnversd
obsema e In pared do los tubos
Gt computta por un_cierto_ntim
de mbunldadu més o menos cm:ul-m
nimero y distribuciéndentro de
la oélu.h es variable: en la interfase se
los encuentra ubicados en forma
lla y préximes  Ia plasmlenma; e

iics smias ‘n e zons 41 sy
situados entre los cromosomas, Asi-
ismo, e nota una_concentracion de
ellos donde se formaré la placa_celular,
e Ia que * deposane 1n
nueva pared celular, pero o se los ha-
T n o pecfa o 1 ol Pars ot
anos auores, I el de los micro-
nada _directament
et paredcelular,
posiblemente para_canalizar las vesfoulas
desprendidas de los dictiosomas. Una
evidencia de esto surge de la disposicién
diferente que toman en las células que
alcanzan un crecimiento ripido, en las
cuales se disponen al azar, con respecto
4 aquellas que sufren engrosamiento se-
cundario de las paredes. En éstas se
ubican en forma espiralada o en anillos
paralelos.

SUBSISTEMA DIFERENCIADO
DISCONTINUO. ORGANULOS

NUCLEO

Con_ excepetn de lar bactris 3 s
algas ve as, todas las demis
e vegetees de nememda proe-
plasmtico cuentan con leo e
mentos el {ubo crboso o

de. - ditirnciacin

orgémlo et especialzado en
almacenamiento y Ja reproduccion exuc«
t.l de la informacién genética de la cé-

" Desde el punto de vista morfolégico

y funcional se distingue el niicleo er
interfase o fase metabolica, del niicleo
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de la celula o dwimn (m.\wm y
rimer observan

voltura. nuclear (EN), uno o més nu-
¥ a sustancia nuclear fundamen-
tal, en 1a que se observan al gio-
nes_heterocrométicas que corresponden
a de exomosomut, o o crom
somas enteros éstos se hacen

vibles en_ ol mmleq e dvalon. B1
comienzo se manifi
porla &p.rlﬂbn de las fibras del huso y
luego por Ia despaicin do I envoiu-
1 mucler y Tos mucleolos
L envoltura puclear (EN) s una ve-
sfcula laminar, formada. por.dos. unida-
des de membranas, que separa ol orgi-
o dlcltoplastis, Poseo mumerotos
n oo cunles 50
Fembrans. Ta BN so hlls somuniads
con el retfeulo_endoplasmitico (RE),

menbranss, en ambos polos del huso

o nucl.oxm o orglailor e
mente grandes, cuya verdadera funcion

i 8o desoonoos: Lo clilas somatess
suelen poseer uno por cada conjunto
haploide de cromosomas, aung
muchos casos, los dos que oormponden
a una célula diploide ‘pueden  llegar a
Tatomasd, B Tormtn. e e e
fase en una region definida de un cro-

membranas, aunque con. el microscopio
slempre se_ manifiestar

definida. Observados. con el microscopio
electronico puede verse que o son ho-
mogéneos y que se dividen en dos par-
tes: 1) el nucleolonema, granular y fila-

llas como los grémulos contienen. ARN
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¥iprotalsas v e smbas partes e cbeer
uolas,

Recientemente, - se
comprabndo que ¢l _nucleolo
ADN, habiéndose deteminado un con-
tenido dAl 11 % en nucleolos de marz y
arvejas. Seconsideraque dicho

scbucla como o iniciador (‘prmer’) do
Ia sfntesis de ARN.

incia.nuclearfundamental

ay ADN, pro-

orres.

onde al que se condensard paraformar
os cro durante la mitosis. Entre
1as protefnas existe una clase

una funcion_importante en el control
de Ia_expresion génica. El resto de las
protefnas, a.porcién no. histona; consti-
tuye

rosas enzimas, como la

ADN~— polimerasa, al ARN —
eteétera.

La formacién del huso es el primer

indicio de que se inicia la division celu-
itosi

polimerasa,

a indica que las vmufnu
% encusied. poiadan Beas Sy
sparec or microtibulos

imieres & Ios existentes en el citoplas:
ma.

cromosomas se hacen visibles en

- nudeo e divi, sobe todo duan
Ia anafase. Esto se

ol e, o lohin e, e espirales

que los- forman alcanzan’ su méxima

contraccion. Durante la profase, 1os cro-

‘mosomas pueden adquirir ARN y fosfo-

lipidos, locual pusde ser I cusa o

“espiralizacion”.
casi todo el

lel niicleo_en , asf_cor
proteinas bisicas il



Ia forma de nucleoprotefnas. No existen

a lo largo
do lar spisles de oo moldeuls e

N. (Véase cap. V).

Se puede considerar que los cromoso-
mas_estin_constituidos por cuatro
tes: centromeros, eucromatina, hetero-
cromatina y_organizador nucleolar. El
centromero (constriccion_ primaria o ci
netocoro) es la regién responsable del
movimiento de los cromosom:

guales, depende de la ubicacion el o
trémero. La eucromating, que forma la
mayor parte de los cromosomas y que
e considera que ncuye 4 Ia mayoria
e s, gens sciv, e o . hete
matina e o empinlcs
Tin' condenucibon 1a g, perse
a durante la_interfase,
culndn W wito 6ol momatiomd . &l
se hace difuso y constituye los cro-
Tnocentros. T organiador mucleokt &
unaconstriccion_secundaria_donde se
organiza el nucleolo; generalmente s
halla_solamente_en un cromosoma de
cada juego hlplmd

inponenter 1) la d\lplxclcwn 4 ADN
3 do los cromosomas, y 2) I egulpcitn
s u siatesis de profe

% o & mm
que ey Sded

as que a su vez dirigen la omaitn &5
lasprotefnas.

VACUOLA

s vogetl posee unk o/ varae
veelcuhs envnelm por_una

unid
membrana llamada  tonoplasto. ihes

compartimientos contienen diversas sus-
tancias disueltas, en estado_coloidal, en
emulsion o en forma de cristales. insolu-
bles, Las vacuolas de algunas lgas cia-
noffosas contisnn gues,

as. células meristemdticas, inmediata-

diversas partes del citoplasma, el
queda reducido a una delgada capa con-
tra la pared.

Al contenido de la vacuola se lo deno-
mina jugo celular y esté constituido por

amente es mis I‘emwnf-e Debido a
Tn permeabiidad seectiva del torop
y de la plasmalemma, y a las sustancias
osmoticamente activas de_las vacuolas,
I célula funciona como un osmémetro.

2 los tefidos. En células jovenes, con va-
il muy. pequein s plcalemne
mpefia_esta funcion  las pro
o camdtics st dades por To e
tos del citoplasma.
En las células de algunos tejidos muy
05 crib

periférico y el jugo celular. Puede consi-
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derarse que estas células contienen un
protoplasto sumamente diluido, carente
de vacuolas.

s interesante sefialar que, en algunas

0 poco conocido, o cual produce
o2 contraseien.

PLASTIDOS

Con este nombre se designan diferen-
tes clases de orgénulos que tienen
dentes rlaclones ente sf. No ex
en las c

vlo éptc, aue
embrior
N blicos maduros. peeden s
, ‘segiin su_contenido, en: ) cl
mpmm &) amioplstos; cmmoplu-
d) proteinoplastos; e) elaioplastos y

enoplum

Cloroplastos
Los cloroplastos son orginulos carac-

s procesos de foto-

sintesis. Son cuerpos en

cos biconvexos de 510 um de difme-

o por 54 um de espsor. En as el

Ias poliploides su tamafio es mayor. Ex

clertas dlgas tienen forma_do cinta ssph
auta (des-

Se_encuentran en el clorénquima, e
Jas vainas parenquimtics de los aces
vasa 7, ca-

puede estimar que una célu-
Ia del tejido en empalizada de una dico-
tiledonea contiene aproximadamente
200 cloroplastos. Sobre esta b

caloulado que 1mm® de hoja posee

34

400.000. Por lo general se hallan para-
lelos a la pared, si bien se mueven con-
tinuamente con la corriente citoplasm-
tica, rodeados por el RE.
Estin_envueltos por una doble mem-

sor, a manera
longitudinalmente el cloroplasto de un
extremo 2 otro, llamados tilacoides. En
diversos sitios los sacos se superponen,
en un nimero variable que oscila entre
15y 60, en forma do dikcos apilados
llamados grana. Un cloroplasto contiene
u promadl de 60, pero d pasinguin
que rodea al xi
Hojes de_muchas expecies (caia i
car, sorgo, mafz, etcétera) carece de
ran

El conjunto de tilacoides, estroma y
grana_conforma un sistema_continuo de
cistenas interconectadas por canales dis-
puestos en las tres dimensiones del

0.

o Fl atroma contiene Ls ensimas aue

an las re:
Folonomets (cieto ds Cobin 3
y Slack), y los tilacoides las clo-
rofilas qu!_lblurben y transforman la

En ciertas especies se ha hallado en
las membranas de los grana particulas ci-
lindricas de 20nm de didmetro por
100m de longiad, » I que se ha de-

minado cuantosomas. Esos se hallan
mmlmudm principalmente por_agrupa-
oléculas e clorois, qus
o omesies umkiades funciouaits o1 6l
proceso fotosintético (unidades fotosin-
téticas).
sustancias contenidas en los clo-
voplastos s indcan a continuaeion:

clorofilaa + b 5210%
proteinas estructurales 329
proteinas del estroma 20%



carotenoides
(carotenos + xantéfilas) 2 a 4 %

lipidos
Dy 0y i
1%
ml_eu (K, Mg, Fe, Co)  8a10%
aicares variable

almidon

08 St o ol ot
vas poseen un sistems poco

d o ger

¥. ¢l porcentaje de clorofila es bajo. Lo
mo sucede en las plantas

a la sombra. Los estomas que no po-

seen clorofila en los plistidos no se
abren en presencia de luz.
El volumen ocupado por los cloro-
lastos en una cé

dorofilas a y b son las mds abundantes.
La concentracién de clorofila de Ia hoja

ida a protefnas formando complejos.
El complejo I posee una alta concentra-
cion de clorofila a y forma parte del
fotosistema I; y el complejo 11, mis ri-
co_en clorofila b ntegra el fotosistema 11
(vease fotosfntesis).
demis de_clorofila, los cloroplastos
de. las plantas superiores contienen los
carotenoides caroteno y xantofila, pig-
mentos éstos de color variable desde el
amarillo al rojo, que son
que derivan del Isopreno. EI ADN del
:loropllsbo 2 tenile pos Ik omaonel
cion de sus bases al del nicleo y se
prosnta, en-forue. de-flbms de maanere
any il ol wusiecplema, do e bae
taa y clandffes (En etos organia
un nideo bien dllerencude
xdeado 16 membran
Ta prosncia.de ADN.on los cloro-
Plstis. soniiin b autbmprodiicin
de estos orgdnulos v su parcial indepen-
dencia del resto de la célula. El cloro-

plasto_contiene ribosomas y, por lo tan-
to, ARN (véase ribosomas, pig. 37), y

el mecanismo_ metabblico p
sintesis proteica.

idos, que contienen los

pondables e los colores ama-
sillo al 510 e, 4 Sbemni o ok

laminar; algunas veces, los carotenoides
aparecen en forma cristaline.

Amiloplastos

Son pisidos apecalizados on 1i
acumulacion de granos de_almidén, y
abundan en las células parenquimiticas
de la mayoria de los frganot no Lol

sintetizantes. Algunas
én de almidén ccutre en ios doroplas
sultado de la actividad foto-

sintética 'y probeblomente consituye
una reserva_temporaria. Sin embargo,

los amiloplastos de los érganos subterri-
neos de_reserva son capaces de_sinteti-

oscuridad y pu
legar a colorearse de verde si se los ex-
pone a la luz, y a diferenciar grana
como en los cloroplastos.

B mimero.y - fomia do los grancs
de_almidon, dentro de cada amiloplasto,
varfa_segin la especie y el tejido. Estos

argo,
S0 8 b Ao o e
tido.
Muchas algas contienen el almidon en

compartimientos especiales del cloroplas-
to llamados pirenoides.
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Proteinopléstidos

Son_pléstidos que contienen cristales
de protefnas. En su estructura se obser-

ribosomas _ libres.
trado ribosomas en su_inte-

teinoplistidos sonconsidera-
dos oxgmu.!nl donde se almacena pro-
tefna como reserva.

Elsioplistidos
n,
Son plistidos que s originan de clo-
roplastostransformados, en los  cuales
Ia estructura hlmml ¥ todo
el orginulo se llena de aceit

Etioplistidos
Son, propitidos de plantas ahiladas
e, detide a de luz, no pre

ilir ano. in, g o
o veicals Qo pot. uisn, orman un
conjunto de tubos denominado_cuerpo
prolaminar. Cuando las plantas son ilu-
minsdas este cuerpo. se. transforma, en
tilacoides.

En estos plistidos —que poseen un
estado_avanzado de evolucion estructu-
1l y bioguimico hacia la diferenciacion
de cloroplastos— la_protoclorofilida y
clorofida so encuentan formando com-
plei protefnas, que se laman
Prailoroiida holocromo'y lorofiiaa

holoromo respectivamente.

Cuando las plantas se iluminan, ¢l
cuerpo prolaminar se transforma en tila-
coides y la protoclorofilida se reduce a
clorofilida Ia cual, esterificada con el fi-
tol origina a clorofla, S s plantas ex-
puestas a colocan nuevamente en
s Teaparece el cuerpo prolam
nar en el término de 2 a 6 horas, pero los
tilacoides previamente formados se con-
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servan intactos, coexistiendo asf ambas es-
tructuras.

MITOCONDRIAS

‘pequefios orginulos que se hallan
en el citoplasma de las células vegetales

definidos, sino que, dota
levadas. por las co-
, se_estiran, se
y ame-

ad_prop
entes ijopamgtics,
curvan, se hinchan 0 se contraen,
nudo ‘se_adhieren
como_por ejemplo los cloroplas
‘mitocondrias aparecen en el mi

sperfi
membranas, Una ol
Qe Gontenga 1000 mifozondiss do
35um de la x 1um do difmetro

pone una_superficie intema
16900 i Tao I membrans exter
' como Ia interna poseen_ permeabili-
dadselectiva, lunque pueden pasar al
espacioy perimitocondial moldculs gra-
des. La membrana_interna_invaginada
contiene grinulos_estéricos, adheridos a
ella por un corto pedicelo, llamados
oxisomas.

Su funcion esté relacionada con la



conversion de la energfa en la fase oxi-
rhhn de la respiracion. En su interior
‘hallan Ias enzimas del ciclo de Kxeb
e o corwepoiar
de electrones y a la ot
Hlacion oxidatve acoplads # ella Ast
‘mismo, se han determinado las enzimas
necesarias para la_oxidacion frice =
dos grasos y las triosas.

RIBOSOMAS
Estos orginulos, por cuyas dimensio-
nes sor eomplec.mm.e aviables con ol

4o encuentran on ¢l RE rugoso, en Ia
shvoltura, midlear v en ol ntaror de

otros orginulos celulares (nucleolos, clo-
opiston. mitocondrias, eloéiera). Tam-
bién s 3 , en el cito
pl En ambos ‘casos pueden agru-

parse_en forma de rosetas, espirales o
circulos, siguiendo un eje comn. Tales
grives sechen ol nombre de polisomas
e considers que I

algunos autores _consideran
cboentis en o fudeolo e megu
migran al citoplasm:

o funcion. sté. vioculada. con “la
sfntesis de protefnas, y la unidad fun-
cional de esta sintesis es el polisoma.

ESFEROSOMAS.

Son orginulos esféricos, limitados por
una unidad de membrana, cuyo didme-
tro oscila entre 0,5 y 1,0 nm. En el mi-
croscopio de campo oscuro se los
finge ficlmenta.por st alta Tefaci
es debida a su contenido de

cual les confiere una apariencia granu-

lar.

Se los _considera_ori r la
scumlieion. . Hpidos -8 ektem
e una porcién de RE, el cual luego se

como una ve-
feul siada. Es posible que m papel
en el metabolismo celular esté vinculad
con,Iasntess do lipidos, aunque o
existen pruebas concretas,

%
LIS0SOMAS

Se llama asf a unos orgénulos de di-
mensiones semejantes a los esferosomas,
itados por una unidad de membrana.

En mu interior se enctentra un estroma
granular denso que veces_tiene
una_vacuols. Constiyen verdaderss
“bolsas™ imas h:dmlmm entre
Ias que se han determinado las siguien-
tes: fosfatasa dcida, ribonucleasa, desoxi-
rribonucleasa, proteasa, § -_glucuroni-
§ - galactosidasa. Dentro_del

en numerosos casos es necesaria I pre-
sencia de_ enzimas hidroliticas en el lu-
gar y tiempo exactos. A esto responden
los pocescs de desparcén de ls pare
des " transversales durante la_diferencia-
Gon e oy vasos xlemiticos, de Ia de

adacion del citoplasma en los tubos
lacticiferos, y los de abscision de las
hojas, los frutos, eteétera.

LOMASOMAS

crghaulos s pects tubulxt y de
contmiag denso, lmtados por una uni-
dad d 0s halla asociados

juntamente con los micro

a1



'MICROCUERPOS ( gioxisomas y peroxisomas)

Con_este nombre se designa a unos
nmnmos aspecto morfologico simi-
ar, ue tienen una distribucion
iy dx{ennhz asf como complejos en-
zim: t En consecuencls, s
funcién biogufmica es diferente.
bien pueden prosentar formas va-
w\u. por lo general se trata de cuer-
redondeados, con' un didmetro de
B2 2715 i, Ttaion por i miom.
brana. simple y con un contenido granu-
Ioso en el cual arecer una

sholil s fov g{lmtumnu e han ba-

llado s e 1a g -
oxidacion de los dckdos gasos y s del
ciclo de dcido glioxilico.

'SUSTANCIAS ERGASTICAS

Se trata de sustancias formadas com
resultado de Ia actividad meubélica de
Ias células que, en algunos casos, pue-
on et productos de Qesecho, mienires
que en ofros se tratarfa de material de
reserva. Dentro del primer caso se con-
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Lan’an los cristales, sobre todo de Ca
(oxalato o carbonato) y de Si. Estos
iy t

icdtre los, citoltos son- depoutos do
to de_calcio. que. permanccen

los por un pedi ared_d
una célula especializada, el litocisto, Los

cristal comunes %
pregnacions paredes

las hojas de muchas gramfneas, aunque
pueden aparecer como. depd; -

fos, del tipo Gpalo.

En las vacuolas del endosperma de
‘muchas ser len acumularse pro-
tefnas como sustancias de reserva. Algu-

minacion, la_que es estimulada por I
sccign e hormonas (gbereinas) site-
tizadas en el embrion.

20, muches bl ailads, o forman:

do pate de cierios tedos en fmwa
semillas, se_hallan depdsitos de grasas y
aceten. Estos pusden s matefees

Teren dipenot oo Mlidor o I
dos, en el citopl

idos pueden ser formados por o
zlalaph.mu o los efeosomas En ottos
casos, pueden hallarse depdsitos de acei-
tes esenciales o volitiles en tejidos espe-
ci

CELULA PROCARIOTICA

Posee una pared externa_gelatinosa,
de naturaleza péctica, y otra intema
rigida constituida por celulosa.
vacuolas y de ciclosis y los orgénulos

estin 1

sa fibrilar carente de envoltura, oni
tuida por cadenas simples de



diferenciacion de cromosomias. No_ pos
Cloroplstos y 1a absorcion e I g en
£ orpiin Slossibiccs e elax
itoplasma, donde se
Ghitn Tos piaentan {Loromla 4, care
tenos, xantofilas, ficocianina, ficoeritri-
ne, bacterioclorofila, etcétera). Tampoco
contiene mitocondrias y 1os procesos.de
fermentacién se realizan en el citoplas-
n, T I espoces erobis, los siste-
mas enzimiticos de Ia respiracion se ha-
an en condensacones del prolopase,

ro éstas nunca se encuentran envuel-
B bor maabrass.

Generalmente son haploides y, en
consecuencis, la division no ocurre

rencia de la cigota de un eucarionte,

que posee por lo menos un par. £l

aporte de material hereditario s siem-

pre_desigual. Se trata de un_diploide

pecil, 5. do sauf que o I odluls fert
e I denomine meroci
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CAPITULO Tl

ENZIMAS Y MECANISMOS
DE REGULACION

H. G. PONTIS

INTRODUCCION

La mayorfa de los cambios quimicos
que ocurren en los seres vivos. tendrfan
lugar por sf mismos tan lentamente que
serfa dificil su medida o, mis ain, serfa
prictcamente impoalble “detectarlos. Sin

, los seres vivos
edad do procesos quimi-

doja tiene su respuesta
que esos seres poseen numerosos catali-
sadores e sosleran o Yemerions qui-
micas proj sistemas biologicos.

n,
efer:m

ticas, cuando transcurren
dlcmnex optimas, tienen lugar a una ve-
idad 10° a 10" veces mayor que

al tipo de reaccion

e, utilizado. La \uned-d de las reac-

por las enzimas
Ty, Eiaace: reseciones bidcolitcas, po-
Timarisaciones, Gxidoeducciones, deshi
drataciones, condensaciones aldolicas,

reacciones en las cuales ellas participan.
Més ain, las enzimas pueden estar pre-
sentes en formas inactivas y activas, y
existir ademés, en formas sumamente se-
‘mejantes pero distintas (isoenzimas).

NATURALEZA DE LA REACCION
ENZIMATICA

Antes de entrar a considerar la forma
en que la enzimas actian influyendo en
Ias reacciones a
Seres vivos, es conveniente considerar
como un catalizador acelera una reac-
cion quhmc. sin alterar el equilibrio
final de ést

4



Si se_ considera la transformacion de la
sustancia A en la sustancia B:
A———B
Para_que ocura esta transformacion de
Aen B en forma espontinea, B debe
encontrare en un aivel nergitico me-
nor que A. que ¢l p
B implica una liberacion de gt (1,
rencia de nivel

para
e se produzea la reaccion. Solo aque-
s maucum “Ge A e se encuentran

moléculas de A en solucién, por estar
continuamente moviéndose y chocando
unas con otras, poseen energfes diferen-

{en I figurs & se mdica sta situacion
con' la. distribucién del contenido. de

REACCION O CATALIZADA

i Energia de
L

Energlo de
aetiacion

: Hivel inim de
i erersls pare reaceionar
H st estes moleuics

H icentemen

3 ided oo
H o

H

Contenico de-energio por moléeulo

sencia y ausencia del c

energia por molécula). Cuando una de

nar 'y caer en el nivel energitico infe-
rior de Ia sustancia B, se denomina ener.
gia de activacién, Una manera d

pids
cién. El calor 0 por las moléeu
aumenta su_energfa interna y con

ella su capacidad de reaccionar.
 barrera que constituye Ia energia
de_ sctivacién pede {ambién ser supe:
rada_por medio de un catalizador. El
Catlizador dismimye 1a energia de acti-
vacion necesaria para la reaccion y, de
ata maters, perbite que une fraceion
mayor de la poblacién molecular reac-
clone y que ello suceds # tempersiura
e proporsion por unidad de

tiempo mucho mayor que Ia- reace

REACCION CATALIZADA

Q7L \eivacn:

Enweglo de
aetiacon

A e oo
ersl pars rasecionar

Totes eston molecut
i Safiion

e s
Lo velcided do reaceich

por moléeus

B 6. Digamy Hsieaivo o lon cambios ergéicos que o producen n uns reaceon an
ataliza



no catalizada (véase fig. 6). El cataliza-

actante
usado), el cual se descompone muy ré-
pidamente dando el producto y regene-
rando el catalizador.

Debe_tenerse en cuenta que el catali-
zador sélo ha permitido a la_sustancia
A obtener un “paso” a través de la ba-
mera_constituida por la energfa de s
vacién, pero que en ningin caso
Voca i, bl i modlfia oo ivels
energéticos en los cuales se encuentran
Ias sustancias A y B.

) considera 1 naturaleza.de Ja reac-
cién enzimitica debe recordarse que las
enzimas son_protefnas cuyos pesos

rios millones. O
aminofcidos que constfayen Ia protefna-
enzima_oscila desde 100 a milla-

e e enzima

o,
la de I’ ensim, donde se combina el
constituye el sitio activo de
nquéllm Dada la especificidad de las en-

BT

Enzina susTraTO

COMPLEJO ENZIMA
susTRATO

zimas por sus sustratos debe suponerse
un grado bastante elevado de comple-
geométrica o espacial entre

el sitio umo y el sustrato.
e e que la formacion del com-
plejo cncima-sutesto provoca una defor
acion de la molécula de la enzima, la

cual a su vez provoca ierta tension
n la geometria de la molécuh sustra-
fo Haciéudols suceptible de-teaceio

ida en los productos de la
abandonan el ity

g\lndx molécula de sustrato 'y repetir el
ra 7 representa esquemdti-

Camentn et g
La formacion del complejo entre sus-
trato y enzima ha podido ser demostra-
da en varios casos. Entre éstos vale In
sef trabajos del grupo de
Horeeker con Ia enzima aldolasa que e

a re

fructosa -1,6- ditost
i mexiestom 8's gicoidohido 57

Durante la reaccién, la dihidroxiacetor
P se une a través de su grupo carbonilo
a.l grupo amino de la lisina.

a podido, lncluxwe. aislar el
Compuesto. formado. después’ de reducir

O
GHe)

EnziNa PRODUCTOS

B 1. Dagams e topraent b ormacit de. compleo ensiie sinto 3. ot

cién enzimitics.



e mdm)mr la proteina. La estructura

NH,

Figura 8, N —c— glceril-lisina, compuesto ais-

o Mg de reduc o hidtoliet o compld

dolas-diidroxiaceiona fosito, La flecha
o unién dol

esté unido el aminofcido al resto de la cadena
polipeptidic

CINETICA DE LA REACCION
ENZIMATICA

La velocidad de cualquier proceso ca-
talizado por enzimas depende funda-
mentalmente de las concentraciones de
la enzima Ade

son ¢l pH, la temperatura y la presencia

o ausencia de coenzimas, inhibidores y

activadores.

) INFLUENCIA DE L.
CONCENTRACTON Be ENzIMAS
La velocidad inicial de reaccion para

Tlegar a un valor limite. En la figura 9
so mustr a velocidad de I il
de la_sacarosa por la e in

de la levadura, en huncien de Ja concon

fa
tio del efecto de la concentracion del

44

%

3

wom por e de o ove
1 concenteacien do

wertasa_da la

sutrato sobre s velocidsd de ura rec-
cién_cal fue hecho
e 1913 por Michasls 3 Menten. Del
anilisis de los datos experimentales de
la_hidrolisis de la_sacarosa, catalizada
por lainvertasa, Michaelis y Menten
Propusiencn que s enzia forma prime-

mplejo con su sustrato y que,

productos de la reaccién. O sea

EeSe————u=E (1)

k;
ES ——>—— E. productos (2)

Si representamos la concentracién molar

total de la enzima por e, Ia del sustrato
por 6y 1 del conpleio ES por p, s
re un xgua.l

escribir,
scumon (1), qne a velockdad de Ia

vg=sle-pk
y para la reaccion inversa

4 =pk



donde K, y ks son las constantes de
velocidad para la reaccion directa ¢ in-

rsa, ivamente. Cuando el siste-
ma esti en equilibrio o sea

sfe=p ki =pk

-k =sE—p)
k »

donde K,,, Ia relacién de dos constan-
también otra constante. Simul

ente es la constante de equilibrio

d: o reaceion (1) y 06 Ia cenominada

de Michaelis. La_concentra-

cién del complejo enzimasustrato puede

presarse por:

——
P Kt
Ahor e, I elcidad de  escitn
determinada por la
Jocidad do descomposicitn gex cnmple)o
n (2),
dada por:
vk p
donde ks es la constante de velocidad
para la descomposicién de ES. Sustitu-
yendo el valor de p tenemos:
v=le
1+ Knp
kK

La velocidad méxima V se obtiene
cuando la_ concentracién & del complejo
ES es mixima. Esto es,
enxina 8 shesentra unida sl Busrato, 0
seap = e En este caso vale

V=lp ks e

y reemplazando en la ecuacion anterior

1. Km
3

que es la ecuacién de MichaelisMenten.

Debe notarse que cuando s es jgual a

mo 0 es igual a V/2; 0 sea que el
valor de S, que da la mitad de la velo-
cidad méxima, es

(fig. 9). Cuando V. es igual a 2, o sea

cuando la velocidad medida v es la mi-
del valor de la velocidad méxima V,
entonces Kp es igual a S. Lnego‘ |.

concentracion del sustrato necesaria
1a alcanzar la mitad de In velocidad o
xima es una constante caracteristica de
por enzimas.
La constante Km, denominada cons-
i ién

por ol sus-

Lo determinacién de las constantes
En 7y V & de mum fuportancit 0 f
una enzima, y sus valores se
ohnenen de la medida de v a diferentes
res de S, usualmente en forma gri-

c
Si v se gufica en funcion de s, se
Ut e ipieoale. eckangel Goeko
en la figura 9. Este método requiere la
uilzacon de valores de S suficiente-

te

=

1
i

v
¥ se grfia L en funcion de L , s
obtiene una linea recta (fig. 10) con
una pendiente KTM v una ordenada al
origen igual -%, , mientras que la pro-

longacion e la linen recta corta ol ee
de abscisas n el valor igual a — L



Figura 10, Grifico de Lineweaver Burk.

procedimiento_grifico fue desarro-
o por Lineweaver y Burk y tiene la
ventaja._importante de no requerir la

rminacion experimental directa de

V.

Experimentalmente, los valores_de
Km,_ varian por lo general entre 107 M
y 10*M para reacciones con un solo
mentras que en los casos <on
dos sustratos se han llegado
valores tan bajos cema Toeu'o 10°M,

Los dos parimetros_cinéticos hasta
ahora definidos, V. y Km, son necesa-
rios para describir las reac-

nes con més de un susrat, se manter-

constantes las concentraciones
Eotc Tou ohros sstaios pars 08 cules
no se mida V y

b) INFLUENCIA DE LA
TEMPERATURA

En general, un aumento de la tempe-
ratura resulta en una aceleracion de una
reaccién_quimica. Las reacciones catali-
mdn por enzimas o Son una exoep.

Tegla, pero debido a que las
cunlins o mlnga proteia w0
susceptibles de  desnaturalizacion - por

4

calor, cuanto mis alta se hace la tempe-
ripidamente se destruyen

sus propiedades cataliticss.
La_temperatus

e destruccion de la enzima. Por
To_tanto, los valores que se puedan de-

terminar pera la temperatura Sptima no
tienen un sigifcado epecil e I c-
racterizacién de una e

La velocidad de et de las
ida-

pusde resiatir ume
extremadamente bajo. La ex-

©) INFLUENCIA DEL pH
En Ias enzimas son activas
e e, de e, e region

RN S I

B 11, It Sl en  scivdnd
de’dos ensimas distntas



curva puede précticamente no_presentar
(fig. 11). Los efectos del pH

actividad de una enzima se deben
mbinacién de tres factores: 1)
influenia del pH en Ia estabiidad de Ja
enﬂml La mayo enzimas son
Sonsbics a extromos de_ ackder o
l.lulmld:d 2) efecto en la o
d to. Algunos deben estar com-
plmmmm “disociados
Honer. ). efoto. del 7 e 1a unién
del sustrato_con la enzima. Los grupos
poluse de 1 ensime pueden disoc
n del pH y afectar la union
oo o meato.

d) INHIBIDORES

G e de autances e
accion de las enzimas. Se pued
ner, disinur dos tipos de o
primer, denominada competitiva,
& ahibbor oyt con e st Dor

Ia enzima. Se trata, en general, de sus-
tancias de_estru
trato_cuya accion se ms
disminucién de_la velocidad de la reac-

ésta- puede ser_superada

se lo
ha_denominado no- competitivo, y el

tivacion de la enzima de-
pende solamente de la _concentracion
del. inhibidor. Entre los_inhibidores no
‘competitivos se citar a los meta-
e pedcs como HE y Ag', que
nzimes, usualmente
Saueles que leqmemn grupos sulfhidri-
los para su accion.

Cuadro 1. Coenaimas y sus funciones.

Coenzima Funcion
Nicotinamid ido (NAD)
inamida adenina dinucletido
N e (RADP) Deshidrogenacion
Flavina adenina dinuclestido (FAD) Deshidrogenacion
Flaviia mononuclotido (FMN) Deshidrogenacion

Piridoxal fostato
Tiamina pirofostato
Biotina
Btetrahidrotélico

Coenima A
Hemo

Adenosing trifosfato (ATP)
Uridina difosfato ghucosa (UDPglucosa)
Guanosina difogtato glucosa (GDP-glucosa)

‘Adenosing difosfato ghucosa (ADP-glucosa)
Gitidina difosfato colina.

de grupos formilo, formiimino,

Tormaiichids ' methos

Reaceiones de deidos carboxflicos
Transferencia de oxgeno, rescciones de

oxidacion y descomposicion de peréxidos

Transtoreciade grupo fotato, do

adenilato  de pirofos

Interconversiones, hommzu:mw. oxidaciones

5 sintesis do hidratos de carbono

‘Algunas interconversiones y sintesis de

hidratos de carbono

Sintesis de hidratos de carbono

Interconversiones de fosfolipidos

a1



©) COENZIMAS Y GRUPOS
PROSTETICOS

Numerosas enzimas requieren la._pre-
sencia de una sustancia no proteica

par el desaollo de su actividad catali-

que de funcién. De la misma manera,
tampoco existe una real diferencia entre

pales coenzimas y las reacciones en las
cuales intervienen.

L

Figura 1. Bstructura del nicotinamida ade-
nina dinuciebtido (NAD).

Se la_denomina nicotinamida_adenin
dinucledtico fosfato (NADP). Estas e

cion que tienen lulas, ca-
Pox e endnis cipoiingoas
accién tipica es

¥ FLAVINA

Los nucleotidos que contienen nicoti-
la

.
Coinemida muciedtide 3 ool do sde
Dosing monofoutso (0. 12). Al o
puesto se lo denomind inicialmente di-
Tostopindina mucletico. (DPN),  pero
por las reglas actuales de la nomencla-
tura se lo llama nicotinamida adenina
dinuclebtido, ‘o NAD, en forma abre:
viads

o
La segunda coenzima de este tipo tie-
e wna sstuchis sy snefnte 4.1
Jia ¥ s dtingis do it pee o
r fosfato unido a la posicién 3

G la Hboss del maclebtid do adenin.

8

la catalizada por e Gesidrogoneo:

CH, CH, OH + NAD' s
CH,CHO + NADH + H'

Dmm e I it NAD' s reducido
& NADE, 5 fobia 3o
n ocurre

forma en
Sucia. Eta anstorm por.
Qe I nicotnamida tens 1a capaidad
de mpm electrones
capaces de donarlos. En forma seme-
e, NADP 56 con
La mayorfa de las deshidrogenasas son
altamente especficas para uno u otro
de los nucleotidos de nicotinamida. Los
muletidos reducidos NADH v NADPH
lm\ l&! n vez de ceder electro-
a tancias, regenerindose
i lormu oxidadas NAD' ' NADP



81 9 (3
= —cu, —0 ~P—0—P—0—CH;
on bH 6 OH OH
cH, N AN
NH
e 7 > OH OH
N o

Figura 13, Bstructura dol flavina adenina dinuclebtido (FAD)

Un_segundo grupo de coenzimas que
interviene en reacciones de oxido-reduc-

wina mononucletido (F!
rencia de la primens por no posesr 1
pate de alenine.

Les. funciones de ambos nuclestdos
son similares a las de NAD y NADP,
exceplo que reaccionan con diferentes

sustancias. fomss reducidas o5,
en este caso, mnm y !

2) COENZIMAS EN REACCIONES DONDE SE
TRANSFIEREN UNO 0 MAS ATOMOS D

coenzima
idonifcads mcn!mm i i
for estable al calor y necesaio para ree-

acotlaciones biologieas
tura (tg, 14) do la eoonzma A fue di.
lucidada en los laboratorios de Lipman,

Figura 14, Batructura do la coenzima A.



Snell y Baddiley. La diversidad de reac-
cones en | lu clales pacicpe ese com-

ocupe un lugar impor-
L.Inl(nmo en s sistemas biologicos. La

transferir radicales dcidos, como acetilo
o steinlo; da . compuesto & ctro
durante I Tepiracitn y of melzbolimo

o, 1os Hpidos. En sl caso del dcido

sitico of geupo tiol (- SH) de Ta coen

zima se une al grupo carboxilo del ace-
para formar un éster:

CHy-C-5-CoA
I
o

o acetil CoA.

Ackdo_folico y derivados. El dcido_ te-
trahidrofolico y sus derivados pueden
transferit formilo (-COOH), formalde-
hido (-CHO) y metanol.

La funcién de esta

a enzimas que
boxilan dcido pirivico y dcido ace
ofiuirien o Md_cus il rnade
conla pérdida de CY

Biotina, La biotina_estd, por el con-
trario, vinculada a una reaccion funda-
mental de_carboxilacion (adicion de
€O,) durante la sintesis de acidos gra-

8) PIRIDOXAL FOSFATO

oL mayorts de las sesciones vinculs-

rmacién de aminodcidos

en n(-mmmdm, e gtk transfe-

renciade un o, tienen como
coensim o piadosal Tostto

4) PORFIRINAS
Las_portirinas son coensims aue de.

sempefian una funcién central en los

50

pioceios qus cren en los e vivos.
irinas pueden formar’ quelatos
wisdad de fones metdlicos,

entreotros. con ‘magneso, hiemo,
balto, cobre, En etos quelaior, of ion
cupa el centro del nicleo
Parﬁr[mco ligdos con los itrbgenos de
irrdlicos que constituyen el
nucleu, De estos complejos, uno de los
més_importantes es ¢l formado por la

el clivaje de los peroxidos. En la figura

ctura del hemo C,
e al grupo prostético de
los citocromos de clase C.

on,
i, -co;

cn,
~0,0-¢i,

Figura 1. Estructura del hemo C.

5) ADENOSINA TRIFOSFATO (ATP)

energfaproveniente de la_oxida-
it de aiinton compesos en'l ofie
rte, a través e reacciones

nocidas por wmplew, en energfa
quimica que se almacena, por decir asf,



NH,
N \“>
S~K
LS
-0-p-0—P-0—P-0—CH, /0.
o 6 0
on O

Figura 16, Estructura del adenosina trifostato
(ATP).

en el nucledtido adenosina trifosfato
(fig. 16). Este compuesto, a

que transfiere

Mgt
Leglutamato + NH; +ATP ———

—— Lglutamina + ADP + P

s nccién que. pertncce 3 a s
funds categora

6) NUCLEOTIDO AZUCARES

Uno_de los avances mis importantes
realizados en el conocimiento de los
procesos metabdlicos ha provenido del
descubrimiento del papel de los nucles-
tidos azfcares en el metabolismo de los

/o tipo de compuestos cu
pnncipsl es Ia de actuar como dadores del
azicar unido al nucledtido. Asf, en L bio-
sintesis de sacarosa, la UDP-glucosa trans-
fiere glucosa a una molécula de fructosa
ar sacarosa de acuerdo con la si

ATP se_incluyen la_ contracci

zimas que requieren el ATP como sustra-
to (coenzima) o como fuente de ener-
gfa, es muy grande.

reacciones que dependen del

categorfas: la primera requiere la trans-
ferencia de una parte de la molécula de
—usualmente un grupo fosfato— a

libera la energfa que permite que tenga
lugar Ia reaccion.

Un ejemplo_del primer tipo lo cons-
tituye la reaccion

e
Glucosa + ATP —— glucosa-6-{osfato + ADP.

catalizada por la enzima hexoquinasa,
mientras que la formacion de glutamina

UDP-ghucosa + fructosa. + UDP + sacarosa
Toscdin, catalizds por Ja ensima ubp
gcoe fm::mnl'nn fer:
También Sl prtit OIS
cares estru n muy
e 818 de Ja widing Gifostel g

i
anon 8
o
on N 9 9
ododoa,
o
OH  on

OH OH

17, Estructura del widina  difestato
Becan (VD sy
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cosa, pues difieren solamente en Ia base
itrogenada que forma parte del nucles-
tido. Por su_ importancia, vale la per
citar la adenosina difosfato llueosl
(ADP-glucosa), que interviene
sintesis del almidon, y la wmnuinl
fosato glucosa (GDPglucos), que par-
ticipa en la de la celult

MECANISMOS DE REGULACION
INTRODUCCION

Una de lss caracterfsticas mis nota-
bles de los organismos vivos es su habi-
reacciones biosintéticas esenciales. Este

@ AcTvacion

/
e, < +

Entima

b INHIBICION Sito activo

Sitios
,y"wm

Sitio active

scivaor

hecho pone de manifiesto la_existencia

‘mecanismos reguladores de la fun-
cién mmhnlu:u en los seres Vivos, Bt
regulacion ser cfercida en distin-
tos mvele;ﬂgl sea c\)nhohnde ll sinte-

e]trcundo control sobre la velocidad de
algunas de las reacciones enziméticas. En
este {iltimo caso, los sitios de control se
encuentran generalmente en los puntos
inicie o les del camino mehbf)-
lico. Frecuentemente, este control, que
puede ser_positivo (activacién) o nega-

forma se denominan regulador

Sito activo estimulodo.

Enzimo octivado

Sitio etivo
bloquead

Enzima Inhiicor Enzime inhiside

Figura 18, Disgrama que representa la influencia de activadores ¢ inhibidores en Ia actividad de s
enzimas slostérias.
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ENZIMAS REGULADORAS

a caracterfstica fundamental de to-
du lu enzimas reguladores es su_sus-
ceptibilidad para ser activadas o inhibi-
das por metabolitos (efectores) distintos
de los sustratos normales. Dado_que
generalmente no_ ha i
estructural entre el efector
to, la modificacion de la activid:
enzima se produce por eronsn e
efector con un sitio regulador que es
diinto dal aiio ackivo al cunl 1o voa

‘eniendo en cuenta

1- Soregia vpachurt onte o sona:
oy setabolito _efector, Monod,
Changeux y Jacob propusieron que éste
lostérico y_que

los sitios a los cuales se_uno se deno-
minen sitios alostéricos. En consecuen-

tef
El término alostérico se usa tam-

bién en un sentido mis general p
indicar I inteacein do cualguier e
cula_pequefia, inc to que
interacis coh un sitlo stinko de o
ivo de una enzima. La interaccion

e Ia enzima,
que se traduce en una modificacion del
sitio activo. Con ello se altera en forma
negativa (inhibicién) o positiva (activa-
cion) a afinidad del sustrato normal
con la enzima o la acth
(fig. 18). La mayoria de las protefnas
alostéricas son polimeros, es decir que

estar acompaiiada de pérdida de Ia acti-
vidad_catalitica y de la susceptibilidad a
los efectores alostéricos

REGULACION POR RETROINHIBICION
Y RETROACTIVACION

ra evidencia sobre la existen-
cia e o aconbmes regulacion por
retroinhibicion surgi de experimentos

con la_bacteria Escherichia eoll, en

Pacteria leva a cabo, utilzando glucosa
como_fuente de carbono, cuando es
Smincicidos e agrogados ol medio da
cultivo.
Reton aierisdive bl e
tigacones en diveros laborstrios, entre

ofvos 108 do. Unbarger y Stadtman,
i resultado la_de

it

cién y rey

ponde_a

‘mulacion_del producto final conduce a
la detencion de la sintesis de las enzi-

I
lucto final causa una
actividad de

25 que catalizan usualmente los
primeros pesos del camino metabolico

mulacion del produc
inhibicion especifica de la

la para satisfacer los reque-

rimientos celulares. En esta forma, la

isores reque-

lesviados a otros caminos
‘metabolicos.
La regulacion del primer paso de una

via metabolica con dos o més produc-

tos finales (o sea un camino metabdlico

que se ramifica) presenta un problema

especial. Si se considera la_secuencia

bipotétics de s resciones que leven

del compusto A & los producios fizsls
y
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et SN
A B—C D

evidente que la retroinhibicion e la

Conversign dé . sistandn. A o B por
‘una acumlacion de E conducird s una al.
mlmlci('m en la fo de los com-

CyD,yen Sontesencia
ol deﬁcmlal en Ia produc
compuesto
Este pmbla-u ha sido et an 14

de Ja secuoncia, citidina trfostato
(CTP), inibe la_aspartato-transcarbami.-

aden lucosa. pirofos-
Torlada que gy () sdenosina
difosfato glucosa a partir de ATP y glu-
com-fostato. Bl adenosina._ ditosteto
glucosa es el sustrato de la enzima que

cor cataliza el paso siguiente en ln secuencia
fr on In figurs 19, I producto il seabdio e i Arenge
asparniro * canamn sci00 sci00
s e
sl it AspanTaTO omioRooco onérico
/ Fosrosaosic
/ Prrorostato
/
oRoromy - ' rosraro
ermoma vhioia o
-~ RO 5" FOSEATO
TRiFosraTo TiFostaTo
)
it 10 Secuenl mtabic que conduce 1 sioss de ko de i y i 1a
citiing tifostato' nhibe ato transcarbamlas. que. cataliza Ia primera. reaccon de
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manera que al favorecer la sintesis de
ADPglucosa se_ activa’ también la sfnte-
sis del polisacrido.

rosires o s ines e 1 - sy

~|*

- e 4.0

Retronctimclon pox o fide 3oe
it

Toonto o 1a snieds de aimi

REPRESION E INDUCCION

La represion se define como una di

luccion como un @

tefnas especificas, producidas como
células a la
ccién do una_sistanciy fora.
Esta ltima et rl
ducto final de una ia ioolia o o
caso de resion; o, por el contra-
m, en el caso de induccion, con el
mpuesto_inicial de una secuencia me-
fabdhicar En goneral, 1a_represion_por

duﬁnte s germinacion, y la de la inver-
r glucosa en la cafia de azitcar.
o5 Sotrnic, Ia ntuceion ds.di
versas enzimas en las plantas es un fe-

némeno que ha recibido considerable
atencion y existen numerosos casos bien
estudiados.
La enzima qus e i més eoiady
lesde este punto de vista en las plantas
quizi sea la nitrato reductasa, cuya acti-
vidad es inducida por su sustrato: el
nitrato (fig. 21).
special atencion han recibido_tam-
bién, en las plantas, aquellos casos en
que se produce un aumento de la velo-
cidad de sintesis de una enzima en res-
puesta a una modificacion de Ias condi-
ciones ambientales. Numerosos ejemplos

protefnas durante la germinacion.

R
Horos
Figus 21, Induccén, do itrato edactams en
cultivos de Lems

Bl caso mis analizado y sobre el cual

por secion de I 3

‘producido por 1- wdicién da la hormo-
na resulta como e la sin-
okt ae v o o enzima i (6. 22).

ductasa y o-amilasa-— ejemplifican un me-
canismo de regulacion positiva por la apa-
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Figura 22, Induccion de o
ot o e oo 89 Gt
giberdlico (GA).

siion de una acividad ensimitics como
respuesta a Ia presencia de un sustrato o
o Inficts ormonal. Po ol contrario
ol control de la degradacin de enzimas
constituye un mecanismo de regulacign
negativa. Muy poco se conoce sobre los
feiBd we coahcly n 1t dompaiiin
de enzimas in vi

las plantas, pero los il

células animales indican que pueden te-
s tanta importanca comp el contrl
de la sintesis de las er

han d
2 ebon cmmal de la sfntesis de

las ‘microorganismos y
en 1as clulss de 106 mamiteron que ex-
plican 1os hechos expérimentales cono-
cidos. (Véase capitulo V.) No se ha
desarrollado aiin un modelo equivalente
para

LECTURAS COMPLEMENTARIAS

Atk B, . Bogilsion of meyme
acivity”, Aun. Reo. Biochem., 35
85, 1

Dixon, M. y E, C. Wébb: Aca-
Somi o, Noens Yo E01A 1061

activity”. Adv. Enzymol.,

of enzyme ac
28: 41, Interscience, Nueva York,
EUA, 1966.



CAPITULO IV

METABOLISMO ENERGETICO

E. R. MONTALDI

INTRODUCCION

Todos los seres vivos deben realizar
trabejo para mantener sus estructuras
levar a cabo las diversas funciones que
les son_caracteristicas: crecimiento, re-
produceitn, movimlentos, efoiter Fun-
talmente, efectan tres clases de
m.hu]os. a) trabajo quiimico, utilizado en
la sintesis de los componentes
como ' protefoss, polaciddos, Iipidos
cidos nucleicos, eteétera; b) trabajo fi-
Sologico. para. abscrber,  trnsportar 'y
‘acumular sustancias en las células; c) tra-
bajo_mecdnico, usado en el movimiento
de cilias, flagelos, ciclosis, traslado de cro-
mosomas durante la division celular,
etedters:

Estos trabajos biologicos _requieren
energia, materias primas y, ademds, una
organizacion para su_utilizacion defi-
nids, coontinads y efidente

o que concieme a la energa, los
vegetales poseen mecanismos
para obtenerla. La mayorfa de las espe-

" dioxido de carbono, ¢l agua  ofros.

Ejemplo:
4) Energia luminoss ——> Energfa qufmica
) Evrgaquinica +6.C0; + 6 ; 0

Co H,

Otra fuente de energia es el producto
de reacciones de oxido-reduccion, en las

%60, 485, O+t i

i
o

ool fermentaion, o seepor, toal
lectrone sustancia

sus organica,
iy preply isiatn, que el de
e aporta también los electrones.

Ejemplo:

C/H,0, +2 CHOCH, +200, +4¢~ +4 1
Hexoss hido
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En la respiracidn anaerobia, ¢l acep:
tor de electrones es una sustancia inor-
génica diferente del oxigeno molecular,
¥ el dador es un compuesto orginico.

Ejemplo:

5 CH, —C00H # 8 NOT- ——10 €0, + 4, +
icdo scico it
o) (aeepion)

Ciertos organismos fntedion relsen
qnlmmx[nlexl:, que tambi

drogeno, sulfuro de himma, AL

nitritos, amonfaco, etcétera).

Con I energfa producid snttizan sus-

tancias o compuestos

mpls co o oo de catbono, o
eteétera.

Ejemnlo:
por e lion s ol

. epton
ol

600, +61,0 + enegla— —C, W,, 0, +50,
Existen vegetales que poseen una fni-
ca forma de obtener energia. Las bacte-
as del género Chromatiumdependen
exctuvacseie o' n fotosfntesis, ya
de los mecanismos para

oxidar sustratos, sean  éstos orginicos 0
inorginicos. La mayor parte de las bac-
terias, los hongos y_excepcionalmente

nar
respiracion aerobia y la (elmenhcmn, s
ha desarrollado el mecanismo_fotosinté-

Se trata también en este capitulo un
arrolla en_ciertas
plantas a Ia luz, en el cual se oxida una
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sustancia_onginica —el cido’ glicélico—
con consumo de oxigeno y desp’rtnd.l-
miento de diéxido de carbono, sin libe-
racion de energia. A este fenomeno se
o ha denominado fotorrespiracidn, y

8H, 04 OH~ 4 energa

funcién en el metabolismo es ain des-
conocida y representa para el organismo

En Ia evolucion de 1os organismos, el
reemplazo de sustratos energéticos, no
siempre _disponibles, por_compuestos
simples (CO;, H,0)
explica el gran pred
tales

piensa que estos compuestos eran
rados por procesos  abiogenéticos, con
energla. proporcionada por la luz ultra-
violeta, delongitudes de onda corta, oo
absorbida por la atmésfera de esas
s geologiens o por mdiaciones de e
mentos - radiactivos, como el 40K. El
ecanismo fotosintético se cree que
apareci6. posteriommente; pero junto con
é

los_organismos. diferenciar tejidos som-
pljos . rganos muy epecilzados

ov del. individuo adonde no tes lega.
gy solar, pero al mismo tiempo
los independiatdel medio cireundante

son dependientes los organismos quimi
trofos y _heterotrofos.

ductora de esos_ tiempos, 5610 p
obtener la_energfa de los sustratos por
fermentacio

ciendo_progresivamente con ¢l oxigeno,
liberado_del agua en el proceso fotosin:
tético, se pudieron desarrollr Ias for.
mas de vida serobis.



OXIDACION BIOLOGICA

Por definicién, un compuesto se oxi-

aunque no es impres-
cindible que esté involucrado el oxfge-
no. De este modo, en la mayorfa de las
oxidaciones que ocurren en el

0. Como semple de- o Tl -
dox se da a continuacion aquélla en la
cual el hidrogeno molecular se oxida:

 —2e” = 2H' + 27 &)

I s (1), o bidrbgeno perdls
electrones que deben ser transferidos

a s Ehet e v, poila
ser una sal i

2 Fe™ + 2 = 2 Fe” 42]

En Ja ectacin (3. e e b e
TR e
idado,

POTENCIAL REDOX

Una sustancia puede, por lo- tanto,

cia, s comin que un compusslo pueda
pero_también

rindola con la de un electrodo patron,
que posee una presion electronica cons-
tante. Como referencia se usa el

slécrico_de et dtama e 1o e
convencion el valor

B Slrized doaen oo
yor capacidad -de ceder electrones que

PO
i
- ¥
R z
g
8§ Lo coeno
Shis
§
el
$
g5k
H =
g S
¥
4
4 tytomiats
4
e
H 3
§
H W
HI
g
H
g
S
5
g
§
g
;
%

Figua 28, Bscala del potencial redox en
relacion con el poder oxidante y.ol reductar,

fps hidttgeno, o polencial que indi
bl v negativo, y si es
menor tendri vilor o, Ooais e
dispone Pl ol de
un sstema e une seals gl

nitudes de su p redox, -q\lelln
que tenen los valores mds. negatvos
reducirdn a las que- poseen valor. nega-
ivo menor o positivo. A la inversa, las
de mayor valor positivo quitarn elec-
trones a aquéllas de potenciales menos
poslivos. o negsive, (fg 23) Gono-

jendo. la_diferencia de lospotencial

59



redox ({E) de las sustancias que inter-
vienen en una reaccién, se puede deter-
mum el valor de Ia energa del sistema
ajo Gtil (energia
o) utlicando . gulente torminet
E= ~n f4E y por consquente o sem
tido en el que ocw
F = energia libre en julms
n=nimero de electrones transferidos
Faraday = cantidad de carga por
mol = 96.500 coulomb
AE = diferencia de potencial (voltios)

uadiy 1. Ejemplo de poteniale redox
de algunas coenzimas, comparados
del oxigeno,

Sistema Potencial voltios)

'NAD'/NADH + 0,32

Citocromo b (Fe'™*/Fe'") —0,0:
itocromo ¢ (Fe''*/Fe') +0,26

Gitocromoa (Fe™*'/Fe™*)  +0,29

12 1

TRANSFERENCIA DE ENERGIA EN
LA CELULA,
0 ATP

24. Complejo de ATP y
m..mu (Bioener
1965).

Mg, sogin
retics, W. A, Besjamin,

El ATP es Ia sustancia que transfiere
la energia producida durante las reaccio-
n

ring, un saiea de inco
Carborios, I Tbose, . tres grupos

s, B prsents e todes lss celulns
vivas en concentraciones mu
(a\xn a 0005 wores litro ™! ‘de mw

* G uno de los e fosaton do sty
molécula a pH 7 esti completamente
ionizado, quedando cuatro cargas negati-
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en la linea de las
osfato. Cuando el ATP se hi-
a ADP y fosfato segin esta

ATP + H,0 = ADP + POH™
+H' + energia (3).
Cuando In sesecén se reliza en un

calorimetro se produce la liberacién de
. canidnd el e calor. En gene-
intes

de 8500 cal mol~!

e’ condliclones



estdndar, es decir, cuando los reaccio-
nantes y los productos estdn presentes
‘una concentracion 1 molal. Se consi-
dera, no_ obstante, que en las células
intactas la energia libre debe ser

plejos con los iones Mg ** y Ca** que
aumentan la energfa de hidrolisis (fig.
24)

).
Esta energia tan elevads, cuando se

le o
mpuestosfosforilados, ha
hecho que se designe al ATP como un

exigiend
de' moliuls oy grands. Cuando 3
liming wn grugo fodsto de s mole

energf es el
hecho de que los dos productos de la
hidrolisis, el y to,

pronto como son formados_sufren un
roceso de interna _por

ilizacion 0
resonancia* que los lleva a niveles bajos
energia.

RESONANCIA: Es un proceso fisco de
lo un dtomo a otro o

sorbe un foton, un um.an
4 la energla ho del

naGric
semad, oot g -mhumd Vi

o nocesa i By

@

n el dtomo excitado, e igual 4 la
ueds s sceptads o ol soqundo
 dice que ambos e encunte

e o o s brome lulmy Ta probabili-
dad do que esto suceda estd

con Ia sexta potenci de a distanla que separt
2 los dos dtomos: (). La separacion entre las

malkla do cloceia n o cutntosomus s de
28 om, di e se
I tranaiorencia de energia por resonanci.

energia es mucho més baja que
s estructura
trones

fosfato— explica la alta energla de hi-
drolisis del ATP.

, al ATP y a otros com-
puestos (UTP, ITP, etcétera), que poseen
una energfa de_hidrolisis relativamente
levada, se los llama su con en-
energia y se 0s represen-

cometer el emor de considerar que la
union entre los dos atomos es 1a que
posee la energia que se libera cuando el
enlas o rompe. L energi qu se de-
frieino et localfiade
foro y el oxllma La deno-
s Urdd oo 9 g Solun:
significa_que, cuando se hidroliza el
ATP, la diferencia
I Sotancias escionantes I do los
productos es relativamente alta.
on residad Ia enrgia e lbers cundo &
guspo Histin: s xeaurle A ATH &
otro compuesto, también se dice que
ancia posee un alo. potencial
de transferencia de grupo.

FOTOSINTESIS

INTRODUCCION

Todos los seres vivos requieren ener-
gia. La fuente fundamental de energfa
que directa o indirectamente utilizan los
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sistemas biologicos es la radiacion solar,

et Lo ook it e, psen
le transformar la

enexifa de Ins lownes en :ne!xfl qllf-

mica son los vegetales.

otros_seres heterdtrofos usan la enelg(i

qmmlm de las moléculas orgénicas vege-

Se denomina folodsest I
formacion de la_energla

energla qu(mlu s Feabsan, o i
En general, al proceso se lo represent
forma abreviada de la forma siguiente:

0, + 2H;0+ energia iminoss —
CH0 FHOF0 1y eat mott

donde (CH,0) representa un compuesto
reducido a nivel de carbohidrato. Esta
formula indica que los compuestos sim-

“)

la_ plant
energia quimica para su crecimiento. El

lo almacena como reserva, por
Io comtn en forma de polimeros como
el almidon, la inulina, eteétera. Sibien
la_ecuacion precedente es sencilla, el

mecanismo que transforma la-energia es
complefo y aun o ha o complta:
s e

roceso !emsmt.em:o, reducido a
e simple y concreta, consis-
te en impulsar con la energfa solar una

cuyo_potencial lo capacite
para.cederlos a la molécula de CO;,

tesis de los hidratos de carbono y otras
sustancias.

LA FOTOSINTESIS ES UN
PROCESO REDOX

Desde el punto de vista quimico, en la
ecuacién 4 un oxidante débil (CO; ) debe
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oxidar a un reductor también débil (H; 0)

del H, 0 al CO; con un consumo de ener-
gla dado por la diferencia en el potencial
entre los pares

H,0
electron-voltio de
et redlonts. % 4. diternci o
potencial entre + 0,81 y — 0,41 voltios
(fig. 23).

a_reaccion en la cual se reduce
una moléauls de €O, & (cmo) se ne-
esitan_on (véase
s

ara_reduci
berado de la’ moléculs e, snhidnds
carbonico y formar agua.
erida e, por o
rinvoltio,® equalentes » 112000 cal
it s W i

libre (AF) ¢l proceso_ fotosintéti
para. reducir una molieula de CO; (o

liberar una molécula de oxigeno).

LA FOTOSINTESIS ES UN PROCESO
ENDERGONICO

En la ecuscién 4, los productos
aimictan o8 cconteidh caiepéton.
112,000 calorfas. Esta cantidad de ener-
gia debe ser suminist
te externa, en este
reaccion qufmica’ es, por lo tanto, en-
dergénica.
Tequerimiento de_energia en el
proceso por el cual se sintetiza (CH, 0)
ve Toem O & peri del 00 v o
debe al cambio que ocume en

trénaolio = 23 keal morl; 43 elec-
utnotion 33 et o - 113 Re



lad del sistema CO, +2H,0=
1CH,,0) 1.0+ H0.
o tao m  stable
S e
cuanto mayor tue 1s s s
durante su formaci

1)
b e
]
190 116
190 922
110 92
110 190
%, = 600 keal mol"" £; = 490 keal mol™

Diferenci de enegia e formacion de
los sistemas: 21— 25 = 110 keal.

En la ecuncién (5), el sistema CO, —
H,0 es muy estable, dado que la suma

ek ehelet o /amaclcm s

o0 e el
Para_que la reac-
cha y

cuan
ppaa et o

* Los nimeros en 1 uniones fnican o calor de
fomacibn.

'TRANSFORMACION DE LA ENERGIA
LUMINICA EN QUIMICA

v dicho stetommenta que, par
pnd.x nd\lm el €Oy, e

emente mductom & m "
po&ennm\ v s

potencil  partir de los
dcirone de s o0 par 1,0
0, es de + 0,81, se requiere vencer un
gradiente_de_potencial de 1,2 voltios.
Las plantas obtienen esta diferencia ex-
citando los electrones de las moléculas
de clorofila con los fotones capturados
en los cloroplastos en unidades fotosin-
téticas, Bta unicudes consiaidns
‘molécu-

m e l[pxdan, i ubload
estructura proteica, en

nas intemmas de Jos Hlacoides
Cada vaided. fotosetdtics, & su ver,

ﬂoxoﬁlu a670, a 680 y 4695, y los

fos (véase 6),
enien totones aue umenian i3 ener’
gl de sus moléculas. La energia de

excitacion s transfiere por_resonancia

de moliala 2 molécus hsta. concen-
e especial deno

s kpofia 700 4 B 105 Ba e Ve

centro_act iza

para_ trasladar un_electron del P700 a
i soeptor 2", s deseonocido, cuyo

'l voltio no e una medids de enegf, sino de
el e, Fa ol pornci
- debe conocese s carpa movida 3 trsvs de es0s
ot Cundo o s & cionc 1 mridad
il o ol e o s consnida
rads cusndo. un clecrin o trasadado con ura
ienc d pon g 1 vt
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Figura 25. Esquema del funcionar
Berdl, modiieada por vaios autees).

to de los fotosistemas 1 y 11 (segtn la concepcion de Hill y
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potencil ¢, por lo mencs, de — 042
voltios. El compuesto “Z” reducido

tendencia a ceder elec-
s a sustancias con potenciales mis
positivos (o menos negativos). De esta
‘manera, los electrones pasan de i Ia
ferredoxina (0,44) y de ésta al FAD
(0,35 voltios).
reducido_cede, por filtimo,

s ceczones 8 NADE: (095 voum)
que s ulzad pars vduclr o 0O 4

cirse esta coenzima se llega
Do il do un cadens do Tmmupom—
doms do lectrones 0 cralzadores de
oxidorreduccién, y 0 queda oxi-
dado. por-1a peldldx e e s

ro.

En el fotoacto 2, el enlace entre el

rogeno y el oxigeno de la mohcu]a

el agua se escinde por un mecanismo

todars poco. sonoado, con energla
proveniente de los fotones capturados

en el fotosistema II. En esta reaccion se

libera 0, y se transfieren electrones (y
prtens) ol P700 do maners de cqull
brar el bal ico negativo

ance
posin, Los paos munnedm o ate
fotoacto son hij !2 fatullxteml

11 parece est
BT 550 5 T conein o 690 e o
ma, llamada P 690, serfa su centro acti-
w0,y se supone, ademis, que este foto-
sistema_esta integrado también por
versos pigmentos fotorreceptores que en
(ltima instancia transfieren su energfa a
a clorofila a 690, que levarfa a cabo a
descomposicion del agua y la elevacion
energética de sus electr

Las reacciones del fowww 2 podrian
ser las siguientes:

1. Fotdlisis del H,0: En esta reac
cuatro moléculas de B0 originan Oy,
AHY, 4oy de B0, gl etcn

2) 4 H,0 — 4H +40H
- — 40H+4e
— 2H,0+0,

4H,0 >0, +4H +4e +2H, 0

2. Transferencia de electrones. Los elec:
trones producidos en la fotolisis del
agua son_transportados a la plastoqui-

nong, sustancia cuyo potencial es de
o' yolo. Ddo que f par H,003
e + 0,81 voltios, el

debe ser de 081 electrénvoltio. La
plastoquinona _reducida transfiere los
electrones al P 700 del fotosistema I
a de varios intermediarios redox,
qe ton Ia plstocknina (4 030) y
el citocromo f (+ 038). En resumen,
en estos dos fotoactos los dectze
del aqua (+ 081) so
incaimards, AL B00 (H,48), e donds
vez impulsados a un nivel
caegitico mis slerslo, et . gl
cuente formacion de un fuer-
temente reductora, el RADER. (uaz

len
AL NADP' o volvex .1
por el citocror
b6, I plastodaning 3 o ctocromo, £, y
transterir la_diferencia de energfa al
ADP y generar ATP. A este fenomeno,
que no utiliza sustratos energéticos ni
oxigeno, sino solo luz, se lo denomi-
na fotofosforilacion; y debido a que los
electrones hacen un ciclo en su reco-
o, la_denominacion adoptada es fo-
tofosforilacidn ciclica.
Por otro lado, en el fotosistema II,
los electrones c:

vienen en la sintesis de ATP no retor-
a2 80 lugar de origen —en este caso

el H,0—,a esta (ow[odon].won se la
llama aciclica.

Desde el punto de vista estequiomé-
trico, la fotofosforilacion aciclica genera
dos moléculas de ATP por cada molécu-
la de NADPH producida. Esta relacion,
expresada por el mm% =2, serfa
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wuficente:para reducir el co,. reaccion
les de

en la cual se requieren
ATy G do NADE por e
00, ‘o, Pox lo tanto, no se conoce
iade la foto-
fosforilacion ciclica en la ! Totorfaests

ortante. destacar e T

fosforilacion provee a la planta de la
mayor parte del ATP, no o,  para sin-
tetizar hexosas, sino también idos
¥ polfmeros como el almidén, la inuli-
s icters, Ademis, como posee I
propiedad de atravesar la doble mem-
brana del cloroplasto, pusde Intervenit
en ofras reacciones endergonicas en el
citoplasma.

REACCION DE HILL
R. Hm o, o nfaredin

Teoutadd. Son oiros compustos oxklan.

tes. La reaccion ocurre en ausencia o

“en presencia de CO; y responde a las

siguientes ccuaciones:

1. uq,uux;% 4XH + 4 (OH.
At i

2. 4 (OH)

i e A

———2H,0+0,

Figura 26, Bquema que miestra I reaceion
deHill, 3 b
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El agua en los cloroplastos se descom-
pone en presencia de un aceptor (X) de
electrones, se forman radicales OH"

_—gue dan origen a moléculas de agua y

oxfgeno—, y los electrones y protones
scompafantes ton traterdos al soep
tor oxidado, que de esta manera se re-
duce (fig. 25).

REDUCCION DEL CO, A HIDRATOS
DE CARBONO

CICLO DE CALVIN O DEL C-

Los productos finales de los fotoac-
tos 1y 2 son una sustancia de alto
er reductor, el NADI
puesto de alta’energfa
' ‘s hdrohas: ol ATP. Tarto ol
NADPH como ¢l ATP son fundamenta-
les en la reduccion del CO;, proceso

mponen un ciclo en el cual
intervenen ol NADPH, e & ATP un siste-
o susts
interm

AT ciclo s lo ha dividido: en tro eta;
Tole Sgvomiells xo s il 1t

o (RDP) acepta una
molécula de CO, e inmediatame

Sesccmgons e don wolEata 0g dekit
3-fosfoglicérico. 2) Fase reductiva, en la

n general, shora, se puede

Tepreser
300, +s.m+smmmeu’ +5H0%
wiosa +9 ADP +8 Pi +6 NADP*

De esta ecuacion se deduce que para
reducir_una molécula de CO, se necesi-
tan 2 NADPH y 3 ATP.

Este ciclo, denominado de Calvin en
honor de su descubridor, o ciclo de car-
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bin 8,{04) ' posts sty
‘manera que se muestra en la figura

Se_deduce iclmente g cade &

“vueltas” del ciclo se_sintetiza una
henosn. También oo ovdete que en
ausencit se acumulan moléculas
de NADPH y ATP, que se usan en la
sintesis de 0tros compuestos, como pro-
tefnas, Iipidos, etoétera.

CICLO DE HATCH ¥ SLACK O DEL C-4.

muchas especies de regiones tropi-

por un camino metabolico que involu-
cra tor y un sistema multien-
imtico diforonte. que ha sido denom
i lode Hatehy Slack st
gadores que lo rom— o ciclo
del carbono 4. Posteriormente el carbo-
1o es liberado y reducido en el ciclo de

Calvin, Segin los autorss, ol 00y se
incorpora a un compuesto de 3 carbo-
nos, 8 tostoenolpiravato (FEPi sinteti-

zado en las células del mesofilo, y se
origine dcido oxalacético:

e, coon
E-o—rn 00, 40T O, oy
oo =0

e coon
prersa— Soa

cxshction

El icido oxalacético se conierte en
icido milico y , con pedon

las especies. La
ccnvem&nnquunNADPHoN ADH;
2)goon

o Ho— o3
I dwaome [
© o

+NADP* (o NAT)

ol ey
coon coon
it dcido
oxaasético milco

CELULA_del MESOFILO
+

NAD'
mu’_ b

mﬁwﬁg

WP AP o

CELULA de la VAINA

G0 ——= cit0 &0 caUA

Figura 28, Ciclo do Hatch y Slack, o ciclo del C4.



incorporad
ciclo de Calin por medio de s nbulc-
1,5difostato y el écido
vuelve a las células del mesofilo para
regenerar el dcido fostomnolirvico
(recciones 3y 4 y fig. 28)

3) goon COOH.

OO o 04 anem s co,
on,
i
coon

ieito iido

il f=

4) coon coon

f §

fro tamine Sorom rarere

an, o

o o i forie

pirivco inorginico fosfoenolinivic

INTENSIDAD FOTOSINTETICA
DE LAS PLANT.

as especies en las cusles ooy

wlmonte o clo de Calvn, s antt
dades de CO; incomporadas varian entre
iy €O, dm}y !, mientras que
en’ squilas donde Tuncionan- o ciios
del C4y C3 en forma confute, o
muchos mis ata: 50 o 80mg CO,
dm2hl, rimeras reciben el nom-
bre de plmm de baja-eficiencia, mien-
tras que a las segundas se las lama de
alta eficiencio.

La diferencia de intensidad fotosinté-
tica entre los dos grupos de plantas se
debe a los distintos mecanismos de fi:

tad de su velocidad méxima (Km), re-

quiere 400uM. Esto significa que la

actividad de la enzima es muy baja de-

b;(do a la débil afinidad por el sustrato

(Km lto).

B cumbio, e las_ ot

cuales opera adems el idlo del ca‘ ln
il al

e la cllua Bl 0O, i
s tansporiado, luego, o In
molieul de dcido milico y wpirtico, a
cuales fanciona. o1 cf
clo de Cl.lvm. donde se concentra hasta

La funcion del ciclo
del C-4 es, en sintesis, elevar Ia canti-
dad de CO; en los cloroplastos donde
opera el ciclo de Calvin.

sco, arroz, emolachn,  rigos cuum-
dos, cebada, avena, centeno y

b
cion pueden gastar des
50% de la materia seca lowlﬂmﬂldl
CARACTERISTICAS ANATOMICAS DE
LAS ESPECIES DE ALTA EFICIENCIA
Foromme

especies. monocotiledéneas y
deotiohineey que incorporan ¢l CO;

6



Pox i d- Ios ciclos C4 — C3, las
células que contienen los-cloroplastos
(ulnmqmmni se_dispon e addor &
de era ca-
;(uct"fmr;n denominada eamichin

Una vaina de células, por lo- general
pequeias, rodean 1os haces, y una capa
de células, grandes, - correspondientes al
éstas. Las células

las céluls parenquiméticns y del mest-
Peto Ja_ ditinci, fundsmental -

namiento. enzimitico
e o alnon B o doroplsto

s
del mesifilo so encuentran primorial-

% ae incorporan. o
co, pa{ Ia via det lo_fosfoenolpi-

rivico y lo transforman en dcido mlico
y- aspirtico. Estos dcidos se

ceso minimiza la pér-
Es do interés sefalar que se han en-
ontrad ies_con“estructura. Kran:
e o fjan el CO; mediante el cico
del C
La relaci6n C/2C o vilor & ¥C
La alta eficiencia para fijar CO, estd
en relacion con la propiedad de las

70

T

‘membranas de discriminar entre el
¥/12C que componen las moléculas de
00, "l e B o como
conestructura Kranz y con ciclo
ienen i vl 19015
mientras que ésta es baja en Ias que no
poseen tales caracterfsticas. La relacion
o expresa abitraramente por el tir-
13, que se calcula aplicando la
Tl it

R e
GG del et

ar es el carbonato del es-

q\lalew de un molusco fosil (Belemni-

el amereana). Un valge do 13 do

°fos significa que la  relacity

ucmc de Ia muestra Gitere 20 o
Mt e o1 80

estefraccionamiento

entre lm “2os “ibtopen so etin. b

diand

FUACION DEL ANHIDRIDO CARBONICO EN
LAS PLANTAS

En mumerosss - especies de Crassula-
ceae y en ntnn plantas suculentas, la
incorporaci cu’oanwn al meta-

corp
hohlmo gemn_l o

odo de oscuridad, ¢l CO; se fia
lcld% fnltoe‘nolplmvlco
y se

inistrada
por Ia respiracién de los_productos de
degradacién del almidon. El dcido mali-

ra, que desaparecen a la luz, por



Io cual se ha sugerido que estén relacio-
nados con el proceso de fijacién del
0, en Ia oscuridad.

Esta forma de incorporar el carbono
% comiders que s producto de un
roceso de ad:

Low celomas -

2
ol los ambientes
las plantas

cerrados
durante el dfa, iods e bl ek In

iones,

it o seion 3¢
la planta; pero durante la noche los es-

e v el gas entra, mecanis-

o por el cual se minimiza

piracion.

EL FLUJO DE CO, DESDE EL ATRE HASTA
EL CLOROPLASTO'

1) Origen del €O,
Remumiando o ratado busts . se

tegrada.por un.proceso. fotoqufmico,
enelcu..lugmeraATPyN DPHy

“ntegra ¢l mocaniamo folo.

smuuco. Es o tlado del 00, desdo

hasta los_cloroplastos. Si_bien
idad - proviene de

evidente que el CO, de estos dos orige-

o representa para la planta ningu-
5a gonancia s de sietons, . Fox Jo
tanto, el aporte fundamental proviene
Rl siabionte Aenda. viven g plamians

2) Vias de entrada del €O,

1 CO; penetra en la_planta princi-
pdmenue por Ias hojas, organos de su-
perficie grande en relacion con su volu-
men y adaptados a la funcion de capta-
cion de la luz.
ademds, por otras

Las vias de entrada més importantes
son los estomas. En las hojas, su nime-
1o varfa_entre 4.000 y 10.000 por
am?, y se hallan en la epidermi:
xial (hojas . hipoestométicas),
adaxial (hojas _hiperestomiticas) o en
ambas (hojas anfiestomiticas). La super-
ficie estomitica total de la hoja varia
¥ 3% del ben total d In
absorcién de
€O, se realiza o At
si e absorbiera por casi toda la super-
ficie. Esto se debe a que la entrada de
€O, por los_estomas -sigue la ley. de
Stefan y Jeffreys, de difusion de los

gin la cual la cantidad de un gas que
difunde uefios poros es propor-
cional al perfmetro de éstos y no a su
drea. L de este comp

& ue el fujo de moléculas converge
Haca el ol Qe i et

dad de difusin en los bordes; de .qur
que, it ‘mayor es la relacion peri-
metroirea, la intensidad de movimiento

SuPERFICIE aUE 4pdsTA. €0,

U

||

Figura 29. Ropresentacién grifica del pasaje
de qases a través pequefios.
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sea también més elevada. Si se tiene en
cuenta la gran cantidad de orificios por
mm’ que poseen las hojas, se explica la
gran velocidad del flujo del CO, hacia

no_es muy pequefia: no menor de 1
dlamezms de distancia entre uno y

Bl 003, luego de_penetrar por los
estomas, difunde-por 105 espacios. inter-
celulares —que constituyen entre el 10
y el 70% del volumen de la hoja, se-
gin s especies—, se disuelve en el agua
‘membranas,

plastos que, por lo generl, e halln
ubicados cerca de las pare

3) Bl fljo de CO, como fenomeno de difusién
El traslado del CO, desde ¢l medio
extemo_hasta el cloroplasto_se _realiza
or ¢l fenbmeno fisico de difusion regi-
dogoc it ey e/ ok #: L& malmlas
» s mueven, por la energfa ci

minada por el gradiente de concentra-
cion existente entre ambos sitios. Si la
fotosintesis %o #0. encoenta’ Hinlada

por ningin factor, la intensidad del pro-
Geso exth expresada por o fommula:

F =[C0; laire = (€O letoroplasto

Bajo estas condiciones, toda molécula

forma en esta of

Loy do ek w,_AL donde

=1C02 ] gire
Esta formula expresa que la_intensi-
dad de la fotosintesis, en las condicio-
Des menclonadas aibe, depende de
concentracién de CO, en el aire
temo.

4) Resistencia aa ditusién del CO,
embargo en su_trayecto hasta el

tra ire a), esto-
mn (), o5 o oo ks &
messiilo (Rm). Por o tan

[C0,] aire __ [CO,] aire
RasRerRe:Rm IR

La Ra_depende de las caracteristicas
de la capa limite, que es aquells masa
a un sin tutblnch, adysomie ¢ la

e las hojes, a la cual se

et o e creante, o aual 30
desplaza_sobre ella en_forma laminar,
cuslquiera que sea la velocidad del vien
limite depen-

y tamafio) y de la velocidad del viento.
En las hojas de tabaco, la capa limite
i, o oo e 1 o - T 6

i For encima do I capa

porque. moditica
Ifmite. Con viento de mucha velocidad
(50 km h™!) o en hojas angostas, la capa
limite es delgada, la difusion del CO,
es més ripida y, consecuentemente, I
Ra es menor gt sl 1 capa limite fuen
de mucho_espesor. Con vientos

for oot (15kmb1), la m hene
un valor * entre 05 y 2 seg el

Las resistencias se expresan en seg ot
idad de masa de

54.de CO, por cm? de aire.



es. pequeiio comparado con el de la re-
i al del e

factor limitativo de Ia fotosintesis.

La Re e mucho mayor que ls Re y
puede variar su valor desde infinito
—cuando el estoma estd cerrado y por
Io tanto la fotosintesis es nula— hasta

proporcional al valor de la apertura esto-
mitica.

f
1
€ /
o/

! &

§
g b
§ / cama
i
g

Bt 1B i
Aperurs astomdticn ( i )
Figurs 30, Intensidad. folosintics en fu-
‘apertura estom
En una investigacion realizada con
hojas de tabaco, al aumentar la apertura
estomitica de 1 um a 8 um la Re dismi-

nuyb de 2,7 seg om™ a 0,6 seg em y la
fotosintesis aumento en forma significa-

valor nulo, aun con todos los estomas
totalmente ablertos, De. aquf que a Re
sea_un importante factor que afecta a
la_fotosfntesis, principalmente cuando la
resistencia_difusiva del aire (Ra) es re-
ducida, por ejemplo bajo condiciones de
vientos fuertes, en que la capa limite

trsg I conclusion, por lo tan fato, do qus
la Re es tan grande que la difusién del
0, ol interir de 1a hoja deba real
2arie cast exclusivumente a través de los

as.
a Rm esti compuesta por la resis-
tendia ol finjo del GO, de Jos espac oo
intercelulares en la_fas
células. La mesistencia que halla el 0,
en el aire de los espacios intercelulares
€ de valor reducido. Disminuye cuando
la hoja se calienta 0 se deforma por el
Vi porque produce. movimentot o
a masa de aire intercelular, 1o cual faci

ofrece la solucion acuosa de las paredes,
‘membranas y citoplasma es muchas ve-
css més alt. Su valor ha sido caloulado
aproximadamente en 8 seg cm! y repre-
Sta Ia meyor mcstencis a Ja difuan
del 0 en el trayecto desds Ia shmés-
hasta los cl causa es

& baio ochiont e tuion 9o co,

en el agua, comparado con el que posee
en el aire.

5) 1 CO; en la célula
G 00 et o o o o
reacciona

agua para
pmduclr icido carbonico, que se disocia
en iones bicarbonato y en iones carbo-
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nato. Bstes diversas formas

equilibrioen concentraciones  que de-
Sy S5t (. 81} o e
cibn ia por la anhidrasa. cart

estin en

€0, + H,0 = B,00, = K+ COir = 2 W' 4 Gox

andafiggesda et CA6.1

Concentracion relativa de CO;,
SO e et 4 g

La cantidad de CO, en ¢l agus, en

PHG3, en el equilbrio existen.iguales
cantidades de CO, y CO,H". EI
I' es mucho mis soluble que el

sencia de la anhidrasa carbnica.
6)'La concentrcien de €0, como fator ik
tativo de a fotosintesis
Puesto_que la cantidad de CO, libre
en las células es en general menor que
la_ cantidad que las

e
incorporar en el proceso bioquimico, es

u

bt e . cabonlalt o i
tor limitativo de Ja fotosintesis. Si se

enel
aire se_incrementa el gradiente [C{)tlnb
re. - [CO, Jeloroplasto , o cmsngum..
te, el niimero de moléculss de CO
ressonan con s cshogies e e
yor, con lo cual se intensifica la foto-
e
e no s puede mumentar
eicn: sin tovr &n

Cienta 1e ntensided d¢ o i (1. 92,

la- Tuz se- hallasaturand
fotoquimico, el mecanismo_bioquimico
de_reduccion aumenta con solo incre-
mentar ¢l contenido de €O, del aire
por aiba de 300 ppm, y se alcanza la
eloida mifxima con aproximadaninte
1500 ppm de €O, a 20

e

oy

Figua 2. Intensidad fotosintética en_ fun-
cion s Ia_concentracicn de CO; en ol sire
bajo custeo intensiddes do luz.

En estas condiciones, Re es minima,
pues todos los estomas estén comple-
tamenteabiertos. Si al llever el tenor
de €O, en el aire hasta 1400 ppm, la
luz, por el contrario, limita ¢l proceso,
IR stnis 5 s o el
de los estomas, sidad foto-
bid gl iy




que el incremento en la_resistencia se

compensa. con ¢l mayor gradiente que
se establece entre [CO; Jaire y [CO.,]chr
roplasto. No_obstante, aun
intensidades de luz, un:

2 cesa,
pero. sigue generando ATP que es
Siliado para Ia sintesis en el cloroplas-
to de polisaciridos y otras sustancias,
camo protetnes, ipdos, soétea.

INTERGERCION DE LA LUZ FOR LAS

Jantas reciben 1a radiacion direc-
ta d-l o v la dispersada por la atmos-
fera, desde los ayos cosmicos hasta los
de lmmud de onda muy larga, mayor
%2600 om.

sta radiacion incidente s absorbida

(fig. 33); pmpumi(’m depende de:
4) la longitud de onda, b) lo
incidencia y cterfsticas e las

hojas y otros organos.

Figura 33, Esquema que muestra I intercep-
b oo

Aborcién

tas absorben la mayor parte
(Bo 90 %i e 1 oa. e para el ojo

iaciones
longitud' de onda mayores
de 1.000nm (fig. 34), debido al alto
porcentaje de agua de sus tejidos.

E

Figura g, wlesion
por s no(- on mm o Tngind 4

Telac W oy
imali fotamtten

La energia absorbida se gasta princi-

fera en forma de calor sensible, y s8o

aproximadamente se emplea
en'Ia fofostesis. Los fotones que pe-
netran en una hoja no si

largo que el espesor del organo y que,
por ello tengan mayor probabilded do
ser_intercept
sueltas o en ion en el agua y
por los pigmentos de la vacuola o d'
los cloroplastos. El agu:
longitudes de onda larga () 800 nm),
que no se encuentra pura
la solucién acuosa en las células tam-
bién absorbe una pequefia cantidad de
la luz_amarila y violeta. La radi
que absorben los pigment
de la vacuola (antocianinas, etcétera) se
disipa totalmente como calor o fluores-

5



cenla 88l lon T sbacntidos por
Ias_clorofilas apaces

N cnerga qilaion & 108 doro.
lastos.

imilitud del espectro de absor-
cién de las clorofilas en solucion con el
espectro de la actividad fotosintética

. 34 biso deduck qus st pigmen-
9,108 ok e gaptumn T eyl pisk
ceso, que slo utiliza los fotones

cotrospondientes o la luz vidble
(400-700 nm). Les _clorofilas a y b,
cuando estin en

i, en menor proporion s

por of espectro
0 o 1 hola. eon a astidad
lormnhmu, se encuentra una mejor
corelaci
mis elevads, o mismo que en el amari-
llo, aunque’ siempre menor que en el
azl o el rojo. Esta dxl’ennch et ot
espectros tiene su expl

Taayor la cantdad ds moléeulss do clo
rofila de la hoja que la de las solucio-
nes, circunstancia que hace que aun el

pigmentos en la poseen propie-
dadesalgo dmnnus d Paudlas ot
diadas en las solucio

selativamente  recientesay

ety i Ta vduenin g GO

%

Lo estudion especioscpicas han revlado
o o ncie ol -
icas forman compleis que se dferencian en
v ¥ por sl smpeciode- sbaorlén. S0 han
ancont e o cirofla'a
e e, et f i de mécma
q el rojo, a 670, a 680 a 690 y a
85,y dos de Ix clortla’ b b 050 y b 650,
Qe orman pate de os foosistemas 1y 1

Las poseen también diversas
Palmgind o que difieren por Ia
longitud de onda que absorben. Asf,
ox slemple, W bochlodofle dé

Ton ‘adiaciones. . slile del ojo leja-

fucaantina,  ficocianinas, biliproteinas,
etodtera, que la_ceden en tltima instan-
cia a Ia clorofila. En todos estos casos
se trata de fenomenos de adaptacion.

Reflexion

e jas reflejan en cantidad
le la luz que incide sobre el legln
su longitud de onda, el angnlo de inci-
dencia.de los rayos icas

_E
8

e o hae e b 5 yel20%
de la luz incidente. A

forma acentuada hasta
miximos m la region de los rayos
‘mis caléricos (800 a 1.

La reflexién minima se observa cuan-
do los rayos inciden perpendicularmente
ala l’uperﬁme de la hoja, y mmenu a
medm agulo se hace m

-enman aumenta, I pérdid por
ision decrece de manera que de la
irmadincia total n fraceén o Tos b




{Borbida es casi independiente del dngulo
[ inddenci do Ia_luz. Bl dngulo con

mmpmu por em? de limina es me-
nor y es proporcional al coseno
Soqulo de ineigoncia

Transmision
Como ya se ha dicho, la luz que
n 0 es absorbida en

su curso
asta que es  interceptada
por otra hoja u otro mate-
el del medio. Eeta mcin trananl

azul, menos en el resto de
‘espectro visible y muy poco en el rojo
lejano. Es asf como, follaje den-

superior de la planta hasta el suelo.

La densidad del fiso radiante disminuye
conforme a Ia ley de Lambert Beer:

It=To KL

donde It = lus transmitida
« To= luz incidente

baso do los logaritmos

neperianos

K = cosficiente de absorcion o
extineion.

L = espesor de la hoja

Es légico que el valor do It nunca puede
s il To. porque aun en hops albinss
to_absorcién, pero_tampoco a la somi
by follie imadin
o

,
5k
?

cia do 107 centmetros.

Con imadisncias altas o bajas la ab-
sorcion sigue Ia ley del coseno, pero la
intensidad  fotosintética solo con densi-

dades de flujo radiante reducidas es

proporcional al coseno del dngulo de
incldencl, s decr que, con altes -
ancias, la_fotosfntesis o es muy afe

tada por a ncinaén de os o que
recibe su superficie.

que el abundante ﬂll]u de (omnu le
encuent saturando el mecanismo de

nsfoman en enrgia

Ba condicions de s difs, como
en los dfas nublados, tanto la imadian-
cia como la fotosfrtesis aumentan cuan-

més per al cenit se hallan
as hojas.

Estos conceptos tienen relevancia
cumdo,_se compran especies con hojs

distinta forma y _disposicion, Con
madiancias clevadas Ia aaentacion de
Ia superficie de la hoja en forma per-

ndicular a los Tayos solares no
convenient, dados los fectos oxidantes
de tensidad sobre la clorofile

ies con irte-
e bejes s colocan, perpendioler.
meate s I direoc 2, pero se
produce una torsion i i pec\'nlus y

por consiguiente de la limina, si la luz

se tses ntenss, de maner 0 colooar &
s rayos solares

Bhasentis ).

Carvas do Blackman

A rafz de_numerosas investigaciones
realizadas a fines del siglo pasado para
determinar la_optima intensidad de luz
para la fotosintesis —pero cuyos cesul-
tados arrojaban grandes discrepancias
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et ¢27

Figura 95. Ley de los factores limitatives de
Blackman,

entre si—, el fiidlogo inglés F.F.
Blackman - publico _un trabajo en el
oul- axplesbe dicha. difarricn D
mostro_que es imposibleestablece:
yalor Gptino de intenddad de us, do
temperatura, de CO,, etcétera, en for-
et Aﬁmm qué cuando
varios_factores. afectan un proceso, la
intensidad de éste no esti determinada
por todes- els el mismo tiempo, sino

que se encuentra mas' defi-
ciente, o por llgun factorque, hallin-
dose le alguna manera retar-
G o process, A1 fastor deicante 1o
Limp factor Himite. Si ese factor dejara

e actuar como limitativo serfa reempla-

ndo  por ol aue se encontrars, e s

condiciones, limitando el fent-
meno, La figum 55 flustrs of el
de los factores. it Bl

Si aumenta otacion 6005

1a Totostecs 56 mcremente’ hata s
Ia intensidad de luz (x1) se hace limita-
ti, i 1a 1oz se dupica (x2) 0 tripliea
(x3), s totouftens vuelve's

e nmzmenu "

edida_que
Ia luz aumentase, hasta la saturacion del
anismo_de captacion. de la. energia
il i e ot aBlida e s
ue el CO, se convierte

Gt Yeatve et e

8

s da 10x10° ergem? seg!. Eotuc
dio sonfimaron e pate
g nados y se

Tlego a una mmpnuuon mejor fun-
damentada de la interrelacion de los
factores que influyen en la fotosintesis.

Interrelacion Iz — CO,

La fotosintesis utiiza, como se ha

nm. La actividad méxima se obtie-

oo uz el (570 . 650 )y sl

(437 nm); en el resto del espectro I

{otosintesis e menor, paro no nula o
34).

it

Cuando una hoja esté expuesta & irra-
diancias bajas (10%erg cmr? de limina
seg’t), la relacion entre la f«m:rnua-u 7

fotogquimico esté limitando la_fotosin-
tesis. Hasta este nivel de energfa, el
0" o e Aol i i

Ias . logen 4 setmiento
culntigo m&xlmo (fig. 86). Si se aumen-

tas. Por lo ger una_hoj
mesttitn e satir, ‘eon una festanca



s

oy 1)

con cinco concen
e

de 10 erg em? seg' con la
Concentraion, do 50, del e

(300 ppm); es decir con 1/4 de la luz
solar mixima. Los cereales de inviemo
(trigo, cebada, avena, etcétera) lo hacen
e esta intensidad

0 el maiz, el sorgo, la
car, Cynodon dactylon, Cyperus rotun-
dus, etcétera, el sistema no alcanza a

as _especies, la fummmu es muy
intensa y puede llegar superio-
50

e por Io generd, incorporan-menos
de 20 mg em2hl.
En las plntss en que a fotosfteis
se satura con bajas intensidades
imina s “mracion hinles” el&
vando In conmtnnnn de CO,
que el factor que limita
Ia :owurmm en estas especies es
cant e CO; que llega al cloroplasto.
e deiuccitn e basm en que a mh
de la velocidad méxima (Km) de
o o ‘ostate catbontish m ob.

tiene con i 400 M
(17,6 mg/1) de CO;, mientras que el
e extemo potse normaimente
7.0 Esto implica que el factor Ii

mwlﬂvo 4o Ia fotosintesis en una hoja

para factor determinante
la atensdad fotosintética. No obstante,

incrementa te de CO, exis-
knh et ol s extemo y o clorcplas
tando el contenido de gas car-

Hinico en I stmbsters, I fotosineds 85
intensifica_hasta que el mecanismo bio-

1300 ppm de 05 n of i
n las especies en que R

toquimica no s satuta con la uz so

plens, también la actividad fotosintética

5o hice mayor elevando el tenor

00, e aie, hasta que ete as prove

ca ¢l cierre de los estomas
zacion comecuenbe de I x(nmxs Seny
duos de cubono por falta de s car

Bonion 0 & coron

Punto de compensacin de luz

La fotosintesis excede varias veces a

la respiracion que, por 1o general, en 1
células verdes disminuye a Ia luz. Pero
el dfa —durante el

la dis
clle que rspian/cdulas que fotosin

79



Las plantes adaptadas a vivir a pleno
sol (plantas heliofilas) poseen unPC-Luz
més elevado que las habituadas a vivir a
x. sombra (plantas esciofilas). Este com-

to se explica por la mayor
Gicinci. Totesnics

menor intensidad respiratoria.
En las plantas que crecen a plena luz
e comin que, en algin momento del
dia, las hojas ubicadas en el interior del
canopeo s encuentren viviendo en el
¥CLiz, 0 deblo de  deido 8 nate-
nuacié a intensidad de luz que
S ol e e T foa, o
viven por un tiempo prolongado
Luz se desprenden de Ia planta

penm la péxdidl de CO, de la respiracion

Es comiin observar que el interior de
la copa de muchos drboles y arbustos
carece de hojas; la dsnmnén ‘natural
e provocada por la misma causa. En
muchos casos las hojas que se encuen-
mn lo

e les permite au
hrents tosouigts 2o aue,
aun con bajas imadiancias, la asimilacién
del CO, excede Ia péndida por rspir-
cion. El PC-Luz para un mismo indivic
duo'u_Grgano o tiene un valor c

te. El factor que lo modifica de ma-
nera mis acentuada es la temperatura,
dodo e como incraments mis 1 e
racion que la_ fotosintesis, cuando se
G, también o hace & PCLun Por
ejemplo, una especie cuyo PC-Luz es de
150 lux 2 16°C puede aumentarlo a
500 hux a 80°C.

jus de las_plantas helidfilas (girasol,
pml, euclipto, mafz, elcétera), el
PCLuz se encuentra entre el 1y el 8%
de Ia luz solar plena, e decir 1000 a

80

8000 lux (0,75 x 104 2 6 x 104 erg
am? seg).

EFECTO DE LA TEMPERATURA
SOBRE LA FOTOSINTESIS

El acto fotoqufmico de la fotosinte-

iya._acti
wy dependiente de la tempemtura,
hamendoie obtenido _valores de Qyo,
ue varimn entze 2 y 3. Por lo tanto, la
nsidad de la_fotosintesis, conside-
o solo proceso, es variable
sogn 1 temperary de ambien
especies do climas fios que
lohmnfzuun por debio do coro gradd,
jemplo_muchas _coniferas,
g iy pero en nqullln de
regiones cdlidas y templadas, las
miuras bajas disminuyen la l.ntennd-d
fotosintética al afectar la actividad enzi-
mtica y restringir la difusion de CO;
en I fase acuosa de los tejidos. Otros

&

TewpERATORA Cs

g 1. o o 1y omporir s
ooins o s Spaci ohcnie (mak) 5
una poco. ehdu.u (trigo). el



vegetales, como ciertas algas que viven
cercanas a fuentes de aguas termales
el pro-

(alges verdes azuladas), realizan
a fer elevadas

La eempmmu puede afectar el pro-

ceso_de manera_indirecta actuando so-
bre la mmpmm. Es contin.que e
temperaturas

durante un_cierto tiempo la pﬂdmh de
por las hojas y creen un déficit
hidrico_en los tejidos que pmvoqlle el
gerie do ou, slongs redcngients axl
@ Tujo de 00, s las ohulas,
o s e vt
horas del mediodfa, cuando las tempera-
elevadas, ena

n estas condiciones, sélo_prosigue
50’ fotoguimico y

NADPH que son utili-
Ia_sintesis de_polisaciridos,
pmhe(nn ¥ otras sustancias en el cloro

'EFECTO DEL OXIGENO.
EFECTO WARBURG

En 1920, el investigador slemin Otto

Warburg, Premio Nobel de Quimica,
observd que la intensidad fotosintética
disminufa cuando se aumentaba el 0,

I abmud! en aire
0;. fenomeno se lo
et Werburg 'y s 1o sty &

boima son31% do

versas causas. En la actualidad se consi-

guiente aumento de la fotorrespiracion
Gabido 1 mayor siniess do ke o gli-
cblico, sustrato de este proceso.

RELACION ENTRE EL CONTENIDO DE
ROFILA Y LA INTENSIDAD FOTOSIN-

Este tema es atn motivo de contro-

la
intensidad fotosintética, s sucedieron
mumeroios esudios cuyos rltados no
confirman i de mane-
T indubitable esa concluson, Es viden-
te que al vriar la cantidad de cloro-
plastos de una hoja se modifica también
ensmitico involueado, en
la ijacion del CO;, de manera que si el
e mnléculn de. dorofia
(a+b) es un factor
fotosintess, a1 incidenca
variacién concomitante do
otros componentes de
fotosintética. Asi, por ciemplo, se ha
encontrado que hojas con menor con-
tenido da clorofla Teqiern mayor n-
tensidad luminosa para_alcanzar 1o
Tores de iowx(num de s hum de
concentracin
parserts indicar e s b ln
cién entre Ia cantidad de clorofila y la
Inerdad.de lis,  explents o i

crepancias entre las_distintas_ investiga-
open. 51 1n energla s
un_aumento de clorofila en los tejidos
serfa_importante para. el proceso_foto-
sintético; pero, con altas imadiancias, ol

ma se encontraria saturado y cual-

quier incremento no.modificarfa su in-
tensidad. Sin embargo, otros estudios
revelan que una hoja verde normal
0sce un exceso de clorofila, aun para
mu'nﬂdndes de I\u_ tan bajas que se

ensacién.
ot g oo i
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limitan ¢l proceso, se ha determinado,

q
rofila ok lo normal, fotosintetizan con
igual int

FOTOSINTESIS EN LAS BACTERIAS
Bl custas bactace o obenen

su_energfa de la radiacion solar. Es ds-
cir que son -..wmm pues son capaces

Pero en razén de que el potencial del

SHj no alcanza para reducir al NADP+,

reqieren energia lumfnica. Es intere:
te observar Ia

cién nteror con 1 acuacion 4 (phe
)

Tau unldid Ioosititcn e enol i

50

Toléass de domﬁh a0 s

denominada B 890,

sctivo. Cuaindo s bacteis recben oz,

Ia energfa es capturads por Ias clorof
transferida a la B3890, que "upnle"

hidrogeno  molecular, 1 NAD
P disctainents, it enegls adicloml
razon_de que el potencial del

B+ = 1/2'H, a pH 7 poses un poten:
cial redox  suficiente (- 0,42 voltios)
para ceder electrones a ese aceptor. En
este caso, Ia funcion de la luz est limi-
tada slamenls. & I fomnacén.de AT,
cceaio tambi para la fotesis de ok
Hidratos de carbont
e vertes (Chlxmzbmm .,
Chloropseudomonas sp.) o
hmmanum sp)
usan el sulfuro de. hidrégeno como
fuente de electrones:

Iz
007 428, —d (O4;0) +H:0.+ 28

82

Tor e hirogene, Sk aier it o
sulfato, etoéters, de manera d
transferencia, pﬂribnim. per ‘varios
ores redox,
5o trata.do una fotofosfonlacon. aci
mu
ol sepuil enlo ok et ‘vnda
e pigmento B 890 a través de
i e (it
de_bacterias) ubiquinona, flavoprotefna
5, femdomm 3t I sergl
r ATP. Seria una fo-
tofo:lonlacvon el
Si se_compara el mecanismo fotosin-
tético de las plantas superiores con el
‘que opera en las bacterias se encuentran
analogias y_diferencias. Ambos grupos
2 omnimion, posen gt ot
e de_estructura quimica sem
jante y las dos formas de ium(uuonh-

no fotosintéticas). Por otro_ lado, 1
Vacharas o ublisan o Agih como: Hoeer



te de’electrones, por 1o cual no liberan
oxigen,sino qie emplem i de
ial reductor mds elevado. Debido

Es interesante acotar que en algunas
especies el dador de electrones es a su
vez la fuente de carbono, aunque pue-
den también ut del aire.

Hemlos de e o dy nicén son
fes de los_ géneros Rhodop-
seudamam, Rhodomicrobium y Rho-

0 mecanismo
para generar ATP que no sea la foto-
fosforilacion.

METODOS PARA Dmlummu LA
INTENSIDAD FOTOSINTE!
bricament (véase, ecuacion 4, pég.
62) el proceo fotosntética
dir absorcion de CO,,2) la
liberacién de O3, 3) la ganancia do ma-
seca, 4) Ia_energia total incorpo-
rada, 5) la energla. nm absorbida y 6)
el ogua fijada en
Loo métodos mis usados, se bastn en
I medicién de los tres primeros pard-
metros y, en casos especiales, en los
restantes.

'METODOS BASADOS EN EL C0;
ABSORBIDO

Por lo general, estos métodos miden
el contenido de CO, de una masa de
aire de composicion conocida que ha
pasado por una cimara donde se esti
realizando el proceso_fotosintético. La
diferencia en el contenido de COy, lue-
g0 de sumada la cantidad liberada por
la fotomrespiracion, y la tespiracion “os-

Luz

Medidor |
Aire—i=

e
co,

|Medidor
de

co,

Figura 38, Método para medir In intensicad fotosintétics.



cura?, mdm ¢l incorporado por foto-
sintesis (fig. 38).
sk, €05 medido o la_luz -

€0, liberado por respiraci €0,
utilizado en la fomlfnh‘il& Unl variante
d ‘hacer circular el flujo de
rrado. En este sis-

t.eml‘ el CO; va decreciendo, de mane-
Ta que su concentracion en un tiempo

i n gal-
Tanomeo.sensbl.enibade mdica Jou
tenores de CO, del

La cwncmmclon de CO,

del
e dispiviendo. sl
pepll gl S dals
mndumvldad eléctrica, que es una fun-

umhim

ita (solucion de Ba
036 ‘en um solucién_concentrada
de NaOH en la ia

de aire no es intenso (< 2 1 h1).
METODOS BASADOS EN LA LIBERACION
DEO,

El aparato de Warburg o microrres-

utiliza, aunque su empleo se limita a las
‘mediciones de la intensidad fotosintética

8

de organismos pequefios (algas, bac

i xammwm Como se observa en la
9, el aparato consiste en_un re-

clplenu e sprosimadamente 50 e’
osee un_vasito en su interior

cuentra_abierta a la atmo
fera y la otra posee una llave que per-
mite presi m;
presion._atmosférica. Un_ depésito
cial per car ier mo-
mento el nivel del lfquido manométrico.
se basa en que cualquier
alteracién de la_cantided de un gas si-
acio o del reci-

la anleidi; bl
en lo agua y, el vommen, por

altura de la columna del liquido.

Se han ideado tres maneras de operar
con tte sarao pam mede . sctfvidad
fotosint

) el vt e cloce o fondo 4
Tomion e g oot e, bae
e, doropiston). kn o st cenral ¥ en

folucion®
astants (1 %) preson. parcal
cién, el Grico gas que modifica

faseoss
e mansmeteo, Midiendosl O, consumido
I respracin "oicua" enn ssbdad s Exui

* do €O, contiene: disanolamina, 6
s o g MO ON T iy s el 6



Llave de dos vias

Roma_cerrada —-—|

—=—Roma abierta

praze Tacita central

lateral
—— Manometro
Deposito de liguido ——w— Tornillo de
manomefrico regulacion
de altura de
lo columna
Figura 39, Micrortespirometro de Warburg.
por diferenci ol liberado en o proceso fotosinté:  bida por Ia concantracién olevada de CO, (véase

i6n se encuentra inhi-  pg, 115),

tico, ya que a fotorrespira
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) Otz manes do usr o sprto st b
solubilidad on

darCor, en'l Taido s puede
mo s Hbeacion de
o dos g

Los valores de la intensidad fotosin-

tética se expresan por lo general en
de CO, incorporados a 1dm? de hoja
2h1), 0 en

de o cada mg de clorofila
en 1hora (mg CO; mg clorofila-' ).

METODOS BASADOS EN LA GANANCIA
DE MATERIA SECA

El aumento de peso seco que ocurre

exprese, en reali
fotoatus eu, s do Ia fotosintesis

R it i e i
‘mitades de hojas, es sencillo y prictico

8

consiste en_cortar longitudinalmente,

da Ia hoja que permanece

de la superficie por va-
raci lo de hidratura de las
mmu Al anochecer se corta la otra

pec sec
La diferencia de

Los datos s expresan-en gramos. de
materia seca por unldud de_ superficie
en unidad de tiem

r este momo "es més exacto deter
minar el peo seco v el drea foller de

plntes. etiome . loego
'.lempa do fotostatsis, que depends do
Ia finalidad de la medicién, determinar
el o 4o, lod misocs peisioos o
Por_este método se

H
ge
-1
B

dado, y se tiene una
la tase de asimilacion neta o intensidad
de asimilacion neta.

RENDIMIENTO CUANTICO DEL
PROCESO FOTOSINTETICO

En on procso fotomuimen s e
ne como eficienci imiento_cuin-
tico (bﬂn el numam du mol

lllll cada "foton absor-

néimero de moléculas transformadas
imicaments

ntmeo de fotones sbsorbidos
una_reaccién fotoquimi
v-lm' de. 9,4 do 175, dguifica que o ne-
cesitan 8 fotones para la transformacior
quimica de una molécula. Es comin
usar también la reciproca. de ¢ es decir



1/66 ¢!, relacion que se denomina re-
querimiento cudntico:
g .4 = iimero de fotones absorbidos

‘imero de moléculs Gansformadas
Por lo tanto, el valor de ¢ que hemos
usado como elemplo s convierte en
1o rmdinimis culntieo do
fotosintesis se_determina, segin lo que
antecede, como sigue:
p = nmero ds moléculs de CO reduc
nhimero de otones abeorbidos

En razén de que es mis correcto ex-
presar la_cantidad de CO; en moles, y
como cada mol de cualquier nutmcll

il oone usidade, a elcion an-
terior se transforma en:

moles de 00, reducidos a ((;0)

@
Einsteln_ sbsorbidos

Pana el proceso fotosintético se han

obtenido _valores ¢ que varfan entre

010 y 012, o, expresindolos comog
de 10 -8’ Einstein por mol
o S ot nirgtos do
fotosfntesis se calcula por €l cociente:

miima_energfa_tebrica_requerida

minima energfa determinada
erimentalmente

reduccion de una molécula de CO,
req\uele 112000 calorfas que se satis-
e, {aicomms, con 3 fobohede
roja, cada uno de los cuales posee
08 ol (vt condeo . 1a
eficiencia tedrica serfa:
112000l

g= 20,
¥ d050cl -

Si en lugar de luz roja se usa azul,
el valor de la eficiencia tedrica serfa:
112,000 eal

——— 100 = 985
2% 56.900 cl

Como hemos dicho antes, se ha de-
terminado_experimentalmente que, para
la reduccién de CO; a nivel de carbo-
hidmto, se necesitn entre 8 3 10 foto-
nes de’ luz gar de 3; por lo
fanto, I efieacia del sistoma hiosin
tétics uminado. con esta longitud do
onda (700 nm) es:

112000 cal mol’®

- 084y conlur
8% 40,500 cal Binstei
aal (500 nm):
112,000 el ol
= 045

8 x 56900 cal Einstein’

Al Tamine oo cloroplston con toda
el _espectro tincamente, el
valor de € es de alrededor de 30% La
entre el valor
i arriba,

se debe a’que el prime
culado sobre la base del O, liberado,
en lugar del €O, reducido, para lo cual

s tiene en cuenta que durante la
fotofosforilacion ciclica se  consumen
fotones para generar ATP, que se utili-
an pam fier 005, pero o de- e




8107 w810l 4083108

Aem)
¥ efectundo @ producto del dividendo:

i e ol

2 \ ()

Bl remitado se expres en erg Einstein.

Cuadro 2. Energia contenida en un “mol” de
fotones (instein) segin lalongitud de onda

Longitud de |Color de |Calorias
onda (om) | fa luz
400 |Violets | 71.500
50 Azl 56900
600 |Amarilla |47.400
700 |Roja 40500
750 | Roja lejana | 37.800

Existen ‘microorganismos

agnes
0;

‘inorgénicos,
como por ejemplo los mlhws lfits,
etoétera.

Estos seres vivos son, por lo tanto,
auttrofos a Ios cuales. por unhm e
gia_derivada de  sustancios
s 105 ha denominado quzmxamomfm
© quimidtrofos y, al mecanismo bioqu.
mico, quimiofote

cuadro § se exponen en forma
reuniita 108 §RUpos 6 mlckabrgaiiomos
quimibtrofos més imporiantes
de sus’caracteristicas.

Las propiedades més importantes de
los _distintos grupos' y las lelmm:es
energéticas de las especies representa-
tiva de cada uno de ellos son on las que

iben a continuacion.

Cusdro 3. Microorganismos quimiéirofos mis importantes.

Tioo de miero- Ewecie Complnls L Campons roducto de
imo. o dsemtorde -y oxidaclén
Bacte Wirosomones
nitrificadoras »p. NHg* 07 NO,
Niropacr 9. NO3- o Noy-
frem
dolszufre Beggioton p. sty 0 s
Thiobacilus p. s 0z 5047
SON- 0 ©0, + NHj +50°
Sactrvscel
Hidhoganomonss
op. Hy 0 H0
Desatoutrio wp. it SO 5
S0y s
5205 s
Bacrariacal o
hierro Ferrobacillus . Fott 03 Fet
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BACTERIAS NITRIFICADORAS

ien aireados y no demasiado_écidos.
La materia orgénica en concentraciones
altas inhibe su accion pero, por lo gene-
mal, prosperan nomalmente debido a
que los organismos heterdtrofos que
cohabitan con ellas la consumen.

papel muy importante en
Gelo del nitrogeno. Lo Fin e it
grupo dos géneros: Nitrosomonas y
Nitrobacter.

Se_encuentran en todos los suelos
bi

NITROSOMONAS spp.

Oxidan el amonfaco a nitrito, segiin
ecuacion:

NHg* 1,60, #NO; + HiO+ 2 H* + energia
P =—84 keal
NITROBACTER. spp.

Oxidan los nitritos a nitratos, la fuen-
te de uitrogeno mis ulizada por lss

O+ 0,50, % NO] + energta AF = 17,8 keal

BACTERIAS DEL AZUFRE

bacterias unilulares o “riltics

son los més importantes.

BEGGIATOA spp.

Son_bacterias  filamentosas_que oxi-
dan el dcido sulfhidrico a azufre:

SH, +0,50; %5 +H; O+ energfa 47 =-50 keal

Las mismas bacterias pueden oxidar
también el azufre. clemental y producir
icido sulfirico:

841,50, + Hy ©80,=+2H" + energia
AF =120 keal

Algunos autores consideran que:
baterias son_heterotrofas y que viven
o, amblentes con cidy sifhdrico de
bido a que este gas estimula su creci-
‘miento,

‘THIOBACILLUS spp.

tas especies utilizan una gran varie-
dua e compuestos azufrados _como
dadores de electrones: icdo ilfivico,
sulfuros, tiosulfatos, tritionatos, tetratio-
natos, tiocianatos, etcétera. Como. geep-
tm de electrones actiia el Oy, y como

roducto final se forma dcido sulfiirico:

é

25480, +2H,0% 2 S0,H, + energia

o

17 keal
‘THIOBACILLUS THIOCYANOXIDANS

Es una bacteria con caracteristicas fi-
siologicas peculiares, ya que. no sélo
aprovecha la energfa contenida en el
stato quo oxida (Hociansto) o aus
del mismo utiliza el carbono y el ni-
trogeno para su etabolsmo, La. ecval
cion que et I zrlnxfnrmmmn
del sustrato es la_siguien

SON 420, 421,050, + 8,400, +
energia

AP =22 keal

BACTERIAS DEL HIDROGENO

A diferencia de 1os organismos de Jos
grupos arriba mencionados, que

ferobios, las bacteras del hidrigeno son
angerobias obligadas. Es decir que, en
lugar de ser el 0; ¢l aceptor de electro-
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nes, su papel lo desempefian ciertas
tantizs comao los sulftos, sulios o fo

‘molecular. La especie mas estudiada es
Desafourio. desulfuricans, y la_ecua-
cion quimica tipica es la siguiente, en
ia cual e fon sulfsto dosompena Ia fun:
cién de aceptor de electrones:

4H, $50% # 8"+ 4 H,0+ energta
4P =45 keal

BACTERIA DEL HIERRO

i s sos ke, e 4
bacterias respecto

stas bacterias, unicelulares .o “multice-

Ilaes” viven e quidos dondo ol e
1o se encuentra en solucién en estado

ferroso. Si.el dador de =le:¢rvnei e el
onato feros, 1a ecucion e Ia que

4C0,Fe +0; +6H;0 = 4 Fe (OH), +4C0, +
oergia
AP =40 keal
o oxidado es_excretado

depmmﬂo (sobrs as pursdes do I (54
ies filamentosas, el -

mmo. el oxido, forma una
ai wuelve al o 0. Los
géneros mis importantes son Ferrobaci-
lus, Crenotrix, Sphaerotilus, etcétera.

'REDUCCION DEL CO, EN LOS ORGANISMOS
QUIMIOTROFOS

) inli e gue o 00, < eon
organismos parece ser
plantas fotosintéticas. Esta At
damenta en la demostracion de que los
extractos de Thiobacillus sp. pueden

%

comoric ol diestato de sinlosa 3
1400, e 14Cido tostogicicn 5
enla mmhﬁcﬂue en b
la carboxilasa del dcido fol(oenolpml
vico, No obstante, no se conoce afin
como se forman las sustancias de alto
tencial reductor mvolllcndu en la re-
duccién del CO,. En ésta, a dlleltncil
de la fotosintesis, no se libera O,. Por
consiguiente se descarta el H,O como
fuente de electrones.

METABOLISMO INTERMEDIO DE LAS
'BACTERIAS QUIMIOTROFAS.

En estos organismos, los. hidratos de
st = Jdegradan por I3

en los vegetales
uupeuulex o han hallado nume-

e s  bolind
oo Tdon 3 sroii o et
que se posce es escaso,

EFICIENCIA ENERGETICA

Las bacterias quimiosintéticas ap:
chan la energia de la oxidacin % !m
isintos sustesios oon s
estimada del 6 al 7%, que es mpum:x a
la de las plantas verdes que viven en
condiciones naturles, en las cudes n
2 superar el 2%. Desde el
pute de vista evolutivo, Ia relativa po-
ca




RESPIRACION AEROBIA

Este proceso de obtencion de energla
consiste en la_oxidacion de sustratos
ominicos de alo potencial energtico

O, del aire. Es una reaccion
axel:onm en la cual se produce un flu-
jo_imeversible de_electrones desde
sustancia oxidada hacia el O,. La ener-
gla_liberada es conservada en forma
quimica en la molécula del ATP, sus.
tancia que transfiere su energia a reac-
ciones endergonicas.

La_respiracion aerobia de sustratos
orginicos, i e consderen los prodctos
finales —CO;,H, Oy energia—, parece-
Ha tener cierta andlogla con la combus.
tion que ocurre en las méquinas o con
la_quema de un lefio. Sin embargo,
existendiferencias sustanciales entre los
dos fenomenos.

Resplracion: Hde C+ 1 0; =0 CO; +nH;0+

+ energta quimica

Combustion: Hidrocatburo + n 03 =n CO; +
Hy0 + energia calérica.

En la respiracion, la oxidacion del
to ocurre casi sin liberacion de
calor, pues la energia queda atrapada en
foma quimica. Es decir que 10s orga-
nismos bwlogzcu- o son méquinas ter-
no existir gradientes de

calor no. pueden, comverti cambios de

tuarfa a temperaturas elevadas que
desorganizarfan el protoplasma ripida-
mente. En cambio con energfa quimica,
Ias reacciones que generan trabajo ocu-

2 destio dek wargen. do Jok fopern:
turas viven. Los

‘mismo_caminc
gmdn ivo que siguen Im
£2 40, & continuacion se Gescrbe o
proceso respiratorio aeroblo a part de
I3 glnmu

ion aerobia consta de tres
ctapas (0. 41)°

1) clmum glucosa se degrada
oplasma no diferen

(hmnp\um-), en condiciones ana-

exbbicas.
2) Ciclo de Krebs: el écido pirivico,
producto final de la gluc
un

los electror

NADP*, FAD*) de deshidrogena-
wy el carbono se libera como
coenzimas
s st oa electrones
¥ protones a una cadena de trans-

s, que en
Gltima_instancia los ceden al O,
para formar H,0.

1 GLUCOLISIS

Si bien se ha dicho antes que la res-
piracién _aerobia es un proceso en el
cual se transfieren al O, electrones de
alto potencial _energético, de
sus fases implican Ia degradacion de los

sustratos_con produccion de ATP, sin
intervencion del O,. No obstante, debi-
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CICLO" de

CALVIN

op.
FRUCTOSA - 6 - P —— UDPFRUCTOSA ———— INULINA

40p6 ———— . ALMIDON

o
GLUCOSA -6~ P /
P ore  Lrmeross,  SACAROSA
GALACTOSA
FOSFOLIPIDOS
A

GLICEROL <—— TRI054 —s AcETIL = CoA —» MALONL~Coa S LIPIDOS
ACIDOS GRASOS

7 =
ETANQL \ TERPENOIDES

ESTEROIDES
ACIDO _LACTICO

ACIDO GLUTAMICO
y otros
AMINOACIDOS

CICLO de
KREBS

Figura 40, Princpales susancias sinotizadas en I degradacion de 1o azicaes,
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Figura 4. (Continuacién).
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Figura 42. (Continuacién).
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do I minila ciled de I -
e sasiioli 3} SOG4 aichae
o I consiiom Bio o nombrs g.nmcn
de respiracion. En las células vegetales,
roviene en su mayor par-
Yo" low antod de carbono. Los
aaficares pueden originarse directamente
en la fotosintesis o en la degradacion
de los poliseridos de reera, Lo glt-
cosa, que s interc
= Bucio, mite o el b hmlopluml et
serie de Lnnxfnmuannu .n-emhm s que
Ia convierten en dcido
o e e onomima, bl o gl P
Comdulco) o glucdliss'de Embdene
yerhof. Las diferentes reacciones
coenzimas que intervienen se indican en la
figura 42. La primera reaccion s la fos-
forlacion de . D-lucosa por una fos.
fotransferasa que transporta el grupo
fosforilo del ATP al C-6

fosfato. A esta sustancia se le incorpora
otro grupo fosfato cedido por una se-

de ATP, reaccion me-
gina_ fructosa-1, 6-difosfato, Este azficar
difosforilado se escinde, por accion de
Ia_aldolasa, en dos triosa-fosfato: alde-
h(du»D,S—imfnuhuéncoy fosfato de dihi-

ma reac-
Gta mdos, 6 Jn el ol Aekid) 81
foglicérico cede electrones a un aceptor,
oL NADE ‘o ol NADPY, comaimns
las deshidrogenasas, y se convie:
o D Sfolfoglweﬂco B et renccmn
Ia

ol de iehidy tostoglcérico
compora otro fosfato en una unién éster
7 om ity (L dtudaglobicy

ido

ediatamene es Oxi
Dladn‘u{oﬂ(vemo Je caiion d

fosfato de alto
porena enegition q\n, por intermedio
de una cinasa, al ADP para

generan una molécula s y una de
3-fosfoglicerato. Esta iltima sustancia

plende unw wolieu do sfua en uoa

a por la enzima enolasa
by pkeerl fosfoenolpiruvato y
ADP paa producis piravato y ATP. B

rivico y 4 de A
puesto de 3 carbonos), mientras que se
utilizan 2 de ATP para fosforilar los
azicares. Esto arroja, desde el punto de
vista_ energético, una ganancia de 2 ATP
ot mil de hueom tomlorad 4 i
vato y, ademis, s reducen las
de NADY en o paso (6)

EI' NADH es reoxidado por reduccion
del piravato o por productos derivados
de éste, como el aldehfdo acético. En
este Glfimo_caso se pr
ATP se reconvierte en ADP en las reac-
ciones mpl.dn endergonicas que  tie-
nen en el citoplasma por transfe-
Toncia gl dtimo grupo,fotato.

Como_es evidente, las Gnicas reaccio-
nes de éxido-reduccion son_ aquéllas en
s cules interino l NAD® como
seeptor de electrons s m

rictarisioss mporustes do

Ia glcolss: 1) todos 0s inermediarios

catre I lucoss y el eido pictico ton
ubem del dcido fostorico; 2) las 1

e o })mwe

Treveiaca: il ‘etoplaener 3) Ao
ceso 1o requiere oxigeno.

era caracterfstica requiere una

degra-

de Ia gliciis es impresindble
26n de_que al degradarse el
Ja transtoroncia de_energia s ATP. so
mun # por medio dz e faton i
ceso. Ademds,
s Cotortain o s o gk 50
sintetizan, a diferencia de la glucoss, los
fosfatos'y el dcido pirivico, no pueden
atravesar las membranas celulares y en
consouencia, el procseo glccitco se
entaliza en cada célult
5o debe ey, ademis; que o g
vemsas enzimas de I

o1



sdaptades pars atusr solamente sobre

los sustratos folfon.ll
En la reacién (10) e 1 gl e
obs-

donde se obtiene la energia en forma
de P

vienen écidos orgdnicos mwboxﬂmu H

El lo
es pnmeumm deshidro
NAI actii 10 aceptor de electro-
na] y des{mbu)uhdo por una enzima
cuyd coenzima es la tiamina pirofosfato

o,
C=0 4 NAD' + Bnzima < TPF

5 —c=on o,
‘ K
7(\:70—v r—m? +H,0 (TPF):
Lo
) o
e .
oo ooty

A primera vista parece que en la reac-
cién arriba desarollada no  ocurrir
oxidacion ni
eliminacion de

haciendo que el fosfoenolpiruvato_se
convierta en un compuesto de alta ener-
¢

sto o debo 8 qus los lectrones del
C 2 de su molécul més con
trados que en el " Foatgiearsto, o
sélo por el doble enlace (4 electrones
compartidos), sino por la menor distan-
cin y_ingulos con que los otros dtomos
Todan a ese carbono, Esta disposicin
Inca du b sk y fostato

atrafdos con mayor fuerza que en
Ja ot moléculs. Esto explcs, entonces,

ecuacién siguiente:

Fosfoenolpiruvato + ADP < pirurato + ATP

2. CICLO DE KREBS

El icido pirivico, producto_final de
1. ghicblias, pase dot choplasse no-di
ferenciado a las mitocondrias, donde es
completamente oxidado. y descatborl
1 una serie de reacciones que
constiuyen un cido 3 en ol cual nier

9%

coo”
o

'
« Enzima—TPF — C—CH, + CO, + NADH

Bl grupo. staldehido e transerido

lue!a al dcido ipoico, coenzlnu
fportadora do grapos sctos:
s &

'
Enzima—TPF— C— CH, + Y -
Hs-
deldo « lipoico
o
' R
- O —CogTT 5 ¢ emim
ieido seetolipoico
El o aolipico reacciona con la

oenzima A para producir acetil-coenzi-
m A (meh}OoA) ¥ Hoerar @ dcido i

0

n-cs i N

cido acetalipoico  coenzima A
o
i
# CH,—C—con + HS —
acetil coenzima A cidolipoico reactivo,



El acetil-CoA o icido acético “activa-

ino
también.de los lipidos 3 de murmérosos
aminocidos.

El ciclo s fnicia con Ia condensacién
del dcido oxalacético y el

Los electrones (y protones) son trans-
feridos por medio de una cadena de en-
transportadoras ordenadas en una

probado que intervienen en este p:
son las flavoprotefnas (FMN y FAD),
Tos citocromos ¢, b, be, bsss

tico y.
compretindoss i o i
AT analizer los procesos bloquimicos

del ciclo es mmrem Slectrones de n\w
potencial re

FAD*, y egmdu complahmenbe a co,
Ia molécula de icido acético, con una

como materia
nes de sfntesis que ocurren en Ia célula.
3. CADENA OXIDATIVA
La tercera etapa del flujo de electro-
el traslado de éstos des-
ael ciclo de Krebs, hasta of oxigeno del
aire (fig. 41):
NADH, + 1/2 0, * NAD* + H,0

por medio de numerosos pasos a trav
Bl exdena o mencionaan, L energia
liberada en cada transferencia se utiliza

tema asegura una alta eficiencia, dada la
relativa escasa energfa que se disipa co-
mo calor.

Hocroms son ensimas consitidaspor
una protefaa ¥ un grupo p erte-
mente colorsads; deaaminads hemo po 5 1o
lacién con 1a hemoglobina de la sangre. En la

m do e n una porfiina

en estado oxida-
o (o™ o reducide 1re"; Esta_propie-
L e o o

ar, excepto ol complejo de citocromos a + 3,

'SUSTANCIAS DESACOPLANTES DE LA
FOSFORILACION OXIDATIVA-

Bisan mutancis coma 1 dilioote
nol, fenilhidrazonas, etcétera, que blo-
quean la sintosis del_ ATP durante 1a
respiracion.

Cuando esto se produce, el consumo
do pateimo mmiemta o il incln

gue de un motor de automévil: en estas



condiciones el motor acelera su funcio-
namiento. Este comportamiento hace
deducir e el pmr:em que limita nor-
‘malmente la intensidad respiratoria es la
sintesis de ATP y, mds precisamente, la
dipenbiis de’ ADP y de fésforo

SUSTANCIAS INHIBIDORAS DE LA
'RESPIRACION

Existen sustancios quimicas que inhi-
ben de manera reversible o irreversible
la respiracién. Los narcdticos (mart\m
mum desnafuralizan las enzimas do

era_irreversible, mientras que otros
cempnmcl afectan Ia actividad de una
de varias, compitiendo con el

enzima, o

ivas. El dcid
a la deshidroge-
fostogliceraldehido que actia en
Ia_glicolisi, bloqueando asf tant

estrctura siml
TOOH ?OOH
c, o
: Coon
Coon
ide dcido
o makes
S, fedo mainieo o ncomers
ganidd wiiine 3 1o e, o ado
le Krebs se interumpe. El monoxido
g6 carbono'y los caniavs s Sombinan

con el citocromo a3, que forma parte

100

de la oxidasa respiratoria, lmpid.hndo
que los electrones sean b s al
oxfgeno, Existen especies en . cul.l!l

po acetilo del dcido pirtvico a la coen-
zima A).

BALANCE ENERGETICO DE LA
RESPIRACION AEROBIA DE UNA

En la reaccion C, Hy, O, + 60,
<6 C0, + 6 H, O, el cambio de ener.
gia libre de la reaccion (AF) es de —688
keal mol™. El signo negativo indica que

hlo en energia llbl! d« la reaccion en la
ol se hidroliza es de aproxi-
Madamente. 5500 cal moL,
ATP 4 B,0 = ADP+ PO,H,
4F=—8.600 cal. mal™*
{ebcamente e deberin orgna dura
tela nlplncmn completa de
5 80 B, pueste e S58.000/8300.
80. En el pro ceso de glicolisis se nbﬁe
ne una ganancia neta de 2 ATP (4

lacion de’la hexosa) y 2 NADH: uno
por cada molécula de “aldehfdo fostogli-

ADP’H a NADH TFADH 3 e
na oxidativa, una
mnlmh e NADIT o NADEH s cxids,
sintetizan 3 ATP, segin esta ecu
e

NADH + H' +1/20, + 3 ADP + 3 PO}
= NAD' + 3 ATP + H,0



Esta eficiencia se expresa por la rela- an seguido ¢l camino de su degra-
cion: dnn(m total (fig. 42).

P __cquinlentes do PO eteriticad
o

COCIENTE,
caso de la oxidacién de un Se denomina cociente respiratorio
NADH o i NADPR, o vl Z= 8 (OR) 2 la riacion O lberde y o

‘mientras que cuando lo b
de acuerdo con esta ecuaci ! lecllbﬁ’d o1
FADH, +1/20, + 2ATP + 2P0] = :::;r:;m‘_";s;‘y bl r:;m'
FAD' + 2 ATP + H,0, mayor do T, Letas cfias et dadus
tmiiig . fundamentalmente por la relacion C/O
de los sustratos. Si se compara la molé-

Segin estas cantidades, ¢l balance ener. cula de un hidrato de carbono con una
ria: de un écido organico se observa que en

),
un FADH,  valor depende del sustrato respirado.
Si-es un hidrato CR

glicalisis 2NADH 2ATP
Anivel del sustrato
ciclodeKrebs 6 NADH 24TP.
2FADH
2NADPH
por a oxidacién de 8 NADH 24 ATP
Ani i i SATP

por
por la oxidacion de 2 FADH 4ATP
Total: 3BATP

Este balance significa que la oxida- esta Gitima la rlacion C/O es menor
10 de glucosa que en la primera y, por lo tanto,

por lo tanto, la ficienia del proceto
respiratorio es de 38/80 100 =

que utilizan la rx:mh\uﬁcn cﬂmu ﬁlen'lz
de calor y en las que,

Chtiane & 35 % Adei, s dobe tener
en cuenta que, en Is plaits, Ia energa
que no aparece como ATP ni como calor
perminece ncomoraca en los mumerosos

ios que han sido utilizados la fe
Do ls chatesi d ofros, compuestos. 3 | plasor, ate 1a weidad Bi hian 1 ferape.
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ratura no modifica el CR directamente,
puede hacer al actuar sobre algunos
procesos_bioquimicos en los cuales se

Tes
s focucatomente en frutos 7 sl

La variacién del CR se puede obser-

sucede en las plantas
oscuridad  durante wntiempo_ prolon-

0.

FERMENTACION

introduccion del capftulo se ha
detids coms et o process
oxidativo al w g
Tica, dogvada G Bropls st S
como_aceptor de electrones y se libera
energia en la reaccion.

En las plantas superiores, la fermen-
taci el otro camino metabdlico
oxideino que wimiltia evergn ‘e
mianda de arlgma. Pan el o

altemativo que fun-
cona 56l en ansrobiosi. Muches sspe
cies de bacterias se comport
‘misma manera: en presencia de oxigeno
degradan los aziicares cediendo los elec-
trones al oxigeno, pero en ausencia de
e forsictian d puitalo 4 14
mina, debido comportaniends,
Iderobiontes fecatatvos

Otras especies llamadas anaerobiontes
obligados carecen de los mecanismos pa-
T transportar los gleclronzx A nx[geno‘
dg maneraque, ciade

Sowict, op ik e sclumente
pox Semestact

08 inferiores pueden fer-
R e gran variedad de _ sustancias
orginicas, como por _ejemplo _icidos,
‘aminodcidos, lipidos, azitcares, etcétera.
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Las plantas. superiores y la mayorfa de

s bacterias fermentan, por lo_ general,

Ia glucoss. Este azlcar se degrada du-

rante la. glcblisis —proceso comin a la

s g il ¢ hotin
wvico. En ausencia de oxigeno,

el lmdn pirtvico se descarboxila y se

forma aldehido acético 4 la vez que se

libera CO;.

gooi e,
=0 descarboxiasa
o AR ST o

I~ +€0,
dcido pirivico Oy
aldehido acético

El aldehido acético recibe los electro-
nes del NAHD generado en la oxidacién
del anslnghnelﬂdeh(do (paso 6 de la
glicél luce & etanol en una
Tsccibn caalzada por I deshidrogena-
sa alcoholica:

c i \_,
aldehido acético

CH, OH

CH;

etanol
Si la cantidad de aldehfdo acético
electrones es la

sustancia dibidroxiacetonafosfato, que se
reduce para producir finalmente gliceri-
na:



o auy on
+nio |
fron o+ vou,
o) a0 anon
froee-S—. Gcomiotio diebn

rmentacién alcoholica, resumida, se
puede representar de la siguiente forma:

C4Hy 2042 C;Hs OH + 2 €O, + energla

La oxidacién del 3-fosfogliceraldehido
aldehido

se conserva
dos moléculss de etanol. La energia li-
bre de la reaccion, en Ia cual una molé-

culasgramo

de carbono, libm s unn e
la planta se obtienen 17.000 calorias
resultantes de la sintesis de 2 ATP
(2 x 8.500 calorias = 17.000 calorfas).
Por lo tanto, la eficiencia del sistema
biolégico es de solo el 30 %
{7 0onsdonn < 110= 0.0,

La gamancia. energética de la fermen-
' ey mecmelnl Gk
ame wa g cutifad; e dutala

satisfacer 10s requerimientos de las

tacion (“Efecto Pastewr”) y el proceso

< ano-®

Sigue la via de la respiracion serobia.
Este cambio trae como consecuencia

una disminucién de la intensidad de de-

‘meristemas apicales protegidos por esca-
mas, rafces en suelos anegados, etcétera.

CICLO DE LAS PENTOSAS

Normalmente, la_glucoss, ademds de
e en la glucolisis, el ciclo de
Krebs y la cadena oxidativa, lo hace
por oxidacion directa (dshidmgenuci(m]
0 i de NADP' @
rencrines. que somponen un il Para
St T s, do roocions e
sa debe, como en la glucdlisis, fosfori-
larse a glucose-6-fostato, la cual cede un
hidrogeno al NADP', en una reaccion
catalizada por una deshidrogenasa, trans-
forméndose asf —con ganancia de agua—
en dcido 6-fosfogluconico:

c,0-®

| NADP'*  NADPH
l H
o A Rh XA L
H
H
ST = COOH
0 - 0N\ 0 H
H o +HO0 Mg H
H o H H o

glucosa —6— fosfato

H
icido fosfoglucénico
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B dcido fosfoglucénico pierde otro en presencia de una deshidrogenasa y,
electrén en el C3 y reduce al NADP' su vez, se descarboxila eliminando el
'C-1 para convertirse en ribosa-5-fosfato:

65~ gueanato

ik ioen e )
N

Riioso 5P

Ribosa = 5-P " Xiulosa~5-p

3= Fostogliceraldehido  Sedoheptulosa = 7P

Fructos0 ~1,6- P ammmmmme Fructosa - 6= P, Eritroso
|
|
i
i
1
¥ . 4
ditidroacetona < 3+ fostogliceraldehide Xitulosa =5~ P
|
i
|
A ,
= acido pirdvico — — — — — - deido loctico
|

aldehido acético - —

' v
etanol Ciclo de_ Krebs

Figura 43. Bsquema que representa el ciclo de las pentosas (esquems de Warburg DickensHo-
).
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1C00H

2COH
Hm-}:‘fﬂ

“C—OH

|
$C—OH

I
s0-0-®
icido
fosfoglucénico

La regeneracion de la glucosa6-fosfato,
que ciern el ciclo, se produce mediante
una serie de reacciones complicadas en las
cuales, adems de Ia ribosa-5-fosfato, in-
tervienen otros asficares, como se musstra
en la figura 43. El ciclo de las pentosas

esti comprobado su funcionamiento en el
citoplasma de Ias células de las hojas ver-
dos expuestas a Ia luz, pero es operativo en
los cloroplastos. Se considera que 1o es
‘un camino metabolico alternativo, sino que
funciona simultineamente con la glicdli-
sis, aun en aerobiosis. En ¢
TP, no se requiere oxigeno y
Sadi s hetos cata et ol cco
La funcién es suministrar a la célula
poder reductor en forma de NADPH y
grupos (ribosa, _ eritrosa,
aldehido fosfoglicérico) para la sintesis
de otros compuestos. Si la actividad de
sintesis disminuye se acumula NADPH,
con lo cual la disponibilidad de NADP*
docrsn hatx s gdiaipene o ciclo
e de funconae. La mbiblcin w 1o
versible, pues el ciclo nuevamente se
activa si Ia coenzima es oxi
Los productos del ciclo de las pento-
sas, como los de la glicdlisis, pueden
seguir degradi

iindose 2 través del ciclo
de Krebs.

NADP* NADPH

METODOS PARA MEDIR LA
RESPIRACION “OSCURA”

Si se
respiracion (vedse pég. 91) es ficil com-
prender que la medicion de la actividad
et e pueds deerinar po: 1)
el Oz consumido (si spiracior
secobia); 2) el 0z lxbendo- 3) la dis-
‘minucion de la materia seca oxidada; o
4l enexgr. producida.

Los métodos més usados asan en
la medicién del CO pmdllclda o del
0, consumido. La determinacion
titativa de estos gases se realiza =n h
actualidad con instrumentos muy preci-
505, aunque complejos.

eral de la

METODOS BASADOS EN EL
0, LIBERADO

Snn similares a los descritos

correcciones, ya que en
ondiciones la_ fotosntesis y la
fotorrespiracion son nulas.

2) METODOS BASADOS EN LA
ABSORCION DEL 0, CONSUMIDO

Bl mictomespirometro de Warburg es
un excélente aparato, siempre que el
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‘material vegetal sea de pequeiio tamafio.

med;
il vegetal en el vaso, generalmente sus-

ido en una solucion "bu-
ffer”. En la tacita central se vierte una so-
lucién c le KOH para el

de la fase ¢l CO, . En estas condi-

ciones, los cambios de presion que acuse.
el manometro serdn causados por el
consumo de

e método es muy excto, pero su
limitacion principal consiste en'que no
puede usarse para medir la_ respiracion
e plantas grandes enteras.

Otro sistema para medir la cantidad
consumido s la Polarwﬂa.

se basa en la_ polarizacion (i
sicion de cargas eléctricas) de un e_kc

més
el ideado por Thoday (6.
20, ue'so basa en Ia medicion del vo:

Figura 44. Esquematizacion dol rospixbmetro de Thoday.



limen de O, consumido en ausencia de

se comprenden mejor si se tiene en

cambios de presion de manera de poder
‘mantenerla_constante subiendo o bajan-
do el depésito de agua H saturada de
ClNs, En ol fondo del mcipinte 4 se
coloca una solucién concentrada  de

o Na0El) con objew de
absorber el CO, liberado. En estas con-
diciones, los cambios de volumen medi-
dos en la pi

al consumo de O, por la. respiracién
del material colocado en L,

La respiracion de las plantas coloca-
das en unaci ede
detemminar_midiendo los cambios en la
Soncenracin,de O por e propiede
des paramagnéticas* de este gas. U
trumento por donde pasa el aire
cim:

pueden apreciar cambios muy pequefios
en el 0, consumido.

MAGNITUD DE LA RESPIRACION
roceso respiratorio ocurre en to-
actividad - metabolica. Por lo tanto, la

respiracion es un_parimetro que mide
indirectamente a ésta. Estos conceptos

nc son_aquellas_que.
a ‘campo magnético. Esta
jedad sid ssociaca &) momento magndton
de ‘movimien

os electrones, debido 4 su
to sobre sf mismos (spin).

r o
mayor cantidad de ADP que.
dard disponible para ser fostorlado
nuevamente. Surge de esta explcacion
la necesidad de considerar la relacién
materia.viva/materia inerte cuando s

elas,

De don ndivios de lg\ml peso seco
respiraré. d acelerada aquél
T contengn mayer i a0 proto-
plama ackivo; igual comportamierto e
observard_en organos, tejidos o células

en cuenta para el cilculo.
Se usan cominmente cuatro unidades

base del peso seco, la respi-
racion més activa se ha determinado en

nes durante la germinacion, en las inflo-
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scencias y en los frutos. En el girasol,
et by capitulo es el doble

to
tanto como las_hojas, los tallos y las
raices en conjunto. Es miniina, en cam-
bio, en las esporas, semillas y organos
de ‘reserva (tubérculos, bulbos, rizomas)

estado de reposo.

En relacion con la cantidad de CO,
Hada por_fotosntats, s mepincon

‘oscura” _de o una
pésidn i a6l 5.2 10%, Consideran:
do toda la planta, la pérdida puede re-

prsentar hasta 61,505 do'1a fotosin
e seus, gt jr ConSoliogi peotiog

INFLUENCIA DE LA EDAD

La respiracién, considerada
Ppeso seco total, no es constante durante
mo el ciclo de vida de una planta. Es
minima en la semilla en reposo, presen-

sobre el

comportamiento es similar al de muchos
mguwl en el transcurso de su ontoge-
nia, con_pequefias variaciones que de.
penden de la_especie. Algunos ejemplos
senvirin para ac

L4 mg. Al consderar una hoja joven .
Ia misma especie se que
i 3 g €05 LR po e
10 meses Gespuis, spin s6lo 0 mg
En muchos ﬁ'\llﬂl(

zanas, ciruelas, 'Ai, mﬂ'. ll
Tt o o o o et
miento de sus distintas partes; pero

que_transcurre la

momento de la ontogenia de este rga-
o en: el cual sufre un brusco incre-

108

mento  (“aumento ~climatérico”) para
posteriormente decrecerconstantemente
bsts un mfimo. Exe fonfeno mirca
la transicién entre Ia fase de madurez. y
de sencctud del fruto. El “cumento ol
matérico” no parece tarse en
s especies (s, limn, pomel,

, etcétera) o, si' ocurre, €5 poco
onsatie! Bty tosbuent b 40 £
mayor disponibilidad de ADP a causa
del’ consumo alto de ATP durante la
maduracion, si bien algunos autores ha-
Yl O et 0 o sl iy

onocida, que' desacoplarfa la_ fosfo-
i damn o do- oa
‘manera el consumo de oxigeno.

INFLUENCIA DE LA TEMPERATURA

La respiracion ocurre en toda la serie
de temperaturas compatible con los pro-
cesos vitales de las células, pero este
factor y la luz son los que modifican
de manera mis acentuada su_intensidad.

L2 mapiracio no 8 una reaceion ol
Jada, sino un fengmeno en of cual nier

ienenprocesos fisicos (dmmon de 0,

1,00, auimicos (gl

K b, cicéter) y biologicos (spertua y

tinta a la temperatura, el efecto de este
factor representa el balance final de una
serie de pasos que se suceden con velo-
cidades diferentes.

Los Los telidos vegetles tespinan, e
de manera reducids, a, femperat

respiracion se hace mis intensa, con un
valor del coeficiente térmico (Qo) que
varfa entre 2 y 5. En otras palabras,
or cada aumento de temperatura de
10°C la respiracion se duplica o quin-



tuplica. EL valor del Qo no es jgual a

nera casi exponencial, y esto ocurre so-
lamente a temperaturas bajas
(63070 1 o tago, o1 Qo entre 0

temy
la_respiracion decrece. y,
consecuentemente, baja el valor del

Esta_respuesta del

creme
lubles. Explica, adems, el sabor dulce

dele [ubemums oy il permtne

sintesis, a altas temperaturas, de un in-

hidrolisis del almidon. En ciertos caso

tenpiados: coloctss smbat; 8 20°C.
ausa.es la
mayor i o respi-

INFLUENCIA DE LA LUZ

La luz inhibe de manera muy acen-
tuada la_respiracién “oscura” en las cé-
lulas en las cuales se realiza rmtmem,

significa que la fotofosforilacién en los

it ot ki AYE

ortante Mo estas condiciones. En

lul uemm v oml\el qne no_fotosinte-

scuridad o por

carecer do dnmphswr (rafcs, roogaah

tubérculos, parénquimas no _ clorofilia-

nos, etcétera), la respiracion no. se
stec.

imadiancia_ necesaria para retardar
o ‘poveso Tespratono. e pija (5% 100
erg cm? seg!) y es cercana a la del
punto de compensacién de luz. En g
nenl 30 roquiem. mencs energis. para
Getene Ia rspre " que para
fnicior Ia fotomtspiracion, D mabers
que, cuando se inicia el perfodo diario
de luz, la respiracion “oscura” se inhibe
antes que comierice la fotorrespiracion.
Existen aiguncs hechos que mdmn
que_este o e la luz se debe a
&% glclco (CH, OFLCOOR), an-
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tetizado en el cloroplasto iluminado,
a al citoplasma e inhibe la gllcolml

motivo
cemto, @l fosfoenalpimivato y
pirfvico. s respiracion.

tensidad a la luz si se
blogues 1ol dcido_glicdlico

@ herbicida Diuron (diclorof

Smetlurca). Ademis, si & una hoja i
‘minada se le suministra écido pirdvico o

pambl- para fosforilar por la via oxida-

INFLUENCIA DEL OXIGENO

La respiracion “oscura” no es muy
tlctada por I concentracén de oxlgs
tmésfera. La respiracién es
Buls en ausenda de_oxigeno, pero

funcionan al mismo_tiempo la’ respira-

Es frecuente que, si bien la atméstera
e Toden o lo plants contiene el por-
centaje nomal de oxrmu (@1%), .
Yos teidos do <lla de
contidad mucho menor Gebido a 1 e
sistencias que encuentra el aire en su
desplazamiento. ‘Este fenémeno_ ocurre
en organos con barreras que restringen
la difusion de los gases de la atmésfera,
como son los escasos espacios interce:
lulares, Ias epidemis cutinizadas o sube-
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rificadas, 1o tegumentos cerosos, etcé-
o, ocmopis. e

Exisien especio adaptadas
camente 3 1s o

anatomi-
arencia.de oxigeno del
medio circundante, como s ol caso

1o hirotite, g possontoiios wpe
cialigados  (peronquina) pasa o1 ‘miar
cambio_de Otras poseen _uni
adaptacion fisiologica que les permite
tolerar por largo tiempo o excretar con-
centraciones relativamente altas del eta-
nol o durante la fermentacién
alcohslica. Un ejemplo tipico es el
arroz, cuyas i

daiadas ripidamente por este alcohol.

INFLUENCIA DEL DIOXIDO DE
CARBONO

Los tenores de CO; que se pueden
encontrar en los distintos ambientes
donde viven los vegetales no modifican

—con 21% de 0,—
duce en la mayorfa de las especies. Es-
st sensibles son_ciertos frutos
s 7 st i mail:
Bha sapucets
s merauaita s Do, epicion
de las peras y manzanas disminuyn 4 se
retarde la maduracin y senectud. Otros
ﬁuws como la frutilla, no  modifican 1a
racién, ni atn aumentando  consi-
Pt
ibéreul

en una atmésfera que contiene 50 % de
€O, ; pero, a medida que esta concen-
tracion disminuye, la respiracion va
siendo inhibida hasta permanecer cons-



tante en el aire nomal (0,03% de
€0,). Hasta el presente no se ha en-
contrado_explicacion a este fendmeno.

En ciertas ocasiones, cuando hay ele-

e i oo estomas, con 1o cual g6 mo-
difica el intercambio de gases.

RESPIRACION ANAEROBIA

Ciertas bacterias, durante Ia oxidacion
biologica de los sustratos orgnicos,
an una sustancia inorginica como

0.
denomina_respiracion anaerobia. Los
onganismos que_poseen este mecanismo
son anaerobios facultativos, pues pueden
también utlizar el oxigeno, y 56lo en su
ausencia 1o reem)

piracion
o AP, H G e 3
en Is cadenn oxidativ, en Ia cual ntet
vienen citocromos como transportadores
de_electrones, al igual que en la respi-

Algunos organismos, como_el Bacte-
riam denitrficans,

o fuente de_electrones, la
ecuacion redox es la siguiente:

5 CH,~COOH + 8 NO,
1000, 5 4N, + 61,0+ BOK + enrgs

o mm Thiobacilus denitrificans, en T
£ do oxidar una suiancia orginia wilza

58+ 6N, +2H, 0w 5507 + 3N, 441+

Para que este proceso ocurra se nece-
sita, por lo tanto, una fuente de hidré-
£eno combinedo (materia orghnia), pre-
sencia de nitratos y ausencia de Oxige-
no libre. Algunos -mnm los consideran
heterdtrofos. Estos organismos
o contendo do nirstos de Tos suelos
perderse el nitrogeno como gas. Es un
fendmeno comin en campos anegados
con_escaso_oxigeno R bundants mate
s orglniea, pero de poca dgnificlén

Vi aireadon, 86 o conose
como demxm/u:ncum

En o de respiracion anaero-

nera se oxid
ichen por 1 bctars Demlfovibrw .
es un ejemplo de este mecanismo:

2 CH;—CHOH~COOH + SOF
< 2 CH,—COOH + 2 O, +
+ SH; +2 O
Como se observa en la_ecuacion, el
Pt u o complte’y. W Seiaml

dcido acétic

Esistan bactoras anaieobias, oblgadan
mpuestos orginicos ce-
natos. Por

emplo I bacteri Methanobasterum
omelianski oxida el etanol y reduce el
carbonato a metano:

2 CH, —CH,0H+ CO, =+
etanol

CH,~COOH + CH,
dcido acético metano

ste_grupo de_bacterias habita en la
pmtundldnd de los pantanos, en cuya

jas del gas metano, y en el rumen de
os bovinos, donde desarrollan una fun-
cion_importante en la degradacion de

los alimentos.



FOTORRESPIRACION

La fotorrespiracion es un proceso por
el cual algunos vegetales liberan CO; y
consumen O; en presencia de luz. Se
diferencia de la respiracion “oscura’

rre s6lo @ la luz y no aporta

cién en el metabolismo general no ha
sido ain’ dilucidada.
El fenomeno se demuestra colocando

fotorrespiracién y la respiracion “oscu-
el C0,. A

cuentran los cereales de. inviemo- (trigo,
cebada, centeno), el tabaco, Amvlu
hastata, 1a lechuga, la soja, el cafeto,
otros.

Algunas_experiencias parecen_ indicar
s el punko_do compensscin bujo de

causado_por la

fala do !owmyp)mmn, sino por la ri-
P mincorporsclbe do. 100, _por. ol
broceso_ fotosntético, En el
tlgae, o punto de compensaci o
?Obe a n excrecion del sustrato q\le se
oto

BIOQUIMICA DE L&

1", consume
medida que disminuye su concentrac
la_ fotosintesis decrece hasta un punto
en el cual el consumo de CO; iguala al
pioducido por a fotorepicién v Ia

centracin,

i

€O, emitido es poco y el PC—CO, serd

bajo (¢ 5 ppm de CO,). Si la planta

fotorrespira_activamente, aporta al am-
grandes

biente cantidades de CO, y el

CH, OH—COOH + 0,
dcido glicdlico

punto de compensacion se establece con
concentraciones altes (50 ppm de
€0,). Hay especies de PC—CO, bajo,
como el mais, n cana do saficr, e sor
o, Amplu: roses, algunas algas, etcé-
y entre las de PC-CO, alto se en-

CHO—COOH + COOH—CHNH,

glioxilico

bit)

—CH, —CH,—COOH.
icido 4cido glutimico

proceso e una 6xido reduciin en
Py aceptor de- electrones es el
oxfgeno y el R o Skl glicd-
lico, que en una serie dereacciones
producen CO; y serina. Este aminodci-
do so trnsfomarta porteriomments. en
glucosa.

El dcido glicdlico se sintetiza en el
cloroplasto en presencia de luz, y difun-
de a los peroxisomas donde 1o oxida el

, en presencia de la enzima glicolato
oxidasa para dar lugar al cido glioxi-
lico y Hy 0,

CCHO—COOH +H, 0,
glicolato  scido
oxidasa  glioxilico

En este mismo orginulo, el H,0,
es_descompuesto por la_catalasa, y d
dcido glioxilico, por transaminacién,
comvierte en- glcins; como. dador del
amino actiia el dcido glutémico
¥, como_enzima, una aminotransferasa:

CH, NH, —COOH +
dicina

amino

transferasa

COOH—CH; —~CH, ~CH; COOH
cido glutérico



La glicina se traslada a las mitocon-
drias donde es convertida en serina y se
libera €0,

2 CH, NH,—COOH + H,0 —=

glicina
CH, OH—CHNH,~COOH + CO; + 5 H*

serina

L terina entoia ol comopluto
—donde serfa metabolizada

s, como deido gleérieo. of cido.do
Calvin—, mientras que ¢l CO; en parte
difundeal cloroplasto y en parte se eli-
mina a la atmésfera.

En realidad, esta Gltima reaccion se
realiza en dos pasos: en el primero, la
glicina s descarboxila y queda un gru-
po_activado de un carbono que se in-
corpora & otra mok
disnte la_partici
droximetiltransfe

§§

, cuya coenzima es
el icido tetrahidrofolico (ATHF):

CH;NH,—~COOH + ATHF
glicina
ATHF—CH, OH + NH, + €0,

CH,NH, ~COOH + ATHF—CH, OH
glicina
CH, OH—CHNH, ~COOH + ATHF

serina

Dado que la canided de 0Oy Iibe
rado en la transformacion de glicina a
serina es muy baja para explicar los al-
tos valores encontrados en las medicio-

bt el c\u] el dcido glicdlico se descar-
in ser convertido
pmvmnmu a serina:

CH, OH~COOH +0,
dcido gliedlico _ glcolato
oxidasa
CHO-COOH +H,0,
dcido
glioxilico

En una reaccion siguiente, no enzimé-
tica, en un sitio del citoplasma que no
contiene_catalasa, el H,O, oxidaria al
icido glioxilico y originarfa dcido for-
mico'y €O,

CHO—COOH + H,0, = HCOOH +
€0, + H,0

e tendrfa, por consiguiente, dos vias
de descatboclaon, En I secvenca de
las reacciones con.
sime NADH y ATP pars incorpore el
aldehfdo_fosfoglicérico al ciclo de Cal-
vin que dar Jugar al glicolato.

METODOS PARA MEDIR
LA FOTORRESPIRACION

No existe hista el momento un mé-
todo preciso para medir la intensidad de
i toiivetpn N o i
acto, aungue los va-
Tores cblenidos. con.ellos o dicropan
‘mucho entre
Los dificultades derivan del hecho de
que_simulténeamente con la

pigina
109, es insignificante 0 nula a la luz en
Ias células con c! mplutos.

Uno de los métodos _preconizados
consiste_en cantitad de. 0Oy

Fas Bl fsjo debe s muy ripido’ paa

-1



i que d producido por I fofomes

oads cobnedente, con ' de 4 mistna
absorcion de este

"tro método es permitic que la  plan-
ta realice la fotosintesis en una cimara

duprendldo en la fotonespiracion co
un’ detector (tubo_‘“geiger”),
provismente e uns sugincls apr

(Ba \om,. KOH, teites).
Codisdo-or obatado porgue
1o it e n. fotorrespiracion pue-
fo ser diferente en ausencia o en pre-
sencia de CO,, y el segundo porque no
cuenta la refijacion del CO;

por Ia fotosintesis

manera indirecta de evaluarla es
aumento de la fotosintesis ne-
ta_inhiblendo la_fotorrespiracion con

jos tenores de O, afectan la_fotosin-
tesis.

edicién de Is fotomepircion se
s también, relizar pot o métod
Cetrapolacitn @ diseido de’ carbo.
i Bacsisin & he.
de que existe una relacion I
entre Ia actividad fotosintética y Ia con-
centracion de CO,, cuando éste se en-
cuentra en cantidades bajas. En una
planta entera la fotosintesis decrece a

se compensa por el fiberado por la res-
piracin “oscura”  la fotomrespiracion.
En esta situacion, Ia fotosintesis neta es

igual a cero a pesar de que existe CO;
en el aire. Extrapolando, la recta corta
a la ordenada en un punto (véase la fig.
45) que representa una estimacion. bas-
tante exacta de la_fotomespiracion en
un ambiente libre de CO,. La respira-
cién “oscura” se desprecia por ser muy
reducida o nula en presencia de luz.

4

Fipua 48, Método par medic I nansidad
Tolorrespirataria par extapolacion a CO;
ro.

El método es eriticable en razon de
que se basa solamente en Ia suposicion

de que la relacion entre la intensidad
fotosinté

e
en el aire es lineal, lo cual podria no
ser asf cuando este gas se acerca a cero.

DESPRENDIMIENTO BRUSCO DE CO;

§i luego de un perfodo luminoso, en
o el s, s tolomeapies, 3¢ Ja
transfiere a la_oscuridad, se observa un
dto_desprendimiento de CO, durante
éste

e de t ditments dosodelén
de In fotoulneds 5 In fotoren

s s i et
ol pasgje de la planta
d: que I fotomrespiracién
continia_oxidando el cido _glicolico
remanente acumulado en las células. La
liberacion de CO, es mayor si el perio-
do previo de huz es de alta intensidad,
debido a la scumulacin de sustrato, y
si durante la fase oscura la temperatura



e alta. Este brusco desprendimiento es
nulo en una atméstera con 2% de Oy,
% acentia con 21 % e eleva ain mis
con 100

tas que, por cjemplo, en el
poiodd pmm de lup se encientran
sometidas a 0,003 % de CO,, liberan
i 60 e 1o coouind oo o

proceso se inhibe con 0,10% de
CO;. Las causas de estas respuestas son
desconocidas.

FACTORES QUE AFECTAN A LA
FOTORRESPIRACION

wz

a_fotorrespiraci
o St oot
trato i

comienzacuando

2
(400700 o), que” oquivion - sprosi
‘madamente a 3.500 lux. Por lo fenerd,

existe una relacién constante entre los
valores de 1- fotosintesis y 108: 0 Ta
fotorres limita,

o8 rosesst A, sumentands I infen
sidad de luz en una atmésfera de solo
2% de oxigeno, difica la acti-
vidad do s otamenpracie, pero it
tosintesis se incremer
sceniuade. Las Tongitudes do onda més
eficaces coinciden con aquéllas mis acti-
vas en el proceso_fotosintético (azul y
i) aumque s tolomepircin opers

toda la gama del espectro

Este comportamiento cormbora Ia
estrecha conexion que existe entre la
{otositeds y I fotomespracion, prob:
e la sintesis del

resultados _sugieren que la
s 2n y In roj e estimuan In
{otormespiracion, independientemente.do
la fotos

DIOXIDO DE CARBONO

E- diffcil estudiar el efecto de las di-

(la cantidad normal en el aire) no afec-
ta la fotorrespiracion. No obstante, el
proceso se inhibe fuertemente cuando la
Concmirwiin exeede do 1000 pomy -
bido posiblemente al bloqueo de la
et e Bido s wn-el Sort:
plasto.

OXIGENO

s orimitn del icido glicdlico se
prodt presencia de_oxigeno;
Por ‘consiguienta, It Totoerepiracion
Hila e 0 mupenca 3 30 merementa
con el aumento de su concentracion
hasta_alcanzar los valores méximos con
el 100%. La respuesta a las diversas
concentraciones de oxigeno permite

se satuma con sdlo 2 #de oxigeno en la

atmostera (véase pig. 1
gl 7Y

de ambos procesos ante un mismo fac

tor estriba en el hecho de que el factor

limitativo de la_respiracion “oscura”

la lenta utilizacion del ATP, es decir de

trato y de oxfgeno, ya que no estd liga-
da a la sntesis de ATP.

TEMPERATURA

La otomemizcién mmints o el
ra. Se ha

incremento de la_temperatu

obtenido un Qo de :

que el de Ia repiac
le aproximadamente 2 a 5, pero ma-
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yor que el de la fotosfntesis, que es
menos dependiente de la variacion de la
temperatura. Los datos obtenidos pue-

0,, oo Ia fotosintesis, Ia respiracion
la apertura estomitica y otros
S resistencia a la difusion de

asi como, considerando la planta
entem, Ia_foforrespiracion excede a la
respiracion “oscura” aproxima-

voriniten: ‘oxplicar /sl mumento’ del
; que se ‘aumentar Ja
temperatura. Es_ evidente que si Ia i
tensi Ia_fotorrespiracién 'y
respiracion “‘oscura” se incrementan més
que la fotosfntesis con la elevacion de
la temperstur, una mayor cmtidad de
sutatos se oxida . consecent
, una proporcion mis alta de co, se
Ters 41 dmser
inhibiendo la fotorrespira-
cién con chswstancies. Gifmiots cormo &

fotosintesis neta es tres veces mayor a
35°C que a 25°C, lo que demuestra
que el primer proceso consume mucho
bR Sapnbtt il
das, ademés del hecho
ando Tos 30°C, Ia rbulosa. itosfao
carboxilasa que fija el ‘CO, es menos
efectiva.

Este fenomeno ocurre en I
con'un PO-00, alto (do eficionca f m
tosintética. reducida), como el tabac

jo (de eficiencia fotosintética elmdli
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En éstas, la lotnmlpmén 1o existe 0
1o es aparente debido a la intensa refija-
cién del CO, {ve:u pég. 69).
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CAPITULO Y
SINTESIS DE PROTEINAS.
LA EXPRESION GENETICA
Y LOS ACIDOS NUCLEICOS

G. FAVELUKES

INTRODUCCION oL Sonlinto:. de.. de-

sticas metabolicas y fisio-

1 empectins, producidas en momen-

tos apropiados y en cantidades contro-
ladas. Son ellas Ias que catalizan las reac-
ciones enzimaticas, sintetizan y transfor-

turas y la maquinaria celular que lleva 2
cabo las distintas actividades biologi-
cas. )

emos poner énfasis, aquf, en o concep-

menm le'nencm tiene su_soporte ma-
el dcido desoxirribonuceico

genética. Dos son sus funciones funda-

T — su replicacién fiel para ser trans-
mitido a la p e
1= su expre: nética (expresion
Iem)klﬂlmh a t:rlves de dos suce-
sivas etapas principales:
a)los procesos de transcripcion del
‘mensaje § genético, que copian el ADN
en moléculas de dcido ribonuclei-
co (ARN) con secuencias seme-
iy

b)la traduccion del ARN en las se-
cuencias peptidicas de_protefnas
especificas en cuya_sintesis los
aminodcidos son_seleccionados me-
diante el codigo genético.

Baciones exprosan el “dogma
biologfa_molecular

oo nuceios hgola as pro-
el y » ey Ia invers

to de que la expresion fe-

nmpm £ mafuls' ol ik pivisod

origina en los est 05 por

Gmod, a pnnuplm de lulo\ sobre una

ades as heredi-

m



ADN —_—ARN A PROTEINA

Figura 46. Flujos do 1a informacién gonética
en los el “dogma_central”
G 1a blologia melecuar, Los caminos Index
dos son unldreccionles o vt Kefe
oo T o sacacton ot ADN: 3
rancrpein, an-ndun o Informacion de
‘de AR ipcion

ARN a1 ADN)
cadenas peptidicas por el Al

tarias: enellas, el defecto genético se

drfa asf expresar (negative lmenbe] dlcho
error. Scott-Moncrieff realizo en plantas
observaciones similares relacionadas con
ls producsion de Glorntes pignentos
flavonoides: la acidad

ticamente; la conocida_expresiy
gene - una enzima” surgi6 de sus traba-
Otras_evidencias sobre €l control

aminoicido por ofro, en un sitio p
oo de la. shovencia peptidica de 1 he-
‘moglobina, atribuido a una mutacién en

Por otra parte, el concepto de gene
coma el clamento genético que empec
fica la a pi

deci, ol do “nen- ctrichum(un gone-

18

un_ polipéptido) debio ser g

o agregando una nueva categoria: los
gones requindor o', qoe conbmhn en
qué momento y cant
sfntesis de esa pro

metablico de la bacteria.
temente han cobrado gran

tmporianl oo, eabudion. sobee € Orce:

namiento espacil y temporal do a ex-
prién oonitica, procesos

G destmollo y iferonciation, coluar, y

su_regulacién, en los organismos pluri-

celulares. Un’ aspecto saliente de- esto
iimo es I roglac
fa secciin se bard una somen

integrados en el m
o'1o argo del ciclo vita del organismo,

ACIDOS NUCLEICOS

s dcidos nucleicas son_sustancias
macromoleculares de naturaleza com-
Dl e en e compoeiién clemental
poseen C, H, O, Ny P. distrib
dos_universaimente
¥ivos - se localizan o solamente
nicleo. S o hmblm e d dto-
plasma y en orginulos y corpisculos
Fracelulares Aimiamo, son consituyen.
tes de ot vir

la arquitactur det dedo muciieo
o i de componen-
= (fe 47): s nmopnuin vari

rina

y
o eapecle e sabear de cinco satbor



A. COMPONENTES PRINCIPALES DE LOS ACIDOS NUCLEICOS

A
Adenina %N*KN/"\

Yen &

A Guanina
i

£,
HNT eH

0=cl, oK

Fosfato(écido fosforico)

B. ESTRUCTURA DE NUCLEOTIDOS

© (esnn) TimidinaS-fsfito
onuciebtido
F’—A_‘?’ﬁ
base NN/'\'i oty
o=ty sin
My
desoxirribonucledsido ribonucledsido

Figwa 47. A) Componentes de los eidos nucleicos, B) Estructura de nucledtidos.



Cuadro 1. Nomenclatura de las principales-bases y derivados. mucleosidicos

Baso Abrev.  Nucledsido

Nuclodsido-5'osfato ~ Abrev. Nucledsido-

Nocledsido:

S'difosfto, 5°trifos-

abr. fato, abr.
Adenina A (rbo) adenosina”  adsnosins5*fosfato  AMP ADP ATP
cido adenflco)
desoxiadenosina  desoxiadenosina-S'osfato dAMP dADP  dATP
(icido desaxiadenflico)
Guanina G (ibo) guanosina®  guar “fostato GMP  GDF 6P
{icido guanfiico)
desoxiguanosina  desoxiguanosina5'fosfato dGMP dGDP  dGTP
(dcido desoxiguanflico)
Ctosine  C  (ribo) ctidina® _ citidina5"fostato oM COP cr
(écido citidilico)
desoxicitiding desoxicitidina'fosfat ~ dCMP  dCDP. dcre
{icido desoxiitidlico)
Timina®* T desoxitimidina®®  desoxitimidina 5*osfato** dTMP"* dTDF**

ribo) uridina***

ieido desoxitimidilico)
UMP  UDP.

“fostato
icido uridfico)

ute

o ibo.

* Enlos

MG.Cy

** En los desox! derivados de timina susle omitise el prefijo desoxi (abrev. o). (En general,

los ribo derlvados no existen,

#** Los desoxi derivados de uracilo en general no existen.

nos (ya _sea

ibosa

fostto. Unn hm e e T do Ia

sa formando un nucleosido (ya se

Bt ou dagrados de_ etoh ‘TP,
como_coes

gr, Uy CI?, actiian

ribosa) y  rico 3"—P—5', constituyen
de

cdon muclicos

dos grandes cl

zimas en muchos procesos metabblicos)
u; :nn\hmman del nucledsido con un
o fosfato, en su hidroxilo 5 &

e
turales - que, al

onarse con
otras mediante pu;nw de didster fosto-

(ADN) carclrisados
i

2)Los

las largas ca-
a5 lincales polinuclotidicas de los

dcidos nucleicos se agrupan en
i
3 DLos dcidos dnoxnrrlbnnuclmr

sa (carece

s bases adenina {A) mnbuz m).
Groste (00 3 imita (7).
idos ribonucleicos (ARN), que

se. distinguen por fener ribosa ' (con



Citosina

Adenina

—o

ADN: X = H
ARN: X = OH

[ c A
5
B
P P P P
)
c PGpCpAp

Figura 48, Estructwa do una cadena do

sucesion do grupos pentcea v fosiatos unidos
alternadamene por fosfoésteres en los carbo-
o5y 3y bases estén proyeciadas
lateralmente 'y no forman el esqueleto de a
cad ropresenta a1 desoxirribom;
X=OH, a In ribosa. B) Esquema que enfatza
a al do las uniones en 5' Y 3"y la
polaridad de la-cadena. C) Notacion abrevia:
Gy e e o izquierca ol

con su_grupo 5" libre y 4 la. derecha ol de
gupo ' Tibee,

n —OH en adenina
a), i O tosim 161 e
cilo (U). 1

En la figura 48A se representa la
tructura de una cadena de polinucled-
tido, ya sea ADN (cuando el grupo X

OH, mmpund:enu - una sbose. La

* En diversos tipos de feidos nucleicos, es
tas bases estin acompanadas o reemplizadas
por derivados etrciulmente semeanie: sl

ténlibres tienen actividad de citocinina,



nen ver puenas de bidGgno e o i
" Ia’ doble” bl en_planos

ndiculares ioaaie et o
B4k, y en cada wela do halice hay 10
e do mulebidos 50 s
Getalla In_forma. de

e T enbnes oo
@ o En m.d:nuue

e et & Row,

columna vertebral, formada por restos

itrogenadas,
Clerta seeuoncia. Las relaciones de estos
componentes se ven claramente en las



notaciones abreviadas (fig. 48 B y C)
. e, alreddor de cada penoss, s
r fostorico en los car-
mm 'y & (a0 cquivlents entr 0
resenodas a a lzuierds 8 1
Gerachn et mleosdor Com
regulaidd de orentacion, la
cadena tiene polaridad (es decir que
ambos sentidos d “lctura” do I cade
ma no son equiv
En e, mubcios, s 14
nlomes i, Siomos son wnioues com-
lentes, s decir uniones energética y
quiicaments. muy ssabies Los dckdos
nucleicos son, ademés, capaces de unirse
‘moléculas por medio de enlaces
o caricter mis déot, como s uniones
ionicas y 1 uniones g
medlo scuceo caaia, Jos gni
pos distor Tosttes et ‘onizados y lle
van ‘una cargaeléctrica negativa; estas
Cargs. epeties dan 1 0o, muceico
uncaricter e polianion y posibii
formacién de uniones ionicas con catio-
nes como el Mg**, y protefnas bésicas
como las histonas. Por otra parte, algu-

puentes de hidrdgeno con ofros grupos;
se trata de ligaduras débiles, en que un
dtomo de hidrogeno queda vinculado a
otzos dos flomoe, ya me de oxigeno o
nitrdgeno, o en asociacion mixta:

—O0—H———0=_
o — N
e

La_formacion de uniones hidrogeno
permite que las distintas bases se aso-
ando las posiciones,

lectivos en que se forma
yaion, idrigena, Jo due aumenta Ia es-

nuclioting, (G.C) oo trs ulones bl
drog bases en cada uno de
estos pares Rl bases com-

dos nucleicos.

CAPACIDAD FUNCIONAL
DE LOS POLINUCLEOTIDOS

s de las propiedades anteriores
—linealided de

a5 tie-
nen una enorme importancia biologica
funcional. De ellas derivan:

1) La capacidad de los écidos nuclei-

cos ‘para ser depositarios de informacion

lineal codificada en largas secuencias de
in

o bases posibles me-
diante un codigo. adecuado. que atliza
un “alfabeto” de cuatro s@.
2) La_capacidad de
s (m buses) netiante o aparea-
o especfico con las respectivas ba-
5 complementarias de_otros nuclest
dos. Ese reconocimiento es necesario y
se ejerce en dos tipos de procesos:
o La replcacin o copia, fel do se
icas. Supongamos

cuencia orientada de bases

tabilidad
importantes b -pnemwm- ade-
nina-timina (A-T) 0 adenina-uracilo (A~
U) con dos uniones hidrogeno, y guani-

) RS i

oL spareamiento. seectivo da nucles-
tidos con bases c
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mite_uniros ordensdamente y con

antiparlela, como . copla “negativa”
de la original

bras” —los “anticodones”— pueden fun-
cionar entolwen como_“lectores” de la
inform;
ACIDO DESOXIRRIBONUCLEICO
N es el ‘material genético de

wdon los seres vivos y de muchos virus
Est constituido por

T T-AT-C-A-AG: ... .
I LD VAL YV-Dn

Repitiends ahors 35 I el

llngn cadenas de polidesoxirribonucleo-
hdo(vmhﬁg dﬂ)mq e las bases

guaning, y pirimidicas
clbollma meu.\-awmnl 'y timina, se suce-
sin_restricciones.

In operacién de ple-
‘mentario y annpnn.!elﬂ, se obhmt
una cadena III, copia “positiva” y
por lo tanto idéntica a la udenl ori-
ginal 1

I eV

... AGCTATCAAG....

[ .. AGOTATCAAG ...
b)La lectura de la informacion en se-

cuencias polinucleotidicas. Sea una

secuencia._construida con el alfabeto
de cuatro signos A,G,C,U

<. -AGCUAUCAA-...

en la cual existe informacion codifi-
cada en forma de “palabras” de tres
s U0 VAL GAX Sckinin 1o
existencia alabras” —los
“codones” aa codigo genético (véase

le m
con secuencias lineales complementa-
rias “‘negativas”

+ o+ AG-C-U-AU

n’_m][VnV”f.)ln

unirse selectivamente a los
il atogy it

AA- L
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en
Ellni\.\mdalublmd los ADN de
variados origenes (cudro 2)

especic
de composiciones, indicadas en las rela-

ciones molares de bases

adenina (3)+timioa (1)
suaning (6) + cltosina (©) + Smetibetosina (MeC)

Croacio de dlsmetria™, 5
suanina (6) + ctosina (©) + metictosing (MeC)
(6om
[e—

con una amplia serie de valores que re-
fleja las diferencias genéticas a lo

de la. escala biologica (véase las dos dlti-
mas columnas):

No obstante ello, en casi todos lo
casos se cumple con muy buena aproxi-
macion que las. siguientes proporciones
mol

suma de purinas (Pu)

suma de pirimidinas (Pi) "
adenina (A)

a (T)

y
guanina (G)
Gitosina (C) + Me-citosina (Me)



Cusdeo 2, Composicidn de besss de ADN do diversos organismos,

Ewpacie Boss, moles % Proporciones malares
AT
Al | c|omd 1 |pum|am|ocl———lcc%
Gicomec
cctoas — Azotobacter vindondi (219 215 283~ 223099 098 097 079 558
Costridium poseurisnum (7 148 160 - 345098 101 093 225 W8
Hongos — Newrospora rase (230 27,1 268 10 0% 1m oss s
Succhoromycescoreisae 313 187 71 - 100 095 e %8
Agaricus campestis 52 26 218 53 905 Toe 128 e
\ntgs — Anacystsnidulons 33 295 248 - 223|112 108 109 084 543
Sconadesmas acuminatus 187 @9 09 - 175|107 107 106 086 638
fcopsidas — Lycopodum clavatum (29,1 21,1 17,3 40 196 w24
Gimrospermas —Pinus sybestris (301 193 165 38 159 W4
Jang — zes s (matz). (268 228 170 62 17 s80
Doucus corota onahorid) 1267 231 173 69 106 463
Triticum sativum (rigo) 272 226 165 62 128 aas
a wigars romolachel 25 123 44 1 a2
Trifllum pratense (utbol) (298 209 165 48 a2 a2
Phaseols 7 205 149 52 145
Nicotiana wbacum (tbsco) (29,7 198 139 61 151 BB
Helinthussnnuus (girasol) 308 185 120 71 168 3
Aliam capa {csboll) 313 184 128 54 172 3
Gossywium hirstum (algodonercl[ 28 17,0 128 48 191 M4
Protozonios — Euglem gracils |26 27 28 - 2441101 083 107 088 535
Piamtros — Vacuno 82 218 212 13 278 (089 101 096 127 440
Hombre. 09 199 198 - 204103 105 100 152 %7
A, odoning; G, quanin; , itosina; 5MeC, 8-Met—citoina; T, timin.
- cums do purioas (Pu)_ sdenina auanina
Pulpi, - s6iC,
imina
A+T donosina + timine ouania + citosina + Me-citosina
£ acs
G+C+MeC’  guanina + cltosina + 5-Me—ciosins suma totaldo bases

son todss igusles a 1 (reglas de Ch
gaff). Por lo tanto, en la conxtmecxon
& b Tos ADN. cusaiors s b
su_origen, existe una restriccir
i e oblgs a que, por cads sto
de adenina presente, exsta uno de timi-
na y solo uno; e, igualmente, que por

cada qunina exta i citosns (0 me-
tlcito
Esta sorpunde’nt& regularidad e

composicion tiene su_contrapartida en
el ondenamiento_espacial de la molécula
de ADN.

anilss do difscion do -
yos X, realizado por M. H. F. Wilkins
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sobre fibras de ADN (s6lido) orientadas,
revelo una estructura regular
—cuyo eje longitudinal coincide con el
de Ia fibra—que tiene elementos repeti-
tivos a o largo de la hélice.

ADN. Este no solo contempla los resul-
tados experimentales anteriores, sino
que también prevé las propiedades bio-
logicas del ADN, como su cay

para funcionar como material genético
stomepliesble y- suscaptble do. mta-

fiodelo de Weison Crick (ﬁ.
le ADN estd

Citosina

a la cadena

s e G y C intercamblan ire unlo
‘st o pares ac’mn.m.x. olicls de
ADN mayor esabildad.
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ton o Demavemon:podiva [4] ¢ g
tiva (~]) qu en una estruc-
i et de ol hélies srele
dor del eje de aquélla, Las desoxirri-

los grupos fostato forman las
hebras del cordon helicoidal (cuyo did-
metro_extemo es de 20

regularmente espaciados a_distancias de
8,4A como peldaiios de una doble

lales de carscol, Los apsreamientos
de bases permitidos por el modelo

{dmprs e g psios epntne prbmi
dina) son dos: la adenina de una cade-

sing (o metil-citosing), Esas restricciones
estan determinadas por la geometria del



modelo y por las uniones hidrogeno

ue s pueden tende enre umbis bies,
anteriormente (fig. 50).

2 vigmil smveral G s i

en doble hélice del ADN ha sido cormo-

borada (1, 495) en todos los seres vivos

, también, bacteriofagos.
Existen_muy pocas excepciones (clertos
bacteriofagos) en que el ADN es de

cadena simple y su composicion de ba-
ses no cumple con las reglas de Char-

PROPIEDADES DEL ADN
DERIVADAS DE SU ESTRUCTURA
SECUNDARIA

El modelo_de doble hlice de Watson

y Crick impone que la secuencia de ba

enas sea com-

nsecuen-

it lomedits de o @, o, o5 oo

preparacién DN . dobla hilien
fos proporciones lobales do. s

resuliarinser necesariamente $=%

1 (reglas de Chargaff). Por otra
parte, la arquitectura de esta asociacion
de dos cadens esti sostenida.exclusi-
pamente por unlones Qe ollo con-
iebiyen Lo s 4 1idtge
s 5 simals, 1 i
ciones entre los nucleul ‘heterociclicos
de las_bases, apl
unos sobre otros en los sucesivos “pel-
afos”. Al no existir uniones covalentes
entre ambas cadenas, la destruccion de

G s los gripes rescivos de sus
bases. Ese proceso tiene lugar parciak
fsiologicas,

ARN). T-mmvwede

matotal por tratamiento artificial del
ADN en soluciones salinas a_tempera-
turas l!hhvﬂmenfe altas, o en medio
zindose asi Ia separacion
complen do s cadenas o desnaturali-

e tempentun. medis do demsturn
lsacion (T en . cun o mitad de s
buses se o, depende de la
cﬁmpencwn del ADN y
o es la proporcion de pares GC.
El predominio de los pares GC (con tres
unibnes hidrbgeno enie, sus base) T
gedo.l e AT (qun et sl
dos) aumenta 1 it le Ia estruc-
ura £ enimane de s
naturlacion del ADN es roversble:
rescion imvema do renatialaci6n so
logra a partir de las cadenas sueltas, por
e e s st oy
raturamenor. En un largo a
azar, las cdens llegan finalmente a
reconocer las secuencias complementa-

doble hélice del ADN nativo.

HIBRIDACION

Cuando el proceso de renaturalizaci
se realiza mezclando cadenas polinucleoti-
dles de do origmes difeeten, e ol s
50 de que existan en ambas preparaciones

asociaciones hibridas con estructura se-
ice que en-
e eton polinucettdos exuk  bomalo-
gia. El grado de homol e de
1a proporcion de secuencias complements:
ias y se mide por la extension de la hibri-
dacon, e fonimend> b dsdo ot 3
un método muy importante para deter-
minar el grado de identidad u homolo-
el

ARN en rlacon con los AD
si. Dado que

N y entre
e las secuencias de 10s aci-
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dos._nucleicos _representan_info
gendtica, los estudios de homologfa pue-
den rovelar el grado de relacion genética
—evolutiva o taxonomica— entre orga-
nismos distintos. diog muy v
liosos sol

de la expresion. pnmca en el denrmllo
y_diferenciacion celular y en la regula-

on eologca, hacen 1o del princpio
Experimental 4 I hibrdacion de dclacs
mucleicos.

DIVERSIDAD Y CARACTERISTICAS
DE LOS ADN
El contenido de ADN de Ias células

ientos. independientes:
mitocondrias, los cloro-
plastos y otros plistidos. Cada uno de
ellos posee una_dotacion definida de
ADN que le es propia y cuya secuencia
particular de p
B capacidades somo materal seiios

Esas secuencias_caracterfsticas se
G, an e Gls

del ADN: su tamaiio molecular, que
indica el nimero total de pares de nu-
i e powe.- 1o gié & 1 v
mide la_cantidad total de informacion
codificable en esa secuencia); su densi
dad boyante* y su temperatura media
dedesnaturalizacion, que (por ser p
porvionals al contenido racelonario do

Gmero da pares de nuclebtidos pue-

L uthm exproare on forma”equlenle
50 molecular (en dalto

6 Ta holeota (en ‘nmm},ommn Tongtad do

1 molécula estrada (en metzo

1 par de nuclebtidos = 617 A 102 x

1021 gramos = 3,4:x 1010 metros

1 dalton = unidad de mass atbmica y molecular

3 Deided borute: deodind i
n 1a cual las particulas adquieren
e oquibrl nifenie (0 foin, mnhund-nL
determina cicentrifugacion
o et 3 Sentand o core o
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gares do buses GC en el ot de I mo-
lécula) sor res. de la_composi-
de le sus secuencias.
Backndls. e 48 i b
puede caracterizar los ADN de los dife-
Tentes compartimientos celulare

ADN NUCLEAR

De todos esos compartimientos, el nit-
cleo es el de mayor contenido de ADN,
Todot losnideosde un x e posee

coporcional
51 ploidia (nimend 4o uegn sompletos
de cromosomas): las células diploides (2n)

&on de’ ADN' nucear ¢ caractristca
de la e, y en diversos ve‘emu
superiores oscila entre unos 5 50
pidograinos » por niciso'diloide 0,
cho de otro modo, 2,5 a 75 miles de
lones de pares de nudledtidos por genoma
hapoide (cusdo 3) En esos mismos
o

% (que comprende
o 5% do S metiotoune, saresas
tiea de los vegetales superors),

El ADN nuclear es el constituyente
esencial de los cromosomas. Cada uno
de éstos tiene probablemente una sola
molécula_continua de ADN en doble

mientos y plegamientos sobre s mismo.
Esta estructura asf compactada permite
T ) Sl i ol On b
Ila q cuya suma
de Iongwudlu S exiadides ‘scansarta
aproximadamente unos veinte metros.

1 Picogramo = 107 gramos.



Cuadro 3. Conteriido celular de ADN en #pices de rafces de plantas superiores.

Especie ADN por Pares de. Largo total
cblula, nucledtidos, de fas cade-
picogra- millones nas, metros
mos 3

Agave attenuata 144 14200 48

Phalaris coerulescens. 214 21,000 7

Phalaris (hibrido) 20 31.400 104

Phalaris minor 34 33000 "2

Zea mays 02 29600 101

Galtonia candicans. 00 2300 134

Vicia faba 562 56200 188

Warcissus pseudonarcissus 649 63800 27

Allium copa 658 64500 219

Stilla campanulata 899 88.400 200

Tulipa gesneriana 1007 98.800 38

Lolium fongifiorum 1411 138,500 a2

Datos. tomados de Martin, P., Experimental Cell Research 44, 1966, pég. 84, y modificados.

El ADN cmmuénuco forma_parte
comy

en
protefnas écidas y de ARN nuclear. En
esta asociacién, se cree que las histonas

podrian bloguear parte de los sitios reac-
tivos de los ADN, disminuyendo asf las
dreas expuestas y libremente activas.
complejos de nucleohistona _saturados
con estas protefnas, la proporcién rela-
tiva de las histonas Tega a 55 %.

Las histonas son una familia de pro-
tefnos de cardcter bisico, de tamaiio
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molecular pequefio con un alto con-
tenido de aghion 3 leoa; que te -

uentran exclusivamente unidas al ADN
cmmmm]co y que tienen gran afinidad

tenera), coinciden en I secuencia de
100 residuos de aminodcidos sobre un

total de 102. Las histonas son suscep-

acetilo o fosfato (que disminuyen su
caricter bisico). En los organismos ani-
males se ha encontrado que esas modi-
ficaciones de tipo selectivo estin contro-
ladas por reguladores metabélicos como
algunas hormonas y el AMP ciclico.
Una_fraccion especial del ADN cro-

los ARN ribosomicos (véase mis ade-
lante).

ADN MITOCONDRIAL

Selo puede encontrar en la matriz de la
miosondre, En los vegetales se encuentra
ol por orginulo, de un ta-

o aproximado de 160,000 pares de no
Gebidos 10" dalLunn‘SEJlm)cn{urml e
doble cadena abierta (sin_embargo, no
se descarta que, a semejanza de los

en Planta. supeiores). & difeentn de I
del ADN nucler En v

afines, el ADN mitocondrial contiene
rededor do 4748 % de pares GO.

&
1304

ADN DE LOS CLOROPLASTOS

En el cloroplasto de lasalgasy de los ve-

determinado_grado de redundnncll
“decir que ciertas secuencias estin repe-
tidas en el genoma del cloroplasto. L
composicion de -bases de_estos ADN,
con 36 a 39% de pares GC, es bastante
s s significativamente dife-
te

ACIDOS RIBONUCLEICOS

Los ARN estén universalmente distri-
buidos en todos los seres vivos, en don-

de se los encuentra en el niicleo, en
otros orgnulos ,

fament 1 purinas adenina y guanina,
irimidinas uracilo y citosina. Las
macromoléculas de las diversas esy

o 0

uenci:
deﬁnu‘l- (que podemos llegar a cono-
1), y éstas a su vez determinan la

3 Con los métodos dsponies a proseie




particular estructura secundaria y dispo-
sicion espacial. caracteristicas les.
confieren especificidad en sus  interac-
ciones con otros componentes celulares
{isdos nulicos y protanas).Las st
den de Ia capaci-

S do i bio 45 e i
uniones hidgens y tambian de splarse
unas sobre otras. Existen algunos pocos
ejemplos de ARN, todos ellos pertene-
una estructura esp-
de_doble cadena helicoidal

(2 la manera de los ADN), en que la
composicién de_bases cumple las reglas
de Chargalf. En la enorme may

de
thone s ropulariGe), s moleuls s

simples de polinucledtido, que en cier-

m- i

En las células puede -reconocerse. la
existencia de muchas especies de ARN,
e caracteristicas
aislamiento

cuenta su mcdnmén en diversas frac-
ciones sut n los que desem-
pean funciones s expectficas, Los ditin-

eden izados so-

oompmcmn promedio de sus bases y la
soddad_de, o1 recambio metabolico
(séaso mis adelate).
En el cuadro 4 se indican las principales

Son complejas mezclas de espec
tes (v.2., L ARN nuclear heterogéneo o los
ARN mensujeros citopldsmicos, ARNm);
otras (los ARN de tmmfennm, ARNt)

ienen una cincuenten ies de

arquitectura muy similar, que pueden
ser resueltas en sus. integrantes indivi-
dues (1 etructus do uno de clos e
en la ira 58); en tanto que

iy AR Hiokmens (A1) citoplis-

micos, representan la mayor parte
(60-80 7») de los AEN celulares totales,
incluyen sblo cuatro especies claramente
sepaables. Todos estos ARN son deter-
minados por el ADN del genoma nu-
clear. En los cloroplastos y las mltocon-
dnu, existen ARN

cturas. similar

mtopusmmox (ARNy, *ARNt, ARNm),
pero son especies de’caracteristicas mo-
leculares diferentes, ficilmente distingui-
bles 0t bomblogo,  se'cre e 8
originan en el ADN del respectivo
orgénulo.

‘Algunos de estos ARN se encuentran
en I ciulas como consituyentes de
nucleoprotefnas_especificas
Sandastes y melof Suscerzades on
las_purteuks ibosinics, que dmen

i papel central en la sintesis de

fe"4 mblonee de dultons
seen "dos. subiidodes difsrentes: 1a
pequeria, =40, esti formada por una
molécula de ARN ribosomico de 1

sociado a unss 2025 o mis proteinas
diferentes; 1a gra . tiene una
o Ao o da Job ARN.de

nulos (a semejanza de los xibosomas de
bacterias), los tamafios y coeficientes de
sedimentacion son menor
dumenu 708 para las

cas, y 305 (oon ARN de 1GSi y s
foon ARN.do 265) pems Jas ubinide.

pamcnlax subribosomicas), y - tambi
agregados de varias unidades, vincula-




Cunceo 4, Clses d ARN en qucarionts.*

Cores do AN LocalsaidnTomafo, daltonsFuncion uar corscaritons Epacieseion
principal_(Swedborg)
A-ARN originados on o nicleo
ARNnucler  Cromatina  Hasa 10" My ripido reamblo ADN
oo (80-2008} most-
(ARNA— mico
preARNm)
RN Nuctiolo e Moyas contiid e AN nickolr
nucholar ) ARN risosbmions GC% ol
oy
Cltopasma 13610° (285)  Estucuuray fun.  Metabdlcamentegsta-  ADN nuceolor
Atiios SR, 00T ol el At 3130
reT 3a0* (s} ma oS AT cir,
[ Aguna T
Al cntando de
Ade  Glopuma 00U Simadsgentidin: Metbticamen 0N
e T ruohs:  scacan'y . b, i catar do ks
(ARN soluble oy forencia da ami.  espocies. Possen boes romost-
idos modficade iear
A Citopsma 10° - 10° Eapoc Estabildod muy variable, ADN
menssiro polisomes Y més e secuencis on Susen tenr socuencias  comosémico
(ARNT) s - 2051 Iositosis pap- G poliA scionadas.
tidica Composicén pwrecida
1a Go ADN,
~ARN de orgnulos
ar aclorplostos (238 y Estructuray fun- Espacis diferntes do s 3ADN corop.
rhowinicos  bmitocondris 165 i doliboso- _ctopismics ADN mitoc.
ARNde  acooplastos - (45) Comolus AR Epeces i & PAN dorp,
anstorcia bmitocondris G cropiasma o lasdo cto- BADN mito.
-
RN Polsomas o Comosncito:  Enmitocondriassean  ADN do orod-
monsajros orgénulos plsma encontrado secvendas  nulos,
bolih AON 2nuctear

" ot o st ¢ oot Sricoo do 6.
Fomanion i s of the

= froe oxracts from casor besn
e o g . o8

des por una molécula de ARN mensa-
jero, que s denominan polimbosomas

o pol 3
Mambién los uius vegetales nnin
constituidos por ARN (que hace de
terial genético) asociado a protefnas o
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aminoscid inc

15 que forma partfculas de

trfa intema. La gran
virus contiene ARN de

alta
mayorfa de_ or

cadena simj
heridas”, por el

T de
contraro, fiene un ARN de doble cade-

na helicoidal.



40S

508, 2 v en s,
oy 60S ¢ “cuando o Concmtngin de i m

METABOLISMO DE LOS
ACIDOS NUCLEICOS

FUNCIONES DEL ADN

0 ya se dijo, el ADN es el mate-
ol geniico do todos Jos sere vives

Ta mostrade un sere do eidences
la

de
y de los individuos dentzo de Ia misma
; 2) la relacion ya menc
e o contenido de ADN y la plold(l
rech:

terias

in om do ADN.

Dos son las grandes funciones del
ADN:

—Autorreplicarse para permitir Ia
‘multiplicacion celular.

SExprene enctipcamete. como
ARN y como proteinas.

REPLICACION DEL ADN

El ADN
lulas no estd_someti
metabolico *

de la gran mayorfa de las
tido al recambio
En lns células en repo-

i
ADN), se duphcu Ia dotacion de dubles
cadenas de ADN y se forman dos
[ d. v:opus ldunhnu del genoma: e
cadena.

constit
del AN proctisente 3 por off ocién
sintetizada, con una secuencia comple-

1 Bl recambio metabslico de los distintos

s
mpenadar
s ocaidudes dal oranismo,
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mentarla de bases apareadas conforme
al modelo de Watson y Crick. Ese mo-
do_praciso de-ples del grmoms, que
o obseva en todos los seres vivos
lama replcacign s oaria: cada
chlula b reebe n . ADN una cade-

ADN
parental
original

generacion

ADN
filial de

segunda,
generacion

P 524 Replcain s
bl o SEn

el ADN parenal, mientca
o oo o pamaniris o 8 P

roceso bioquimico de replicacion
del FADN one veses et

o)las unidades que se eslabonan p
ot e onenss go R
tidos completos; la_ formacion de las
uniones.fostodiéter 3P requiers
invertir energia, y se cree qu
precursores _son Jeuimmaetuto i
fosfatos cuya alta energfa permite la

CADENAS  PREEXISTENTES

REPLICACION

CADENAS  PREEXISTENTES

Fira 52 B, Modelo de rplecin ¢l ADN
y Crick. Al separarse las

e 1 DN el e cia

“omo. matrz pars s construeson

cadena complemeniacia con s e e retier.

e en doble hélice.

e
o e e iown i

Gens e diigds, por. sparea
o b e e sl s
Esta_operacion es secuencial y simul-
de las uniones

previamente quedar expuestas median:



te el “desretorcido” del ADN ma-
terno, al menos en trechos cortos.

)¢l crecimiento secuencial de las nue-

son_los sitios en que se inicia la re-
plicacion.
d)el proceso posee una regulacion pre-
replicacién en
ma de las otras actividades en el ci-
clo celular.

A coninusctn e deserlben oo mis
detalle algunos de estos aspector
L ainisa s ADN s estudia fro

ganiemo, h)ldn o cihls s, prepe-
Taciones subcelulares,

del pmdum. a
cual estd marcada con un isotopo ra-
diactivo (4C, °H, **P). Al término del
periodo de a sntesis se elimina de
muestra_todo

y se mide la radi

de tamafio muy reducido, y aun carac-
terizar el producto mediante el estudio
de su composicion y propi

Los. precursores pueden ser muy va-
riados, pero es_frecuente _suministrar
invivo fostato_inorginico” P, o bien
Soita. o itk marcadss con 1H. 0
en sistemas_acelulares se usan
cominments desoxinecebadedtosatos
marcados con cuslquiera de los tres ra-

dioisotopos.
Utilizando
ha determinadp qus Jos dm,mhl ‘AoN
celulares (nuclear, mxbuc , de
6) sonreplicados
enzimiticos IJUHBI
Shios celalares. Bn geneesy lob procesod

son_muy complejos y sus detalles no
estin bien dilucidados. Se sabe que,
tanto en las bacterias como en los ni-
cleos de_eucariontes, la replicacion del
cromosoma transcurre secuencialmente
g, clercs lngars de o membrans bac-

riana o llos, el cromo-
e it cen un_ complejo
enzimitico unided de
veplisacion 3. replicdn, cuya pussts en

marcha y velocidad de funcionamiento
estin reguladas.

cromosoma bacteriano, que tie-
replicon y es circul
zona de replicacion ha podido ser visus-
orquilla” en” Y, en
abren las dos cadenas
o ADN Dnenh.\ (el tronco_ vertical)

Bl como “

de lareplicacion la hmqmlh
zando sobre el resto del
clongindo lscaleam picleter . fon
mando los cromosomas hijos hasta su
scon’ ol Qe fus e punto de

1..- nphc:cmn del ADN de los distin-
célula eucarion-
e lugar en diferentes momentos
deila s do siness 8. Las respennvns
histonas no interfieren en
p‘n:]ehmenu i Shien. dE ADN o
producen més’ moléculas de-histonas en
el citoplasma las cuales pasan al niicleo
para.constituir los nuevos cromosomas.

Cada
longitud varios replicones

5 ala
‘membrana nuclear, a partir de los cuales
1a replicacion parece realizarse en amt

eotionce Basta sus respactives puntos
de eem.mmn
las bacterias, y posiblemente tam-
bun en los nicleos de eucariontes, el
er producto in vivo de la_ sintesis
se_observ:

rentales. Se cree que se orginan en la

1%



cadenas
parentales

“borquilo"de
crecimiento

Moo bioitos s neliaclts & ADN malfte st o npuin

i, 1 comaccmta

de replicacion va avanzando a lo largo

Al
del crom
Holleair ioiogy of e gne, W A Benjamin, 1970, 2du. i phe. 26¢

ice de la horquilla de
mph:mbn ¥ recientemente se encont
que en su extremo 5 estdn unidos
cortas secuencias de. ohgombunuclech-
dos, que desaparecen en un lapso
breve, Inmediatamente, esos ugmentos
se_unen entre s formando las hebras
continuas de las nuevas cadenss repli-

Eatai dicoutings de oo Trgmeatos 3

ADN
n'  aare dA; P
n dore|_ADN, Mgt dGMPn,
ny  drTe| enzima ch

d’rmi"

" Los costicentes teqomtricos ny ma;
B3, ny porciones en_que %
:l‘:‘;mrpunn A ol L e S
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acién tiene una “horquilla” do crecimiento en que las cadenas
te y sobre las cade las

oceso A) y lue
(Aﬁdl?mlo de 4. D, Watson

o legractn en I cadu S, Alge
nas de_estas sor
Lis ADN polimerasas (deseutionias’ ver
A Komberg), que se encuentran
'y G e 3 ommior an
plantas v’ animales, realizan la_sftesis
G paliiegierboniclostans a pars de
1os cuatro sustratos _desoxinucledsido-
trifosfatos (con Ias bases A, G, C y T).

25 (lborndo pirofos-
orginico, PPi). Otro requerimien-
B obligatorio ‘s la presencia de un

Hm kg By
IH:O



ADN matriz que dirija la cwmtmcuén
de la nueva cadena.

e’ ol product’do intesis n viro por
la ADN Polimenn 1 de Escherichia coli
tiene secuencias de bases antiparalelas y
¥ somplementaias de lasdel ADN m

, tal como s
cacién de Watson ve g lﬁg, 523) Eas
enzimas no e iniciar
Sintass de nievs cadenss, sino
wieren partir de_cadenas de_desoxi-
nucleétidos con sus extremos 3-OH

X jon:
unlones lostoddter 3 on ol
puntos de una u otra cadens
Sin llogar a desarmar Ja ssiractura.
dotle | hehcﬁ De ae modo pusden go-

e las. .denn, sm~
por 37O Iiee g pusden
de nucleqtulox - 1.

posicion ases normalmente ence-
e denlm % .queuu, y conlyic
to con los

..uclenudm i, dingiaos por o, %
cadena naciente. Las Ii
gasas._“sueldan” entre sf dos fragmentos
vecings de una_misma a_cortada

in

complementaria,  fc una
unién l'bsfodmm 3 PS' Pln o ut
iz de-

a que
i de g “mblicul de ATP o
de NAD. Estas enzimas intervendrian en

merasa) en los lil“ienks
1~ 1areparucion 'y reconstruccion de
una de las dos cadans do ADN, de-
fiada ya sea por corte ac por
B g okt

procesos:

por accion de la radiacién ultravioleta
timinas de nucledtidos
vecinos e 1da u funcidn, 2 1a re-
comblmu: 5 en bacterias
oﬁlos i s s
Taumcte 1 tos, o o tenbraons do
crossing-over y de formacién de quis-
mas).

Mataciones

Ciertos agentes ffsicos y qufmicos, y
algunas moléculas de andlogos de bases
(cuadro ) son agentes mutagénicos (es

mﬂ'oducclon de la respectiva
complementaria en la “cadena
e doble caena con ambas
secuencizs m ‘complementa-

desapuicion), T mutacion s lama pun:
tual. Otras mutaciones afectan a trechos
mis extensos de las cadenas de ADN.

Otras formas de sintesis de ADN

Muy recientemente, Temin y_otros
autores han descrito

enzima como el ARN especial cap
ser cof en ADN, se han encontrado
o virus oncogénicos

(causantes
de cancer). EI ADN obtenido (copia ne-
gmvndalARde)ellluvu copia-

una cadena complementaria, y la
molenu.h In do ADN ‘en doble héce que
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Cuadro 5. Principales agentes que alteran el ADN o su funcisn. ¢

1 — Agentes que provocan mutaciones puntusles:

Anélogos de bases que se incorporan in vivo en écidos.
uchicisy s diforencia d las bases naturales que

5Bromouracilo
{ioto, S¥ocsusle)

2 Aminopur eemplaze rean on forma ambigua dando luga

framnte renscionts (cambios de base) en In roplacion y la
transcripeion.

Acido nitroso Reaccionan con las bases existentes, modificéndolas,

Hidroxilamina por los nuevos apareamientos asf provocados resultan

Nitrdsoguanidina en transiciones en la replicacién y la transcripeion.

Acridinas: Aot alicond s il v de bases
Acriflavina sando_ss(_ Inserciones de pares de_bases
Profl Garants s tepicacion.

Quinacrina

1l ~ Modificadores covalentes:

Mitomicina
Mostazas nmogunldn Establecen puentes o uniones covalent
Luz ultraviolets b Bl Sl el

la replicacion y la wanseripeion.
11l — Agentes fisicos que provocan cambios diversas:
Causan cambios en la estructurs, ya sea por modifica-

cién de bases o por destruccion de partes de la cade-
na, dando origen & mutaciones.

Luz ultraviole
Radiaciones ioni

Rayos X
Radiactividad (a, §,7)
1V = Formadores de complejos no covalentes:

Al unirse a ladoble hélice del ADN impiden fuerte-
mente su transcripcién 'y, en menor grado, su repli-
i6n.

Actinomicina D
Cromomicina A;

presion fenotipica del genoma l’tqum!
dos  pasos n de
oo socuimeiso 05 bites el BN en
AR Ie sution i

ases de los AR]

asf resulta pasa 2 integrar alguno de los
cromosomas de la célula, transformada
en célula cancerosa. Este proceso, aps-
rentemente de gran importancia en el

eltudlo del céncer, no ha sido hasta
ra detectado en los vegetales.

LA EXPRESION GENETICA 1

La transeripcién del ADN y la sintesis de ARN

Se ha dicho anteriormente (el “dog-
ma central”) que el proceso de la ex-

138

Ias
s ARN en secuencias pep-
et Srotom
Una serie de evidencias indican que,
efectivamente, el ADN no actiia direc-
Sasacte ou s stutess pyofeibn ghie e
son los ARN los_intermediarios en el
flujo de informacion genética que parti-
cipan por.sf en el proceso de sintesis
de protefnas.



—El ADN de eucariontes, por estar
confinado en el micleo, o puede di-
rigir la sfntesis de protefnas que tiene
ogar e of clioplane.

~ La extimacién dol niceo.due contie

N (or efemplo, en el alga
Aeeatbelon) o Miige s e )
citoplasma_continte la sf peptt-
dica por un Hempo considerable,

— Existe un paralelismo_entre el cor
1ido  distribucién cel\l.lar de mw y
Ia setvia ntesis

s soseet e iiat

pierde totalmente al
— La misma actividad disminuye en cé-
Tulss &1 Que do ha nbibido selective
mente la xfnt«u de ARN.

0s ARN involucrados en la sintesis
d protafines som G0tk tipoR

—Los ARN mensajeros: la secuen
particular de nucledtidos de cada uno
(coy del respectivo gene) contiene
las instrucciones (mensaje) para la se-
leccibn y ordenamiento de los amino-
acidos cia peptidica espe-
cifica de la pmuﬁu correspondiente.
— Los ARN de transferencia: individua-
lizan a cada uno de los aminodcidos
su reconocimiento por el ARN
mensajero y su incorporacion en
unién peptidica.
~Los ARN rbosmicor: structusn
culas de. rbonucleoprotelna
os nhumnul] que, unides a un
‘mensajero, leen su manm ylo

traducen en la correspon-
diente. Son de por sf lnupscfﬁxms
pecto de las protefnas que constru-

Jen, 7 pleden asoclarse 5 difsrentes
‘mensajeros.

La tomacion do eetos ARN tansew-
v n dos etapas, una de

ipcion

su estructura of

Caracterfsticas de 1a transeripeion

El proceso de transcripcion del ADN,en
que te sinfeizan log distintos ARN
celulares, tiene una _semejanza bisica
con el de la replicacion: las secuencias
del ADN matriz son copiadas en se-
cuencias complementarias_en el ARN,
mediante reglas de- seleccion de bases
e son equivalentes a lus de Ia rpl-
cacion. embargo, la_analogia no
Puede extenders. mseho i
— La_transcripcién es asimétrica: de las

que corresponde 2 un
eme (quo speciica & una 50l plotef-
na), solament

es decir que el gene especificarfa dos
protefnas

—La longitud de Ia_cadena de  ADN
transcrita en un clem) AR
chisimo menor que
del cromosoma (u 1. del npluﬂn).
contiene solamente la secuencia de

lula.
—El niiinero de el
o un-miamo.segmento, d ADN (o (el

Aimero’ do' molbclas do KRN, o0

tament que ocurre con 1a repli
cacién, que es unitaria. Cada unidad
de on en el ADN puede,

pu
ademds, ser transcrita o no en los

1%



divesos momentas d m S s
il |

e 'y mmid in-
dica la Pumhﬂldnd o mecunismos do
regulacién y control aplicables a cada
una de os “enidades de_ transcry

Sintesis del ARN
Los ARN son sintetizados en los si-

tios celulares en que existe ADN: el ni-
oo, s ‘mitocondrias y los cloroplastos.

pn!unbonm:lzohdol stiizando como
1 conjunto de los cuatro ribo-

b A,
Cy U (ninguno de ellos puede ser
Omitids). Parm que Ia reaccion tenga lu-
s requiere la_presencia de_iones
Mg +, o Mg + +, y también, Ia

n, ATP AMP
I ny
n, GTP 13
ADN, MgX (oMn3) | ny
n, CTP cMP
ARN polimerasa | | n,
ny UM

La reaccion es secuen

bacteriss, las unidades do trans-
ipeion smetidas o ura iva
(epresion) 50 denominan

10

2 uni o s pitolotale. Inorgisico
e, oon fosfato,
ee I anu‘(l "parm.selizar . poli:

in la figura 54 se representa el me-
canismo de  sintesis de un ARN. La
funcién del ADN en esta reaccion es la
de “matriz” secuencias de bases
determinan, por complementariedad anti-

de ARN operan las reglas de Watson y
Crick, en que ¢l uracilo U sustituye ¥
ivale a la timina T del ADN.
basesdelADN A T G €
[
bases delARN U A4 C G

Las _caracterfsticas _fisiologicas de la

transeripcién iniciarse en sitios -

pecicos del RBN. o ransour
ot simétcca (copiando. unm sola do

o Babis St AD s dsbe temags

+(ny g 40, + ) PR+ H,0=2F;

sitios también _especificos. Obviamente,

tumcnpnon Tlamados
Pl g g e 3 v



Promotor

e o

55 P\IPIPI:P% ARN polimerasa
A

Sitio de & on- s de, U se une
iniciacion con el P-5'de G,
4 liberando PPi
Unidod de

transcripeion

ruma!w tplmmum/v

LI, | pp_ AN —

B.
Holoenzimo
Iniciocidn Terminacion
Enzlmn by

Nucledsido
rifestatos: S
PPP -

Nucledsido trifesfatos

N-dependiente. A) EI crecimiento de

Figus 54, La st de ARN pox In AR polimenia AD
adenn de RN 'en ln dneceion' -3 diigdo por s cadona de ADN de senido aniparlle s)
Euquema.gonerl do I transcipen, La holosniima (con In suburidad 0) reconace ol

la unidad do transcripeién en el ADN <

piscs do clongacion, 1a subunidad 0 abandona <l compleio

disponible para reiniciar ciclicamente ipe

laconstruccion restanto de la cadena do Al

¥ Ia engima; ésta vuelve a participar con 0 en otra inicici



La secuencia del promotor indica a la
enzima el sitio de iniciacion y, ades
cull de 1 dos cadenas debe er trans
o largo del
cmmmm_ Ia n—nmnpcm se realiza en
lertas unidades de transeripeion sobre
una de las hebras del ADN; otras requie-
sobre_la hebra comple-

que comemponderfan & diferent
s do ramscripeion, cada uno de los cu

- exigirfa una forma especial

aociflento gor perle & ARN pol-

™ Fambién hay indicios sobre la exis-
tencia de sitios ex-pecxﬁcul 40 Jenuine.
cion que son reconocidos por la ARN
Polimarsa, Parocs exiti més de un tipo
do setal d {erminacit
nocen bien sus caracter
reconocimiento

pos 2
ma de la blchenl E. coli (una de las
més estudiad: tro ulbamrh-
den pnne\pulec distintas
" By 0. La subunidad o (nm-y

@ ticimente disocisble del resto, que
forma un nicleo mas estable (3’ faz).
En esta enzima “minima” reside la ca-

discrimina entro ambus cadents del

el fctor profeico

que mconnnlye laholoenzima
o, 0)

loenzima) al sit
ADN. Una vez sy by gt

12

cién del ARN, 0 abandona el complejo

otras._iniciaciones), y la enzima ‘“mini-
ma” lleva a cabo por sf sola la elonga-
cion 'y terminacion de la_cadena

ARN: la enzima “mfnima” es asf capaz

e de fuhiptdores. de ks
i e RN (cuudio. O mgance do
o vunlos Hohan:sslestividon difrencial
para_dist i intéticas. E
més utilizado es la actinomicina D, que
es un inhibidor general.

La sintesis de ARN en cucariontes

B pincpa :{ﬁo de In sfoesi do
es el ni-

estructuras compleias con. diferentes
subunidades.
Ls ARN polimerssas nucleolares, It
de A, realizan en el
n de los genes
par los ARN-, cuyo primer producto
es el ARN precursor 45. No son inhi-
bid:

por Mg** y requiere
cmn salina rlativamente
sladss en 1 nudfvpku—
o T npu 1l o B,
a1 ADY e i romating




Cuadro 6. Inhibidores de la sintesis de ARN.

Inhibidor Sistema en que Tivo de inhibicidn
actia
Actinomicina D | Todos At il o s G AR
ia_elongacitn. Inhibe preferenciaimente (3
Phly et 8 Mgy ARN, y ARN
nucleolar (icos en GC %)
Rifamicina Bacterias, Inhibe la ARN polimerasa en la iniciacion.
Rifampina mitocond No afecta la clongacion.
Rifompici cloroplastos
AFI013 Nacteo Inhibe a iniciacion por lss ARN polimerasas nucleares
(derivado d {de animales)
Ta rifamicina)
a-amanitina | Nacleo de Inhibe ssectivamente las ARN " polimerasas del ru
eucariontes cleoplasma. N tas enzimas del nucléolo, i
4 las de los orgdnulos y bocteries,
Bromuro de Mitocondrias | ~ Afecta la transcripcion del ADN en doble héice, i
etidio cular, de tamafo pequef
Cordicepina Nicleo Andlogo de la adenosina, que bloguea la incorporacion
mitocondrias | de Aren ARN.
6-Metil—purina Anélogo de la adenina, que bloguea la sintesis de ARN.
Camptotecina | - Nacleo Inhibidor diferencial de la sintesis nuclear.

Dbl 81U B0 st sk ot o ) i
e Gl s priracio ol compariinto el o

o i e preabtod de to no ocurre. Para mayor infor-
o, il oveahar o i fiziipn 9 y P. A. Friedman, “Anti-
biotics and Nucleic Acids”, en Ann, Rov. Biochermistry, 40, 1971, 76810,

no. nucleolar; su producto es el llamado
ARN nuclear hewmqene& Sen m.hlbnin
por la_ c-amanitina, requieren Mn*
Bk unirion i mstvamionts
ity pd ol nctividid

Se etectado otras enzimas, tipo
In o poity  ucleoplismicas, insensbles
la anitina, cuyo producto de

tmnscnpcwn 1o es bien conocido.
Algunas de las enzimas descritas retie-
s Ghpaciam) e resizer 1o, iniie

cion especifica de la_transcrip
Sitos precisos del ADN respectivo, Esto
sugiere que poseen factores de inici
cion también especificos que, una vez
formado con el ADN el complejo de
iniciacion, confieren resistencia a la in-
hibicién por derivados de la rifamicina
6).

lantas existen las ARN polime-
sss de o macleos, cuyes propkiss
Parecsn comsporder- s Munm 46 lab
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clases antes descritas. Asf, en Ia croma-

tina del endosperma del coco, Biswas

ha aislado dos enzimas que parecen per-
ases 1 y 11, y un factor

én que estimula » aumbas

la enzima_denominada C- (tipo n).

Inhibicién por Ia ritamicim,

La formacién y procesamiento de los ARN

Los distntos tipos de ARN snteti-
zados en el nicleo, tanto de animales

citoplasma es bastante menor que con
otros mensajeros.

Recientemente se ha realizado un es-
tudio integral sobre la formacion de un
ARNm definido, en este caso, el mensa-

heterogeneidad del ARN nuclear se de-
be a o ol proatic orignalde
en la cromatina, un pre-
TR0 sl oo e 5.3 Moo
nes de daltons, va_ satiendo sussivos
clivajes con la aparicion de troz

pecticton; Tl 1rogo que contions Ja. ter
cuencia_del ARNm de hemoglobina,
va siendo

ipi
sores (pre-ARNm) de los ARN mensa-

jeros. Originalmente tienen tamafios que
pusden legar hista los 150 6 2008 (20

illones de daltons, 70.000 a
mowo uelebtidos), ¥ antes de

‘acompafian a los genes
en las unidades de transcripcién, y su
funcion podria ser la de participar en el
control ¥ Ia_rogulacion del proces
miento. Otra modificacion adicional en
la mayorfa de los ARN mensajeros, que
hasta shora se ha encontrado en anima-
les 3 en levedurs o of wrogado en su
o 8 do souuenciss ds ‘poliadeni-
ico  (pAPAPAD vase
lecenas o uental de nuclﬂr
tidos (esto ocurre en una etapa inf
dis del”clivie de los preARN, en nd
nitcleo). Existen Al Nm (los de q

Aigen ete cao, o Gempo de protesa:
micto y transporte desde el nicleo al

14

transformado_hasta_ que,
leigiud 1/100. 3o T original,

es trans-
ortado al citopluama, donde  aparsce
NPm)

Eomo nudeoprotetna (K1 © se aso-
cia con los polisomas,

En_los vegetales superiores se ha ob-

cambio metabolico, con” una composi-
cibn pumecida a 1a del ADN, o bien rica
en adenina, y que llega a asoci los
polisomas. Litmade A RND (ARN
parecido al ADN), o ARN ‘“rico
AMP", seria el ARN nuclear heterogé-
neo y se le atribuye la calidad de pre-
cursor de los ARNm. En algunos casos,
Ia sintesis parece tener caracteres espe-
cial la_germinacion del embrion
de trigo se ha observado que el primer
producto de sfntesis de ARN, a las 3

horas de iniciada inacion, es un
ABN nudewr no Betarodispano, do 15
es de dalto
 Gathial; woug: o - G

de algunas bases y varias operaciones de
clivaje que resultan finalmente en las



NUCLEO
CROMATINA | NUCLEOPLASMA

Cromosoma | Crommers [Pre~ ARNm | Pre . ARNm w- Aﬁﬂm RNPm RNPm | Poipdptide
i e | e | rmed ciepdamica

CITOPLASMA

patsomss

Transer

P VS i ¥

| |

&|
R HR
et
Degradacion Degradacion

Figura §5. Formacion 3 procssamlento de un ARN mensajero en ol nicleo de los eueriones La
o n 'del ARNm de- cadanas de.globina oy
inal de transcripeién en Ia cromatin

@
e o ente 5 y 20 mlones de Galions pus cuya siness I et

T cadena. En esa molécula st inclui

RN do unos 450 nucldtids (160,000 o, ¢ total), que codifica las

ina. En la_molécula n socuencias do

s G S0 musiebos) ademis d Al ion fructura secundaria (1az0s
o8 lap protanas  lierado en ol uclsplagma, comienza w rocero

epeciicas van clivando Is molécula. Se recenocen por 1o menos dos pasos en que ¢l tamafo
¢ & 15 millones de daltons y luego a mencs de 1 millén. Los productos intermedios

mdems de 185 y 28S; éstas pasan al  Log ARN, si bien su sitio de sintesis
itoplasma como- particulas subribosé-  no esta dilucidado, se sabe que resultan
micas do 403y 605, respectivamente.  fambin de. moditicaciones ‘parecidas,

5



e Ju que. s importaniey s metl

nu-
cleoprotefnas, y su pasaje por las diver-
as etapas requiere tiempos. diferentes.

La transcrpeion en orgénulos
sintesis de ARN en cloroplastos y

en mitocondrias es llevada a cabo por
y ADN propios de los

forman algunos ARN mensajeros, que
pueden ser poscedores de secuencias de
poli-A y que son utilizados por esos

siste N polimerasas

Bidor selacivo- do. ¥ lafdl 2 AN

‘mitocondrias es el bromuro de

ecxdm (cuadro 6), que distorsiona las

nas de ADN Circular e doble bal

e itlarie entre T & CHYOS D

s "do. bass, con lo_cul ntertier’ Ia
transcripcion.

Recambio metablico de los ARN

Los ARN estin sometidos a un pro-

en largas.
Ta confancén. de 1’ degradacion 'y 1a
iattes d luger 8 80 rocambio metabt-
lico: en diferentes momentos de la vida
de la célula, 0 en diferentes células, Ia

e més ripido recambio, con vidas me-

18

diss' del orden de varios minutos a

citopldsmico es de_cuatro

ribosomico de cloroplastos es de
quince. La_degradacion estd_estrecha-
s coptioady; chfenispionanie
de Ia si conocen, en los
eucmontes. lox hecshimecs B3 I oo

ontrado diver-

Sia Hhonuclesss’ capaces e evaria &
cabo. Respecto de las bacterias se. ha
propueto a diertas ibonuclopss srpet
ficas, que 5 ARN en la di
o el responsables de la
eliminacién de los ARN mensajeros.

Replicacién de los ARN virales

Los bacteribfagos cuyo genoma esti
formado por w
(+) replican su material genético en la

vege!
£0) mplcan do Togners sl ' 4
de cadena simpl

! Vida medi: prlodo aue tarda en des
I

“marcando s
ol B i endo b e
ricion de la s




LA EXPRESION GENETICA II

EL METABOLISMO PROTEICO:
EL ESTADO DINAMICO DE LAS
PROTEINAS Y SU DEGRADACION
Y SINTESIS

En todos los seres vivos las protefnas

son dos actividades independientes que
transcurren por caminos bioquimicos
totalmente diferentes, regulados en for-

rganismo. constituye su metabolis-
mo_proteico.
El mecanismo de_degradacion de lss
protenascelulares es muy poco cono-
ree que participan_enzimas
proteoliticas (proteasas) que_hidrolizan

se las encuentra asociadas a los lisoso-
(orginulos que contienen enzimas
hidroliticas degrsdmvls de distintos ti-
pos). Se ignora cudles son los mecanis-
Bios e slecgonm iz especitian. qué
proteinas deben ser i, bt 0
sabe que éstos no se lundln en un
Veeciniento” d s protetuts, im0 aue
son igualmente susceptibles de ataque
las. mola:uhx formadas hace mucho o

plos de esto en organismos animales, se
puede citar casos como el de la forma-

cion de proteasas mdumlls por el eido
giberélico durante la germinacién de las
Semilas (en 06, hay una mportate
degradacion 4 Siotulom s miogs) 1s

ity etz pectesis 3
deprotefnas tisulares, y su
hommonal, se ve también en 1a senectud
de las hojas de avena, donde junto a una
un aumento

ant ormona cinetina,
lasenectud y la degradacion motecs, o
ién decrece Ia formacion de la enzima.
Is mcluhenmlda ntidor 4o st
p cuadro 11) ademis de dete-

de’ hormonas, determina el proceso d

Ia planta (disponibilidad de nutrientes,
luz, etcétera). En algunos casos se ob-
servan fluctuaciones, como por ejemplo
en el contenido de las protefnas de las
hojas, que tiene un ritmo diario de dis-
minucion noctuma y recuperacion du-
rante el dfa.

La sintesis de proteinas se observa en
todos los seres vivos, no_solamente en
st con ol procsso de meamblo da

en otros dos casos
de indamental importanda

! Véase a nota de la pigina anterior:
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~EL umento de I mua de protenas

totales en el crecimiento y la multi-
plicacion celular.

~ La adquisicién de nuevas protefnas y

nuevas funciones durante el desarrollo
¥ la diferenciacién.
cltane, como ejemplos tpicos

expuestas & Ia luz, en e hay una
Shatess prferencil
especificas de los pléstidos; y la forma-
elfade 1 semily’de ks lesaions,
en que se producen y acumulan glob
especiales, ausentes en il gy

La troduccién

CARACTERES GENERALES DE LA SINTESIS
'DE PROTEINAS. EL PROCESO GLOBAL

rimers investigscones sobre Jos
‘mecanismos_bioquimicos de la sintesi
protaa, aséblecieron. visios hachos b

El proceso se realiza exclusivamente
en el interior de las células, sobre

bién_ transcurre

y en los cloropl

Los precursores de R pep-

tidicas son los 20 Laminodcidos

(véase cuadro 7); las cadenas no se

construyen a partir de péptidos
efios.

o

3— El proceso requiere energfa en for-
ma de ATP.

Por otra parte, y como ya s ha vis-
to, Ia estructura de las proteinas sinteti-
zadas et determinada_genéticamente.
Estos hechos plntean dos intamogantes

—{C6mo se lleva a cabo el orden:
miento, sin errores, de los amino
dos en’la secuencia especifica y com-
pleta de la proteina?

~4Chmo se suminisrs 1a energfa qut

e los aminodeidos for
Taca s aniones pepidicss

Cuadro 7. Los 20 L-aminodcidos utllizados en la biosfntesis
woteinas.

Nonbre Abrois Nonire Abroi
e
Aeido spirico an noleucina T
Acdo gunico u Loucina L
Alarina A s L
Argiina A Metorina et
Asparsgina An Prolina oo
oina on Surina Sor
Fenilalanina Phe Tiosna | Ty
Gllcosol (Giiina ol Treonina The
ain Triptttano ™
His Valna va




a5 respuestas 2 estas dos preguntas ribosomas. son las particulas de
th contenidas en el nnmpMo meca- nban\ldeopmkfnl nue nl.hun h
nismo de la.sfntesis proteica. A grandes traduccion del m
rasgos, el proceso tiene en todos los se- sini :m e ‘uniones peprdices cad-
Tes vivos caracteristicas similares (fig. 56): uno leva unida una sola cadena
Iniciacion 5l
D A

Yucuesuc

Flews 06, Crocniento sscueicil de unk cadens papticicn an o ribosom. 8¢ repvomnts aquf ua

en el si RN proveienles ol medio cliar, o e scepiarin
SRR ol ot M S B X
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tidiea en crecimiento, que mno lo
abandona hasta su terminacion.

— El ribosoma se asocia al ARN mensa-
jero para traducir la secuencia de sus
hucledtidos en la secuencia peptidica

de aminoé la cadena en creci-
jento son los aminoaci-ARNt, com-
pusstos es de alto po

p.mr de los 20 aminogcidos, ARNt,

enima, en n clapa (lama:

ﬂl de ncnuadn ) que transcurre en la

cion hxhlg pm!.lmenbe

oo s o' s popt
dica.

ir cummmbn de Ia cadena de pro-
el ribosoma se lleva a

mwxaclén Al

-ARNtMet (niciador universal.

de' éste se emprende la elon

gacién, en ciclos repetidos: el codén
la unién al nbulnml

peptidica con el -COOH del resto aci-
lo precedente; el péptido_continia
unido al dltimo ARNt (pepti

osoma sobre el ARNm
(rmslamcwn) S pro-

150

ximo codén. Asf_ queds_todo dis
" de

puesto para una_m

Hranaterencia; union poptidica y tras-

locacién.  EI' proceso ciclico continia
alcan; rmi

intervienen Tatoret proteicos do -

ciacién, de elongacion,

ion, ademis de. GTS (del que son
dos_moléculas por cada

ciclo de elongacion).

—El proceso de las sintesis de las pro-

tefnas es mepetitivor los ribosomas

‘minacion
y la reasociacion de éstas en el com-
plejo de iniciacion con el ARNp, y el
‘metionil-ARNt iniciador.

Las iniciaciones por nuevos ribosomas
pueden sucederse en un mismo ARNm
os do tempo, de

odb. e Tos Hbsos los pre-
geden no hayan termina o ain’su
traduccion. Se forman asf, espaciados
sobre.un mismo ARNen agrgados de
ribosomas —cada uno con su cadena
en un diferente estado de crecimien-
to— que desde el sitio de iniciacion
se trasladan serialmente hacia el sitio

son los que, en general, aparecen
Ias_células como_constructores de las
cadenas peptidicas crecient

EL ENFOQUE EXPERIMENTAL

Bl estudio de la sinteis do I pro-
tefnas, ya sea en células u organismos
emtoros o bicn sn preparaciones b
Iulares (extrafdas de las células por rup-
tura de su membrana), so realiza en



e uiizndo aminoicidos rdisci
os. (1€, *H). En un experimento_tipi-
m e b 926 de el clils
aisladas o raccion mbcelu)a‘ en
Gn medio fquido con sales
Hou, o5 o ot 30 b dgregade U Loam]
nodcido marcado con el - radioisotopo.
terminar la_incubacién, la muestra
que_contiene prot sa con
téenicas_bioquimicas de aislamiento y
purificacion de protefnas que tienden a
s otros materiales (dcidos
lipidos, carbohidratos, mo-

nucleicos,

Cuadro 8 Cavmunmcai de Ia incorporacion
v ur

leculas peqnenus) La protefna_ purifi-
cada se aisla ide su radiactividad.
S i polcasion 36 ban vomado las
precauciones correctas, esta_medida re-
presenta. realmente la o de s
noicido niones
peptidicas. A esto se 1o llama “incorpo-
raci, de aminodedo en prote(ia” y se
lo_considera un indicador vilido de
Cantad de proteia(ds uniones pepth
dicas) que se sintetizo durante el expe-
rimento.

Estemétodo, en conjuncion con los

de L-lisine="1C en proteinas,
do

n sistema acelular derivado del citoplasma

plintulas di

Constituyentes del sistema Incorparacicn de
lisina~"*C en
proting, picomoles
Sistema completo 1601
Sistema completo en el que se ha omitido
sgregar s componente indicado
—sin ARNt s
—sin fraccien soluble citoplismica (105,000 x g) 088
—sin ribosomas 1 007
~sin ATP i sistema regenerador de ATP : 048
< i ATP 245
—sin GTP 12,28
—sin 19 aminojeidos—"*C 1098
Sistoma completo al que se ha agregado ¢l
componente indicado:
més. ribonucleasa (30 microgramos) 017
més desoxiribonucieosa (5 microgramos) 1380

E| sistema completo estaba constituido por: un

K, ATP, GTP, sistema regenerador de ATP (fosfosnolpiruvato-piruvato quinasal,
odcidos o radiactivos, y L]

cién soluble a 105.000xg, ARN, 19 L~aming
cubacion se hizo durante 30 minutos 2 370C.
Tomado de Parisi, B. y Ciferri, O., Biochermistry,

medio salino con buffer pH 7,8, fones Mg,
ibosomas, frac-
ina-14C. La in-

51966, pégs. 16381645,
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procedimientos de aislamiento de com-
pomm celulares, ha pemmitido _explo-
cuiles de esos componentes parti-
clpun en la sintesis proteica. En el cuadro
8 s presntan los esultados do un ex
perménto destinado o establecer
it para la incorporacion de
lisina- #C en protefnas, por un siste-

ma_acelular derivado de citoplasma de
pléntulas de ricino: resulta indispensable
lx presencia conjunta de ribosomas, de
a fraccién citoplésmica soluble (
mu) 7 de ATP (eayla). Tanbidn o

muestra la_dependen ecto
Anm, oy ob otros 19 aminokeidos
le la actividad por el trata-

Cusdro 9.

A La activacién de los aminodcidos:

Yo L-aminodc
5 AR o wamtorncs (AR 40 —50 spicies
: Ao AR shiee — 20 e
S
B Iniciacién
1. Aminoseil—ARNE Iiciador - Met-ARNe ™

2, AR con eodin d irlcén AUS o
IF

336 4 factores
4,617

ién IF-E,

5K
6. Particuls

GU
IF=E;, |:_z, o IF-E,

subribosémica 40 (1 ARNY 18; mis de 20 proteinas)

7. Particula subribosémica 605 (2 6 3 ARNr, 285, 58 y 75; mds de 35 proteinas)

. Elongacion

1. Compleio ARNm—sibosoma 80S-peptidii—ARNE

3.2 factores de elongecin T1 y T2 (o traslocass)
4.GTP.

5. Mg, K.

s

Terminacion

1. Compleio ARNm—sibosoma 80S-peptidil—ARNt (con n codén de terminacién,

UAA, 0 UAG, 0

UGA).
2, Factores de terminacion R (R1, R2, 7)
3.61P7

4. Mg, K.

E. Reciclado de les porticuls ribosémicas:

1. Ribosomas 805 fibres
i) do e
& ATP

4. Mg.
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miento con la ribonucleasa indica que
la sintesis de protefna es absolutamente
dep:ndun'k de.los ARN del sitern.
falta de efectos de la
o ot que el sis-
tema nio xequiue ADN.
erimentos de este tipo han
levado a dm.m el elenco de protago-
algunos de los

cunstancia que sefiala Ia complejidad del
proceso total de la sintesis proteica.

LAS REGLAS DE LA TRADUCCION: el
cbdigo gen:

La nocién de que la secuencia de
aminodcidos en upa protdfna estd deter-
minada_por la sechencia de bases en el
ADN del gone repectvo, plntea una

na peptidica? ;Como se combinan los
Casi, sgnos A° G, 0 y U del “alaber
to” del ARN memqn

s, y como se asocian unas *
o™ oo of?
constituye el cddi-

macién_gent

{isicoquimico los principios que rigen
las aciones et genoma v enofpo,
entre cons y oma
S e oo . sacim mp
tancia clentfia y comolaciones flost-
ficas, ha sido alcanzado en el curso d
notables investigaciones por un conjunto

de biblogos moleculares, genetistas
Hloimioos, que. o menos Oe ua Gece.

han creado uno de los capftulos
mis brillantes de la_biologla modema.
Ligados a éste se hallan los nombres de
E, Gick, M. Nizeberg. 5. Ochoa y G.

ot genéticas como

0
estudio de C. Yanofsky sobre ln s
homologia entre las secuen-

sada
tura” que resultd ser de tres bases o un
wiltpo do tres,
La cantidad de diferentes codones o
triletes que e pulen tommar con s
A, G, Cy U, tomadas de
i 1" 4 B capecidnd do
Solifiactn exceds s 1 sesendad do
especificar solamente 20_aminodcidos.
Sin embargo, un codigo més simple, dz
dobletes, permitiria tener solamente

B cigo de iplets sbre I b
dad de tener més de un codon

noacldo, e decll, tener cudones “m\é-
nimos™ Al o de esta naturaleza se
lo denm‘mnl “dagm lo”. Los estudios
Qus 5. deserben & continuaeion. han
mo

co
dcidos, y que los otros 8 son sefiales de
lermmacu‘m de la cadena peptidica
(“puntuacién”).

Bl descifrado de la clave gendtica

Tres tipos de evidencias han sido uti-
lizados para construir el diccionario del
codigo gendtico. En primer término estd
ol descubrimiento, realizado por M.
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Nirenberg, de que el polinucledtido sin-  esta manera, en los laboratorios de Ni-
tétco poliU (pUPUUPUPU .. ) di
Ia sintoss de pollienlalanina (poli-phe),

ve
de- composiciones diversas, y se obser-  dos por tripletes (UCU y CUC) en vez
vaba cudl era el aminodcido radiactivo ~ de dobletes o sus multiplos.

cuya incorporacion era_estimulada. De Otra evidencia independiente surgio

Ala. Ser ..Asn . Phe . Thr. Gin Phe . Val Leu . Val..COOK
conow DE
wemcon e 102 3 4 5 67 8 9 10

57, Secuncia do bases de un ARN menmiero. A) Secuencia parcia do bases del ARN cel

Figura
fago MS 3 que abarca el cistron cnmpl- do I roteina. da 1s cabiert da virus (saire b codén
o iicacion AUG  los codones do terminacion UAAUAG) y ol recho iniclal el cssin de la

ARN-polimerasa viral (desde su codon de iniciacion AUG hacia ol extzemo 3"). Ambos. cistrones
st sepuados per una regen no raducida. Lu Plemnicatos do It cadens bigoiétcos dn Iugar

de b Ia secuencia do

ol Gl o rcioiee e Ia Subr'y N secuenia de los ‘miodcidos de dat sogin

& “awmm enético”. Notese ‘que a los residuos de Pho 4 y 7 les corresponde diferentes

(U0l 3 UUG); o mismo osee con los ey S Sl s

con mndlfcmlun s del articulo-de W, Min Jou, G. Haegeman, M. Ysebaert y W. Fiers, “Nucleotide

o7 Uk Gans Soding for the bacteriophage MG cont prown, publicida en N, 297
(1572) 8&-857 ® s, = i
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del_estudio de los reemplazos de ami-

s:
e la pmeem., En

En el cuadro 10 se representa el
“diccionario genético” con las corres-

que ¢l grado de
tante. Bl niimero de codones sinonimos
es el miximo en leucina, la serina y la
arginina (sels en cada cEso) otros ami-
nodcidos tienen_cuatro isoleu:
Gina, tre; 3. Xptotano y e o
solo o5ads g uno. Linms . sencidn
que, en la gran mayoria de los casos de
deginercion del cbig, los ot (0 108
tro) codones sinonimos para un ami-
Holeido tlenen. de comn Ja. primers y

Qg), v la_secuencia segunda bases (X e Y)y difieren solamen-
1@ tigim 7 sty S cobeindatci o a:
para el fago M
Cuadro-10. El diccionario del codigo genético.
v ¢ 4 G
UUU Phe |UCU Ser | UAU Tyr | UGU Cys | U
UUC Phe | UCC Ser | UAC Tyr | UGC Cys | C
U
UUA Leu | UCA Ser | UAA term | UGA tem | A
UUG Lew | UCG Ser | UAG tem | UGG Tip | G
CUU Leu |CCU Pro | CAU His | CGU Ag | U
CUC Leu | GCC Pro | CAC His | CGC Arg | C
c
CUA Leu | CCA Pro | CAA Gn | CGA 4
CUG Leu | CCG Pro | CAG G | CGG Ag | G
AUU I |ACU Thr | AAU Am | AGU S | U
AUC Tle |ACC Thr | AAC Am | AGC )
A
AUA Tle |ACA Thr | AAA Lys | AGA A | 4
AUG Met | ACG Thr | AAG Lys | AGG Ag | G
GUU Val |GCU Ala | GAU Asp | GGU Gy | U
GUC Val | GCC Ala | GAC Asp | GGC Gy | C
G
GUA Val |GCA Ala | GAA Gu | GGA Gy | 4
GUG Val |GCG Ala | GAG G | GGG Gy | G

Los codones se leen de izquierda a derecha en la direccion 5*>3'. Los
tres codones de terminacion UAA, UAG y UGA estin indicados como.
term.
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Esta regularidad sugiere que en el
ctura corresponde a las

noacil-ARNt. Una_consecuencia de esto
es que al producirse una mutacién en
su tercera base, un codon resulta fre-
cuentemente  transformado en un_sino-
himo sin cambio de aminodcido. Por el

peptidica. Los. tr
UAG y UGA indican la terminacién del

corporacion del iniciador especifico
Met-ARN (si bien cuando aj

posicion intema de la secuencia del
cistron _especifican, _respectivamente,
MetARNt y Val-ARNY).
de lectura i

sajero, tal como se deduce de los expe-
rimentos ados con polinucledtidos
de secuencias conocidas, va de su extre-
mo 5’ hacia el 8. Esta direccion coin-
cide con la de construccion del ARN
mensajero por la ARN polimerasa.

Universalidad del codigo genético

Las evidencias mencionadas anterior-
mente, que son las utilizadas para pre-
parar el “diccionario” del codigo ge-
nétco, provienen de_sistemas scelula-
Tes de sintess poptidics, preparados

‘animal (l!umno-

de trigo). También se ha hecho uso de
los reemplazos de aminodcidos en mu-
i de

tantes de protefnas de
hemoglobinas humanas y de proteina de
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sirus de plantas (mosico del tabaco).
o

que los ARN mensajeros de una especie
amente traducidos por los
ribosomas y los aminoacil-ARNt de otra

La presencia_de otros aminodcidos, no
coifioadon an b proteiios

En el codigo estin considerados sola-

arte de las cadenas
pepttlicas. Tal o8 el cano de I hicraxi.
prolina. Este_aminodcido se forma a
plmx de prolia, pero alo ocurre’des
precursor ya se ha incor-
Porads  la cadena peptdica. La trans-
formacion toquiere un dsema encimd-
tico espec

LA DIRECCION DE LA SINTESIS PEP-
TIDICA: el ARN mensajero

La informacién genética que especi
fica a una proteina en la secuencia de
codones de su gene respectivo, debe lle-
gar desde ¢l ADN al ribosoma para alli
dirigir la_construccion de la correspon-
dinte soctenci peptidies. Iniialmente
se creyd que I

tenida en xo- propios ARN ribostmieds,
debio ser abandonada

cuando se observd que la constancia re-
lativa. e la composicién de bases de los
ARN ribosomicos no_le permitiria ex-
randes diferencias de_ infor-

maci6n de los mismos organismos, refle-




jadas en las diferencias de composicion
e bases de los ADN. Tampoco su con-

Seierdtle, establidad: metabblics adratla
Ios ripidos cambios en la naturaleza de
las proteinas sintetizadas, propios de los

ccion y  represion

La concepelén niisl respecto de los
jeros —considerados  como

Tt Skl da e que po-
dian describirse solamente caracteristicas
y comportamientos promedios— ha sido
Poseriomiente eptiquedds con e cono-
cimiento individ de
‘mensajeros de peoteinas deﬁmdﬂx,

¥ cuyas secuencias se es-
tén dilucidando (fig. 57).

Por definicion, un ARN mensajero
debe poseer las dos caracteristicas si-
guientes:

1) Debe roriliag e o troussloctn b
mpleta del ADN de un
sﬁn.e utructunl(cuuon] de una pro-

2) Dzbe ser capaz de programar un ri-
bosom para 1 afniesis completa de
I respectiva cadena peptidica.

La transcripeion de un ARNm especi-
fico y la traduccion de éste en su res-

! En el ‘caso de los bacteriofagos y virus
con ARN (como los virus de las plantas), los
mismos ARN virales son los mensajeros para
siotesis de sus protefnas, lo cual no requiere la
ranseripcion de ADN.

pectiva protefna fueron recientemente
demostradas en un experimento unifi-
do, con un sistema acelular de E.
coli'1a sfntesis de la enzima f-galactosi-
dasa por ribosomas desprovistos de
menssje endégen tuvo lugar solamente
cuando en se realizg
la sinteis el AR dign por ot
del gene de la f-galactosidasa (en

SLARN findacids pes 1 Cromaina e
jidos no fue capaz de programar
T nte de 1n gl

Propiedades de los ARN mensajeros

1) Lo maturoess del, menae: o @
iructurs de Ios ARN, Ly scouencia 4ol
‘mensajero _debe o 1ot o
para la sintesis de la correspondiente
proteina, més los codones de iniciacion
y de terminacion, en un
8 don 8" Mdiccisoatl; gendtieo", Keti
ha sido plenamente corroborado en
satallch KRN de beclilbuges et Tou
que se estudid la_secuencia
trén. En el ejemplo ya mencmxmdo niel
fugo Ms2 (fig 7) hay en
una secuencia oricttiios qug,
leidon n Sipletes, secifoan 1s secuce:
cia de los 129 aminoicidos de la pro-
teina de I cubierta del fago. Para. ello
s 64 codones posi
bles inchildos el imbindor AVS ¥ los
y UAG.

Se puede et longitud minima
de un ARNm conociendo la longitud de
la cadena peptidica codificada por él:

N° de nucledtidos = (3 x N* de ami-
+6

nodcidos)
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En todos los casos estudiados, la lon-
ghud de la-cadens del ARNm exosds &

de fagos con ARN (como, por
e‘emplo, £ MS2) ¥ o los disiotos AR

i pm
clestidos no traducibles, Parte-de estas

secuencias estd_constituida_por poli-A
(52 10 ha mencionad que éte ocups el

largo del mensajero. En los eucariontes,
la existencia de ARNm _policistronicos
es posible, pero no segura.

2) Distribucion _intracelular, En las
bacterias, las cadenas de ARNm son tra-

lasma, hace necesaria
bl Ko trnsports de log AR
Nm_desde el primero al segundo. Esto

tiene lugar en asociacién con protefnas
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sopecificar, B el cltoplasus, los ABNm
se_encuentran principalmente_asociados
Gon' ibosoma, formando, polsomes -
thos-enla tintuu da pmmnu lo:

‘el de transportey prohlhlemmbe dic
anteriores. También se

as pueden ser for-
mas de ARNm en trénsito a los poliso-
mas, o bien reserva. Han sido
llamadas - “informosomas y se las
hallado en células activas

sctivados v dirien I foteis de protef:
s de- s con s naoeldudes de

las células. Son responsables, también
s sintesa”peptidicn a 1.. células
de un estado iente” a

ario
b germinacién de las  semillas).

Caracterizacion de los ARN mensajeros

ara verificar el caricter de mensajero

atribuible a un cierto ARN, se han em-

pleado diferentes criterios. £l mds defi-

sltoro, 3 ol mis diffll do veifomr, o1

que ese dirigit la

sintesis de la. respectiva proteina. Esto
se prueba con un sistema con ribosomas

e puedn trwiele iesmeroe exige-
. Se_han’desarrollado ‘méto-

ntes
que también se anade
el mensajero y. nmm 'ido radiactivo, Tah-
fo en uno como en otro caso se observasi
se sintetiza una protefna especiica, dite-



rente de las que el sistema fabrica de por si.

Estos sistemas tienen limitaciones pues
en general no aceptan mensajeros de or-
fnismos muy diferntes de propio (o8
sis

{embrion . trigo, embrion de mals, tor
Jidos de arveia) que responden al sgre
gado de algun : el ARN del vi-
e o el
activamente la sintesis de proteinas, y
recientemente se ha_podido_identificar
con. cutien o epecifiacd, 36 Top pro:
ductos formados, Un factor importante

Mg" en exceso sobre el nivel fisiold-
el sistema acepta y traduce equi-
bt laars i i 50
dén de iniciacion.
safon uton shirisone L tien
o las propisdudes o fou ‘AN,
Pac'e o

1) el conjunto de los ARNm de una cé-
lula suel

C que los ARN ‘ribosomicos.

2) La_“poblacion” de los mensajeros
mele se Keteroders, o el s
una amplia variedad

e Favenon, aade' 35 e 308,

3) La “poblacién” de los ARNm tiene
una elevada capacidad para hibridizar
con el ADN (debido a que represen-
tan muchas secuenciasdiferentes
dentro del genoma).

4 B recambio metabllco de los AR

e ser relativamente ripido
comparadn con Jos otros ARN bito
plismicos.

5) Se los afsla de la fraccion de poliso-

mas, de los que se separan en me-
d)ns de reducida concentracion de

La activacién de los aminodcidos,
Formacién de aminoacil-ARNt

Para su_incorporacion a una_union
peptdics de I cadens de proteica cre
ciente, a cada d suminis-
{rkmels, por und patte encrgin,  Por 18
otra un elemento de identificacién y re-
conocimiento (el ARN) que pemita

ensamblarlo, en Is cadena pept(ca, en
el lugar que indica el ARN mensajero.
Ambas. Saciones s cumplen enaimas
de alta_especificidad, las aminoacil-AR
Nesintetasas, que_después de activar a

su respectivo_aminodcido con ATP lo
Yien & 1 AR empoifico papk forar
ona anlén der con o o

3 li } mimonc Axm
a8 un, olée

urvienen en paniculxx en la reaccion.
Las cil-ARNt-sintetasas son en-
simas. da- ina irpottancia blologien de’

1 BEn o racionamients de conteio cely

edad) 3l tiempo
las fracciones siguie

700 % ¢—10 min. sedimentan: —céluls, ni-
cleos y mem:
10.000 x ¢ =10 min. “cloroplastos

100.000 x 4 ~60 min. Zraceion mi-

lisomas.
no sedimentado traceién‘so-



R A R A H,0

I !
HN-CH  + J L p e | HaN- o —E|+ PRi—2 P
I e I
COOH  PPP C0—0-.
“aminoacil-adeni-
latoenzima
R £
|
H, N— CH _J
|
co—o—p
+ cCA cca iNH’
—OH," +E
ARN—t 0‘ Y
plp| —om: A" glele
aminoacil-ARNt (AA — ARNE)
i, pussto que estin encargadas de Existen ol menos 20 especis de enzi
efectuar la relacion fisica entre el len-  mas, especificas cada una para un solo

gum d los 4cidos nucleicos (represen- aminoicido, capaces de re

tado por los ARNt, capaces de leer los  los ofros aminodcidos naturales que fic

wdoue!i ¥ el de las proteinas (los ami- siologicamente posee el organismo. En
icidos). Para ello, cada enzima es ciertas plantas que poseen diversos ami-

mpu de reconocer tanto las caracterfs- nodcidos no presentes en las proteinas,

ticas estructurales de los primeros como pero que tienen analogia estructural con

de los dltimos, con un poder muy alto los que si estin en ell:
discriminacion. La combinacién final, reconocen como “prohibidos” y no los

erores de seleccion de ninguno de los dcidos son aceptados por enzimas de
integrantes, otras plantas que no los poseen, y al

azetidin—2— H,
carboxilico ,C,

NH NH,
canavanina " H, N~C—NH—-0—CH, —CH, —CH—COOH i, /H—COOH
H/
axginina e NH—GH, —CH, —CH, ~CH-COOH prolina CH—Cltz
Ch: -COOH
{ )
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ser_activados como aminoacil-ARNt en- I fraccién soluble del citoplasma (rezén
tran en unién peptidica suplentando al  por la cual inicialmente so los lamd
ami verdadero”: las proteinas  ARN solubles). Las distintas especies
ol siictzadas son delectuonts, y ¢l (4050 en un organismo) pueden ser s
efecto del aminodcido es toxico. Asi e
ocurte por sjemplo con la. canavanina e pura oot
(nilogo de a argining) v con o szeti  con wn _solo ‘minodcido, La reciproc
carboxflico (andlogo de la p P
e e 1 T
que los producen, pero sf para muchas
otras.

Lot ARY.gf ol &3 s
familia ‘moléeulas_tie-
o mos 5" 5 ‘modecios (35,000 Superior derecho (ARNt?he ) y colocan-
daltons) que se afslan colectivamente de o subindices para distinguir las diversas

especies para un mismo aminocido.
onocen las secuencias individuales

siciones fijas, en la_secuencia, que se
repiten en las distintas especies. Si se
busca ordenar la molécula de modo que
aparezean formdndose regiones aparea-
das por complementariedad -de bases

_-§' aw mwmws  pedinculo. Esta disposicion ha resultado

al
Fams 68, Bowucs_ i AT recalcar que esta configuracién es solo
de'wifo. Lo adens G L3 m'-“» una hipétesis esquemitica (no se ha lle-

@
‘Sdanina (ImA) y ribotimidine (T

. shpaites ) 52 r i Sgnicsds mporante
o i - Muy sugestivo es taml n, que en todos
e e ™ los casos, el 16bulo cential leva en su
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borde extemo el triplete de bases (
mado anticodon) que debe reconocer el
bases quedarian as libres

ticodén esté una posicion ocupada por
una adenina sustituida. En todos los ca-
505 en que t

adening  ofrs base similar (que tienen
actividad de citocinina cuando' estdn 1i-

2°OH se forma la union éster con el
resto aminoacilo.

LOS MECANISMOS EN LA SINTESIS
DE UNA PROTEINA

Los participantes antes sefialados —el
ARNm (director de la sintesis) y los
sminogell- ARN (los_ comporiented que
N i i - i e

maquinaria_ especial que hace el ar-
06 ls cadena peptidics: el ribo-

soma. Hemos visto ya algunas
Fticss de.eatas estin forma.
or dos ubunidades diferentes, In
pequefia y grande (40 y 60S en el ci-
toplasma_ de los eucariontes). En los
describen a_conti-
itectura

£

mecanismos_que s

permite una_division de funciones y,
Idemﬁl, ads
etapas muy

repebmvo de la sintesis de proteinas.
ular, s la subunidad poucia

la que interac ‘reconoce

v Ia que permite su d:mfnlmenw por

vez, provee
cion de las uniones pepti

La iniciacion de la sintesis

Los precursores de la maquinaria de
sntols son 1as particuls. subeibostmi:
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Gl (050). Bi e attdo (pere

no_como ribosomas 808 6 708),

unidad pequefa tiene upmdnd para re-

conocer en el ARNm la sefial universal

de iniiaclén AUG (0 GUG), 5 con,la
acion de_facto

lectura_del mensaje, el com-
lelo 8 wicaion 405 (308)—AUG—
Nt. La subunidad grande

ixiamente s cte compleo (en

o procasn so conmaie OTP), y 1
o e, B Bt
(8058 705, segln f easc) que pose el
aminodcido N- ferminal de Ja cadena que

se va a cons

Este proceso tiens la importante pro-
piedad de asegurar el reconocimiento de
aquel triplete que, entre todos los exis-
tentes, sefala el comienzo del mensaje:
esto garantiza_que los péptidos que se
completos y correc-
ncia de bases sea lei-
el marco de lectura de tripletes
correctamente colocado (no desplazado).
Un_ comentario especial requiere la
iniciacion universal con metionina.
iTodas las protefnas existentes tienen,
sin excepeién, metionina en el extremo
N—terminal de sus cadenas? Se sabe
que esto no es asf en to: en ge-
neral, los aminodcidos N—terminales
suelen’ ser muy variados. Se ha encon-
trado que éstos son, en realidad, restos
o' atinodeidon Somespondientes’s pos
iones - intern: dena, que que-
dan expuestos como extremos N—termi-
nales cuando el resto de metionina ter-

24 s conroccioh g ln cadéna. En 1os

animales, al aleanzar ésta la longitud de

3040 aminodcidos, la peptidasa extipa
al,

y las mitocondrias) el grupo. H;N— del
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Figura 59. Iniciacién de Ia sintesis peptidica en ol citoplasm do los eucariontes. La iniciacion do
una cadena peptidica en los ribosoms 80 S roquiere un ARNm con el codén de iniciacién AUG.
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iniciador aparece bloqueado con un gru-
po formilo (HCO): F-Met—ARNty (no-

ice cambiado, F). Este gru-
es transterido al Met—AR
Nty por el formil tetrahidrofolato.

Por iltimo_se debe seialar que los
restos métionilo que normalmente apa-
recen en_posiciones interiores de las ca-
denas_ terminales, si bien son codificadas
por codones AUG (que ahi no ac-
tiian como iniciadores), resultan ser in
ducidos por otra especie de Met—AR
Ntjfet (no “formilable”) queno puede ac-
tuar en la iniciacion. No estd claro co-

mo se llega a diferenciar, en una se-
cuencia de_bases del ARNm, cuindo un
codon AUG (0 GUG) es iniciador y

que ese reconocimiento podrfa
S Pegninicn 0 1s

la fig. 57) v le ertichn
por la subunidad pequeda y los factores
de_iniciacion.

Existe una serie de inhibidores de las
reacciones de la sintesis de protefnas

Cuadro 11. Algunos inhibidores de s sintesi de proteinas,

Inbibidor

Etapa interferida

A Actian en sistemas tanto de procariontes como de eicariontes.

Aurintricarboxlica
Edeiy

Iniciacién

Elongacion (trsslocacion)
{unién del aminoacil-ARNt al ribosoma)
o

 {formacion d ido)
Esparsomicina »
Gl & Rl R
8. Actianexclusivmente en sistemas citoplismicos de eucariontes (con ri
bosomas 80S).
1on fluoruro Iniciacér
Cicloheximida Elongacion (traslocacion)
Anisomici Elongacién (formacion de la unién péptido)
Emetina Elongacién (unién del aminoaci-ARN? al ribosoma)

€ Actian exclushamente o sitemss de procrontes y do orgiulos do auce

ntes (con ribosomas del tipo 70S).
Eloracibn {urion dal amincac-ARNG a ribosoma)

Estreptomicinas. Elongacids
Macrglidos (eritromicing,

Trimethoprim

Elonacon

Elongacién
Formacidn del iniciador Formil-meti i
(inhibe la sintesi e formil-etrahicrofolato)

e

ot A o

i

doiao

e Iov nhoidores o1 s 94 pror
Syaney Pestke, 1oy

[P ——

Wiitors o1 ivsiame. faneiont A



iro 11), enhelos cusles. estin lm
interfie

leren_espectficamente
s elapas de i inilacion. Eetos o
muy fitiles para reconocer la exis-
cia de paos  eseciones interm
ibidores de la iniciacion, en
Fiic o, ciin o oo v
tricarboxilico, la edeina y la pactamicina,
¥ (exclusivamente en los eucariontes)
‘!l fon_ fluoruro.

La elongacién

El crecimiento de la cadena peptidica
a partir de su metionina N—terminal
iniciadora_requiere la_ incorporacion se-
cuencial de los restos de aminoicidos,
de a uno por vez. Cada stos

ya se ha dicho, comprende las operacio-
nes siguientes: 1~ union del aminoa-
cil—ARN? al ribosoma; 2 sintesis de la
A

e In fig.60). En etas operscionss de-

Vepea un papel miy important dos

propldades del ibosoma acior una es
istencia en él de dos sitios reacti-
e Dy el A que

“ven”, respectivamente, a_sendos codo-

Nin, de a un codén por vez, y cam-
endo’se o oade e o “enfoque” al

ios s donde se disponen
las porciones de ARNt, tanto del pep-
y

ivo
o {en relacibe on 1t oo bie

que se manifiesta_primordial-
ey 1. degeneracion del cédigo).
una de las tres operaciones de
i tl\m[acmn es interferida_especifica-
te por algunos inhibidores, en espe-
cll.l del tipo de los mt'bmncas Elwl
inhibidores son muy ut
tudios de diversos upns. enhe =Ilos lns
encaminados a establecer si ciertos efec-
tos fisiologicos xo ‘medi
sintesis de una prot
se mencionan los de uso més corriente.
Son muy usados, por su cardcter dife-
rencial, la cicloheximida y el clunnle

la sintesis de protefnas de eucariontes,
ya sea en el citoplasma o en sus orgi.
o

roceso ordenado y orientado de
contimenn do cadena peptidica re-
quiere energia en forma de dos mlbor-
las de GTP hidrolizadas por cada union
peptidica sntatzaca; Sumade el &
Ins' dos uniones pirofostato_consumidas
en la activacion de cada amin

form:
eso de sintesis de pmmm
o ctergiiamente muy v

La terminacin de la cadena peptidica

Al terinar 1n construceion de i se-
cuencia codificada por el ARNm, es
“enfocada” por el ribosoma en su sitio
A, o de los tes codones de termins-
cion UAA, UAG, 6 UGA. Para estos
codones no exul,en ARNl que los reco-
nozean. En cambio, existen factores
proteicos (ummm Utustores e tormt
nacién” Ry y Ry) que, una vez llegado
o d ss0s Codomes, o3 seian o 5o
soma y, por un mecanismo de reaccion
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D A T1+6TP

T2+ 6TP
_\QTZ + GDP +Pi

Figura 60. Reaceiones de Ia elongacion
Rasecion 1 Union del AAARN o sboscn, L unidad xibomicn i con el pptdl ARNS
crecine (en ale caso ol iniciada MeLARNG) o u s : tene vacanie s ito A
At s ue ol di CARN, pars lo_cusl se requiere su previa. asociacin con un factor
proteico de_clony “ARNUTI-GTP, Al Sanstes ol ARARNG a1 sibosocna, s
libera T1y se »na.ax... GT¥'a GDF y 7i
Reaccion 2 o de o nion pipide, Lo pipidosinett, que foma pare de e cseuchura
Pioms 4030 Subening it o 0o cieelo ayado), catln . rupepidci
~COQH, carboxilo terminal del péptids, desde. el éste s o TR o A AR
en el ito A, con € ue forma un Rueva. unidn péptida AR i scura a o
tio A, y en'el sitio D permanece, descargado y con su -OH § recedente.
Reacion 5, Trsoeacin. Con I narvencion d o factor oii de clanguin T2 (vasocus)
gue e GTP o rbotoms sl un dspazamieto tolre f AR deun triplete. Cada
e shora al odon vecino a anterie “Da o b. oy oxpulado ol ARNE
B e pean e TR B, coepondencia con l
cotonel pm-ax ARNt. La operacion consume una méléculs de G

Jon oo 123 3 cont un ciclo gue devulv a rcsoma 4 s xtudo unionl
=iy .uv.:... ) ¥ que, con el consumo de dos moléculas de GTP, una de AA-ARNE y el
grance de un codon, da por resuliado el alrgamiento de a cadens pepiiien en un aminodeido
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no bien conocido, provocan la ruptura
de la union éster del peptidil~ARNt
(que estd en el sitio D), y la cadena
peptidica queda liberada’ y pasa a la

solucién,
Al s i, In calema e proteing
te su estruc-

tun -xi-, sino.
dén upmnl o c

ina nativa, Para esto 1o debe
o ningn factor adicional fuera
de descritos: la estructura tridi-
mensional de las protefnas es una con-

Inicigcion Elongacion

Disociacion T L

n§
Figura 61.
s cadenas poptidicas v so desplazan par
5 - 8, hasta aleansar la sofal de terminacion,

Es probable que,

o ,,-.uu.m bt 4408 7 005 s piscn
una nuova : jena. pep

pecico.
s powaeaido it

Funcionamiento cfclicode los polisomas, Las u ribos
et 1o lnge el AR e on I

oman ol ARNm, pasndo o Cormar pare o I

on de_disocacion g
.n,um ctins i % ha caconiad oo esa socecon:

prrgver

secuencia directa de su secuencia lineal,
que condiciona las interacciones de los
gupas ltarles 5.l srolaminto de

para_determinar la_ conformacién de la
protefna terminada.

EL funcionamiento ciclico de  los
ribosomas

En el momento de liberar la cadena
peptidica terminada, también abandona

Terminacion y
liberacion

Polipeptido
completodo

micas activas construyen

4

il cadena peptidea completaa, 3.l
poblacion e pariicias
neamen

i ibos e diocie &0

volver.
tidey A m e a Dot me.-. dop pln[uulu de oos

ros 80 inactivos.
s
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el ARNm el respectivo ribosoma. En las
asociar-

y 608) que levan a cabo la mimmbn

Existen razones para suponer
& momeate de oandones & menjer,
durante la_ terminacion, el ribosoma se
Skt 0 & subunidades que estarfan ya
lstas ra la reiniciacion.

En o ciwpn'ml existen ribosomas
‘monémeros 80S que
siness peptidics y que no s ssocan
irectamente al ARNm. En condiciones
{isilogicas propiadas, aguncs do_esos
ribosomas son disociados a_partfculas.

len llegar a_particips
de sintesis de pmmnn El balance en-
tre los ribosomas activos y los no acti-
vos esti regulado fisiologicamente.
En la gene de las células, los
nbmemu activos en la sintesis proteic:

recorren cor
Gomnte (1 1), vtlean a o nimeso
de_ribosomas por polisoma, por una

, el tamafio del ARN mensajero
el

fa” o ml()undolnelmlﬂale
interrumpe el flujo normal de interme-

dirios en 1a sfatess de proteinas, suele
oh-uvnruhr&p Gasgregacitn o s

Figura 62, Polirribosomas de una célula epi-
dhnica do il de b en e

ol ol o mmicar e
il iclo do KT,

Pty 1h.)y!.ﬂ Nnm rbosomes
pyeried

- alcado o The Jounal of Cel Bio
ot 21 00 421
REGULACION Y CONTROL DE LA
'EXPRESION GENETICA
Da todo ol potencil gmico ( to-

talidad de los genes) de un
ittt glioh i



mento dado, en cada una de sus célu-
las, FA ﬂBCIl que solamente algunas de

s de protefnas codificadas por
o gooma son sintetoad

‘miento, desarrollo y diferenciacion celu-
Iar, asi como a la Tegulacion metabolica
y fisiologica.

Posteriormente s considerarin_en
detalle estos fenomenos esenciales de la
vida de las plantas. En ellos, como se
verd, actiian como determinantes la pro-
pia naturaleza de los organismos y, ade-
mis, las condiciones ambientales que
modulan su actividad, estimulando o
poniendo en_ marcha ciertos procesos y

mte pregunta ol cufles s 1o mo-
dos en que se gobierna aquel
ama & expreson gondtion ¥

do_ prog

como es modificado por el ambient
cuiles son los mecanismos reguladores

de la accion de los genes y de la sinte-

sis proteica.
Este tema es uno de los que mis
atencion reciben en los iltimos afios
por parte de los bisogos moleeuarer,
Ias respuestas hasta ahora obtenidas han
surgido paralelamente con el avance de
los conocimientos sobre la transcripeion

canismos de regulacion tanto en una
como en la otra etapa.

El problema resulta ser muy comple-
jo en los organismos
y animales).
pnm:pa]u‘ 1) la multiplicidad y com-
partimentalizacién de las etapas y pro-
cesos que en los eucariontes conducen a
Ia expresion genética; 2) las distintas cé
lulas y tejidos de un organismo, ademis
de recibir las influencias del medio ex-
terno, estin sometidas a interacciones
regulatorias con otras células o tejidos,

‘mediadas, por ejemplo, por hormonas o
melaholios en o medio ntemo.

En rigs, debido a su organi-
acin s simple, se han podido reco-
nocer y describir varios mecanismos de
regulacion, y la_formulacion de la teo-
ria de e luido
profundamente en ¢l pensamiento_de
los bi6logos que estudian los organismos

riores. A continuacion se esbozan

las plantas superiores.
Regulacion de I transeripeion
en s bacteras

e todas las protefnas producidas por
Lo e o b i bacteriano, mu-
as son continuamente “fabricadas”,
ain en condiciones caml
dio de cultivo. Son i M o
nas constitu e desempefian fun-
clones bisics ¢ imprescindibies pora 1a
vida celular (por_ejemplo, las enzimas
Jm b pmdiciin de anergs otc).
Otras protefnas, por el contrario,
sinteizadas solaments cuando lo won
circunstancias, por ejemplo la dispo-
ot nutrientes, El estudio de
los diversos tipos de regulacion de esas
sintesis mostrd que, en las bacterias, la
pa_d

de que un cierto gene estructural some

S ARN  menssjoro pera dar Iu.
gor st 2,18 repestin sateis proteica
(cuadro

e estudios do F. dacob y 1. Monod
whu uno de esos mecanismos
n-desrepresin, que
-dmw lovaron s sstos notables In-

adores —laureados con el premio
Nobel en 1965— a formular una teorfa

. Un co
fo central de esa teorfa e el de Iy uni-
dad_de transcripeion, denomi

operon.



Cusdro 12, Mecanimos de regulcion y convol de a tanripcién e las bacteris.

Fantmero Tpode  Stioce.  Eectr  Farmasria Eimaos
ettty et contol oo sosanci

reisdons
e eeive iy o reremr | inducciondo g erimas e utascon

mein dhlacton, agamn.
Apreion ewiva operdor  conmreorrever._ presondo aandimas e s de
= iniciacion correpresor  aminodcidos, bases nitrogenadas y otros.
maahaiior

Rpresionpostinpromotar? ANpcidico.  protainasi. reresion or gheoss o ez nch
psdire) possine ot ot une: e

A eieko
Simeisch posta prometor foctor ¥l ARN posmea: inhibicion d soess o ARN oo
At niadin aior, s (gl ¢ por rieion de aminodedos.
p—— Po-Gop) tosi)
Succon pos promorer 7 W pime-  cambios o proyama h e e
poge fncision Tesotsom) wurm‘mn acin b pcrt.
o ncaesss?

o -

b

Compitn pova o et ineccionpor oo
aeta e "t tactar
racon i St o et
Vot bt
Gon

El operon (fig. 63) s un_segmento
de la cadena continua de ADN del cro-
mosoma, cuya~ particular _secuencia_de
bases es transcrita en forma- unitaria,

mdwmble omncuda y secuencial por la
ARI rasa, para dar una cadena
de ARN En ese segmento de
DN estin compnndxdm uno o varios

Operon lactosa
aend eguiador 1 % s
gone 2" gene “y" gene “a”
Producto represor PBgalactosidasa Permeasa transacetilasa

t X

Pi Plac - Olac
‘promotor “i"_promotor  operador
el operdn

lactosa

Cromosoma

Figura 63. Bsquema del operén lactoss de Escherichia coli.
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gones entructurses que coulfiom i ot
idic e

30810 gones de i
erén existen ademés_otros

elementos genéticos cuyas secuencias de
en_secuencias de

proteina: son los extremos del segmen-
los genes es-

tio de_iniciacion

n e dl promotor, y en ey
une al operén la ARN polimerasa diri-

promotor y el sitio de terminacion pue-
dar er dios d contol repuisorl,
to para la seleccion de_operones co-
ol u velocidad de

transcripcion. En los casos
negativa por_represion- denepmmn (ot
s adelante),

de I transeripeion de un operén por la
ARN polimerasa, bloqueando su opere-
dor con una prteins, lsmada represor,
que en su activa tiene gran afini.
Gad cspecticn son & (5, 64).

El represor, que es una proteina
constitutiva continuamente fabricada

por la célula en muy pequefias canti-
dades, et codifado por un gene regu-
lador” que no forma parte del operon.

Las ndiacionse 80 §oue. egulacis e
hacen inactivo a represor, convierten ol
operén en consittivo (Hbrs de control

mente al represor en su afinidad con el
operador:

R+F=RF

Solamente una de las dos formas R (i
bre) o RF (combinada), es activa en la

lacion  sencia o la ausencia de F provocarn efec-
tos opuestos y simétricos que, adems,
el operén posee ade-  son reversibles:
fenémeno Induccion Represion
denominacion de ¥ Inductor Correpresor
en presencia de F RF (inactivo) RF (activo)
srepresion represion
(hay transcripeion)  (no hay transeripeion)
en ausencia de P R (activo) Rfinactivo)

represion desrepresion
(no hay transeripcion) (hay transcripion)

n segundo elemento de control,
a op!mdor que es contiguo al promo-
tor y precede a los genes estructurales.

REGULACION NEGATIVA POR
REPRESION-DESREPRESION
te mecanismo provee un control in-

Et
dividul y muy especilizado de los di
ferentes operones. Mediante él se impi-

La primera_alternativa_corresponde a
a llamada induccién enzimdtica en que,

las
enzimas (inducibles) erpecxhclmenbe e
cesariaspara la_utilizacion y metabo-
Timo de esa sustanca. Un sfomplo i
sico es la_induccion por el azicar de
leche, lactosa, de la formacién de las

m



A._INDUCCION
et
i OPERON
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PR pean

1  bloqueodo)
represor REPRESION e% —‘T‘_“
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gones estructurales

% am
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€ inoetive 1 b Q"m«‘;’n
proteinos del  opersn
B. REPRESION
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et ot e

pmmmr 70 e ehructurier
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Figua 64, Mecaniamos de ropresin: dsrpresion n los fnémencs de nduceion y de reprsin on
s bacterias: A) Induccién: ol represor (una sustancia de bajo lar) so une al i
la

TPoteal ‘operado, La union ol rog
bl oo, o ot ccmieio s
ripeion.

etabolito), que provocs un
e renformacion aciva que bloduea a operador ¢ impide 1a



enzimas f—galactosidasa, galactésido per-
measa v transacetilasa, en Escherichia
coli (enausencia de glucosa).
En la segunda_altemativa (RF activo)
se tione un fendmeno de reglacion por
de las enzimas
Gebrabisn) e sealien T siotoae 0
un anabolito Glave (un amiodcido, una
base nitrogenada, etc.), se detiene en la

mah de Sulmorels typhimurium aue ca.
talizan el camino anabolic el
aminodcido_histidina, especificadas por
el operén histidina, 'y cuya sintesis es
coordinadamente reprimida en presencia
del nutriente.

REGULACION POSITIVA
DE LA TRANSCRIPCION:
LA REPRESION CATABOLICA

Este mecanismo de control, mis ge-
neralizado que el anterior, se upllca a
w

intervencion de otro fact
especifico para el grupe

a activa se une al promotor
y permite la iniciacién. Este factor ti
he a su vez una forma activa o inactiva,
lo cual depende de ciertas sustancias re-
fuladorss Este mecaniamo, que rocuer
da al del represor, es distinto, sin em-
bargo, en que la accién o Tt pro.
teico ‘es positiva (es decir que la trans-

cripeién requiere su intervencion).
Este mecanismo se ado,

cjemplo, en la represion catabélica: la
sencia de glucosa (el sustrato prefe-

el medio impide la_efectiva
transeripcion de una serie de operones
inducibles, como el de lactosa o el de

galactosa (en presencia de sus inducto-

tablico, que es el AMP-c (adenosina-3",

5 monofosfato sidico). EL AMPe ‘s

combina con proteico espe-

cial, la_ proteina acllwzdom de_genes,
[

muy bajos y 5o permiten a activecion
de la proteina.

REGULACION DE LA
TRANSCRIPCION MEDIANTE
MODIFICACIONES DE L.
ARN POLIMERASA

En la vida de la bacteria se producen
situaciones en las que se_requiere un
cambio dréstico y generalizado en el
programa de su expresion genética: cier-
tos conjuntos de genes deben ser “de-
en-blogue p

pondientes a los muevos componentes
celulares, para su transcripcion y expre-
sién; Un dlemplo do et e observa d-

me
& el bt en que . Toras -
getativa, de activo crecimiento, pasa
B S cepois, G ity desai’ Sompr
sicién y estructura, y con un metabolis-
mo cuasi durmiente. Esto implica el
Ietmpleup. 6\ suchin piiiias pox
expresadas, lo cual debe
untin it ot oo g
cion genética.

Otra situacion en la que el programa
genético es reemplazado, es la que ocu-
me en la infeccion por bacteriofagos:
cuando una bacteria es invadida por un
fago virulento, disminuye fuertemente la

3



ginteis de ARN y proteins propias de
bacteri o, que la mainaca
celular e "vasloa 4 tabricar To
eteltas, 3, -ADN odificados por el e
noma del fage
B ekt Qotaplon m b encontrado

subunidad § muy diferente de la que se
halla en la forma vegetativa, y en las
bacterias infectadas con fago T4. A lo
largo del desarrollo del fago se observan
cambios sucesivos en la ARN . polime-
rasa. Se cree que la subunidad o es
reemplazada por una nueva (que serfa
una protefna_codificada por el genoma

teriana llega a ser totalmente
2ada por otra de origen exclusivamente

Estas modificaciones en unos y otros
casos.tienen una consecuencia muy im-
portante: dejan de. transcribirse los ge-
nes originalmente activos y comienzan a

nes, Esto se de-

s d
a0 hegmaorn, andrion on tomn
ol eﬂ.m, promot de una mis
especie reconocidos por una misma
ARN polimerasa,

ASPECTOS DE LA REGULACION DEL
PROCESO DE TRADUCCION
EN BACTERIAS

En general, no se han observado en
e
pmefnu. Hay indicios sin embargo,
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de algunas formas de control durante la
traduccién:
1) En la traduccion de los mensajeros
poncummcos, Jn eficencia e sinte
sis_sobre los distintos cistrones es
Veoss, ditéronte, En el cois el opa:
£6n lactosa, las tres protefnas § —ga.
lactosidasa, permeasa y_transacetilasa
(asi ordenadas desde el comienzo al
fin del mensajero) son sintetizadas en
s proporciones 11/2:1/5, pese 3

u engtje etin e propor-
cién 1:1:1. En el ARNm del fago
RI7, s desigualdaces en I sintesis

de ‘sus tres proteinas son disminuidas

cion de las protefnas: resultarfa en-
tonces que la secuencia del ARNm,
responsable de su estructura secun.
daria, no sélo codificarfa la
naturaleza de las protefnas que cons-
truye, sino también sus cantidades
relativas.

2) Hay evidencias de qe, en a Infec-
cién por fagos, el fac

constitucion de los complejos de ini-
Giacion sobre a parifuls de 305.
3) Un condicionante para la sfntesis de

de ciertos ARN criticos, en cuya
ausencia la sntesis se detendria por
imposibilidad de continuar la traduc-

inas
sin afectar la_produccion de las pro-
Ban (en s codificsclin se omii

ria el uso del ARNt



Cuadro 13. Etapas posibles de la regulacion de la expresion genética en

los eucariontes

1. Constitucion
cromosomica

2. Transcripcion

3. Procesamiento
del ARN

4. Transporte de
ARN mensajeros

5. ; Almacenamiento?
Utilizacion
selectiva de ARNm

6. Smuem de

Biciacibn,

~ a—disponibilidad
y activacion
de ribosomas

b—complejos de
iniciacion

cespecificidad

Nicleo

Nicleo
(mitocondrias,
cloroplastos)

Nacleo
(¢mitocondrias? )

Nicleo
citoplasma.

(Citoplasma?

Citoplasma

Ploidia: el nimero de genomas haploides
determina el nivel intracelular de una
enzima.

Multiplicidad de genes: 2.000-3.000 co-
pias de Ios genes de ARN ribosomicos
1 los nuciéolos de las plantas.

Regulacion de la actividad de diferentes

ifiva por piotafias activadotas asoriadas
o bomuest. Beckd cualitativos de

e gons, 7 cuantitativos icbre
a numem de veces que cada gene
transeri

Clivaje de pre-ARNm; adicion de se-
cuenciss de poli-A; asociacién con pro-
tefnas.

Oogénesis y fecundacion (en anfibios).
“Informosomas” en embriones animales.
Embriones de semillas no germint

Activacién de xibosoms: estimulacién
por_testosterona en el mil
B s o ATE an. o embion de
semilla de trigo al germinar.
Estimulacion de la iniciacion e caden:

o pos ‘hemo e oflulss ek
tropoyéticas formadoras de hemoglo-
bina.

Estimulacion _diferencial de la sintesis

globina, agregada a un sistema acelular
(no eritropoyético), cuando se le agrega
ademds un factor especifico obtenido
de células eritropoyéticas.
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LA REGULACION DE LA EXPRESION
GENETICA EN LOS EUCARIONTES

Las caracteristicas de los procesos de
trmrpetn, procesmieto, tmmorte
s ARNm, imen.
L Lnducuon Sugeren posibiiades
ion y control en todas esas

e e o st 35

1) BI genoma, la amplificacién génica y la
diferenciacion celular

Las diferencias notorias en la.expre-
sibn genétics entre los distintos eiios
ollas de un organiamo.plictean 1a
progunta biscs: jexste e 1hdss
il el organiaao, una dotacién com-
pleta de informacién genética? La res-
puesta, en las plantas superiores, es afi
mativa, cada célula es totipotencial, c:
paz de regenerar en condiciones adecua-
entera; por lo tanto, en
el proceso del desarrollo y la diferencia-
cion 1o se ha perdido ninguno de los
s del gonoma oriinl,

e sdidais
es si en los tejidos dl[erencudnt
incremento en ¢f nimero de copias do
1ot genes especiaes g en esos tajidos
deben expresae achwamente, n log

mmento de la capacidad para expresar
ciertos genes no se realiza a través de la
amplificacién génica diferenci

2)La transeripeion

Se bl i il 38 poies
determinantes del grado de
o e s Gt

a) Las histonas

Desde hace mucho se supone que es-
fas protefus, siocladts especificamente
los cromosomas, son represoras de la

transcripeion en los euclnontﬂ La evi-

ADN ‘son_inacti-
r la ARN po-
Timeras (3, Bonrie heb extonsos oo
dios al respecto con la cromatina y la
enzima de la arveja), y la

es tanto mayor cuanto mayor es el con-
wmdo de histona en el complejo. Ade-

globina es muy pequefio (quizés unita-

tio), no solamente en los tejidos no
emeciaaades, tho también. e las fio-
as cuya activi

dad sobresaliente es Is sml,em de hemo-
gobina.

Este iltimo_ejemplo haria pensar
qge, en los. tejidos especializados, el
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por metilacion, acetilacion, o fosforila-
ibn, cambios que pueden terr impor-
tancia_reguladora, dado que se los by

Gooarvad on wlacitn (oh TicAifkadc:
nes en la actividad de transcripeion de

los nicleos, y porque estin, ademds,
eatrolados por Homanss ¥ pot ol AMp
ciclic

b) ARN polimerasas y su modulacion
0 ya hahimns mencionado ante-
riomnents (i 142) e Ios orpenismes
pticnirbin F miltiples especies de
ARN polimerasas en ¢l nicleo de una



misma célula, y también se encuentran
ncias

que una serie de hormonas, vellhlel y

ble que ello ocurra a pheoy

mos de modificacion de subunid:

de xzemplms de factores de lmcmmén

que, 2 semejanza. de lo ob:

Tacietis, cambien, 1a especificidad o e

capacidad funcional de las enzimas.
Exiten tamblén ot factores protel

porna de cocn (Cocon mictfre, Bit

colaboradores aislaron una
ymteml (@ferente ol fptor de inic-
cion B) capaz de

alta
‘cine, dcido idolacéieo
diactivy (AIA—*C). La protefna y el
jrman también un complejo espe-
Hiieo con " AN (nativo) de_coc

‘merasa e iniciado
2 doilsades oot a hccxén el pr.

it activadora. de_gones™ ssociada. i

AMP ciclico, que habiamos visto en el

fenémeno-ds la represién catabolica en
bacteri

ios,
El ejemplo precedente ilustra_sobre
uno de los posibles modos en que las
homonas pueden modular n expresién
gendtica en el nivel transcripei

Shacnor aires "eadios han monsds

ion como la aparicién de nue-
s expecion de

Los _cambios en ¢l espectro de las
moléculas de ARN suelen investigarse
con la metodologia de la bridaatin:
competicion. Los ARN recién sintetizados
(radactivo son hibridizados con ADN

de Ia mi

nuevas_secuencias aparecen a causa de
tamiento.
Aplicando_estos métodos, reciente-

mente se estudio los efectos de dos
hormonas —la_auxina 2,4—D

la en la os
d. En tanto el dcido giberélico

de ARN ya



(domsprositn de  pattes del” gencma).
Aparece aqui manifiesto el doble

ter de los efectos de estos hcwm -

guladores: la transcripeion

Totificade on s cantdad e, imdepen-

dientemente, en su calidad.

3) Bl procesamiento'y el transporte de los
ARNm al citoplasma

e ha visto va la serie de modifica-
mones oo Jon preA N ignten ox.
perin n el nicleo desde el mo-
ends i du, i gintech badta’n
ulizacién en el citoplasms, Se desco-
noce casi totalmente cudles son las cau-
42 doterminantes de Jox dlie,
nes de poli—A . degrac
[rolipRig b
pérdida de. casi Ta totalidad de I se:
cuencia_originalmente
ta de mayor informacion sol
tintas funciones que cumplen esas largas

ncias, se ha especulado mucho so-
bre ot rgulador que podrfan de-

s que en esas secuen-
en'un codlgo" dilerente del
‘aminodcidos, las - indicaciones
completas, la' programacion para el pro-

de cada una de esas molécu-
Ias, que precisamente involucra la- des-
truccion de su propio “mensaje”. Una
segunda funcion serfa quizd la de ser
“relojes” biologicos que permitirfan la
adecuada
celulares, Se
ARNm 1

e

en forma de- nucleoproteina, al cito-
plasma.

0Bl shmacenaie de los ARNm
en ol citoplasms

En muchos casos, los ARNm en for-
ma de RNPm son ripidamente incorpo-
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rados a1 mas para_dirigir la
sintesis de. protefnas. Esto ocurre, sobre
o, ‘en los c:

ciertas células con " produccion  estable
de slgunas protatuas (a cato. de 1ns o
cas que sintetizan cade.

as de hemnglebma) se encuentra en la
(mccnbn Soluble una pequefia  propor-

tivacién. Este es-el caso de los ovocitos

i
dacion con uns
de ribosomas _inactivos.
huevo, - comienza _enseguid:
sintesis ‘e proteias realizada por la
maquinaria_provista por el ovocito, y
cspecalmenté con . partcpacien 'de
los mensajeros cuyo exclusivo_origen e:
o pnome matemo, Tan completa es 1a
dotacion de ARN, que el embrion pue-
% desemolae: e, diawias 4 iape
trla, sin ser afectado.por los in-
Hbbiores -G, T alniods do. AN
ARNm aimacenados en' el citoplass
del ovocito se encurtian como RN

a las que su descubridor, Spirin, lamd
“informosom;
Una_situac la ocurre en el

embrién do'eigo, en Iy semila-an ger:
minar. En ese sistema
Ahoaite 56 Suoesatas Hhrie i A%

talmen-
para_la_sintesis peptidica
con” mensajero_endégeno. Sin_embargo,
la_imbibicion en agua que desata la ger.
minaglon, permite que & los 30 minitos
los - embriones comiencen a_sintetizay
sctiamente protefuas, ecn 1 ublisecicn
do ARNe pressigesten.y . tobmicitn
. La sintesis de los nuevos
comienzan si-
ras. No se sabe
estado se encuentran los ARNm
del embrion sin embeber, pero se sabe



e, pars obtanr I eactivcin d los

fentes, €5 necesaria la
plmclpmmn e ATE ¥ do fctores pro-
teicos solubles.

5) La traduccion

n el complejo mecanismo de la
sintesis de_protefnas hay una serie de
puntos de regulacion y control que pue-
den ser sefialados:

) La_disponibilidad de ribosomas
activos: Ya se senalé que en ciertos sis-

as_durmientes, como el de embrion
de semilla de g, los rbosomas ctén
o inactivo

capacidad

sintética de las. célul
se debe, en parte, a una inactivacion de
los ribosomas que es revertid;

administracion de la hormona in vivo.
b) La dlcpnnwuidad de ARNm y la
existencia de_factor nicacion que
o econaaoan com dpto. Recinternets.
te se ha observado que, junto con los 3

ferentes especificidades que se_corres-
ponden con ls funciones que ¢l tfido
Sescpe

Un mundo Smactn ce 16 il

sajeros parece estar vinculada a su fun-

cionamiento en la sfntesis de proteinas:
en 1os casos en que ésta es inhibida, du-
rante ese periodo los menstjeros no son
degradados.

<) Los factores solubles: Una posibi-
lidad de regulacion en el nivel de la fra-
duccién es la disponibilidad de ARNt.
Se ha formulado la hipdtesis de que
i

Imitative. Sulg obatrraes gl o e

rentes_tejidos ismo- tienen
ierentes poblacionee de ARN, lo cual
. ha_obser en tumores

imales. Sin embargo, no hay ningin
demplo lazo de reguiacion por ARN:
en los

d) Lo duponlbllldad de energia: Esta,
en-forma de ATP y GTP, es un impor.
tante cend\cmmmte de la sftes
tidica, En las cél ot i apion
namiento nadecuad,

sagregan _convirtiéndose. en ribosomas
‘monomeros.

) Lo dsponibildad de aminodeidos:
ertas células, la falta de aminogci-

proteinas, conduce a la disminucion de
los polisomas (se hacen menos numero-
505 y més pequefios).

1) Por iiltimo debe sefialarse el efecto

de hemoglobina esté supeditada a la
existencia continuada de grupos hemo
disponibles (éstos son los grupos prosté-
ticos que se combinardn con las cadenas
peptidicas terminadas para dar hemoglo-
bina completa).
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CAPITULO VI

METABOLISMO DE LOS
HIDRATOS DE CARBONO

R. A WOLOSIUK

INTRODUCCION

Los hidratos de carbono estdn presen-
tes entodos los seres vivos y pueden ser
distinguidos segin sean unidades libres
(monosacéridos) o pnlnmnudu (oligo-
¥ polisaciridos).

Los monosacéridos, salvo en
ws, nuﬂ.lm!nm no Be encuentrm ]l

en antidad, sino como deri-
o Tosfolados, 1os cuales son trans-

pan_bajo_el
zombe de ntesconversiones de szl

Lox polisaciridospueden ser clasifi-
cados segin Ia presencia de un solo mo-
nomero (homopolisaoinido) o do varios
(heteropolisacrido) en la cadena. Tam-
bién, la clasificacion puede basarse en la
funcién_que cumplen en un organismo.
Al s o s i utilizados con

relativa rapidez en el metabolismo inter-

‘medio (almidén, fructosanos) y son con-
siderados sustancias de reserva, y otros
que forman parte de una esiructura
dada y su_recambio es lento, es decir
los denominados polisacéridos estructu-
rales.

El studio de Ia fiologi de los pli-
sacdridos involucra el conocimient
la structur, biosttess y ain de
éstos, con ameglo al desarrollo y los

factores ambientales de un organismo
dade

INTERCONVERSION
DE AZUCARES

Como resultado del metabolismo par-
ticular del vegetal, los hidratos de car-
bono sufren una serie de transformacio-

interconversién de  aziicares, agruj
sq;un o itn gy w8 1

QUINASAS

La mayor parte de los procesos en
los que intervienen los hidratos de car-
bono_ discurren a través de compuestos
L cushieg qus’caisn

de un sustrato,

e sdamosva tiosteto (ATP), sl
ben el nombre de quinasas. En el cast
de s hidrstos de carbono, la ecuacién
general

Az + ATP e, AzP + ADP
@
:_l;nde Az = azilcar, y AzP = azficar-fos-
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Este tipo de fosforilacion tiene wn re-
querimiento absoluto de Mg, puesto
que el sustrato actuante es el complejo

;- accidr

el sentido de la for-
macion del aztcar-fosfato, puesto_que
[K'eq = 6,5 X 10% a pH T4y 25°C].

ISOMERASAS

rovocan un reordenamiento molecu-
lar sinintroducic cambio en la
R los azicares existen
dos clases, sea que la transformacion se
kteiiiy b solo  caboro {ep

rasas) 0 que exista una oxido-teduccion
Intranolenuler (somerssas. cliscs) En

MUTASAS

A ftogiute o use de las

portantes, no sSlo en ¢l ca-

e, loaos, it bl on o me-
tabolismo de oligo- y polisaciridos.

glucosa - 1 - P—= glucosa - 6-P

ALDOLASAS

eusima, cataliz 1 s
cion sdogen 1 e]emplo dlisico
reenta I frctoss difodsto ddwlun,

sstitave vao:de 1os paco e 81

Gamino gieoitico.

@ocn

) OH
on

a0 ®

a0 a.0®
wor 4 o
e bmo®  bmox

general, las epimerasas actiian preferen-
temente sobre nucledtido-azicares (véase
misadelante), aunque existe una enzi-
ma que cataliza la siguiente reaccion:

xilulosa 5P ———= ribulosa 5>
in las isomerasas existe una transforma-

B

cion de aldosas en cetoses o viceversa,
¥ en general los sustratos estén fosfori-
fados.

0 ol equlbrio e despla-
, Keq =

10 | huh e sl
e o Bt St

TRANSALDOLASAS

La reaccion catalizada por estas enai-
mas_consiste en la transferencia, desde
un dador cetosa a un aceptor aldosa, de
grupo dihidroxiacetona.

o
c=0 qHo
=~ HOCH HO-OH



'TRANSCETOLASAS

izan la transferencia de un grupo
lhcnh.ldemdo desde un dador cetosa a
unaceptor aldosa. Requieren para su

dosa.
accion_tiamina pirofosfato y un metal
divalente.

NUCLEOTIDO-AZUCARES

El descubrimiento por Leloir y sus cola-
boradores del UDP-glucosa abrio, en el
o de Ia biogufmica de los aziicares,
n nuevo capiul, Ese nuclebtidosat-
car, asf como los otros que fueron
briéndose luega ‘tenen ackra, paric:
‘pacion en la interconversion de aziicares y
en la sintesis de uniones glucosidicas.

a) SINTESIS:

-aziicar_pirofostorilasas
catalizan la lll\uente reaccion:

NTP + Az-1.P ==== NDAz + PP

donde NTP es ol nucettido trifortato (¥
urina o Az1P el

oatt NDAs o nucletido-uai
cary PP el pirofosfato. Es una reaccion re-
versible (Keq = 0,3) en Ja cual el equii-
desplzado en el sentido de la

aleza o

et pim(ml
rio hacia la sintesis del

Ricletidonstcar, En. s plantas fupe-

res existe, ademis, otra reaccion rever-
nhlne, gy sietier auclobtidoasts
car, catalizada por la enzima sacarosa sin-
tetasa:

NDP-glucosa + fructosa <==NDP + sacarosa

donde NDP-glucosa es nucledtido difos-
fato glucosa, y NDP nucledtido difosfato.
Si_bien presenta mayor afinidad con
'UDP-glucosa, también actiia con ADP-glu-
cosn y TDP-glucose.

b) EPIMERIZACION
epimerasas catalizan la. modifica-
reus se encuentra Ia epimerasa que cataliza
UDE-glucoss ==——= UDP galacions
También so allaron en los vegetals 1as
ensimas que caalizan
'UDP-D-xilosa == UDP-Lrarabinosa
UDP-glucurénico == UDP-galacturonico
Las epimerasas en C-2 y C-5, que fueron
encontradas en otros sistemas, no han sido
detectadas en plantas superiores.
©) OXIDACION
5 Phaseols aiveus 3 encontzs s n-
a que cataliza la oxidacion del C-6 de

Moot (UDP giocoss dehidrogenie) de
acuerdo con la siguiente reaccion:
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UDP-glucosa + 2 NAD + H,0 —> UDP-
gucurénico + 2 H* + 2 NADH

d) DESCARBOXILACION

La descarboxilacion del C-6 del fcido
gucurénico la_produce una enzima del
germen de trigo:

UDP-glucurénico— UDP-xilosa + CO;

©) REDUCCION-EPIMERIZACION

Barber halld en la hoja de tabaco la en-
fima que-caalss s tretomacién do
'UDP-glucosa en UDP-L-ramnosa. El esat

ma propuesto s el siguiente:

H, 0H
NAD' NADH
\/

in el primer paso se produce la forma-
ion del UDP-d-ceto 6-deoxiglucosa, me-
anks won txidoradelén iems que
requiere la presencia

gundo paso se efectiia o redllccmn delC 04
¥ al mismo tiempo ge iniert Lo
yentes en C-3 y. C-5. En sfntesis, el resul-
tado final es la epimerizacion en los car-
bonos 3, 4 y 5 y reduccién en el carbono

5 Fotetoments, Liso
n en Phaseolus vulgaris 1a enzima que
c.!tlhzl GDP -D-manosa —* GDP-L-fucos

Barber

Las interconversiones de azficares es
res:

bles ceminot » mpr, il como m
regulacién; en tanto que el segundo modi-
fica el aporte de compuestos que inter.
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los pasos metabolicos que llevan a la
i de un compueno, por cuanto
un mismo azficar puede ser generado por
e e
UDPaiom = UDParbinos enplnias
‘uperior
UDPgalacturénico ~UDP-aabinosa en Ampi
Harilladi-
itato
(bacteria)
El conocimiento de 10s pasos en un ca-
mino metabdlico, y por ende el de las
enzimas que intervienen y el de su regu-

comportamicsto.do wn erguinio frente a

una situacid
@wum’

OLIGOSACARIDOS

'\mnu NAD*

0-UDp

SACAROSA

Constituye uno de 1os productos finales
de Ia fotosintesis y, ademds, e el principal
compuesto que se traslada desde 1as hojas.
hacia los organos de reserva. Su papel
parece no reducirse al mero hecho de ser
1 forma qu wilzen s planiasspercres
para 1 movillacion de energi. En
de_tubéroulos de Hellanthus tuberoae,
lt , se encuentra que la sa-
carosa induce ¢l aumento de la almidén
sintetasa v Ia aparicién de amilopectina.
Es do denlclr que el metabolismo normal

no al almidén (polimeros de glucosa).



Dos scn los caminos que st shorase

i, g Jot ol s e
a en Ias plantes. En ambos, el

oo acons o1 OO, glucosa, peroel

&lothw(nmouﬂh fato sintetasa).

o
Lyt

Se han detectado estas dos enzimas en
numerosos tejidos vegetales. La reaccion
(1), catalizada

menor (mayor

T o desplazada en el sentido de la
sintesis de sacarosa, pueda actuar en el

cicl
de
Ivin /~—> fructosa 6-fosfato

trctora s on
cHzon
5o y/on
g

semtido do In degradacién do fta. E

caso de n(2) (Keq = 3250IPH
7,8, por o tanto ésta se hall

o T sttt de . scrom. 6ot

existencia de fosfatasas que catalizan la
Toacetn (3) hace everibe 1a sineeis de
a sacarosa por este camino.

cizon

B
u)

mOn  cuon

" R0

S

[rm——

Cuando so fija_ fotosintitianente
1400;, se una sacarosa marcs
guaiménte s pombn glucosa como e
la. fructosa. Si bien In fructosa 6-ostato
aue ss cabme Tkl e e g
ducuvamenw n0 se puede detectar 4C

n la fructosa libre. Ello implica que la
formacitn g sacirom ny oeume 1 partir
de los asitcares como tales, sino que pa-

receria_producirse a través de los aziica-
res fosfato. En el esquema se representa el
camino probable de la sintesis:

P P
glucosa 6-fosfato <—» glucosa. 1.mmoo!>i' UDP-glucosa

SACAROSA
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Ln dumbuman de la sacarosa 6-fosfato
sa sintetasa es diferen-
te )eg(m Stendo o studinio. 0n teidon
fotosintéticos predomina la primera, en
tanfo.que ot en s no folosintétiens,
estdl ausente 0 en niveles més bajos que los.
saca . Sobre la base de
lo_antedicho se supone que la sacarosa
Siatalo snielas est dirigida hacia la
fntesis en tanto que la saca-
ot sinftasa Io 64 i T degracacion
de ésta.

RAFINOSA

Mis que hablar solamente de un olig
s, s dabe consdear “serie rafi-

i bien esta serie estd distribuida entre
b plnta speriors, s pael igologeo
10 es conocido, En Phaseolus vulgaris se
e hadion Wi que catalizan:

‘mio-inositol + UDP-galactosa—
~— galactinol + UDP

galactinol + rafinosa —»mio-inosi-
tol + estaquiosa

Doests. taner, ambas rsictes v
tian a la formacion de

mismo sistema funciona en m sintesis de
rafinosa y verbascosa.

o0 fompados po adicion degrapos gl
tosa sobre une bese sacaros

o, H; OH

CH;OH

=0 rafinosa
1 estaquiosa
2 verbascosa
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POLISA( DE RESERVA

La célula vegetal acumula en forma de
polisacéridos la energia absorbida en Ia fo-

‘necesario u
Giminto 0 enfrente uoa ateracion de

dio,
En g, ua aapece puede tener

inicido po difernes tratamientos. En
cereales, como Triticum vulgare,
fas hojs contionen fuctosanos y las semi-
Tlas almidén, en tanto que en Symphytum
officinalecoexisten ambos polisaciridos
en un mismo tejido. En Helianthus tu-
berous, s o conteen lnidény los
tubé ructosanos; sin embargo, os
e s iboulos cultivados en presen-
cia de luz muestran las aparicion de
dén sintetasa, clorofila y amilopectina.

FRUCTOSANOS

Son polfmeros de fructosa que consti-
tuyen uno de los polisacéridos de reserva
ms comunes en las plantas superiores, Su



presencia ha sido confirmada en numero-
sas_especies y se encuentran: principal-
mente entre las Compositae y Graminae.
Sus_caracteristicas estructurales difieren

la fuente de la cual provienen. Por

‘predo-
nﬂpnn, on nulina (5, 217 lovanos
{t

INULINA

Su metabolismo fue estudiado utilizan-
do_preferentemente los tubérculos de
Helianthus tuberosus.

st 1

uniongs §,2+6. En H. tuberosus y Dahlia,
las ramificaciones son pricticamente
inexis

tan en gran proporcion.

Todos los fructosanos que van desde la
sacarosa (n=0) a la inulina (n = 35) se
encuentran presentes en el tubérculo de
H. tuberosus, y la proporcion relativa de
unos con otros varfa con el estado fisiol6-
gico. Durante el

proporeén elativ de polfmer
bolimerizacion. (nmero de unidados
frucioss on un polimero dado, exceptuan-
do a widad varfa con

tos responde a la siguiente formula:
GF-Fn, en la cual n=0 es sacarosa y
n= 3235 es inulina,

H;COl

J1HO/ CH, 0H

CH,0H
H /i

Q1
H_OH

CH, OH

Sobre esta estructura pueden presentar-

r[odo por el cual atraviesa el
‘cual es some-

mento de la cantidad total d
y del grado de pol.lmemm:’zn. Esto se lo-
& a expensas de la sacarosa trasladada
Gesce L2 hoj, a cual oo metabolsada pa.
1a dar origen a los fructosanos. Durante el
perfodo de dormicion existe una despoli-
meriaacin sn périda de s cntidad de
materia seca; 0s fructosan
unidades fructosa, dlxmmuye T i
de los de alto grado de polimerizacién y
aumenta la de aquelos de bajo grado de
polimerizacion. Es por ello que al llegar el

‘mienza el tubéreulo a brotar y en el nuevo
crecimiento, los fructosanos son utilizados
a través de la sacarosa.

Un experimento que éjemplifica la rela-
cién entre Ia temperatura y el contenido y
naturaleza de los fructosanos en el tubér-

se. ramificaciones, principalmente por  culo, es el siguiente:
Condicién Variacion en Modificacion en el grado
el peso seco de polimerizacion
) 14 semamsa20° C  Pérdida Ninguna
b) semanas a2
semanas a 20° C Pérdida Disminucion
¢ 14semamasa 2°C  Ninguna Disminucién
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En este experimento estin relacionadas
las condiciones ambientales y el metabo-
oo de. uctosance, Consitye, puss,
una manera de aproximarse a los hechos
1 sesien . o bl oo o
sometido a variaciones
ekt s Golaboradors b o

dindo I ensinas ebclonades oo

intesis, degradacion e interconversion de
o plfmerts de frctoss,

Sacarosa: sacarosa I-fructosil transferasa
(cestosa sintetasa)

Esta enzima cataliza la transferencia. de.
un grupo fructosa de una sacarosa a of
mth de sacarosa. Es decir que la mo-

lhalp ds ican, i sopion o
dory aceptor de fructosil

26F——GRF+G

Debido a que la cestosa (1F fructosil saca-
1ost) 1o s un buen dadot 1 glicosses
ceptor, se considera que Ia reac-
b 3 desplaas hacia Ia derscha y tene
como_destino, in vito, la formacion de
cestosa.

828 fructano: 2> 1*frtano fuctoslt
pede s (transferasa)

Esta enzima cataliza la transferencia de
un residuo_terminal fructosa de un fruc-
tosano a otro, de acuerdo con el siguiente:
esquema:

GFFn + GFFme==G-FFn1 + GFFm+1

donde n vafde 1 (estoss) hat 35 (-
ling), y m de 0 (sacaro) usta 34, La s
osa no actia como dador de by g
5, o o e i o o il
dades provenient
Bota catima provocs Ia reitribucén do
unidades fructosa entre los polfmeros.
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8201 fmem L-fructano hidrolasa
(hidrolasa

En Helianthus tuberosus se detectaron

ok ensias, hidrols A @ hidroa B,
que_actfian 'sobre fructosanos y liberan
nidades ructos st ofsplente esque-
ma;

GEF,—=+GFFn—1+F

, basado en la presencia de es-

una relacion entre la

ividad de ellas y la fisiologfa del tubéy

i siguiente manera: durante la

formacién del tubéreulo, la sacarosa s
dada desde las hojas es transformada

infetasa en cestoss, a cua por

Ia accion continua de la transferasa leva al
‘aumento del grado de polimerizacién.

£

GF +GF GF-F+ G cestosa sintetasa
2GFF = GF-F; + GF transferasa

Dunm ‘el perfodo frio decae el grado

aumenta la cantidad
o Buckosne do oo grado de polmet.
zacién y sacarosa. La hidrolasa produce

ictos (et e lnmiaroms daieu),

que es convertida en sacarosa,

tla como aceptor de fructosas ovd
transferasa.

—GF 4o

G, hidrolasa
UDPgucon +F =2 GF +UDP

sintetasa
GEF, +0GF =3 GF + nG.FF trnferasa

En tanto que, durante la despolimeriza-

g, primeres ensimas,

, con el resulta-
o coigunts de lnmuclbn de sacaro-
sa_que se traslada ‘partes nuevas

son la cestosa sintetasa y Ia hidrolasa, ya
‘que los pasos que catalizan son considera-



dos imeversibles, Se ha comprobado que
aquéllas varfan, dentro del tejido,

dad con la disminucién de a temperatura,
La transferasa se encuentra en hed mn-
mento pmelwe y hace variar el
Sogn T dreccon mpuesta por s oras

s,
Respecto de la distribucion intracelular
de las enzimas,
ferasa e hidrolasa en el tonoplasto, adju-
dicando a la_primera las funciones de
transferir fructos, no sélo de una molé-
cula a ofra, sino también a través de la
membrana. ' Las restantes enzimas que
actitan en este esquema, cestosa sintetasa
y sacarosa sintetasa, estin ubicadas.en el
citoplasma.

LEVANOS

Los polfmeros de fructosa que se hallan
en Graminae presentan como unién pre-
dominante §,2+6, y son frecuentes las ra-
mll.\cmonen, En cuanto

92 dexde Lo de cadenn corts st Ios do
caden g, L presenci domnante de
estos polisacéridos de reserva se da en la
aifnila Fatuoldeas (exupclén i
eae).

b Bieun m pruiense L. op ovnce do
‘acumulan en la base del ta-

Tinuyen son & comienso delcrecimiento,

pero al iniciarse la elongacién del tallo co-
‘mienzan a aumentar ambos hasta alcanzar
el méiximo con Ia formacion de la semilla
(fig. 6).

wa 65. Variscion en el contenido de

inflorescencia; ¢)
temprana; d) maduracion do 1 si

En Bromus inermis Leyss Ia situacion es
similar en ln e 8 catidad do oot so
refiere, ya que el grado de polimerizacion
Vit g gen mocincacionce, B o
de variacion apuntado en timote se refiere
a la base del tallo, pero ello no implica
que la misma situacion se presente en to-
das las partes de la planta. Asf se observd
que, cerca de

polimerizacion se hallan en las hojas y en
lai cia

ALMIDON

presencia de almidon ha sido detec-
organismos que van desde las algas

hasta las plantas superiores.
En las dicotiledéneas, la generacién de
hidratos de carbono mediante la fotosin-

189



sis en los cloroplastos lleva a la acumula-

(semillas, tallos, rafces) en los cusles se
transforma en almidon de reserva

‘monocotiledéneas, Ia sacarosa

constituye en las hojas el mayor producto
fotosintético, y allf el almi

mente detectable. Sin embargo, se 1o pue-

de_hallar en otros organos de la planta,

partir de la sacarosa.

cializado en Ia formacion de

amiento se deno-

mina amiloplasto, y ese almidon recibe el
‘nombre de almidon de reserva.

AMILOSA Y AMILOPECTINA

Si se efectla una hidrdlisis del almidon

polimerd cnyos monémerosson nidudes
de glucos
En 1942 se tuvo la evidencia de que el

‘molécula de amilosa se compone de uni-
dades glucosa- combinadas entre i por
mmm. o7k otk ue el
ene ¢l mismo tipo_ de unior
presenua en s pubtos G runiicacion 1
union a,1>6,

s del peso molecslas do e
tos dos pelimems varfa segin el método
e 5o e Los mis wtalsson ‘el dela
Viacometel, e do las constantes do sedi
ety 4 e e geeat csmotcs. Por
ello, el peso molecular de la amilosa se en-
i o 10 e ot i
e de la amilopectina es del orden de 10°
—10°,
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En témminos generales, el contenido de
amilosa es del 20%, mientras que el de
amilopectina s del 80 %, ciftas éstas @
oscilan segtin 1a especie y la variedad utili-

ja , var. Steadiust,
P s 80% de mose; ¢n tanto'que 14
arveja lisa, var. Alaska, contiene un 35 %.)

Lo composicion del almidon, en lo que al

conteni ilosa se rofiere,

depende de factoces genéticos. Aquellas varie-
dades de mafe, arro y cebada cuyo almidy

4 formado_enteramente de amilopecting, se

den eas. Esta caacterfstca est regi-
recesivo wx. El en a

W W, WxWxwx 6

vo gonotipa e W
Wxwx we, tiene un contenido de amilosa- del

acion d. amiloss o0 reida por uia sere de
genes y modificadores los cusles determinan
que el contenido do amilosa pueda alcanzar el

ESTRUCTURA DE LOS
GRANULOS DE ALMIDON

Si bien el almidon tiene en todas las
especies una_ arquitectura quimica simi-
Iar, basada en la amilosa y la amilopec-
ting, cada especie presenta, a Ia observa-

e L

con la formacion de una particula en el

ot Wl wrloplantl il . ol
depositando

, hasta que
e b
croscopio ocular— que es el hilum. Por




que_presentan, pr t clasificados
o dmitén 48 oo 3 smiica &0
tubéreulos

ALMIDON DE CEREALES

Presenta dos tipos de grinulos: los
imples (gD, cobade) ¥ 1os compuestos

ena).

En los simples, el muaplum pro-
duce un grinulo primario cuya forma-
cion.comienza el 72 dfa después de la
antesis y finaliza al cabo de 24 dias

grande constituye ¢l
90% del almidén del endosperma.

En los compuestos se ven una infini-
dad de grinulos que surgen en el estro-
ma, separados unos de otros por estro-
ma’ resdu

ALMIDON DE TUBERCULOS

Son grénulos de forma ovoide y ex-
céntricos en cuanto a la ubicacion del
hilum. Presentan numerosas capas alter-
nadas, las cuales son visibles cuando el
grinulo esté hidratado, pero que desipa-
recen al ser deshidratado.

No se conocen con exactitud los me-

capas. Una hipbtesis s que lss estruc-
turas altemadas se deben al ritmo
dianoche, y que la parte mis refractiva

deposita’ durante el dfa. Este concep-
to estd basado en experiencias efectua-
das con grinulos de almidén de endos-
perma de cebada y Estos, cuando
se_ desarrollaban en condiciones ambien-
tales constantes, no_presentaban capas.
Sin embargo, esta hiptesis no tiene va-
lidez en el caso de los grinulos de almi-
don de la papa y de la hoja de tabaco
(almidén_de asimilacion), puestoque,
en condiciones ambientales constantes,

siguen dando el esquema normal a esas

Conforme a_estos resultados, a for-
macion del grinulo de amidon estarfa
controlada por factores diferentes, segiin
su origen. Por la periodicidad dianoche
en el caso de los cereales, y por un
Xitmo_endogeno en el caso de los tu-
bérculos

Utilizando 'CO, se observd que la
radiactividad se depositaba en la. peri
feria del grinulo, lo cual lleva a supo-

en el depsito lleva a la formacion de
las capas, 10 se conoce.

ENZIMAS ~""OLUCRADAS EN
LA BIOS 3 DEL ALMIDON
FOSFORIL.

El punto inicial de las investigaciones
de la_biosintesis de polisaciridos lo
constituye el hallazgo, de Cori, en
19: .

smilr o portic do un extzaco de pipn
La reaccion reversible catalizada por
ta enzima es la siguiente:

dlucose- 1P+ (glu)y T (glu) 4 ¢ + B

donde (gu)y v (#Wn +1 constituyen
polimeros de guee a unidos en union
@1>4. Para que I enzima actie, es ne-

ni
(n =3, maltotriosa); la maltosa (n = 2)

es, pues, un aceptor ineficiente, en tan-
to que la maltotetraosa (n=4) y los
homblogos de 1 mayor de 4 son efer

tivos.
La funcion de la molécula aceptora
proveer un extremo no reductor pra
que se vayan agregando nuevas unidades
glucosa
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o dede ol descubrimiento de esta
enzima se h e de propie-
dades que cnnmuurm un obsticulo @
I e que ella actuase en la
sintass del imidon. £l cquilbrio de I
acion (4 0o depende de s concen:
traciones del ac

polisacrido (u oligo ]fonmdo. sino_de
la_relacion_glucosa- Fue

quien midio esa it on facion ook
pH:

o

o lgh.ra
08 67 31

glucosa-1- P/Pi

considerado 6,2 el pH optimo de la en-

jima. Es decir que el equilibrio de la
reaccion (4) esta_desplazado _hacia la
formacion de G-L'P (degradacion) y no
hacia ¢l agregado de unidades glucosa
(sintesis).

TRANSGLUCOSILASAS
(almidon sintetasa)

Los problmss aneriorss encontraron
solucién con el hallazgo de Leloir y sus
colaboradores del unp glucoss ¥ su fun-
cion en I L
extension de esos trabajos a la biosin-
tesis del_almidon fue exitosa, puesto
que en ¢l mismo laboratorio s hallo la
enzima que cataliza:

UDP-glucosa + (glu) = UDP + (glu)a+ 1
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donde e tipo de union formada es &,1>4.
Bl aceptor (glu), podia ser amilo-
s nllopaitiin " mern g b
peso
B camine s nergi e de In e
cion es de -3.300 cal mol! lo cusl im-
plica aue I adiién de unidudes glicoss
al aceptor estd favorecida termodinimi-
camente. Lo constante de equiibrio de
esta reaccion es de
Prosiguiendo_esas _investigaciones,
Recondo y Leloir_encontraron que el

compuesto en el mafz y en el arroz.
B fodos los.caso itados, I st

se halla wnida al grinulo d
{enzima paticlady, 1o cusl e co Conties
2 aquélla caracteristicss particulares. Las

emimas pariculdas pr nan. stvidad
el ADP-glucosa y el UBPglucuu. y
ifferenen,sus propiedades segn soa su
origen. Asi, por demplo, on difeentes
segiin sean del embrion o del endos-
perma de las semillas de maiz.

Las onzimas paricladas etin int
mamente_asociad e almi-
dén y ello plantea el probleml de la
sintesis de novo del almidon. A parti

bricar toda la estructura del almidon.

allaron en el maiz
ulce una enzima soluble capaz de
tmnxlznr glucosa del ADP-glucosa al
gluc

Bea enmn también tenfa. como. teep-
tores a la amilopectina ¥ a los oligosa-
ciridos de la maltosa. La amilosa y el



ginulo de almidén, al cusl se le inac-
mb. 1 enzima que tenfs, o ean
enzima 10

‘com

glucosa, pero es inefectivo

¢l UDP-glucosa. El tipo de union forma-
14, Enzimas simi

halladas en tubérculos de papa, hojas de

tabaco y cloroplastos e espinaca.

T ADP.

unién ¢,16, 1a cual trae aparejada la
ramificacion en la estruct
La primera enzima_hallada, catalize-

dora de la formacion de la umm
16, ima Q. Esta_enzim

cataliza la de una unién a, 1—»4
v la transferencia del trozo
{in acaptor, formando una wnidn 8,16,

Glu{(Glu) GluGly(Glu)_-Glu

Glu(Glu) Glu
Glu(Glu) Il

Glu(Glu)yGlu-Glu

ENZIMA D

Tanto la fosforilasa como la_almidén
sintetasa necesitan un_oligasacirido
aceptor, cuya estructura mfnima es
@)y (ol uniones @14) En ol ex

encuentra una enzima
e e T g ek

2 maltotriosa = glucosa + malto-
pentos

Esta enzima no actia sobre la glucosa
ni la raltosa.

ENZIMAT

sta enzima cataliza la ramifieacion
en oligosaciridos de cadena corta.

2 maltosa — glucosa + panosa

ENZIMAS RAMIFICANTES

Las enzimas _descritasanteriormente
ejercen su accion sobre la union 14,
in embargo, en la_constitucion de la
estructums del tmidon. inerviene I

Glu{(Glu)Glu

~ uniéna,1+4
... uniona,1-6

lu(Glu)y-Glu

No esté dilucidado si el trozo escin-
dido se une a la cadena de la cual pro-

cadena.

Para_que esta enzima pueda actuar es
necesario que el dador tenga una longi-
tud_minima. Si la estructura es lineal
(amilosa), debe tener un minimo de 50
unidades glucosa; en tanto que si la
nisme esticturn’ el petenccs s
alopestin, dibs
Yener un minimo de 14 unidades

Lis el § shodinds o samien:

de ramificacion de la ami-
1apmm o ol mals, duleo (Zea mays
) coexisten el almidon y
in polsacirdo. con. propiedades simia.
res al glucogeno_animal, el fitoglucs-
geno. Como el fitoglucogeno tiene un
mbyor gz-dn b “rmifiaciin. quo la
amilopectina, y la enzima Q no actia
sobrs cta titins, entonces se ol

fos de inactivacion por calor, pH opti-

mo, inactivacion por Hg, y activacion
pon citsto conclaye que, existen, en o
mafz dulce, dos actividades ramificantes
diferentes: 'una sobre la amilosa y otra
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sobre la amilopectina., La ensima que  ciacion, propagacion (y ramificacién) y
Sobtn sobre I amilopestina no sparscs _ terminacion. B1 almidon, como peu-
en aquellas especies que no poseen fito-  mero de glucosa que es, esté sometids
glucdgeno. a ese estudio.

. La iniciacion de la sfntesis del elmi-
dén aiin_ constituye un problema no re-
lto. Si

suel e
ADP-GLUCOSA PIROFOSFORILASA Sorilie ey’ cosiiond dagridatin

El descubrimiento del ADPglucoss,  en ausencia de aceptor, mediante este
como daor mis elctve do glucosaen (o de ensimas, En uio de los cuon
I sinteis dol inidén, levd @ buscr ] 1a presencia do i o contituyo un in-
Tormacion de. dicho compuesto, B pedimento para Ia formacion del pols-
1965, Fepadaencons en el fngo Ja  cardo. Por otro-Iado.se ha sepu
ADP3lucosa_pirofosforilasa, enzima que. ~ por _cromatografia_en nmsumau
cataliza la siguien i soenzimas de almidon sintetasa, una

ATP + glucosa-l-p —————— ADP-glcosa + PP

Em ensima tiene como mstmlo i cules e s Tacultad de catalizar
ATP atindor pimario d _la fomacion del idén en_ susenca
B-tostoglcbrico. es octivada e aceptor, si bien las con
por fructosa hotaty 3 Fucioss 164 son falologeas por cuanlo e requiore I
fosfato pero.es inhibida por Pi. Estos  presencia de una alta concentracién de
Roehon oduimicos guardsn clert cohe.  sai en ol medio (cirao 0.5 M).
rencia_con los_fisiologicos. En el pro- Bl mecanismo de alargaminto s
ceso_fotosintético. existe una_acumula-
cién de almidon. Durante ¢l perfodo
lumfnico, ¢l CO; asimilado es transfor-

o o o Sstogloticn (ciclo de
Calin, o entra en el camino de

Ias hexosas fosfato para llegar a formar
finalmente ¢l almidén. Recientemente se
ha demostrado que el CO, puede incor-
porarse _en los _primeros mumznml a
cidos dicarboxilicos de 4 carbon
ro un tiempo mis tarde dichos idos ¥ luego vuelven a ramificarse.

ma simple do explcar la i del -

son_transformados en 3-fosfoglicérico.

Fisiologicamente, los niveles de Pi  midon necesita
tendifu mportancia por cuanio varian  adicionales, s e i presencia d
con ol xégimen luminico: son altos en  ambas enamas it viro da sempre un
ls oseuiad 7 b por secion de s matesal rumif
luz. Bl Pi regularfa cuil es el camino A st taiads o i

que 5o debs, souir o acunt scbre dos, .y hiego e hacia 10s Sngunos de
ensimas: la ADPglucoss piroforfriasa n algunas.
1 Ia (mlaﬁucwcm inhibe a
sogunda, por s
Fual v inhibirta 1a s(num de’almidon
v se activaria la glucolisis.
En la sintesis de cualquier polfmero
es mecesario distinguir tres etaps: ink  perma de mafz catalizaba la incorpora-
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cién de radiactividad de la sacarosa-!*C
al mnulo 6 2 it
ADP Akazawa y sus colabora-
e shitaton Aty A
en granos de amoz. Ello lleva a conce-
bir la conversion sacarosa-almidén de la
siguiente manera:

dal bl o 1 e ol
ien algun s hechos de éste se
e e Sl tobn Ae by hipdte-
sis, ellos permiten tener una orientacion
e lop Samhon gue bag que
seguir y de los que es precis
(et et it

ADPG > amidon

Si ‘bien es mucho lo que se ha avan-
zado en los iltimos afios con respecto a

a
problemas, como la formacion de capas
en el grinulo, esperan solucion.

PARED CELULAR

El estudio de los polisacéridos de la
pared _celular se h:

Varas disciplinas han concurrido para
que se tuviera una vision mis integrada

mr Ia formactn de-los poliaciridos
como macromoléculas, se piensa en fun-
ibn de 1a formcion de In pared col
e o i g dishos‘com-

ESTRUCTURA DE LA PARED
CELULAR

ESTRUCTURA LAMINAR

La observacion mieosctpica de a pa-
red celular muestra 1

pared ®) y 1
s p;lmmu ) ¥ I pared secunda
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Figura 66, Representacion esquemstica do la
pared celuar.

La ‘media se presenta amor-
5 o o condeido navoieie; e
Himaria
& una mall do mwrof'brﬂlll encajadas
pectinas y

hemicel
La pued secundaria ha sido dividids,

83).
orientacion de las microfibrillas cel
sas s ditits, . el cumbio de orien
al pasar de
una capa a otra. LS, eonsi en i
crof entrecruzadas. La S, ocupa
la_mayor parte el volumen de la pared
celular y esta formada por microfibrillas
orientadas paralelamente entre §f, cuya
direccion forma un dngulo con el eje
principal de la célula. En la Sy, las mi-

mﬁbnllu adquieren una forma_heli-

COMPONENTES DE
LA PARED CELULAR
MICROFIBRILLAS

Las liminas de la pared celular estin
constituidas por las microfibrillas de ce-
lulosa, los. polisaciridos de la matriz y
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ica_quede con_restos.

de la matriz. De shi que, cuando se
habla, de_celulosa,- microfibrillas celulo-
sicas celulsicas, lo que
hacemos imos a un mater

e refer
soble o o dea, cuyo grado de pureza

En o Seudio do ese tpo de csmo-
se han utilizado_diversos métodos,
desdo T mieroscopia ptica hasta culmi:
nar en la actualidad con I microscopia
electronica, pasando por métodos qui-

lo con los datos obtenidos por ofro.
Observadas con el microscopio_elec-
trbnico, las microfibrillas semejan  lar-
gos hilos cuyo grosor es variable (50-
150 A) segin la especie estudiada.
redominants e un po-
ifmero de unidades glucosas cuya u
& B4 (unidwd i cdobmﬂ)
te la difraccion de rayos X se
pomda ot a1 estructura o
Iosica la presencia de regiones cristalinas
3 Smtan i ioms o
gerido el ordenamiento antiparalelo en
Ia_posicion relativa de las cadenas de
polisacéridos dentro de las estructuras.
s E S han
propusto pan Ia estructus de las mi
brilas, como se puede. sprecar en
s figura §

! “modelos se supone que las
‘asum

adquiers !‘mpnmncll por cuanto el me-
e actiia en la sintesis de las
Coconss i difurents sogin qUo 1a Do



modelo, Ia sintesis comenzarfa en un
solo_punto v se extenderta 3 parir de
&, En cambio, en la estru

ks, siness do cadens omensrta
en puntos opuestos de la microfibrilla.

POLISACARIDOS
DE LA MATRIZ

Los polisciidos que constuyen la
matriz pueden arados, de acuerdo
Con su solubilidad, en diferentes solu-
ciones. As, aparecen clasificados en dos
s gripos: los polisaciridos solu-
bles en H,0 (0 en una solucién que
contiene un sgente queente de oy
tubles en dleali.

cias' pécticas, en tanto que los segundos
se agrupan bajo el nombre de hemicelu-
losas.

ongituyen polciridos sok-

Figura 87, Modelos propusstos par la dispo-
sicion de las cadenas de polisaciridos en las
icrofbelas.

nosa se encuentra siempre en las ramifi-
caciones, en una- proporcion de 1 a
con respecto a la galactosa.

B e e

a
a

|
Ara-gal el
|
gl

gal: D-galactosa; Ara: Larabinosa.

sicion_ antiparalela de éstas surja_de una
© de una reple-

denas antiparalelas puesto que, en ese

Los polisaciridos icidos, solubles en
15,0, oomiten ea 4t estructura lineal
de unidades de dcido galacturénico,
Coya anion s 0,154, Los hidratos do

carbono, tales como la galactosa, xilosa
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¥ fucos, aparsoen e peguediy cantidad

cialmente acetilado y también formando
ésteres metilicos.

HEMICELULOSAS

La fraccion formada por las hemi-
celulosas esti compuesta de dos. tipos
de polisacridos: los xilanos y los gluco-
y galactoglucomananos. Los primeros se
encuentran principalmente en las angios-

n tanto que los segundos se
hallan ‘en las gimnospermas. Cada uno
de_ellos constituye una familia en la
cul promlece un menémero 3. ipo
de union, pero la composicion
rmifc um{umgunmuupme
util

Lo silanos st formados por la ca-
dena lineal cuyos monbmeros son xilo-
sas unidas f,14. Sobre esta.estructura
lineal - aparecen - ramificaciones, ~consti-

HC—CH,OH
i
CH

coniferflico

tuidas por arabinosa unida a,1>3
glucurbnico (metilado en 1a’posicion 4)
unido @12, El grado de polimerizacion
varia do 150 a 00 umdudes de xilosa. In
vivo, las unidades xilosa aced
en un 50%, en C-3.

lucomananos constan de una ca-

Este n polisacarido formado
chatvahent. pox unbiades gucoe nidas
[

LIGNINA

Si bien esta sustancia no estdinvolucrada
€l presente capitulo, dedicado a hi-
dratos de carbono, a lignina es uno de
Jos componentes tenciles en o sshudio
de la pared cel s un_polimero
complejo en cuya composicién se en-
cuentran los alcoholes aromticos: coni-
ferflico, p-cumarflicoy sinapflico.

HO—CH, 01 HOCH Ot
CH H
@ 1,007 oc
OH OH
peumarilico sinapilico

polimerizacion de éstos inter-

uniones para_dar una estructura com-

- il xil - il - il - xil - il - i - xil - il - xil - xil - xil -

GluA GluA

xil: D-xilosa; - GluA: 4-O-metila-D-glicuronico; A»
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pxm pero no se ha podido establecer
a reqlaridad en T ligaduras forma.

oo

BIOSINTESIS DE LOS COMPONENTES
DE LA PARED CELULAR

CELULOSA

De acuerdo con los datos presentados
& Puseolia aress y Luinis b, o
GDPglucosa es el precursor en la
it gt o S 4
dlcali, cuyas uniones son f,1-4. Tam-
bién' existe la_evidencia de que el
UDP-glucosa puede actuar como_dador
y formar un polimero en el
cual las uniones son f,18 y 174,

XILANOS

Se obtuvieron preparaciones partict
Inde e Sntetiabas G g Loty
ridos de xilosa a partir de UDP-xilosa,
lurm.ndn umonu B,1+4. Cuando n

on-.
Catulizaba a trnstormacite de UDPgo.
saen binosa.

CALOSA

En Phaseolus aureus se obtuvo una
onima, pariclads aue catallzabe, 2

e UDP-glucose- 14C, la. incorpo-
e sucom- 1*C, a un polisacirido
en el cual las uniones eran §,1+3.

GALACTURONANOS
Uns proparacion particads do P
aureus catalizaba n. incorporacion,

partir de  UDP-galacturénico- 14C, de

ico- 14C a una cadena for-

sumament
dor, puesw e otros muclsitidogalas
turbnicos  no_actusban como dadores.
En P. aureus es de consignar que se de-

Ias enzimas que catalizan la si-
guiente secuencia de reacciones:

UDP-glucosa — UDP-glucurénico —
— UDP-galacturénico

con lo cul el UDPglicoss podria ser
derivado a través de ella hacia la sin-
e ae alacturan

La_ metilacion de los polisaciridos se
efecttia mediante la S-adenosil-L-metio-
nina y tiene lugar luego que la cadena
del polisacérido se completa.

GLUCOMANANOS

Cuando se incubaban_extractos

dos de P, aureus con GDPglucosa. 140,
se vio que si se afiadfa GDP-manosa
aumentaba la_incorporacién de radiacti-
iled s wl poluciaily o o ol Ja
union formada era f,14 y la relacién
‘manosa:glucosa era 34:1.

aminoicidos aromiticos consti-
en la formacion

nilalanina-amonio liasa y la tirosina-amo-
nio liasa catalizan la brlm'fonnmcm de
log respecivos aminodcidos en dcido

imico y- icido pcumm Em. el
dos, s e




COH  COH  COH  COH poutt co,H

|
He Heo H K HG
I 1 i i [} 1
cH m o o
i : i\m 5 1o ook, 11,00 N ocH,
o on o on
cln}mim peumirico caleieo fecdleo  Shidroxieriico .mi,.m
o o Don b
Ho-NH, BN, H up
B Ak L
ocH, Hy \oc;
o o o on
fenilalanina trosna  peumariico coniferfico sinaplleo
Con csos prouroes, o pass s 108 s fee. For ol s mecaniomon

ulentes e Is fomacion d lnina son
polimerizacion y copolimerizacion de

o acomai pcumarilico, coniferflico y
sinapilico. Esta serie de polimerizaciones
i a través de. radicales

libres, generados por una peroxidasa, los
cuales udopmfm las siguientes formas ~ darn en el conocimiento de la estruc-

‘mesomé tura y viceversa.
copH o, coH
! A5 I
H 3 H
7 | P
on o on
— ——
Hy ocH; 2 ocH,
o o o
FORMACION Y ORIENTACION Una de las mp&mu e e 1o
DE LAS MICROFIBRILLAS
CELULOSICAS
por el cual los mondmeros activados
Se bn vito que ain 10 so ha diuci-  son condensados para dar lugar al pall
dado la_estructura de las microfibrillas,  mero. Este polimero es luego

transpor.
en cuanto al ordenamiento de las cade- tado al sitio de cristalizacion, donde
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a ésta se produce
raniatn e s micotiebe, B pn-
mer paso, la formacion del polimero, es
e enzimtico (y posiblemente el de
e la cristaliza-

hipbtesis es cosiderar que los procesos
de polimerizacion y cristalizacion son si-
multineos, a_diferencia de la_anterior,

ativ
UDP-glucosa, o la gluce
une a un vehiculo lipidico con el cual
atraviesa I mermbrana, hista e I gh-
cosa es finalmente depositada en la mi-
crofibilla, I vehiodlo hpidico  serta

la_polimerizacion y cristaliza-
cién simultineamente, las estructuras fa-
serian las  extendidas. Si lo
mismo es vilido para la celuloss, enton-
ces surge el problema de la sfntesis
Ias cadenas antiparalelas, ya que serfan
necesarios dos sistemas enzimaticos que
asen en direcciones opuestas. Una
ver establecidas las cadenas de la celu-
losa y 25, la orientacion d
mxcroﬁbnlhs Podely darse por dos me
ordenado por las caracte-

sidera que la sintesis de la celulosa se

lleva a cabo en dos etapas, con
sencia de un patron estructural
la orientacion de las idetion:

% e # segundo acuarta en presenca
del patrén estructur

LIGNIFICACION

Los_alcoholes p-cumarilico, sinapilico
y coniferflico son solubles en H; 0. Es-
ta solubilidad, asf como también la cor-
ta vida del radical libre, lleva a suponer
que las enzimas estin localizadas en la
pmd celulur La liuina prseni ocal

n n la_pared celular, de
manens 1 X que N polimerizacion debe

e it 2 £ los polisaciridos de Ia pa-

e ds otrs maners los pri
meres pnhmuos de bajo grado
rian desplasarse debido o
by solublhdad El hallazgo de una union
covalente entre la lignina y un polisa-
cirido podria confirmar esta hipotesis.
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CAPITULO VI

METABOLISMO
DE LOS LIPIDOS

R. R. BRENNER

GENERALIDADES

Un lipido, en sentido estricto, s una
ids

mo éter, cloroformo y benceno. Debldo
ad s que, en sentido
plio, también se engloba bejo ese térmi-
no 3 otras sustancias con solubilided
l.hl' en lﬂl mlmlos dlmlvenbex
lo, y por razones didécticas, dentro de
m hpldos ropiaments, dikon'se ke
también a los esteroles, terpencs y
carotenoides.

Los lipidos son. costuyents fndy
mentales de las as. En las cé-
lulss, tanto - vegetales como_animales,
ciertos lipidos cumplen una funcion de
Teserva energética. En las semillas de las

trigloéridos, poseen un valor_ calérico
my leado 9 klg), son bstante
inertes y pueden amicetarse, por ello
en forma de gotites. intracelulares.

consecuencia presentan - caracterfsticas
opumnpanc

funci
mis, otros lipidos, como los fos-
fohpxdcs, mn anfolitos y presentan afi-
nidad con grupos polares y no_polares.
Forman pate de I membrnss itreo:
lulares y. extracelulares, y en ellas for-
asociaciones con las protefnas lla-
madas lipoprotefnas. Estas lipoprotefnas
deben_tener propiedades fisicoquimicas
especificas para_que puedan_cumplirse
adecuadamente los procesos fisiologicos
celulares. En_ consecuencia, 1ss c
v de o lidos dben e s
proiads pus ks

Los vegetales son uxglmmm autd-
0ton 3, Dot tanto s aphod o (o
mar sus lipidos. Sintetizan sus. dcidos
grasos y con ellos forman sus propios
lipidos.” Estos procesos son realizados
por enzimas especificas y son regulados
por las células.

Existe gran variedad de dcidos grasos
en los vegetales, pero normalmente
tienen una_cadena lineal y un nimero

par de carbonos. Los principales estin
Sofalacon en & cuado 1.
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‘Cuadro 1. Acidos grasos vegetales importants.

‘Denominacién

Sistemdtica Vulgar Abreviada | Distribucién
Ewnoico o Unidad biosintética
Dodecancico urico Gron dstastin somponen]

= mayor o s il
Tetradecancico Miristico G i compones
o mayor e sguna s |
§ Hexadecanoico Palmitico 16:0 Grm a-mmw, ‘componen{

3 Octadscanoico Esteirico Grn desbtin comporen

&

g h Eicosanoico Avequidico 20

3

< Docasendico Behénico
Tetacosanoico Lignosérico 20

Cerdtico
Montinico
mansh316:1 En hojas. Alges.
cish7-16:1 Plantas superiores. Algs.
Paimitoleico  cis 4 916:1 Gran.distibucion;
joren
algunas semillas,

g s coadaca-

§ Bencico Onico cish 91811 1 mis comiin

S s cishexadeca

§ 7,10, diencico cisA7,10-16:2  Plantas superiores. Algas.

o i, o octadeca

12 diencico Unoleico  cisA9,1218:2  Components mayor,
$§ |todocis hexadeca
3 1013 i cis 57,10,13:16:3  Plantas superiores. Alge.
ltodoci
o5 vndco  aLinainico | ciD 01215163 P spors. A
s, trans,trans,
taceca, 11,13
riencico @ Eleosteirico  cis rans, trans  En semillas o Aleurites.
48,11,1318:3
ftodocishexadeca
4,7,10,13-tetraencico cis 4,7,10,13-16:3 Eugiona gracs
2o cis
fctadeca genoico Ricinoleico  12OHAS.18:1  En semillsde ricino,




‘Danominacién T
Sistemitica Valgar A Distribucidn

g [8-(2 cctil ciclopropanil)

lctangico

< ciico En malviceas y esterculidoeas.

§ (B2 ot cdopropil) . Eqaaticy
H Enmaluicoasy estercuieas.
3 15 actopsmant)

idecancica Chauimisrico &0 Chautmug.

Nt En o rarncisurs e do s didos g s i o it do crbonos sl por
el nimero de dobls gadurs, separados por os puntos. Lo posicion de s dobes gaduras e
expresa ol principo y e ndicapor ol o do carbonos e s sepra dl carboxio. A, por
ciempl,

ACTIVACION DE L0S cion consiste on la_formacién de un

tioéster del dcido graso, ya sea con un
nuclegido, la coshaim &, o con una
roteina_pequeiia, conocida como pro-
para 1o procesos de sintesis  teina transportadora de grpos wllo

como para los de oxidacin, los dcidos [ACP) Esta proteina
deben activamse previamente. La activa- x Vagelos en E. coli. Smmpl ngsa)

ACP-, Gli~Ala— Asp— SER.—Leu.

\ Ac. Pantoico

o g
v etilami
WP omen
?“O*CH:C—CN'*?LNH»mx(IHz—?—NH—Cﬂg—Q‘h SH
b al b

?
|
|
i
‘

At dosopanoteico —>!

'
|
I
'
h
'
'
'
'
'
'

«dfosfopanteteina

Figura 68, Similitud de la estructura de la protefna transportadora de grupos acilo (ACP) y de la
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encontrd_protefnas _similares en_vege-
tales. La -activacion del dcido  graso
SH ok ohjeto: i, (o Gin
de alta energla. que s Ia unin
Siokser o1 oo, solabilser ol deido gra
0. Tanlo Ia Cok como ol ACP g
a estructura similar en la parte de la
moléoda. gue rescdons con o dcido
Esta parte estd constituida por 4
fosfopanteteina, que dei a1 vez
una vitaming, el icido pan
doals gmmpmmmmm- g, sa;
se une con el SH y da

tioéster.
La sntesis de la acil-CoA se ploduee

aporte
energa s mmln Por ATE, 3 Ta pro
sencia de iones M

Mgt
R—C-OH + ATP + CoA——>

— R —SCoA + AMP + Pirofosfato.

La sintesis de la aci-ACP se produce
por_transterencia_de ACP & un
oA y por enzimas especificas.

BIOSINTESIS DE ACIDOS GRASOS

En la biosfntesis e dcidos grasos hay
que distinguir dos tipos de mecanismos:
los. que conducen a la formacion de la
cadena_hidrocarbonada y los que for-
‘man las dobles ligaduras. En la sfntesis
de los dcidos grasos saturados de cadena

rigen {imicament ‘mecanismos
que forman la cadena hidrocarbonada y
son comunes para microorganismos, ani-
males y vegetales.

SINTESIS DE ACIDOS
GRASOS SATURADOS
La via principal de sintesis de novo
se produce en 1o Wtulu por conden-
saciones sucesivas. unidades malo-
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nil-ACP y 1o por la inversa de la -oxi-
dicien. L formacitn de malonl ACP
requiere primero la formacién de malo-

CoA, que se produce por i

xilas
contione blotine. La. biotina desempeta
un papel fundamental en el proceso de
Ia fijacion del anhidrido carbénico.

ATP + COH- + Biotin-enzima -
— €0, ~ biotin enzima + ADP + P

CO; ~ Biotin-enzima + CH5C — SCoA +

Biotinenzima + ~ 00C—CH, — C—SCoA
En vestals tambien so b dsmosrado
s camino tivo qu

L etaciin. set matoustc
104 decia et salacet

3
mw;mo—i Malonato —Malonil-CoA

La_malonil-ACP se forma a partir
malonil-CoA en pmendn P y -
‘malonil transacil

Una vez fonmdl 1a malonil ACP, la
sintesis de los dcidos grasos se produce
por una serie de reacciones que se
ten ciclicamente de tal manera que lu&
go de cada ciclo se forma un dcido
so con o5 mis. La pﬂmen:
reaceion es la condensacion del malonil
ACP con un acetil-ACP para

deshidratacion y nuevamen
cién que la convierten en butiril- ACh,
el derivado activo del dcido
denominado

cuat
por ‘condensaciones sucesivas de nuevas
oléculas de maloni-ACP y_por medio



CROTONIL-ACP
NADPH + H* Enoil hidroxiacil-ACP
reductasa i
BUTIRIL-ACP
PHIDROXIBUTIRIL—ACP
ACETIL-ACP
MALONIL-ACP +
P
feetoncil:ACP | + NADPH
reductasa +H
Beetoacil-ACP
sintetasa

PALMITICO

+00,
+ ACP

Figura 69. Eepiral de la bi

de las mimas repeciones inermedis, se
en_acidos de mayor
pero melacnlar' liureo, mirftco, pal-
tico: y featefrioo. ‘mecani
et e gt ot
unkdos 8 ACP 3 i enaimas son ol
Dles v spusbles (Brooks y ool 196).
Prsenta slo diferscis i
e kol

ACETOACETIL-ACP

fntesi de fcidos grasos saturados.

levadura, el que funciona también en
los animales. La diferencia fundamental

se une la maloni-CoA para dar malo-
ma.
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SINTESIS DE ACIDOS
GRASOS NO SATURADOS

Los icidos grasos no saturados
tales son fund-menmmmu llénicos 3
de estructura cis. En los polietilénicos,
Ins dobles ligaduras estén gene

molécula. Como excepcion hay que se-
falar los i
dcido  tarfrico (octadeca-6-inoico) del

conjugadas, el més importante es el
(octadeca-9,11,13-trienoi-
co) de las semillas de Aleurites. El
dcido eleostedrico tiene tres dobles liga-
duras conjugadas que 1o hacen extrema-
damente reactivo y sensible a la oxida-
clén. La 1 lo polimeriza
Al estudiar la biosintesis de los ici-
dos grasos no saturados nos referimos
ialmente a Joa etlénicor, La bio-
icidos grasos no satura-
de reacciones: la

Hay que distingur, sin embarg
ferencia, segin se sinteticen dcidos mo-
nostilicos o poleiiénicon

BIOSINTESIS DE
ACIDOS GRASOS MONOETILENICOS

isten varios mecanisme

" la biostotesis do.1os aciios g1
‘monoetilénicos. Algunos de éstos son
comunes en los vegetales, animales y
microorganismos, pero_otros o
cificos. Los dos mecanismos fundamen-
tales son el anaerdbico y el aerdbico, y
en ninguno de ellos se emplean dehidro-
genasas.

Mecanismo anaersbico

Est poco difundido en Is natursesa
y s6lo algunas bacterias lo poseen.
descubierto por Bloch y col. (1961).

208

Es producido por un sistema enzimé-

oo, plible Por; sl mmma se sin-
los icidos g T agregados

oo de wnidnd s 3 o carbonos, en
forma_similar a los dcidos saturados; pe-
cuando se forma icido_octanoico o
decanoico, el -hidroxiderivado respec-
tivo, en lugar de deshidratarse entre los

1% Goble Hgadors s tommiada perma-
e en todos los
evi

pasos_posteriores, y

oo s se purtid del decanoieo, (fie
70).

ecariomo, que fus descubierto
en C. butiricum 3 & hlutver, ha sido
Tuego hallado on otres Eubacteriale.

Mecanismo sersbica

En el mecanismo aerdbico, que es

mucho més importante, la presencia de
0, molecular es fundamental y, ade-
més, ieren coenzimas reducidas

dos ssturdos comespondienes, s un

i el proceso evolutivo
o en las diversas especies
¥ que se encuentra en microorganismos,
fegeales y animales. Las ensimas que
produce esta reaccién podrfan ser englo-
Dadas dentro de | lu Hamadss oigenasas
de funcion mixta. Dentro del esquema
general de I reaccmn. inetabaoy 58
han demostrado variantes.

Sistema I: En & stema 1, lu forma:
cibn’ de 1a dobi
por la. desaturacién” oxidativa "de. un
acil-CoA. Por ejemplo, la estearil-CoA es

fn mayoria de lu ‘bacterias, protistos,
animales y . Los componentes de
la reaccién han mda bastante estudiados



Unidades C;

CH; (CH,) s CH, COOH
octanoico
+C
CH; (CH,) sCH, COCH, COOH
-cetodecanoico

NADPH + H +

CH, (CH,) «CH, ECH, COOH
ou

D—3—hidroxidecanoico

—H,0

CH, (CH, ) s CH = CHCH, COOH
cis-deca--enoico

+3C,

CH; {CH,) +CH = CH (CH, ) ,COOH
rexadeca-9-enoico

+C,

CH, (CHi);CH CH (CH,) ,COOH
octa-11-enoico

+Cs CH (CH, ) ,CH, COOH
3 decanoico

+C,
CH; (CH,) ;CH; COCH; COOH
B.cetododecanoic
NADPH + H*

H
CH, (CH,) ,CH, ECH, COOH
bu

D—8—hidroxidodecanoico

—H,0

CH, (CHZ)WCH CHCH, COOH

dodeca-3-enoico

+2C;

CH, (CH;) ,CH
cis-hexadec

CH, (CH,) ,CH = CH (CH,) ,COOH
cis-octadeca-9-enoico

Figura 70. Biosfntesis anaerobia de dcidos grasos monoetilénicos.



animales, pero 1o en plantas, Ade-
mis do In Gesaturse actia un NADH
Citderomo reductasa, un eltocromo v w
compuesto de hierto Inhibiio per G-

0,3 NADPH
EstearilCoA — Addo oleico
(18:0) Sistema (9 —18:1)
particulado
Sistema II: Estudiado_originalme
por. Nagal y Bloch (1665) on_aultvor

estrictamentefotoautroficos de Fuglena
gracill, parece ser exclusivo de 1os vege-
tales. La desaturacion oxidativa es pro-
ducida por una enzima soluble directa-

enzimas, la desaturasa y una NADPH
oxi

0, ;NADPH 4
Acido oleico

Estearil ACP
Sistema soluble (9~ 18:1)

(18:0)

Por més que existen en los vegetales
fekdos moncetléneos do 18 car
bonos, diforentes el olele decit
e 1o tienen a doble lgadura biceds
atre o carbonor 10, e et ko ol
predomina tanto en el reino vegetal
priang dtoly que la de-
saturasa oxidativa que lo forma  tiene
una ra que cataliza preferen-
temente la separacion -de. esos hidro-
genos

BIOSNTESIS D ACIDOS. GRASOS
POLIETILENIG

Excepeion hecha de las i i
dos los organismos son_capaces d
roducit mis de una doble igadura. en
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la cadena_hidrocarbonada. de los dcidos.
grasos. Sin embargo, las enzimas que in-
troducen la_segunda, tercera,

ciones, a 1o largo de la evolucién, que
han_llegado a diferenciar netamente el
anismo  vegetal del animal. En los

, tanto vegetales como animales

Ia_diferenciacion entre
Jrsgtal ik g s kbl
hallar smujtinesmments - ambos

mos.

El mecanismo_vegetal consiste -en
introducir progresivamente la segunda y
las_siguientes dobles ligadiras entre Ia

lo. El 10 animal las introduce
en la direccion del grupo carboxilo.
oy o o,
. [
O
oo
o, O oo
g O i G
o H o
o, 3
o,
{
o
. G
COOK (00H
Acidolinoleico  Acido Oleico  Acidolsolinoleico.
o z!u u-!:..s»
e
A SENEAS m.ﬁ'}é'&mm
O RMALS 0 AL

Figura' 71. Reacciones de desaturacion snimal
¥ vogotal.



Bs deis, un vegpal desstura o eido

tadeca- 9-enoico) a llnoletco
(octldeu -9,12-dienoico) y

ldhcl~9, 12 lﬁ tﬂanoi-

es incapaz de formar linoleico (véase la
).

En_consecuencia, un animal recibe en
sus_alimentos el dcido linoleico sinteti-
zado por los vegetales. Recibido el
eids, Iinoleies of animal lo conviert
en 7 linolénico, araquidénico

i o a1 el

es

los exisian ambos mecaniamos desa-

tes; y se ha podido demostrar que,

on condcones. fotoaurotrotioe, preco:

mina_el mecanismo_vegetal, y que en

céulas heterotrofcas es muy activo
el mecanismo animal (fig, 72).

Es por alo que s lipidos de

y gibos.!pmhenmco. que son dcidos gra-
505 tipicos de los animales, juntamente

¢on o licleico y 4 Tinolénico, que son
tfplcumen

4 Saimales se
los !Mtol[p!du (l-dﬁna)» Tocuizados on
en la

‘menmt n lx ximdu- no
diferenciados de Eugum hmmtxoﬁu.
El celinolénico tipicamente vegetal, pe
el contraro, 8o ha podido Semosar
que se acumula tanto en Euglena como
en mutantes de Scenedesmus y aun en
lis bojr de los vegetales superiores
fun fotost

clusivamente en los cloroplastos y cons-

tolipidos y_sulfolipidos.

alar que, si las Euglena

Jeteroizéteas son Inzinadat, los clew—
plastos comienzan a_ desarrol

imero_los slll!alfpxdm, iogo Ia

de ga-
actolipidos, suflipidos . digicéridos
por totorgidon

1 mecanismo de formacion de las
dobles ligaduras de los cidos polietilé-
nicos es similar al de los cidos monoe-
tilénicos. Es decir que se producen por

+20 —2H —2H
a Linolénico ———>11,14,17-20: 3 8,11,14,17—20:3—»Eicosapentaenoico

912,15-18:3 An An An 58111417

—2H| Veget

- +2C ST s i O .
An

69,1218:3

8,11,14-20:3

5,8,11,14-20:4

Figura 72. Mecanismos biosintéticos vegetal y animal en Euglena (segn Brwin ,

1968).
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una_desaturacion oxidativa y e requiere
ilarmente 0, y NADH o NADPH.
B foito. et unido. al ACP. Gurt
(1971), sin. embargo, ha sugerido, fun-
dindose en estudios realizados en el
alga Chlorele, i e éte - olros orge-
nismos se sintetizarfa icido linoleico a
o it e ot

BIOSINTESIS DE ACIDOS GRASOS
ESPECIALES

_ Como ya se sefiald anteriormente, los

grasos especificos con estructura anor-
mal.

Estos_icidos raros se encuentran
Jas semillag formando parts de triict
ridos, s decir lipidos neutros, y no en
los lipidos fisiologicamente activos de
branas celulares de las_hojas
ool son Lot fallldos 5 s gnlcto
ipidos. Por ejemplo, se han hallado los
e chtoos Ggrico nw\m
e ol st de chavimugrs; Ios 4
dos_hidroxilados, como el ricinoleico,
Ricinus communis, y
conjugada,
como el eleosteirico, en semillas de
Aleurites,
‘También se ha aislado un cido cre

o el U o Etlios B
toscidos, como el estercilico
malvlico, enen use doble igatun 3
un ciclo de tres carbonos (fig. 73).

e o do. michs /5. shos
dcidos se realiza a partir del dcido olei-
interme-
ario tundamentl . en consecuenci,

cién lave en el metabo:
Timo vegetal (5. 7).

Por_cjemplo, Ia biosintesis del icido
sicinolico. (D-12-hidroxioleico), que
consiuye o 90% de los irgles
del aceite de ricino, se realiza en g
somillas do et piamia o pare de
oleil-CoA.
e i T2yt o
gono. moleoilar; NADH.y un compues
ima._ tiene

Por otra parte, si bien se conoce po-
o el mecanismo de sintesis de los ci-
dos can ciclos grandes, como los dcidos

rado bastante bien la formacion de los
ciclos propénicos y propénicos. El acido
d|h|droexhemuhl:u, que_es un acido ci-
clopropénico, se-sintetiza en el Clostri-
um butircum por metilacion del dck
do oleico. El grupo metilo es entregado,
como ocurre generalmente en las metila-
ciones, por la forma activa de la metio-

bnn lico onos,
e poseen una doble ra_entre los
Garbonos 810 del ko B icido_ester-

ilico se produce por desaturacion del
{eld, dlidroustomion (vbun o cusdss
1y la fig. 73).

SISTEMAS OXIDATIVOS DE: LOS
ACIDOS G

En forms, opueta al procss de -
sintesis de cidos grasos, en los vegota-
Jes s ‘vriica € groceso catabBlles de
cias de menor megnitud _molecular
Estos procesos degradativos tienen el fin
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fundamentel, erhri parte de liberar la

acopladas a otros sistemas sintéticos o

cerga o s ol do ik, conducen 3 s, formcitn de
ctos lmu y producis ATP y eme  otras sus o pun ol e
Y eotades s 3, a1 metabolimo de 1t fedos grasce
B Girs parte, producir moléculss pe. et ntegrado con los metsbollmos de
Buenss (por ejemplo, acetil CoA) que, otras mstancias, y esa vinoulacién es
Enoi idrusa n—‘cfH:n,J;_s cor
NAD'
s L\ s eidropens
3 v i
T ol
] PADH X ot 3
Acil CoA deshi- R—C—Cﬂ,—j}-s CoA
oo FAD
1 Aceil CoA Cototioas
I 1
P R26-50oA A
o
ct,—b-sCon ~cids ticarbostico
s /’\/
g Oaacetato Ginato
H
3
3 Locleato
H Valsio
Gloxalto ssccito 43 0; Fumarto
Mhso
[t
Osaacsato
e

Figura 74. Acoplamiento dela 0

Glicdisis

Sacarosa «-SCBlE _ pogtoenolpiruvato+CO;

cién al ciclo del glioxalato.



tan_estrecha que la modificacion de
squdlos. txe spareads. n éstas y vi-
ceversa.

Los mecanismos oxidativos principales
de los vegetales son: f-oxidacion, G-oxi-
dacién y lipoxidacion.

B-OXIDACION

Se ha demostrado que en las plantas
superiorss, exise 1t froxidacion T
como_mecanismo _degra-
dauvo ¥ productor de energia. El meca-
nismo_es similar al que ocurre en los
amimles. (fig. 74). Bl dcido. graso_acti
so degrada a acetil-CoA
en una serie de pasos. Una vez formada
la acetil-CoA_entra en el ciclo tricarbo-
xilico de Krebs y se produce CO,, H,0
v energia (ATP).
Stumpf y Barber, utilizando_cotile-

sin embargo, de que en olras semilla,

produce en

gils llamados citosomas o gloxisomes
En_estos glioxisomas, ademis de
e de ' Bowidacion s han hallado
otras enaima, como In malalo sinetasa
y la isocitrato liasa, que m pa-
el Importante en f ciclo del g,hoxﬂlm
Este ciclo, acoplado a la f-oxidacién,
explicarfa ¢ mecanismo e
cion de sacarosa

p-oxidacion con este ciclo.

«-OXIDACION

A pesar de_que la foxidacion es el
‘mecanismo més importante para oxidar
los icidos grasos y producir energia,

existe otro mecanismo degradativo, des-

cubierto por Newcomb y Stumpf en las

plantas, que es la a-oxidacion. En este

procesc, @ diferencia de la oxidacion

que ' sparndo mcsivnente unid:

des de 2 cubonce de la moléede, s
solo carbono. En cada paso

ar los alde-
hidos. El ciclo descubierto por Stumpf
(1959) es el descrito en la figura

una peroxidasa para_form:

R—CH,—COOH.
H,0;
R—COOH €O,
NADH k‘ 0
R-C ¥
NAD

Figura 751 oxidacion de los dcidos grasos.

LIPOXIDACION

ice en las semillas. En las se-

los grasos con dos dobles Imd\n'u cis
cis en posicion divinilica ui o



oxigeno _mole y pmﬂuclmdo un
hklmperéxldo conjugado cis,

do_linoleico, el inaisico y
ab ot ot
atacados. La reaccion para el linoleico
se produce asi:

aumenta 1a_solubilidad en sgus y la
reactividad de la moléeula. En Ia mo-
lécula detriglicéridos la mayor parte de
lon outlfidos n( como el fosfatidil
1y los g 05 tienen
e vl oni e

T PRI
Aoy 3
7’0 e e §=¢ Nemy—coon
o, (CHy ),~COOH. Lok
By ~(CHy). o ey, ° M
-0
Hidroperéxido

La tipoxidacin e inbibide por anto:
xidantes _natural intéticos. Por
cjemplo, el tocoferol ‘e s0 noventrs,
en_las semillas accion, y en
ellas tendrfa un papel importante a ese
res
La hidroquinons, el okt o
wricata)  otros
il evitar
Tos aceites de semilla. La funcién biolo-
gica de la lipoxidacién no se conoce.

LIPIDOS QUE CONTIENEN
ACIDOS GRASOS

Tanto en los aimales como en s

vegetales, los dcidos grasos

en pequefia proporcion. L. m-ym. de

ellos estan esterificados y forman parte

de los lipidos. A éstos generalmente se
i o polares, y

representados por los iriglicéridos (gra-
sas o aceites), las 'y los ésteres de

lar pusde wr un foteto 3 s base en
fosfolfpidos, un sulfato en los sulfo-

lipidos o un aaicar en los gliclfpidos

La_ existencia de los grupos. polares
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e esin estrificador Jos didon prason
y o0 de sintesis tiene por
o ‘pasos comnes
En las plantas también existen esfin-
Jipidos, e decir ipidos en'los cuales
o gloare bt Sido reempiazado, por ders
vad esfingisina. Ademis existen
ﬂmnhpldns Los glicolfpidos son simple-
mente lipidos que contienen un aziicar.
mgen dlserl
ngos en su molécula, po-
vk’ sor clasfcados como glcerol fitos
o uﬁnguhpxd Es decir que-existen
jones en la clasificacion de los

o

DISTRIBUCION Y FUNCIONE

Anteriormente ya s _sefalaron
e propiedades de los diferentes lipi-
ida determinan las

getal. Mientras que a algunos de estos
o, como e . gliobiton I foste
fidl colina, 1a etanolamina y 1o sering,
se los encuentra en animales y vegetales
4 leamse Gaglen funciones nmlms.
energéticas y estructurales respectivamen-
te, otros son caracteristicos de los vege:
tales.



Cuadro 2: Clases do I(pidos.

Glicerolipidos

Lipido. Estructura y distribucién
H Triglcérido Diferentes didos grasos esterificados a 103 tres
3 grupos alcohdlicos. Composicién caracterfstica
2 ra cad famill; abundante en semils.
Acido fosat Intermediario en a sintsis do trigciidos y
gcsrofstitdos.
Fas‘ﬁ’dll colina
lecitina. Colin estaifcada al fosrico del dcido fosfatidico.
Fos!md-! etanolamin
ina). Etanolamina esterificada al fosférico del acido
fosfatidco.
Fosfatidil serina. Serina esterificada al fosforico del dcido fosfatidico.
P oHh-oom,
R oo—iu‘ o
Fosttidlinositl ?
I ‘oty—o-p-q PIOH ;
g 8 |

3 on
B on
¢ < oH-00-R GiT

Fosfatidil glicerol. 15 Componente muy im-
portant y cactere
H

5100—? ? tico de plantas superio-

CH-0-F-0—-0Hy sy micoorgnisnos

on- 160K
con

foidi glcerol. |  Fostatdilglicsrolfosfatdil  Difostatdigierol

{cardiolipina) solo.

‘existe en pequefias

- conticades.
7 pRogw
Monogalactosil - GO En los cloroplastos.

8 diglicérido. Contiene alta propor-
¢ 3 ; Do 2001 Gon o fidspovts
3|3 M. lnicos
I
e I
5| & OH con

3

mlobu b

f0-gom, O hgy

H,c—0 R
Qoo En los cloroplastos.
Contiene alta proporcion|
HO de icidos polietlénicos.
m
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P g
8 s En lgs  hojs. La D
§ |58 RO - o quinouos s Bukoxi
S| |F5 | suoquinovst o, Dalucosa. €1
§| [3%| @ iodoslinco
it o no/on st combinado
= con sulfons
cHy 2
) o 7 Rodowmdeito
(CH)is ° peso molecular.
o 7 B= Fuu ingosina.
Ghiimoarabrtsido, HbOH l (4D-hidroxiesfn-
I ‘gamina) puede ser
HE' M, ‘rﬁn reemplazada por
L. e o
CH; fingosina.
HE
HE "
HI e g
3| & Contene irosi
B manosa, . uluw~
Fitoglolipido. ténico, puccss
e " Vil i ‘mina, galactosa,
Ha o r erbinosay.
cHyoi [ Foesfingo-
‘00 sina.
i
\ong/ o i main iy
] b
o
o, 0. s,
] ipido extremadamen-.
() teraro
Ao En o e vrden:
Clorolipidos | - Clorosulfolipido. (‘E H) Esel 11,15 diclorodoco-
Lhosos s, M4 dslita
I Otros lipidos similares
bua ol
e
oy
Entre éstos de 08 sefialar los mo-

no.y digaacios dhcariaon, os sl
pidos y el fosfatidil glicerol. Estos 1}
dos forman ps de los. claroplmm v
especificamente, de las laminillas, y de
allf redominio en los vagetﬂu En
los galactolfpidos predominan los dcidos
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nados con laestructuracion del aparato
fotosintético. =




La lekina paroce esar en befa con-

centracin en las estmucturas laminares,
la_fosfatidil etanolam

tina, cardiolipina, cereb umdus, dich

tidor strclesy' lciuidos de sterles

sparentemente 1o s encuentan.  En
cambio. estin presinies t0 meab
o Taminaros, Bu sl camplen el

s, tambin estrucuralen,

BIOSINTESIS DE LIPIDOS QUE
NTIENEN ACIDOS GRASOS

El mecanismo de la biosfntesis de no-
vo de los lipidos que contienen glicerol
en su molécula fue dilucidado reciente-
mente, debido sobre todo a las investi-
gaciones realizadss por Kemnedy, Ken-

del glicerol fosfato que se acila en los
carbonos 1 y 2 convirtiéndose en dcido
fostatidico. 1 icdo. fosfatidico. plerde
el fosfato por accion de una fosfatasa y
% converte e un diglicérido, que es el
punta de part fntesis de tri-
glicéridos y glicerofostitidos (véase la
. 1 76) B ghceml fosfato puede for-
por fosforilacion directa

Gl gicoro o, mds comtnmente, como
producto colateral de la glicolisis anae-
bi aziicares por reduccion de
dihidroxiacetona fosfato. Ello sefiala

de los hidratos de carbono y los lipi-
.

El papel central del diglicérido en la
sintesis de fosfolipidos ha sido bien

muestra que los tres glicerofosfitidos de
colina, etanol amina y serina derivan di-
recta 0 indirectamente de él. Las bases

luego al diglicérido. Sin embargo, estas
reacciones comunes en animales 1o han
sido_comprobadas en vegetales. La fos-
fatidil serina en los animales deriva de

la fosfatidil etanolamina por intercam-
bio de bases, pero esto tampoco se ha
comprobado an en los vegetales. Esta
reaccion puede ser reversible en presen-

n I me
tionina y convertida en fosfatidil colina.
n le.!um!l\, si bien en los vegetales
puede ire, en_consecuencia, la
Sintesis do los fostatidos por union del
diglicérido con las bases activadas colina
y etanolamina, esto no ha sido ain
comprobado, En cambio se ha demos-
trado con bastante seguridad que se
cumple un mecanismo que se verifica
en lls bacterias. Segin este mecanismo,
la fosfatidil serina se sintetiza por una
condensacién de la serina_con el digli-
o activado por e ctidna difstto.
La fosfatidil serina asf formada se des-
cubocl a tosfatiil stanclamina y ésta
fosfatidil colina. De esta

mmen, un fosfolipido puede conver-

importante_de los _cloroplastos. En los
orginulos fotosintéticos de Chiorella vul-
garis se ha podido determinar que, cu-
riosamente, este lipido posee un acido
completamente_anormal de 16 carbonos
y una doble ligadura trans en el car-
bmm 3 lécidc trans hexadeca-3-enoico).
fosfatidil inositol como el
rashudﬂ dicerol tienen un mecanismo
similar. En ambos, el citidina
et o § Gicerol fstato y 1o
converte en citidn difosato diglcénido,
Este compuesto activo, si transfiere el
grupo_fosfatidilo al inositol,
tidil inositol; si en cambio_reacciona
con una nueva molécula de glicerol fos-
fato, da fosfatidil _glicerol fosfato. El
fostatidil_glicerol fosfato da fosfatidil
giercl ol defoelorlane
cloroplastos existen también
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Glucosa Glicerol

¢ Hap-0-0-n,
e Qo nserg
e g 3 u%r HyC0-P0H
& + Trandl® |
nibot-on 9 L
Ry G5 Co
o Acido fosfatidico
sigoaro A Con
iy fostatan
\ 'FOSFATIDIL INOSITOL. P
Colina + ATP
FOSFATIDIL~GLICEROL g —{—aoe
g mo-0cm
Ry 06t Py
5
T
L e
o ‘olina
s 1,2 — diglicérido. Rl
COP. Bianctamina
q E00.CR T
B0tk ¢
1 0- g% e
s |
ot
1 ?
260701
|
o-cn;
R
TRiGCERIDO sibhe
Ry
POSEATIDIL i
ERANOLAMINA 26 0-P0-
MONOGALACTOSIL— Seina cos 0.8
DIGLICERIDO B, 6-n'ct,
o grpeda B
T acen B0t g
1, 6.0-p. 01
DIGALACTOSIL b-c,
JIGHCEN0, FoseATIDI~ o NH
SERINA
Lo

Figura 76. Blosintesis de glicerolfpidos.
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galactolipidos, como 10s galactosil digli
e b o
La sintesis del monogalactosil y del di
galactosil diglicérido se realiza por acti-
vacion de la galactosa a uridfn difostato
DR sl e tenc
dlona: e ol 1.2 difofeidor pas dur
un mosogalactiido o o dgaeriide
i ol imers. do molécuss que -
Tenvidnen
E

compuesto_form
una molécula de D quincvoss (s una 8
desoxi D-glucosa) o en el car-
bono 6, con un aglcérido, Bl mecani.
biosintesis no ha sido ain

ncllndo.
o se reios o a biosntesi
e Tos sngoidon vegtae, Sota- ha

sido muy poco estudiada.

DEGRADACION DE LOS LIPIDOS

Los tefidos de las hojas poseen una
gren variedad de enzimas muy activas
que_hidrolizan los fosfolfpidos y glico-
Usidor: Bt anghnse it i
mediatamente después que las
o han w0 ot
Entre las hidrolasas presentes en la
hoja se encuentran las galactolipasas que
hidrolizan gahcwhpldm Se las detecta
e o souble cabiar . tambidn en los
id

ool Deacilun ripidaments
ipido y dan galactosi glicerol y diga-

1.m«| gicool. Esos son hidrolizados

or  y f galactosidasas

mn.du una :uuanpm A que libera un

sulfoquino-
o dgotrdo’s 5 unlfnhpul B que
lo_convierte ‘en sulfoquinovosil glicerol

sogino icido graso.
Ly bl de-Jor Todolipio. &
BrodusoN e Ui i
s con'las hojes v otees teidos. La
Mohpnn D (fostatidil colina fostitido
hidrolasa) esta ampliamente distribuida

¥ sepams 1 bao tanto de la leiting
osatdl, shanclanins, 20 sron

il

form: o fosf
Ta. !mtahpm i
disctaments ot fosl'unl

x

‘mostrar Ia_hidrdlisis del dci
dico a_glicerofostato y. cidos

que han merecido eses reacciones en los
animales. De cuslquier maners, 1os vege-
tales pueden hidrolizar sus lipidos. Los
componente sf Lberados, por eemplo
Ios- dcidos oxidados
totaimenta o nuwamznbe it pars
sintetizar idos.

Bio expica & siato: disknico e
e to_ encuentzn los lipidos 3. s

transformaciones de

10 o Tasbmeiio Bor I et
de

acilos sino. tamblén grupos. fostapdios
completos. Yang (1967) ha demos-
frxdo - exiionca do ura trnslt
jasa que transfiere el grupo fosfatidilo
de la lecitina a un_ac
seretanolamina, glicerol o
este mecanismo, la estructun acidica de
la lecitina serfa_transferida
amina o serina, formando_fosfatidil
etanol amina o serina. ado fi-
sioldgico preciso de esta re no se
ain, pero la implicacion de ésta
Ia_ regulacion de la composicion de
Tow lidos 6 indudable.

CERAS

te, una cera es un éster

embargo, en la pric-
—que recubren
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hojas 3 talloe van scompafisdes de
hidrocarburos de cadena larga y nimer
mpat, alcobeles Libres 3 &ckdos, Breaner
y col! (1969) encontraron, por iemplo,
en la cera de tallos del retamo

sanjuanino (Bulnma retama) 19.8% de
hidrocarburos constituidos principalmente
por n-hentriacontano (31 C) y n-nonaco-
sano (29C), asf como dcidos libres nor-

o

1
Aedbigrr T GOl B

o
CHy (~CHy )y

Elonga

\ i6n
OH =3 CHj (CHy) nCOH > CH;

oy ot —(lAOH

, dcidos hidroxilados, monoalco-
hulu, dioles y triterpenos, ademis de
eras propiamente dwm Los im'dos
grasos. constiryentes eran

e 14 & Eh chboms, Ton il
ol tenian también entre 16 5 34 ar
onos. En ambos predominaban los

componentes de 30 y 32 carbonos.

CH; (—Cﬂmq CHy

Agido
(CH;)n CH; OH

Aleohol

CHj (CHa)n G-O—CH; (CH; )n CHs

Cera

Cuadro 3. Familia de isoprenoides.

e j Fomul Dirtucin e ——
empirica

Isopreno. Cs Hy No esté libre en la

naturaleza Isopentenol pirofosfato
Monoterpencs  Cyo Hag Aceites esenciales Alcoholes, geraniol, ldehidos,

cetonas.

|sesauiterpencs  Cys Hay Aceltes ssonciale reservas  Alcoholes (farnosol)
Diterpenos. Cio Hsz Aceltes ssonciales reservas  Fitol, vitamina A
Triterpencs Cao Has Amplia distribucion, ejemplo:

Escudleno Esteroles (Cao) saponinas
Tetraterpencs  Cao Hes Carotenos Xantofiles
Politerpencs (©s Hi)y  Coucho Alcoholes poliprenoles
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METABOLISO DE TERPENOIDES  prénicas. (CyHy). Este grupo_incluye
aceites es resinas, esteroides, ca-

40,1 plttas exirte un gran nimero Tokoides nnucha (Bg, 77). Se acom-
terpenoides, es decir sustanciss pro- pefa el cuadro § para su mejor orienta-
o oot T Skt o wniduds "o, i, ‘pues Gada we gan wapltud o8

B

NN

Escusleno / \

Amirina
cH; ol (Triterpono)

Isopreno

Q Tt

aatapenc)

Figura 7. Relconss sl de los tepenoides L uridad sopénica e indi
or cireulos correspondi



Mpolite: estion i Aol pos il
recomiends, si s quiere mayor infor-
Taacion, wecurie & arienlo’ de. Walle
(1969).
L’ major parts do los femencides
neales o sesintet
R seasoola. a8 smiaate o

Coa

/

nicas. B g, ol ek
ciones, como el escualeno, el vodpol y
Tos cmnoldu, que lo hacen cabeza a
abera, Adems, algunos terpencides o
mo los esteroides, las xantofilasetcé-
ot d llos por oxidacion, >
duccién o descarbos

Agetil Co

b i e Haa o

Acstoscail CoA
o6-ciy
cH;
NADPH  CoscoA
Nabpd
Dhidroximetn
s Coh
on %
coon coon coot
|
on, i
Gy e AT € e
Hoo-—crs o o .———Hoiu—cu,
oty cHa oy
tr,0--7 bwo-r on0m
Pigtostato Fostato Ackdo mvlénico
AT
Avp
i
o0 ¢on, omeiacion Gl
f 3 %
Cs0p-p o
Topemeni bn0-r-»
piotosiato Dimeti aiprofosfato

Formacién de las unidades isopeénicas activas.



Biosiatesis
FORMACION DE UNIDADES ISOPRENICAS
Y POLIISOPRENICAS ACTIVAS

La biositesi de terpencides relers
o . fomacion de Ia unidad so-
prénica aciva que ¢ ¢l fopentenil
fostato. Esta se produce por via h
sintesis o mevalonico. Se forma
a partir de acetil CoA pasando por ace-
toacetil CoA y fhidroxi fmetil glutaril
CoA, segin ¢ mecanismo _estudiado
prindpalnente por Papik, Lynen y
Bloch, tanto en ‘com
dura e m.«de e fig. T8). T o

ranil pirofosfato, que tiene ahora 10
carbonos y es un terpeno_activado. El
gernil pirostto mis un sopentenl p

peno activado, el famesil pirotostao, El
un_nuevo isopentenil piro-

Torpenos ds cadens sbieta o clicos)

"on,02p
Guripirotossio

N omor
Y o

;007
Famesipioforito

Sequiterpencs
Ttargencs
(scudions, serides)

Y nore

Gara gerani piotossto Ditepenor
Carsenoldes

Figura 79, Camino de a bosnids de polic-
prenoides por unién cabeza-cola.

MONOTERPENOS

Del geranil pirofostato se forman mo-

efcétera, y los biciclos come i Borme
apineno, tuyona,

SESQUITERPENOS ¥ DITERPENOS

esquiterpenos derivan del famesil
pirofosfao. Loe sesquiterpencs famesol,
nerldol, etoéters, se forman por esta

"Més interés han despertado, sin_ em-
bargo, los diterpenos, dado que poseen
actividades biologicas importantes. Algu-

ide

plant
gxhuélldns El dcido giberélico se forma
a geranil genml pmromw y
derivados del kau-
reno antes de convertirse en dcido gibe-
rélico. El fitol, que es el ﬂnerpenmd!
de Ia clorofila, también se forma,
tirente, de gl geranl geraol.

TRITERPENOS ¥ ESTEROIDES
Mis importantes o os anteriors
ue tambi

son los_ triterpenoides,
St del fumest” phofoafso. - Des

es el precursor de los esteroides vegeta-
les y animales y d los triterpenoide

Del  escusleno se formanfitoesteroles
tomo sl Baitosterol (1. 80), compo-
nente de algunas

Sin embargo, en fecha reciente tam-
bién se ha podido demostrar que el co-
lesterol,considerado hasta hace poco
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como un esterol exclusivamente animal,
puede servir de precursor de lss sapoge.
ninas de Digitalis lanata y de la tomati-
dln:l del wmcrq, L4 convummh en p,;;.
nenolona en Haplopappus _ heteraphy-
bl o llis. Ello demuestra &1 extraordinario
Ewuteno  estado  dinémico en que se encuentran
los triterpenoides de las plantas

y la si-
militud de los mecanismos ~sintéticos
con los de los animales.

TETRATERPENOS; CAROTENOIDES

H Los carotenos son hidrocarburos te-
Cilosrtenol

las xantofilas. Ti
/ - S5 EE
carotenoide que se sintetiza en los vege-
{Ha tales es el fitoeno y de él derivan los
ci otros. Se forma por condensacién de
dos geranil geranil pirofosfato, como se
H psitostercl - demostrd en los plistidos de la zana-

g horia.
Figura 80. Biosfntesis del sitosterol.

) B e G (1 s

[— ———
J,m..,.m
)\/\)\/\)‘V\)\/W\/\K\’w
Fioms
on

caroteno —3 f caroteno
Newrospreno 7

N caroteno —> caroteno

/K/\/R/\)\/\)\/\/Y\/Y\/\(\/Y

Licopeno
Figura 81. Biogénesis do los carotenoides.
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cooma do o fness it dota
Indo e B

cavcHo

odido demostrar que en el la-
tex de chla ‘brasiliensis se encuentran
presentes todas las enzimas necesarias
para_sintetizar el caucho. El caucho de
s plnia i fomado por un pol-
mero de 500 a 5.0

nera que Ia cadena se progresiva-
mente (fig. 52).

CATABOLISMO DE LOS
TERPENOIDES

Bs poco conoeido, pero_existe s
ciente nformacion para_ considerar que
dstos no se acumulan meramente, sino
que tienen actividad metabolica. En el
caso de los giberélidos se ha demos-
trado que. estimulan la division y la

elongacion celular, y su
ser controlada —por una hbidon foed
Socke por carios diterpemides.

REGULACION DEL METABOLISMO DE
LOS TERPENOIDES

A pesar de que existe ain mucha

e i plantas, 52 e timen sigun

a Respets Goodwin (196" con
et ribei g
fundamental se basa en la ubicacion de
Ias engimss dentro de la célula. Consi-
o e 4 b oo endinas nesosaias
para las ‘reacciones bisicas estin ubica-
das tanto dentro como fuera del cloro-
plasto, en éste_existen Gnicamente las
ensimas _especificas para producir los
terpencides. ¢ cloroplastidicos, mientras

de 1o precursores primarios de los ter.

+AT? | + CHy—cH, OBy —0— PP

CH — CH, ~0 PP

Caucho clongado
Figura 82. Formacion de la cadena del caucho.



Reacciones

En el cloroplasto Comunes Fuera del cloroplasto
CO,——>  Acetato
Me'v.z“no
Ml‘orushw
Geranil
pirofosfato Esteroides
Fxn!en.\
cuotmenmdes pirofosfato ————> Escualeno
Fitoeno Geranil-geranil terpenoides
7 piroftists
Vitamina K,
a Tocoferol ol
Clorofia
Solanesil - 45
Plastoquinona «————  pirofosfato
Solanesil - 50  ————— Ubiquinona
pirofosfato (coenzima Q)

Figura 83, Separacio
(sepin Goodvin, 1965).

penoides en lugar de convertirse en es-
Eorole(triterpencides) se desvian hacia
1 tomcee da ks aumpiee pios
del cloroy

U i de etos do vista
se puede ver en la figura 255 o om

como U B AL e rariverd

una_ sustancis de in comper
timiento a otro, el control genético,
etcétera.

LECTURAS COMPLEMENTARIAS

Eryin, J. A Lipid Metabolm”. I The
Biology of Eugiena, Buetow,
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2, pig. 143.
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CAPITULO VIII

BIOSINTESIS DE LAS HORMONAS

R. F. PONT LEZICA

GENERALIDADES

El estudio de la estructura qufmica y
de la actividad fisiologica
nas naturales conduce a considerar que
exten tre ez princpals: auxinas,
citocininas y giberel
'mmm s » hin dosen
05 dehormonas, como
ke wclio, que. st principal-
mente como “inhibidor del crecimien-
to”, ademis del etileno, que actiia en
o el do prcesa légioos Ast
e Crauys In posbisdad do
Qe exitan oiros. Hipos ‘do hormonas
que 8o han sido ain aisladas o de cuya
xsincia slo bay evidencia adirec
08 por los cua-
les Ias plantas sinietizen stos compuss
tos no estdn totalmente dilucidados. Na-
da se conoce sobre el mecanismo por el
L o, estilen s onfecle .
hlmmuuu Este es un aspecto fun
meatal, 3’ que " permite mgnl:cmn
del nivl’ de cada hormona. ¥, por lo
tanto, comprender una serie de feno-
menos fisiolgicos en los que ellas parti-

Considerando los precursores de cada
tipo de hormona, existen bisicamente
tres gruy

A) Las que tienen como precursores ami-
nodcidos: auxings y etileno.

B) Las que tienen como precursores is
prenoides: giberelinas y acido absei-
sico.

©) Aquéllas cuyas moléculas estén for-
‘madas .por precursores de _diferente
origen, isoprenoide y purina: citoci-
ninas.

Para_facilitar ¢l estudio del camino
biosintético de cada hormona, se an;
zarén estos tres grupos separadamente.

A) HORMONAS CUYOS PRECURSO-
RES SON AMINOACIDOS, AUXINAS Y
ETILENO

§i bien se han agrupado en esta sec-
mon las auxinas con el etileno, estas
0s hormonas no tienen nada en comiin

sugiere varias

tas probables a partir del ‘cainodeido
triptdfano. Se ha sugerido que el anillo
indolico del AIA no tiene por qué deri-
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var necesariamente del triptbfano, sino
del indol, pero no existen pruebas serias
al respecto. Se puede decir que solo
sy souedo generl pas considerar
riptéfano como el principal precur-

wr del AIA, si no el Gnico.
E tripofano, o s ves, pude et sin-

proteinas que contienen triptofano.
En cuanto a las rutas por las que el
triptéfano puede ser convertido en AIA
son varies y hay pruebas experimentales
par todas, par [0 que se deben consi-
derar las siguientes posibli
a)que haya diferentes vias para la
sintesis del AIA en especies distintas.
b)que en una misma funcione
‘més de una via y que puedan ser dis-
tintas_en diferentes partes de la mis-
ma planta o en diferentes estados del
cecimiento y desarrollo de el

La figura 84 muestra  dos de las vias,

ion (reaccion 1

Phaseolus aureus y Pisum sati-

wm.

Por la otra ruta, a través de las reaccio-
nes 3,4 y 5 de la figura 84, el triptofano
sufre primero una descarboxilacion v lue-
go una desaminacion oxidativa. Esta
ltima_etapa es comin para ambas vias.
También se sislaron enzimas de este
camino en ciertas plantas.

La regulacién y control de la biosin-
tesis de auxinas s un punto importante
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ain completamente desconocido. Sin
duds, el primer paso un’l aislar y p\lri-
car las enzimas que intervienen

dos  principales rutas e ot de
AIA, 'y estudiar los posibles efectores
alostéricos qu ledan tener control
por retroinhibicion o retroactivacion,

Avena y Pisum (reaccion 3). También
se ha observado que, en algunos Grga-
nos como los frutos, la presencia de
una cieta cantidad dé auxine aca e

do una mayor sintesis de AIA,
R puede ser un efec:
tor positivo en algunes de las primeras
etapas o provocar una mayor disponibi-
lidad de triptfano para la sintesis de
auxins.

ETILENO

Se ha trabajado mucho en los G-
i aclarar el

sacaross, glucosa , a-alanina,
&ldo linoliniea 3. wetlonns i or-

tual sefiala &l ami-
como ‘el principal

erte T
oo’ 2/ Hoseh rmo G40 Tommien.
Como en el caso de la biosfntesis de
auxinas, en_distintos vegetales se
encontrado as- dos. utas de . figura
85.
En la primera ruta (reacciones 1y 2)
hay una transaminacion 'y una segund:



H
CHy=C - COOH
2y
1148 i

H & - Cetoglutdrico
/ ®{, Glutdmico
TNH IPyA

L‘Hg CH 2~ NHp CHy- o cooH

Oy
o

©

cn2 -cHo
N
H
® NAD +
- NADH + H +
IAA @ CHy- cOOM
N

Figur 84, Principale. vas do sintais do iedo Indolaétco  partir dol triptoanc.
Las Ifneas gruosas i fa mis frocuente on los vogetales.
Reaccion Enzima Cofactores Sustrato__Producto

1 Triptofano transaminasa_ Piridocal fosfato TP By

2 Indol pirfivico decarbo-  Tiamina pirofosfato [Py TAAld

8 Triptofano decarboxilasaTiamina pirofosfato TP ™)

N ino oxidas TNH;  IAA

5 Indolacetaldehido deshi- NAD* 1A IAA

drogenasa

ptofano; IP

Referencias: | TTP=
TNH, = triptamina; 1AA =
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oo

H
m S PIRUVICO
METIONIA
C0 g+ NHz ®(Cha
® »:¢Ha o ALANINA
CH.
oo CH3
* coon
werona * $*2 1
* GH2 co
] %Gy HMEA
cHy DIFENOLES  CHy
® ® H
CHy
: *CH2
HooH + CHy S -R *CHp HCOOH + €0+ CHy SH
ETILENO
Figura 85, i
Reaccion___Encima Cofuctores: Sutmto__Producto
1 moomivmss_ Pirdocal fosfato._ Metionina
3 Puoxdus *HO KMBA
RS0,
* Monsfencies
3 Amiooxidwm PN Motionina
§ 0 Peosdim o *H0 Motionsl

*Nomalmente estos compuestos no
‘o reduciéndose en forma similar &

se consd
Referencios de la figura: KMBA = & <eto

jeran cofactores, pero acttan oxidindose

‘metiltiobutirato. Las rescciones 2 y 4
i los que dard

son blog
etleno,

reaccion_en la_que parece que parti-
es libres.

En experimentos in vitro, el AIA activa
la_reaccion bargo, hay que
hacer notar que los resultados obtenidos
in_ vitro no aseguran que ésta sea la ex-

2. Sin

sintesis
terés fisiologico.
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B) HORMONAS CUYOS PRECURSO-
RES SON ISOPRENOIDES. ACIDO ABS-
CISICO, GIBERELINAS Y CITOCINI-
NAS (CADENA LATERAL)

El resto de las hormonas conocidas

ino_biosintético, en parte
comiin, que es Ia via isoprenoide. Algu-
nos aspectos de esta ruta metablica es-

tan esquematizados en
(Véase el capitulo de Lipidos.)



1PP

Acetil =~ COA  —mm =t MVA ——t ——

CITOCININAS
( Cadena lateral ) 0POP

0POP
ACIDO  ABSCISICO —_—
FPP
GIBERELINAS o)
—_—
oPoP
66PP

Figura 86. Esquema resumido de la via isoprenoide y su relacion con algunas hormonas

Sustrato___Producto

Reaccién Fnzimas
1 Tsopentenilpirofosfato isomerasa P DMAPP
DMAPP  IPP
2 Geranil.PP sintetasa PP +DMAPP  GPP
3 Farnesil-PP si PP +CPP  FPP
4 P+FPP  GGPP
sopentenil pirofosfato; DMAPP = dim

Referencias: MVA = ico; TPP
e atate;, P g pietostae:
ranil geranil pirofostato.

= Famesil pirofosfato; GGPP



‘GIBERELINAS

Las_ primeras evidencias sobre el ori-
gen lsup)enouie de Ias giberelinas pr
Vinenen' do. experimentcs. con @l hongo
Gibberella fujikuroi en_que, paxtiendo
de_acetato-1-'* mevalonato-2-14C
(MVA), se logrd la incorporacion de ra-
diactividad -en el dcido giberélico. La
mayor parte de
actuales sobre la bm«fnmu de gibere-
linas se deben al grupo de Charles West.
(Universidad._de Californn que nvest

men todos los inkrmdlalms espera-
entre el MV: el geranil-geranil
pxro[mfntu cem, % e g g
nhles de esta via se en-

cnntmbu\ en ml

Figura 87. Biosfatesis de
Referencios: CPP = copall profostato.

indican que estén hacia sdelante

La figura 87 muestra el esquema de
B bl 0o gicreing partic dl
. BI primer compuesto lire que

se detecta es (] 0, que tiene los
cuatro_ anillos q la_estructura
bisica de las ghemlm.m La enzima kau-

lada y purificada

reno—sint
ol oo !u)lkurov y de E. macro-

ponsable de la’catdlisis de las dos reac-
ciones que llevan a formar kaureno a

partir del GGPP, para obtener como in-
termediario _copalilpirofosfato  (CPP)

exister
compuestos naturales que tengan el mis-
mo efecto que estos retardantes sinté.
ticos, los cuales podifan eventualmente
regular 1a_biosintesis de giberelinas en
este punto.

berelinas a partir de geranilgeranil pirofosfato (GGPP).
Bs un complajo do dos protefnas. Los retardantes
s A,

Todus el requoren O3 pirdte el

a5, Las lfneas punteadas indican que

eocuenian hacia airi de plano del 4, mietras que las gruesa



Las siguientes etapas son de oxida-

cion en el C-19 que llevan a formar un
icido y una posterior oxidacion en el
-7, que mduce dcido kauren’7
ai1deoieo (1 fHKa

e N e

e dtomos, 3 en adelane se encuen-
tran compuestos

et dovde. o sai B de
solo 5 carbonos —pues el C7 queda
!uera del anillo—, y seré posteriormente

conocen 35 giberelinas, pero se supone
que no poseen actividad hormonal dife-
rente entre sf. Aparentemente, muchas
de ellas son intermediarios biosinté
y se piensa que solo hay tres o cuatro

¥ —g
"~coon. L

& coo

- a A=Al

Figura 8
de 78
termediarias en la biosfntesis de

ruta metabolica para la siotesis de dcido
* itroxierenoten L1 R g o o prok g

ghonlins ativas, La difeente aciv
iad que presentan las giberelinas en dis-
fimie bivemsayos podria sribuie o la
capacidad de Ia planta para convertir la
lina suministrada en la giberelina
activa_propia de su especie. De las 35
giberelinas conocidas hay algunas pro-
pias del G. fujikuroi, otras que sdlo se
encuentran en plantas superiores y otro
grupo que es comén a los dos. En la
figura 88 s presenta una posible ruta
aue sinas gierelinas conocide 1
guran como._intermediarios metabolicos
del dcido slbeml.\cu (GAs). Hay que
hacer notar que la numeracién de las
gberelings conesponds sl oxlen e que
fueron aisladas y determinada su estruc-
tura, de modo que no'tiene ninguna re-
lacién con su_biogénesis. Existen algu-
nos_datos experimenteles que apoyan
este esquema, aunque el panorama estd
muy lejos de ser completo.

ico (GA) a pari
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Se_conocen dos tipos principales de
gherlinas, desde ol puto o vsta es
le Cy0 y Cyo. La diferencia

o Jue las Gltimas han perdido of C20
a la posicion 10. Esto hace supo-

ner que las giberelinas Cy sean precur-
metabblicos de las giberelinas C, .

ACIDO ABSCISICO

En 1965 se logro establecer la for-
mula del dcido abscisico (ABA) y se
unificd la nomenclatura, ya que lnl dis-

al

Iscintoments 9 s roctificado Ta bath

absoluta que ha resultado ser
& (ﬁg, 89).
el estudio de la estructura quimica
del ABS 0 desprende que es un sesqui-
ferpenc,.en decir que st fomado por
unidades isoprénicas. con-
o al lograrse la lncorpnnuotl de
i 14C, un precursor conocido de
isoprenoides, al ABA, en frutos de to-
mate y palta. Sin embargo, hay en prin-
cipio dos posibles rutas propuestas para
la sintesis:
a)ruta directa por un precursor Cys

(famesilpirofosfato);
b)ruta indirects, como producto de la

ruptura de un carotenoide (Cyo) por

efecto de la uz (fig. 89).

Como violoxantina es s o producto de
la condensacion. cabess eza (por sali-
da de pwmmo) e o et de

/A es precursor tanto de
cnoeemm: (vfa_ ind
famesilpirofosfato (vfa directa), la incor-

VIA  DIRECTA

(% i 5%

coon

VoL

via

INDIRECTA

Figura 89, Bsquema con las vias dirceta e indirecta de biosatesis de feido

absefsico.
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poracion de ‘MVA-2'*C a ABA no

tissima) junto con (2-2H)
rias horas le se extrajeron y ais-

laron los carotenoides y ABA, encon-
trandose que el ABA contenfa tritio
mientras que los carotenoides tenian
solamente IC, o cual probb que ] &

toeno habfa penetrado a las células

habfs metablizado, normalmente. Htod
resultados indicarfan que el MVA se
incorpora._directamente al ABA y no
via carotenoides. Sin embargo, esta evi-
dencia no es suficiente para descartar la
via indirecta. La mayana dz los autores

punto de vista del control de la sintesis
de una hormona. Se supone que ésta es
Ia via principal de sintesis, aunque en
algunos tejidos o en ciertos momentos
del ciclo vegetativo pueda haber sintesis
de ABA por ruptura de carotenoides.

La figura 89 nos da un esquema de
los conocimientos actules en lo que se
et a a biointsis de ABA.

T FOPy ABL ol do il

pmhle intermediario (fig. 89) y

pmhcsmenbe nada sobre las enzimas
que_particpan, aunque e sompecha la
participacion de oxidasas de funcion
Rixta o0 o8 ctepes iltmas, en forma
similar 2 1o que ocurre c il
Tina  con 1s hormonas eteroklaes de
los mamiferos.

€) MOLECULAS FORMADAS POR PRE-
CURSORES DE DISTINTO ORIGEN

CITOCININAS

Cuando se pudo aislar en 1955 un
compuesto llamado cinetina (6-furfuril
aminopurina) de una muestra envejecida
de ADN proveniente de esperma de sal-
mén, comenzb especificamente el des-
cubrimiento de este grupo de fitohormo-

nas. Sin embargo, la cinetina no es con-
siderada una citocinina na sola-
mente en 1964 o aislo de semilas do
maiz la primera citocinina natural: la
zeatina. Desde e momento  la fecha
se han aislado varias cuyas caracteristicas
quimicas.son (fig. 90):

a)una adenina sustituida en el grupo
amino, en posicion 6, por una cadena
de estructura isoprénica;

b) pueden encontrarse r:omo bases libres
© como_nucledsidos; en algunos ca-
505, también como nucledtidos;

©)a veces se encuentran sustituidos con
CH,S, en podien 3.

B evidente que el origen biogenético

en o actualidad de

tocininas. Sin embargo, en algunas espe-
cies de ARNt se han encontrado bases
sustituidas que son idénticas a algunas
citocininas encontradas anteriormente.
Un punto que desperté mucho el inte-
s de o investigadors e e n posk

ion de estas moléculas de -isopentenil
sdenotic (IPA). en ARNE ara s
vecing ol ticodtn (eapfalo V). nck
sive pudo demostrarse que afectaba no-
acided de union del
aminoacil ARNE a los ribosomas, sin al-
tera

cxplicar de alguna. maners Ja secion 96
las citocininas o

ecuencia, una
o @ ‘metasioieng 4e 8

janta.
S comprobé que si se hacfa crecer
tejidos de- tabaco en medios que conte-
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Adenina

Ry R, Ry ‘Compuesto
H H 4 —Isopentenil adenina
CH,
Ribosa 7 22 —Isopenteni adenosina
(a)
‘cH,
b Metiltioisopentenil
o CHySa adenosina (mslPA)
H H Zeatina
H\ / CH,O0H
/C b C\ Ribosa H Ribosil zeatina
—cl,  CH,
Ribosa CHyS— Metiltiorribosil zeatina
B oH
o= Ribosa H cisiribosil zeatina.
—CH, CH,0H
B omoH H H Dihidrozeatina
H--C—CG---
i e
—cH, o,
‘Figura 90. la actualidad,



nfm (2140~ MVA, se
una cantdad. spreciable de 15 acki i
en ARNQ, la qug (x‘mupnﬁﬂfl u IPA,

ompo-
ngnm del ARNt W mpeouds, mo Scont.
mabs ol orgm de- s cadena lfen
pero un punto importante, e hay que
selarr & cusndo s forma ol ARN:
se incorpora el nuclebtido sustituido (ci-
tocinina) como tal, o si la cadena late-
e a un residuo. adenilico de
una molécula ya preformada de ARNE,
con las bases metiladas.
un items
enzimitico de levadura que pucc

worta del v do o de.tabaco.
lencias indicarfan que las o
i ARN{

o, ot & contari,
serfan pmducto de i degradacion de

per se, su sea el p
ducto del cataboliszo:do cidos Tuclr
e

cos, pues poder controlar este proceso
Ubrements adquiere s impottancia
fundamental para la célula y el organis-
mo_fntegro. Se deberfa ldmmr. o s
caso, que las ci
por una via distinta que "o invaticn
ARNt como intermediario y que es ain
desconooida, La otra posbilidad es admk
tir que los resultados obtenidos en las
Sleio 0 PrmoEa G5 4 etk dorls
citocininas sea un_proceso
Tos vegetales i que 1s cmlnxnu sle:
das sean hormonss  reguladoras natura-
les.

REGULACION

Para que una planta pueda regular los
ay_inter-

vencion de hormenas, ‘es necesario que
a nivel dg concentracion
de éstas. Est bldo bl

ke s 4. okt a om
cién y el traslado de la hormona. o

respectoala ngul-dbn ru I bmlmﬁeﬂu
ya se ha visto qu nada es

. S b viso que, en los totopert-

oo g, gmennaide. hay o afvl
i o

mlentm que en los fotoperi

tén slriere. £ao sugerirfa la

posible, intervencién. del fitoéromo en 1a

Tegulcion de In biostnteds de estes dos

hormonas.
Otro punto que ain no esti muy es-
tudiado es ol de la destruccén de s

hormonas cuando ento_de-
forminado del cielo de.oca planta a-
guna de éstas necesaria. Con

respecto a las auxinas, hay innumerables
trabajos sobre la_destruccion de AIA
por_ peroxidasas. Sin embargo, no hay
pricticamente datos sobre el resto de
las hommonas. En_ principio, este pro-
Bl i exls 2 ol dol ens,
ya_que siendo éste un gas que difunde
Tiiimante, e control do o nvel etarta
dado solamente por su sintesis.

PIGMENTOS
la ecdocio o herke de e i
Los mas conocidos son la fotosintesis y
1a fotomorfogénesis (algunos aspectos de

éste Gltimo han sido observados en ani-
males). Las plantas pueden reaccionar &

canacteristica comtn: en su molécula se

tructura son b estables, ya que
los grupos de dtomos unidos por dobles
enlaces no pueden girar alrededor de

239



estas uniones. Cada sistema cunwgud
tiene un estado energético bajo

piede ser cxctado. por 1a s visbe
Cuando i sistema es excitado puede
ocurrir a un electrén, como en
el caso dz Ia clorofila, o que un doble

caso del fitocromo (fotorreceptor en el
Becoaso- fotoperitdlco).
esde el punto de vista estructural se
pllede clasificar a los diferentes pigmen-
to0s en:
) orfinas, cuyos sfemplos més com-
clorofilas.

tesis 'y de cuya estructura y biosin-
tesis se ha tratado en el capitulo de
Lipidos, rezén por la cual no volvere-
mos sobre el particular en esta sec-
cion.

PORFIRINAS

Estructuralmente son tetrapiroles
ciclicos unidos por sus atomos de car-
bono, los cuales estin sustituidos con
Tocledad. do cadeias ‘fatorales (0
). xfirnas difieren entre sf por:
nm.mmm sustituyentes en los

b)presencia o ausen

cia de metales

2) Freobiinas, relacio- sin mem ‘protopor-
nadss con las porfirinas. firinas: con metal);

3) Flavonoides. ¢) naturaleza del o

4) Carotenoides y xantofilas, pigmentos
fotosintéticos "cuya funcion ha sido

caso
las protopor ) que puede ser Fe
(hemopnrﬁnnas) o"g protopor

estudiada en el capitulo de Fotosin- g);
oon i b
o g Iy
Broma 20 38
+ Signny g
o] 2 \
Wi
[
PROTOCLOROFIION s ~—pROTO 11 Mg —=M— . o
Soann Rare \Q\‘ .
comoruon s bow N
e ighon o b
G G

cuonoriuas

FirocRoNo,

mmi A

Ca

PRoTOsORFIAIA IX

Hewo

peRoxDASKS
cirocsomos
ocROMD  oriDASAS

s o1 B 1 bl G vt y pobie i do it dn o
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d)el grado de insaturacion de los anillos
pirrdlicos

BIOSINTESIS DE PORFIRINAS

La figura 91 muestra un esquema

general de la_biosfntesis de_porfirinas.

Con la formacion de Proto 1X se llega

al punto en que dos rutas se separan.

Por una parte se incorpora Mg y se
o

y citocromos. Algunas de éstas son en-
zimas, mientras que otras, como los ci-
0, actiian istem:

en los -
portadores de  electrones (fotosintesis y
respiracion).

CLOROFILAS

a estructura de las diferentes cloro-
92. Todos

Figura 92. Estructura de algunas clorofilas.

teriss, que contienen  bacterioclorofila,
La clorofila b se encuentra general-
mente en las plantas verdes, mientras
que la ¢ y d son comunes en algas par-
das y rojas, diatomeas y dinoflagelados.

En la formacion de clorofila a partir
de protoporfirina IX Mg, hay varias ta-
pas en Ias que se llega a protoclorofi.
ido a. Cuando se iluminan las plantas,
hay una ripida cony

o pro-
pidnico del anllo D por fiol, parece
ser llevada a cabo por la clorofilasa.
o cutal lx

ransformar
clorofila g en clommldo a mis fitol.
Sin_embargo, se piensa que el sentido
de In reaccén i 000 esé voleado hacia
1a sintesis de clorofila a.

FICOBILINAS

Las ficobilinas son tetrapirroles de ca-
dena abierta que derivan de las porfi-

tos fotosintéticos accesorios en algunas
al

ges.

Biogenéticamente se cree que son de-
tivadas de la ruptura del anilloporfi-
tinico de las hemoprotefnas (fig. 91),
aunque la mayor parte de la evidencia
proviene de estudios con hemoglobina.

FITOCROMO
En la actualidad no se conoce con
certeza la estructura del fitocromo. Sin

embargo, se ha logrado_establecer que
81 grUpO cromOtoro o un tetrwpirol I
ilar

niimero y posicion de los dobles enlaces
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del erombforo, como también en el grado
de asociacion con proteinas.
En oisos caftalos de et tbro hen
sido tratadas las funciones de este pig-
mento.
FLAVONOIDES

Los flavonoides son una - serie de
compuestos que_tienen como_estructura

Fenl olaning.

'

cidoshiquimico——

bésica comin el eﬁquelew de la fla
nm (Cu) (fig.
miés distribuidos

c\lenum g glicdsidos, 1o que es im-
tante ya que eso les acuerda solubi-
Raady estibdad & 1 luz y u I degra
acion enzimitica. Es muy grande la va-

o0t MWaioni Cok
2| &
s con

oy el coA
do's.con

W
(r’

w‘ 4
Flovanas
ehirdas
/ Flavarant
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Figura 93, Bsquema de biosfntesi e interconversion de flavonoides.



riacion en cuanto a la composicion de
azicares y los lugares de union en la
flavona.

La biosintesis de los lhvonoidu im-
plica la union de dos vias metablicas.
FPor ung pate, ol snllo A (tg 99 pro-
viene de la condensacion de acetal
(Acetil- + Malonil-CoA), mientras que m
unidad de C rest:
lalanina. La enzima que convierte feni-
lalanina en écido trans-cindmico-feni-
lalanina_amonio liasa (PAL)- es clave en
el metabolismo de los flavonoides, ya
que es la primera reaccion dentro del
sistema. Parece ser una enzima inducible
principalmente por la luz, algunas hor-
monas vegetales, heridas o enfermeda-
de

a figura 93 muestra el esquema ge-
neral de la biosintesis e interconversion
de los Savonoides.

a funcion de los flavonoides en las

‘funclen sigue sendo une neagrite.
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CAPITULOIX

NUTRICION MINERAL

M. E. RESNIK

CCONCEPTOS GENERALES

Se entiende por nutricion mineral d
1os vegetales todo lo relacionado con los
diversos elementos in 208
omposicion quimica (con excep-
cién del carbono, el mgeno 7 el harb-

Les plantas absorben. los_elementos

que toman en forma de agua. El carbo-
no y parte del oxigeno se incorporan
como diéxido de carbono durante el
proceso de fotosintesis.
~El contenido de nutrientes minerales
s micho menor que ol de comprestos
orginicos, Las -cenizas y el _nitrogeno
(i 5o ‘vlatiliza l incinerar) conmi
yen un 5:25% de la materia seca. El
iro 1 da una idea del contenido mi-
neral de las hojas de caiia de aziicar.
Los anlisis de plantas revelan la pre-
el Lok e, ademis_de
los citados en el cuadro 1, cuslquiera

pues solo’ algunos son te e
ciales. Como tales. se canndm a J!que—

Cunes 1. Conanido do s minels
5 do la materia seca) e las hojas de cafia
aicar (Sscoana ofioaum L) clter
CP 48103 en Tucumin. (Cortsfa de ls Esta
n Agrlcola Experimental de Tucumin, Re
piblica Argentinal.

Elemento Contenido
Nitrigeno 2159

L 015 %
Potasio 172 %
Caldio 258 %

agnesio 014 %
Sodio 002 %
Cloro 088 %
Aafre 010 %
Hierro 2 ppm
Manganeso %2 pom
Otres 165 %

llos en cuya susencia se detiene el cre-
imiento o se interfieren procesos vita-
le, 1o que impdo I planta completar
su_ciclo sin que esto pueda remediarse
con e sumiiio do ot et Vi

criterio mis exigente propone que un
demento, ses cnnsdumlo Sl o
cuando se determinado su - funci
dentro del organismo.




Los elementos cuya

ia_en las plantas, en macro y mi-
cronutrientes.

Los macronutrientes (también lams-
dos clementos mayores) son el N, P, K,

quna de o criterios de- sencalidad

ot i, s . i
son beneicosos pars. slunas plantas
ot sucede con o slcio-en Ias rams

neas, con el sodio en algun:

de diversas familias, y 3 con ol cobalto en

pero no_existen pruebas

concluyentes de eses afirmaciones.
tenido relativo de cada elemen-
to 10 e el mimo en s disitas fed

tas condicones de m.mvn,
ni_tampoco en los distin
una mism;

Si se varia experimentalmente el con-
tenido_de un solo elemento esencial en
una_planta, alterando su_suministro y
‘manteniendo constantes todos los de-
més, se obtienen efectos sobre el creci-
‘miento de acuerdo con la curva de la

s observa, con muy bajo con-

mento. proporcionsl del. erecimisnto
{sector “a” de Ta curv). Los posteriores
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Fiura 94. Relcén enre ol contnido de i
en a plan g o crocimiento.
Gura gonerslisada en sscia abires

entos decontenido traen aparejado
un_acrecentamiento, péro con declina-
cin, propeses (ector "), Los seck-
Tes by b G
la “zona de deticincia”
perior estd en el punto en
Heats. an ¢l contido. dol nutrents ya
1o modifica el crecimiento de la
{sector e Alf e donde e acumula
una cantided mayor_que
por 1 cusl recibe el nombre
na_del consumo de lujo”.

0 del elemento contin
tindose, se llega a un punto en que el
crecimiento disminuye por un efecto de

elemento se en-

i ubleados en el sostor de. consumo



o lujo, mientras que el elemento limi-
tivo estara en el sector de deficiencia
e nion inedl

FUNCIONES DE LOS ELEMENTOS
MINERALES Y SINTOMAS DE
DEFICIENCIAS

Generalmente las plantas _producen
sintomas_caracterfsticos en respuesta a
Ta carenca de elementos esenciales. Esos
sintomas _visi n a menudo
determinar las funciones del_elemento

s de esos sintomas se describirin a
continuacion.
L megors do s ditomss dese
s ‘spurcen . 1a pare’ siren do Ia
plmu 7 800, fcimante detsctables. Lus
raices, por supuesto, sufren también da-
fios por la carencia de esos elementas,

ven en soluciones nuL!mVls los sinto-
mas no pueden ser observ romo-
verlas del suelo. Asi pues, Eoma ésta es.
\Illl openclnrl laboriosa y_dificil, no se

describirén los sintomas de deficiencias
en las raices.

ELEMENTOS MACRONUTRIENTES

NITROGENO

Es més comin que la mayorfa de los
suelos sean deficientes en N que en los
otros elementos. Los minerales que dan
origen al suelo no_contienen N, pues
éste proviene_principalmente de a fija-
e
especial por mecanismos biologi

For cho lad, e clemento e perde
ficilmente por lixiviacion de los fones
nitrato y por su conversian por los micro-
organismos a Ny vol

El nitrogeno es esencial para las plan-

en
s) debido a
tenido de clorofils, espeoialmente en las
hojas viejas. En casos severos, estas h
jas se wuelven fotalmente amarillas
ernbuniente, o da la:pine {1as
permanecen ver
tiempo Caisa do as tomas lolublu
N que se trasladan
mis vighe & medid que oy compuestos
nitrogenados e degradan. Algunas plan-
re ellas el tomate (Lycopersicum
Gedontum W) 'y o vasedades
de mafz (Zea_mays L.), muestran una

3, dobido a I acumaci de miocis:

"Las cantidades elevadas.de nitrbgeno
generalmente determinan un color verde
osouro y abundancia del follgje, con un
sistema radical pobremente desarrollado.
En ol caso de la papa (Solanum tubero-
tran un creci-

aérea, pero forman tubérculos muy pe-
quefos. No se conoce ain la causa de
estefenomeno, pero es indudable que
8 it do-ifcurs 8 ld bk \u
se ve afectado

iensa, ademis, que las lellmonex ot

floracion y la formacion de las
en algunos cultivos agrfcolas. Sin embar-
0, ies b as flore-

g0, algunas_espgcs
cen mis ripidamente con un suministro
de nitrbgeno rlativaments lt,
n problema en constante debate es
o dtocto del umiitzo de cirigmo
rico  versus la forma amoniacal.
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plantas superiores pueden absorber am-

jo. A un pH de alrededor de 6,0, algu-
iben. tan solo una ligera

te n melor
crecimiento de las plantas que prefieren
amonio, pero ocurre
que prefieren nitratos. Las primeras au-
i et o pusterilia ot s
forma de_nif la_absorcion es
avor cutndo @ contenido de glicdos
% o Ta d ion de los glicidos
produce sustancias hidrocarbonadas inter-
ediss de ipida dsponiilied pars 1a
formacion de aminoicidos.

La capacidad de =3 plantas de redu-
cir el nitrato a amonio no depende ma-
yormente de su edad. Los procesos de
sintshsdiminuyen con o envlecimie-

mis que la capacidad de
veduelr NOS, 'y 05 casos extre-
1m00 0 obosa que lus rafces abrorben

(véase. pig. 25!
amonio. Esto se debe

que. se, necesita energia
pero_también

ordialmente a

para.reducirlo,

parece tener efectos favo-

rables mis generales. Prueba de eso

o hecho de que las plantas que preie-
nitrégeno amoniacal reaccionan favo-

Sablemente, ‘anta un  poqu
de nitrato.

o agregado

Un st lo_contityen s

phmbancapuine decfler o aintguno u-

moglsen en s\mblocn con bac
pisghgrpe ity
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nistro de ambas formas eno
resulta depresivo por el efecto inhibidor
que éstas tienen sobre' el proceso de
fijacion.

especto a la_mutricion nitrogenada
con urea, véase la pig. 274).

FOSFORO

El fosforo se absorbe en lus plantas

Impmciety;omle s s otd elemen-
ite' que los aziicares sean meta-
Teados por la planta, y porque ade-
més éstos actian como transportadores
e il B ciplhuls’ de Besprd
cién se tratan estes funciones con ma-
Yo detall:

Las plantas deficientes en P_tienen
forma_achapamada y, en contraste con
aduéles curnies de N, prosentan & me-

e bastante _oscuro.
ocianinas,
que producen una_coloracion rojiza. en
plantas her-

y N respecto a esto, pu
dichos elementos actda en  sentido
opuesto.

En la mayorfa de las plantas el fos-

ciencia aparecen primero en las hojas
més maduras.



La mayor parte del fosforo necesario
en los cultivos anuales se absorbe du-

iom fostorals el ot 401 fol]li]e 7. m
raices se realiza mayormente a exps
de la redistribucién posterior.

POTASIO
Asi como el Ny el P, el K se redis-

tribuye ficilmente de los organos madu-
10s a los mis jovenes, y los sntomas

Ias in 3
dicoulednnen. estas hojas se vuelven ol

principio algo’cloroticas y. ripidamente
comienan a desarrolarse eiones et
ticas dispersas. En_muchas dicotiledé-
nees, asi como_en los cultivos:de cerea-

B Slne mfechdu por
le podredumbres.
Eltu molmahdnlex hacen a la phnta
mis susceptible de volcarse por el vien-
to o la lluvia,
A diferencia del N y del P el K no
e d

le 1o cual, cosa sor-
necesitagrandes

ausencia, éstas no pueden actuar como
catalizadores ef reacciones
metabiicas. La stniess de proteinas o
requiere grandes canti-
dmnn de potasio, aunque la exacta reac.
cién quimica en que interviene no ha

sido aiin definida con certeza. Esto pro-
bablemente Exp].!que el hecho, conocido
desdeantafi

formacién de compuestos de alto peso
‘molecular.

carcro

Buena parte de este elemento se en-
cuentra en la planta dentro de las va-
cuolas, donde a menudo precipita como
cristales de oxalato de calcio.

o encuentran depesitos s3idos de oxar
lato de calcio y aun de carbonato de

con los_icidos pécticos de la laminilla
media. Se piensa que esos pecmwu de
calcio actian cementando entre si las
células de un tejido, lo cusl de ser cier-
to, podria explicar por qué la deficien-
cia de calcio- causa una inhibicion noto-

te papel al Ca concuerda con la obser-
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n de que ciertos hongos y algas
nmoeluhru que o poseen llnm\llh me-

sus_caracteristicas_diferenciales de pe
meabildad, Por Gitimo, & Ca s parte
gencial de In camiaa, Ia enzima que
hidroliza
antas pueden

s

(0,021 %) y el de las

ioos: Un siministro clovado do.Ca pi.
de ayudar a_desintoxicar la planta de
0 ocurre con el

Mg\mu enzimas, como la_amilase,
arecen requerir calcio como activador;
Pero.en. obros essos s ha abscrvad
que, por o can'.rlno. tiene poco efecto
estim ente por interfe-
Yoncite dorkiop o megneni,

MAGNESIO

Eate. demento puses detenpefar
ror o el oo papeles impeeanien
e parte i
grante db clieus de comofin y wz
ello_esencial, y en su ausencia se des-

erosas
imas, Se. conoce, por_slemplo, m

sobre las que actian en reac-

i
como activador de algunas et
ciclo de Krebs (véase el clpfhlln lVi.
en la activacion y sintesis de dcidos
505, en In intesis de muclebtidos purt-
micos ' en muchas otas reacciones indi-
vidua

También e esencial que haya_can-
tidades apropiadas de Mg para mantener
Iaestructura de los ribosomas, orgé-
nulos subcellaes que llevan a cabo la
sintesis de prot
AZUFRE 5

El § se absorbe como ion sulfato bi-
valente, Se metaboliza en lss raices sélo
en la medida en que ellas lo necesitan
para su propio metabolismo, ¥ In mayor
parte del 507 se traslada como tal a la
sérea, ALf se. incorpora. . com:

it

las plantas cutndes
piss In mayorts de los suslos
bien dotados de.wilitin, pero lox sin-
tomas_cor en un amarillamiento
generalizado. en fodas las hojas. slec.
fadas, EI § no se redstribuye ficl.
ment desde los tjidos maduros, por lo
al Ias deficiencias se suelen notar pri-
hero 20 oo Bejin i jovenes.

ELEMENTOS MICRONUTRIENTES
HIERRO

Las plantas deficientes en hierro se
caracterizan por el desarrollo de una



pronunciada_clorosis ‘inten
& Ia causada por las e M Mg,

se
trata de formas de precipitacion débiles,
pero quizé se produzean otros com.

e extremadamente limitada.
No se conocen bien las razones por

transpor de i

mis e (vése pigin 269). T
bién forma parte esen 1o trans-
portador de_electrones mmnmum, Il
mad

ferredoxina, el e se reduce y oxida del
estado férrico al ferroso y viceversa, y
esto puede demostrarse en la nitrito-re-
ductas Bl Fe tuncionattambién como
activador de otras et

lanas. prosnian problemas
de_clorosis dA F5: e weles calcireos,
por lo cual s ‘muchos es-
fueraos para expllcldl (véue bl I
plg. 272). La teorfa més_simple
que sefiala que el CO;Ca del suelo o

ierro tan insoluble que las plan-
tas o logeen sbeorber cantidades st
cientes. Sin embargo, en algunos casos

3 encontsb que as plantas que sutron

T, facelin sstiva de acub, Es postle

inactivado, precipitado o it
un_compartimiento en el cual no puede
cumplir su_funcién normal. La forma
ue influye el carbonato decalcio
(o o'on bicsbonto) en exte proceso
se encuentra claramente diluci-

5l mmgneso exite en ol melo en
varios de_oxidacion, pero se
. aue o absorbe. mayormente
como lon bivalente. Parece s que el
elemento en ese estado es mis estable
en la planta. No son muy comunes las
deficiencias e Mn, veces se pre-
sentan junto con una deficiencia de Fe.
Esto ocurre cuando hay exceso de

mdo en uia cloross ntemenal en las
hojas viejas o jovenes, segin las espe-

cea L), que la_ausenci
causa una desorganizacion del sistema
de laminillas, pero que tiene poco efec-
to en la estructura del ncleo y mito-
condrias. Esto sugiere que el elemento
desempeiia un papel estructural en el
sistema de membranas del cloroplasto.

21



Se.smbo que ol manganeto actvs mw
as, algunas de las cuales sor

l!mblm acivadas por el Mg, 5t e
a. funcion importante en las plantas.

For ejemplo, actia sobre ries Ensimas

sintesis de cidos

cleicos y _desoxinibonucleicos y_sobre
s del ciclo de Krebs, que decarboxilan
¥ oxidan el cido isocitrico.

También se encuentra_directamente
Ja fotosintess, pues
participa n por la cual el

agua se daldubll i llbem 0. Aqut pro-
Beblements m fanapor
podria

com
oo ool
it . it a.recf.n como
catalizador de alguna rescion

minada en la_sintesis de la_ clorofila,
pues su ausencia provoca clorosis.

BORO

El boro se absorbe del suelo_princi-
palmente como ion BO§ soluble. Las
deficiencias no. son_comunes,
n_algunos casos que producen la
deintogaién do los tedos intarno,
como_en los tallos de la acelga (Beta
@aa L) y o apo (Apiam
graveolens L), o en o fruto del
2ano (Pyrus mal
Las plantas_ deficientes en boro
o statomas, vogin
muerte_de los. me-

otras funciones, como por ejemplo favo-
recer la germinacion del polen y el cre-
cimiento del tubo polinico,

ane

tee oo anomalidades dve. se pro:

ltices, o que suger que ol Zn p

cipa B ol 4
o ot i . e e
crecimiento o e wencia de Zn
probableminte 1o deba ol he que
éste eleme Ia for-
macin del feigs mdoh:émn‘ hormona

lantas.

@ estas enzimas se les elimina el Zn por
medio de un agente quelante (véase
B 273) fu b e iy v )

blarse en subu

ot

nivel de B es bajo, Parece ser, sin em-
bargo, que este elemento tiene' también
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16 suelos oo dafiencia de este zle-
mento. Las hojas jovenes
Tanio 46 v’ coar veeds’olcure y 76




toridss o deformads, y sueen prseny
tar puntos necroticos, Los montes ci-
{iecs son oessonalments defcenie, ¥
en casos extremos puede producirse 2
‘muerte de las hojas jovenes.

de nitrbgeno y en otros procesos t
*micos de la planta.
MOLIBDENO.

El Mo existe en el suelo mayormente
como jon molibdato y como Mo,

con soluciones. nutritivas se lo
i generiments como. molibito. No
conocen ot compuestos oo los e
reacciona en la. planta, excepto
et hexevalnte, Sus
funciones mejor - conocic
irasportador de alectrones e ot
presente en_ciertas enzimas necesarias
Fors comverti el itato a fon monio,
putieuaments 1 itrtoreductes. Sin

embargo, ssempetiar algn oo
papel, pues i plantas
con fertilizantes amoniacales aun teqme—
r Mo,
bidn ssncil e ol proceo de

ruman simbistica del nitr6geno atmos-

e mayorta do las plntas reqieren
menos cantidad_de molibdeno_que

uier otro_elemento, pero las e

a menudo en una
aparece en las hojas més

vxejus y luego va progresando hacia las

enes. En muchos otros casos el

Sintoma, soincids con e deficiencia

nitrégeno, especialmente cuando. el

suministro de este tltimo i
hace en forma de nitrato.

cLoro

El cloro se absorbe del suelo como
ion cloruro y probablemente - perma-
ook an e orch e Ia_planta, sin

ar parte estructural de mo-
léculas nrgmxcu. Los sintomas de defi-

gruesan cerca de
o uncion conocida del cloro en las

imulacion de la foto-
Tntess, Parece actuar como. activdor
enzimitico para una o mis reacciones

bera_oxfgeno, pero el mecanismo de la
‘st bien determinado. El

sugiere
una funcién adicional de los iones

cloro.

(COMPARTIMENTALIZACION

Como s ha visto (capitulo 1), la
célula. vegetal tiene una estructura com-
pleja que contiene orgnulos con subes-
tructuras propias, asi_como zonas con
cierto grado de inestabilidad en el cito-
plasma. Las diversas especies quimicas y
los elementos no estén distribuidos en

estudio de los fenomenos de “comparti-
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mentalizacion” celular. Los distintos
compartimientos tienen un
sicién_quimica

rtancia de la compartimenta-
lizacién se hace evidente si se recuerda
que las reacciones quimicas en el orga

nismo solo se realizan cuando las sus-

miento.fio. Por otro.1ado, 1n
sidn compartimiento quimico denota las
s seicln quimicas en las cuales
lemento. Por_ejem-
B eede hablame . fotoro il
mico para_determinar su_existencia en
un_compartimiento fisico, o de fésforo
esterificado con hexosas, que indica su
ubicacion en un compartimiento o reser-
uimio. Como eemplo de for-
mas de compartimentalizacion del fos
Toro pucde mencionarse que, en muchos
tipos de células parenquimiticas, su ma-
yor part te enmueniza en forma o i
nica y sblo una fraccion pequefia estd
en forma de m;zefextm. Los distintos

compy fosforados se ha-

lan, a su vez, compartimentalizados en

distinto  grado. Asi, el ADN? se en-

cuentra casi totalmente en ¢l nicleo,

mientras que el tra
i en el citopl:

nen implicaciones fundam
metabolismo y en el pm;e de las sus-

com a otro.
Muchos procesos bioguimicos dependen
de esos fenomenos de pasaje, que po-
nen en contacto o separan sustancias
Teaccionantes, enzimas y cofactores, re-

! Se utliza_mucho la expresion inglesa
ook que sipifcs aproximadamente “dap-

2 ADN: Acido desoxirribonucleico,
3 APG: Acido fostoglcérico.

254

gulando asf ¢l metabolismo. En general.
cuando se use el témino “compartic
niento” " date o roerirk 8 un oom
partimiento fisico.

La célula en su conjunto puede, a su

nsideradacomo un comparti-

miento con respecto a i medio exte-
rior. Al estudiar los mecanismos del pa
e do las sustancis o traves de m-m-
branas ul\llml. deberh tenerse
pres Prsor e
T o e moiticn o vl exs
tente partimiento_celular al

como_consecuencia
es decir un cambio en las compartimen-
uhud 0.

1 “andlisis compartimental”, o estu-

o e’ tos computimientos e que s
terminado _elemento o

ejemplo,

po_en funcion de diversos fac-
fores amblenales o metabllcor. Los
distintos orginulos pueden asimismo
cxces ot contiugacion. difeoncil
ntegradas.

Cuindo esos_ mbtodos diectos 20

minucion del
e ot igual a la de



reaccion de primer grado', cuya repre-
sentacién semilogaritmica es una recta

compartimiento. EI nimero
G cump.mmunm- puede determinarse

de tipo mu.lncompnmmen

conTEnoo ¢ tog. )

mente al medio exterior sin interfe-
tencias de los otros, se puede también
onoee-pot. e mbiodo. o alor X!
compartimi

e deromaimadon del nimero_de

compartimientos y su tamafio_relativo
este

complementado con otros métodos.

EL ESPACIO LIBRE APARENTE

s sumerge en agua un tejido o
cla vegetal que ha estado en una so-

1~ Comportimiente tonto
2~ compartimiots inermedis
3 Camportimento rdice

CONTENIDO. ¢ 105, )

TiEwo

Figura 95. Curva de “lavado” do_una sustancia enc

im0

n sistams con un com:

parimiento (8 5 con vaios (b). Véase ol 110 paa mayores acracionce

Aceptando ciertos supuestos, como
por clemplo que cada uno de log com-
fos s estén vaciando directa-

o na rescion de primer grado, a

zitnta de 0 (8] 3 3 tompo wmeuride
de modo que §=S0e-M, donde \ ol cons

pacicn dol sovse on Suncin
o ey

lucién salina, se observa la existencia de
un comy
un tiempo muy corto
ededor de 30 minutos). Al ped
feildo @l soucién otiginal por un
Iaps , ¥ someterlo luego a un

parte del pdampm



putininto oc 1s ba lamsdo ‘ospcio

B spaente” (BLA) po cuant su

sipio equbrio con o oo exterior
cia

cativo “aparente” deriva de las dificul-
fades nciles que s encontrron

sicas, volumen

Iemlvo 3 localizacion suboshilar, y 31

a

o de incubacion en una solucién
ok, po cjemplo. clon do polaso,
un lavado del tefido con agua destilada

si
solucién salina diferente, como
(NO,),Ca, en vez de hacerlo en agua

ada, o recobran cantidades aproxi-
‘madamente iguales de ambos iones (CI'
y K*). La conclusion es que ¢l K’ se
encontraba._adsorbido’ en_sitios posee-
dores de cargas negativas. En las pare-
des celulares y en la laminilla
existe un gran predominio_de las
negativas, debido_principalmente a los
frupos carboxlicos libres (disociados)
de las pectinas. Esta consideracién in-
dics en pincipio, que d ELA come

rende, total o parcialmente, la pared
e esiars
idos.

pare;
media

Bl estudio de este compartimiento

arrojeba inicialmente resultados muy

dipares e cumo o espacio que oo
actualmente

réctica
con el de las paredes celulares y espa-

! Ly adsorcibn e un fonsmeno de super-

icie causado por una atraceion entre las molécu-

rhniey o o

debido 2 we causan la
e et g pn. Tomar 1

cios  intercelulares, principalmente los
étodo

comportaron.
Iavado, u;u-l e o BLA d6 gt

Los fones que se encuntean reen
por cargas fijas del ELA. consti-
luyen un_ sistema Donnan' cuyos' gru-
05 cargados no difusibles form=n parte

& 1a edructura. La.fraceon del ELL.A,
iene cationes de_este modo cons-

tiaye o emaco e Donnan ELD).

e st 510 llma espacio e
acuoso (E.L.Ac.
En las rafoes de estructura primaria,
el ELA. comprende las paredes y espa-
arén

tical, Se considera que- el
tral o es libremente accesible a los
Tutos. del medio e dobldo 8

exterior. imacion presenta.cier-
tas limitaciones: por demplo, s I &
lulss _exteriores_absorben  ionies
cercanfa. inmediata y la B
de I solucién es bajs, es posible que
una_disminucién en la

presenta ciertas imperfecciones, sugirién-

ma Donnan 6 aquél n el cual 3
mi:u |:i.3‘u e memyans by ions que
eden o 3 v de ol xepl Uno
fon 6 caso mds i iy
" ' s s mxae s prope
dades prt o e oy
permiten. B\ equilirio

et o bl e
e, I i e o o -
iblos




dose que ¢l ELA. podrfs llegar hasta
el cilindro central.
La idea general predominante
esta Gltima _posibilidad es muy_ pequefia
y s nm\ﬂcnﬂbn fisiologica igualmente
reduc

LA CAPACIDAD DE INTERCAMBIO
CATIONICO DE LAS RAICES

La observacion de que las rafces po-
scen cierta capacidad para fijar fones en
forma_intercambiable coincide con la
descripeion hecha del espacio libre Don-

nan,

Se ha observado que la capacidad de
intercambio cationico (C.LC.) de las rai-

@8 proseuia vilare. rlsivaments coi:
4 puts Sach sepaeia, aghie o e
unui difieren mucho entre las especies.

esos valores
letoe amoctos s 18 icn T

S o efemplo de plantas
de alta C.I.C. (entre 30 y
45 mad/100 ¢ demlt ah s e
cILC.

% m«xlmo ns Tes n-mme-s, g
que las_ primeras tienen un alfo conmni-
3o de escio mayor que el de potasi

cor
bajos niveles de suministro, mientras
que las gramineas se comportan de ese
odo, iyt B0 , las

guminosas tienen preferencia zorioe Tos ca-
tiones bivalentes y las gramineas
‘monovalentes.

correlaciones o

bien clarificadas por lo que atafie a su
posible emo i6n;_pero,
como_se veré as siguientes,

ninguna_teorfa b copinlle e

bsorcién de. iones toma en  conside-
nt:lﬁn la CLC. de las rafces
de las rezones para
a ‘mayor importancia a u €10 ene el
proceso’ de absorcion son las siguient

) Ia selectividad en la absorcion de

ot
tercam

Byl GO et achendn, Buntumenil

mente en las paredes celulares, mientras

aue s procsios de ncomporcion

citopasma de las s se desuolan

& ol sl do Iy plaaleiuns; o 18

Sheorcon ¢ un poceso rlativamente

lento en somparacitn con el de nter-
kbl e o ke

Ests objecones han llovdo
vioclbn cas gonerl quels GLC. 1o et
ne influencia directa en los procesos de
absorcién, y que mientras no se en-
cuentren relaciones de causa y_efecto
ontre lay corclrftioas nuticiorales de

tas correla-
s caban e conaderidas ooy me:
ramente circunstanciales

MECANISMOS DE ABSORCION DE
LOS NUTRIENTES

PROCESOS DE DIFUSION

La idea que prevaleci6 durante mu-
chos afios para exliar Ia entrada do
elementos minerales en la planta fue la
36 ue ists difunden del e soucnd
exterior hacia el interior de las células.
Bl procesy do- difusion est v BoF
Ia ley de Fick:

= de
4=-p(de
C35),

dondeJs_fuo, antidad de_ sustanca que di
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So ;  gudiente de gonsentactn e d dos
@ puntos situados a wna di
de difusion, plopln doca:
s .a\..eo s olvent, Sa signo negati-
o2 Yoemula ndicaun o
nnlnlc el soluto con un gradiente
ativo de concentracién.

Esta_ecuacion es similar a la del flujo
Jéctrica (proporcional a la di-

(proporcional al gradiente de tempera-
tura), La ecuacion es vilida solamente
e condicones do tamperaira can-

i pmew de difusion se debe a la
energfa. ci de las moléeulas, o
enerf térmica, que para cada tempera-
tura estd dada por la expresion:

B=iT
donde k: constante de Boltzman (1,38 x 10°%
erg grado”!)

¥ i temperatura absoluts.

La energia de las distintas moléoulas
en un sistema dado no es Ia misma,
fino.que existe una distribucion normal
(cum de Gausy) entre llas, y M es Ia
energla promedio. Como la energfa es

eners
pubde posdecs el atocky de la umpm

proces:
S (293 'Ki, T oo sl ey
peratura de £ 10 causard un efecto de
10/293, o sea de -pmhmdmenu 3%
que es un valor muy pequefio que mu-
chos mi medicion no pueden
detectar. El coeficiente témmico de un

proceso 0 Qo se ha definido antes
como:
Qu= LTHO

¥
donde Vi wlocdad dal proceso 4 I tampe

Vpyg7locidad gl proces o tempe-
THO T + 1
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E1 Quo del proceso de difusin sefa,
entonces, a las temperaturas ordinarias
aproximadamente: 222
sea ligeramente supenor a la unidad.
Los Q10, medidos para diversos

lido. La difusion es, por lo
tanto, casi insensible a los cambios de
temperatura, dentro de los lfmites en
que las plantas se desenvuelven,

En 1o que respect
ésta tiene un val
cada combinacion de solvente y soluto.
Cuando la difusién se realiza a través
de una membran, entra en juego un
v factor qe 6 la permeablidad de
ésta.

PERMEABILIDAD DE LAS
MEMBRANAS

El término “permeabilidad” expresa
la facilidad relativa de pasaje de las sus-

tentes presumi-
blemente en ellas, como en el caso de
lss membranas inertes (no biologicas).
La diferente pmnmmd.d de n.lgunu
‘membranas celulares 2 _distintas sustan-
as (no. ioicas) podria explcars &n
algunos casos por e:

mecaiama, espe-
ciamente e el de las moliulas pey

"y su origen
se remonta a 1867, aiio en que la for-
muld el bislogo alémén M. Traube. Ha-
cia 1895, Overton propuso la ekt

lided de muchas  sustancias _orginicas
esti relacionada con su_ solubilidad rela-
tiva en un medio lipidico— y il
que los solutos del medio exterior po-
drtan disoverse en 108 condituyenies



‘presencia o
Generniments restings I b
‘mientras_qu
i

El efecto de la hidratacién del proto-
plasma sobre la_perm¢

sulados con cmmdmo

o "a sodto y ol potaio 1s

una situacion cercana a

clonda oo ol melabolsmo do les o
lulas, pues pierden toda select

pronto como cesa laproduccion i
bolica de energia.

Las teorfas que hemos visto carecen
casi totalmente de validez en cuanto
de sales minerales por las mem-

hecho que ocurre generalmente
en foraa lonica eralizacion
goulie o qua con los iones monovalen-
‘mayor rapidez de

nada por los numerosos factores que in-

fluyen en la_absorcién de iones
plantas, de lo cual se tratard i
En generl, e concepto de permentl
lidad, tal cx cnaiderado
st des s s que las
en” pasar sustancias
vt do o en ukyer 0 manor mo-
dida. Ello implica que,-de
membrana, esas sustanci
trasladado con_una_velocidad
et mapor S b o f eraclo o
ciertos casos, tal concepto de la_per-
meabilidad no contempl s situaciones
en las cuales las membranas
pasar, proceso. que descbiremos 8 con-
tinuacion.

ABSORCION METABOLICA
DE IONES'

En el mecanisnio de difusién ya des-
crto, ¢l proceso ocurre en forma es-

ponthnea, Bl cambio de energa libre en
& proceso

AG=—RT(InC—In Cg)

Por e ruatn, ol proceso de difusion

fendmeno ocurre efectivamente en cier-
ta_medida, s es necesario
considerar ofros mecanismos para expli-

dntamente con
antos minerales” 3 “slet,
Dor cuanta o lementos mineat ¢ encuentean

disociadas y son absorbidas las formas ienicas
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gar I absorei, por mcio del o de
la energfa metat élulas.

ica de las c
Un mpnﬂmw paso en el estudio de
tuaciones fue. el ento,

agl: a jugo vacuo-
Jo o sl 1l pnem Nitella contenfan
elementos racion muy
superior a la del agua del estangue en el
cual crecfan y de cuyas sales se nutrfan.

10 para el magnesio, 870 para el fésforo, y
mucho mayores atn para el potasio. Este
itimo it e
stanqu lcanzaba una
Conceniacion de 21 Cloo en I vacula:
e ehudion s demuesra o
mismo fenémeno mediante el corte de ta-
1l de plantas Jovenes Y laroopecsin del
exudado del xilema producido por presion
el Uoa copasel A cptieid s
diversoselementos ol exu-
ke ooy e o monen 3 medl
en que las plantas crecen revela factores
de_concentracién muy superiores a la
unidad, 1los _cuales
mente ' cuando la ion en el
edlo exterior dsninuye. Eaids fn
menos no pueden explicarse como pro-
sk espontineoy infndos por lo
tanto, la existencia de

notoria-

midi6 la respiracion en raices aisladas
de trigo en un medio libre de sules, y
encontr6 que cuando se agregaba

Gio e s Ia Tepiraion sumentaba y
1o sal comenzaba a absorberse.

A la_respiracion en ausencia de fones
Lundeglrdh la llamo “mplrunm bisi-
@', ¥ ¢l ierenen durante
absorci mbre de ‘res-
slacioy e, ] duxmte el perfodo
de_absorcion s agte medio un
inhibidor de la e et
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(séae ol capftalo 1Y) como el iy
10, ‘en una concentracion: adecuada
un* M), la lupirmnn dimimis
nivel bisico y la dete-
i (véae 1. fig, oa; g g
dujeron egirdh
teorfa labre el mecanismo de lbsvxmon
iones. Esta teorfa propone que los
citocromos de la cadena resy pxnhm ac-
mm como “transportadores” de jones a
de la membrana celular. Conside-
n q'ne entre el lado externo y el inter-
no de la membrana existirfa un gradien-

podrian difundir dentro de la membra-
na, y reducirse y oxidarse sucesivamen-
te. Al quedar un citocromo oxidado jun-
0 de la membrana

citocromo y posl un-tercero
hastaser “dsmpdo" Nakners e
0 do  cllla

andeghrdh  propone
e sl o o oAb por
te mecanismo, y que luego son incor-

Figura 96. La. respiracion slina (escala arbi-
raria).



porados los cstiones e fomma. asis < explccin e conecta, I sbaonln di-

omo conpruencs do s congenmcitn lerncl do lor disinos lones podrla
argas negativas acumuladas en la  explicarse por la existencia de distintos

il o por la entrada de_aniones, por  transportadores, més 0. menos. especii-

os contraras. ner ferente

atraccién de carg <08, que podrian tener. una. dift

Es de interés hacer notar que afinidad por su comespondiente. ion y,

ion seina se prolonga durante mu-  presumiblemente, un distint

chas horas, incluso ue las raf-  recambio.

s dejan de estar en contacto con 1 1a necesidad del uso de la
solucion salina (y cuando la absorcién,  energia el rstaboliamo para imy

T consiguiente, ha sta_teo- actiy del transportador, ésta po-
e, por XImaciones  drfa  tebricamente em)
que tiene con los conocimientos actua-  formacion del complejo; b) en el movi.
les, sirvib ¢ o= miento del complejo; y/o
nes posteriores. n del ion de

Como_ya se ha visto, en el proceso g Ia fig 97). La suposicién més co-
de dlfain o dospazaionto. da. molé-
culas ional al

abilidad de Ia mem- I~ L L
brana o sutra alteraciones. Se ha de. O £3 o
mosrd, o cambio, ue cundo s [-f- [\ o4
: TANCT

terior
o, ¢l incremento en la absorcion
se hace proporcionzlmente menor . la car by I
e expresa esa relacion llega a
valores_asintoti fa relacion se  Figura 7. Exquema do los meca
adapta bien a Ia idea de que existe una puestos respecto del ansporte de fones  rn
nsporiadors que, en el ex. Yo de s membranas colares: ) trumports
) ety dores que. difunden e n )
que cambian de posicion (1 ¥
con'un on para formar un compe € "0 s ) rapradors sk
descargaria luego el ion en el funcionan ‘por extension 3. replegue de mo-
foterno, 2 Gaquerms serf e ila do prtefas. Lox ireos somesponden

Lon (sfuera) + teansportador % Ton-ransportador (sfuers)
o Iontransporiador (adentro) — Ion (adentro) + transportador

Esa ia dobechor y ls cums  iete e que 1)  B) Do reqren el
mencionada e o ‘Graiedia stn o o enmgls meabblct yorme ol
simlars o la socion entr esin 3 primer paso pusde explicare como for.

reaccion enzimitica,  macion espontinea del eompl-}v. ye
dmde o irsportador, ol igal Que 1 segondo Sy, conserienca o i oot
enzima, quedaria_saturado_con -1 s gia térmica (rotacional o vibratora, fi-
frato a altas conceniraciones.” Si esta  gura 97, a y b) de la particuladel

I

La formacién de un complejo fontrans.  CNCTEfa estd fundamentalmente radicada
portador o e la Unien explicacion compatible €0 ¢l 1ado intemo de la célula y allf
on una curva de absorcion que aleanza ua valor

Tl Lo s pac 4 Gt dopore . parn 4n Ml nda”, gt an monenta
Pequeicn en Ia membrana, 3 s6o6 porcs sk én.que e aturara o mimero




podria ser utilizada para la destruccién
del complejo y la liberacion del ion del
o interno de la membrana,
Muchos hechos avalan la_ teorfa de
ortadore. Etablecda un sl

representacio I fpmca o
1= velockdad. da abearcitn en funcibn de
Ia reciproca de la concentracion (repre-
sentacign doble reciprocn do Lineweaver

¥ Buk, figun 98) debe dar una rects
como realment
4
y .
(4 b

Competitiva

Compeitive >

P
%
Absorcion_de_potasio
) posio slo
b)) en presencio de rusidio
¢ con una concentacien
mayor de rubidio

47 con una alta concentrocich
de colei

Figura 98. Representacion doble rectproca de
la  sbeorcién en funcion de Ja_ concentracién
(escala aritraria).

‘mismo; es decir que la veloci-
dad mixima de absorcion no resulta

! Inhibidor competitivo es aquel que tiene
o susirato en su estruc-

que lo permite ocupar su lugar

n el sio activo do la enzima y competi por ¢l
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de Ia absorcion

afectada. Ese es el caso
de potasio ia

e ool
En soluctones d s ol al, oe cati
s tienden a absorberse més cuando el
Snién scompadants & de-thaorelon i
pida, y viceversa. Cuando dos o
especies ionicas del mismo signo_estin
presentes, se_observan i iones de
antagonismo o de sinergismo, Se ha en-
contrado, por ejemplo, que los aniones

quimicamente  relacionados entre s se
mhrfuren en s ion de manera
gonica, tras que aquéllos no

sulfato y el selenato son antagonicos, e
gulmente 1o son ol anenito 'y ol for

La accién estimulante del nitrato y of
to, que se observa en algunos ca-
505, probablemente pueda ser explicada

defi

teto dmmnye notoriamente
posiblemente, a la reduccion general
que la_defi causa en los varios
process e sates.en 1ot que se

L represtacion doble reciproca
ofrece un medio p: 0 I s
nleza de los antagoniomos entre
el miomo, 016, Semps qus. . hiptr
tess bisica (a existenca de los tran-

portadores) sea correcta,

FRiciter o sohimista o competiiv,




en cuyo caso la interseccion de la recta
con la ordenada (fig. 98) se verifica a
valores de 1/V, mayores que en ausen-
e del iabidr.

1 que en las reacciones biol-

base de ese solo criterio, que la ab-
sorcion es activa, pues existe una clara
distincion  entre ‘ambos conceptos. La
deﬁmmon més reciente de transporte
exige que Ia energia sea utilizada

lo constituye la absorcion del ion
calcio, En las plantas de cebada

encuentr:
una_amplitud de 1,00 a 1,38. La ab-
sorcién de calcio es, ademis, insensible
a la presencia de inhibidores del meta-

uribenzoat ). (Véase el
v:apfhllo IV) Este hecho constituye
que permite desligar L

heorion” del sy a8l motabatiamo
energético celular. El cuadro 2 muestra
datos comparados de la_absorcion de

calcio y potasio a distintas temperaturas
¥ efectos del PCMB.

St 2 Eleinda b mrpleysicr vl plrimirtimtaies (100 M)

‘Ambos elementos fueron su

srados coma cloruro,

Elemento y Absorcidn Q. 2CH % inhibicién
concentracién mmoles/100 mat.ssca B por PCMB
oc u°c
G0t 00100 00146 103 o014 32
K 0% M 0040 0,1500 184 0016 890

directamente en el pasaje del ion por la
mi As{ pues, un metabolismo
activo que resultara en una disminucion
I concentracién de la forma iénica
por incorporacién a un compuesto o a

osible,
coincidencia absoluta al respecto, que la
absorcion de fosfato en algun:

tancias esté mediada por ese meca-
nismo.

aunque no existe

Contrariamente, un Qy bajo, en el
proceso de absorcion, indica un meca-
nismo_pasivo. Un ejemplo de esta clase

La absorcién de potasio, en cambi
aparece ligada al meabolnd celular,
juzgar por los mismos parimetros
(cusdro 2). Los efectos de la tempe-
los inhibidores sobre el pro-

to ion se absorbe activamente.

!Bl dineotenol descopla Ia it
ATELEATE warl e ! s
sin el consumo et oul
o et POV o o oo
que tienen grupos SH activos.
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LA NATURALEZA DE LOS
TRANSPORTADORES

La proposicién de Lundegirdh, en el
sentido de que el sistema de citocromos
actuarfa como transportador de aniones,
tiene el valor tedrico de sugerir la exis:
encia e un mecanistio do trnsporta
dores, pero éstos no pueden ser los ci-

no siempre es' asf, pues no hay una
clare inbibicion de ‘tipo_competiivo
enire el sulfato y los halogenuros (aun-
et e ik sf), ni entre sul.
fato, nitrato y fosfato.
Tampoco puede la teorfa de Ios cito-

ncia
respiratoria_anterior; pero se ha
demostrado g es posible, y

ATP acumulado  actiia como  activador
del sstema.
En ese punto dol planteo e logico
cull 0 cudles

es por la prod

clon de TP (véase e capfilo 1V.) v
por el consumo de oxigeno. Cuando

18 e o e con dinietens] y cien
In fodorlcitn oxidatis, I absorcién

sctiv y que ol tranportador o es o
titems ctoerémico. Por ot parte, s
fuera el citocromo terminal el que, al

entregar el cecieon al oxigeno, se ligara

bidos por molécula de  oxigeno con-
eunido e s repiacd
miés razones que no permiten
it e Shotos S

dores de iones. Si una sola clase

al ser suministrados simultineamente.
Como hemos visto anteriormente, esto
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demostra
ente. Segin una de-ellas, e
de- acuerdo con muchos

+
cu,o-r;ocu, ~CHa~N=(CH3),

Figura 99. Estructura de la molécula de lock
tina. Los radicales (R) indican estearato o pal-
mitato

La lectina e rogeeruta, luego 3
partic producto de_hidrdlisis (el
icido [ndlﬁdwn] y se formarfa primero
acetilcolina y, a partir de ésta, lecitina.
o Tormacién do - seeticoin requiere
Ia energfa de un ATP. En esta teorfa,
o tramsportador sera uns moléeuls. &8

al en la membrana, con ca-
actericss compatibles con Is foncion
Propuesta y con un mecanismo que su-




Doe Iy uillaaci de AP it paso
viabili

tibles.con 1os hechos conocidos.

teorfa sugiere que en la mem-
brana podrian existir proteinas dotadas
de una capacidad de extenderse y reple-
garse como un fuelle, las cuales, fijas en

contesee, prooss, e, que et et
vado por ¢l
Los mlnm que » fovestionion =
meda

o de absorcion de ion

CRITERIO ABSOLUTO DEL
TRANSPORTE ACTIVO 0 PASIVO

Cuando una_célula 0 un tefido al-
goms m eqllbrio con @2 medio, ex-
i 0 hay fluj
sotidy (o
itud
estudiar
ese o, El trabajo
de Hoagland .y Davis ey
o ak conc

Sones que ya bemos
bargo, son necesarias otras conndeu—
ciones para extraer conclusiones sobre
la maturaleza del proceso de absorcion
por la mera relacion de concentraciones.

S b snoontrdo, que existen iferen-

s de
D

ATPasas: enzimas que hidrolizan el ATP
o ADrmeoqAnl

exterio, Eeto s by confimadr e i

invariablemente se encuent
lula tiene carga
‘medio, Valores de 50 a 200 milivoltios
son_tipicos de diversas clases de células
¥ situaciones.

le los factores de

singuns implicacién directa en s psee

rana; pero en el
S et o emranh g
ceso de cargas negativas en el interior
de.la célula puede justificar Ia entrada
de cationes que tiendan a neutralizarlas,
La distribucion por mecanismos pasivos
10 tenderfa, entonces, a la_igualacion
de o potenciles quimicos 8 ambos
lados de la membrana, s

o corespondiene s
constante do los g
Temperaars shoouta.

EERCETEY

La actividadelectroquimica asf defi-
nida no tiene interés en sf, sino Ia dife-
rencia de actividades - electroquimicas,
que puede sr medida con cirta facil
dad en dquns o

te pa-
mo 0l ooulimoial eociani o

8 (afuera) _ (:FE/RT)
2 (adentro)

En el caso particular de una molécula
que 1o tenga carga, es decir que su 2=
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0, todo e exponente es igual a cero
(con lo cual E pierde toda lmpomnm)
y e segundo térmmo serd igual a

con vamente se h.n
igualado 1n- pomml« quimicos,
como o o e i for

valores L(nimtlo) & titey s
R,

pro.
le transporte activo en el sistema

es, por ejemplo, se ha concluido
que ls mayores concentraciones de po-
tasio_en Ia célula con respecto a un me.

rado contra el
ulmico (activamente), y el sodio, po
& parte, terl. activamente. oxpelido do
la célula. Esta excrecion del sodio es un
fenémeno_caracteristico de muchas cla-
ses de cdl

existencia de potanchles alcticos

de la célula, como el cloruro en el caso
de Nitellopsis, o por la_excrecion de
tionee sy pouamanke o Na* 3 o
HY, Este ltimo es excretado por cz
todo upa de tejidos, y fundame
tal r

A’I‘Ptlau.le-hdup le para la
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formacién y el mantenimiento del po.
tencal eléoieo  entre In olls 3 Fa
medio, como_efectivamente se ha
Sorvadon Buos: bichos. ooy o
aserto, ya expresado, de que los efectos
de la temperatura’ e

Pproceso de absorcion.

OTROS FACTORES RELACIONADOS
CON LA ABSORCION DE IONES

Al tratar del mecanismo de la ab-
sorén 5o ha considerado 7a el eloio
de la temperatura, la concentracién ex-

terior, Iainteraccién de Ios_distintos

cuales serin tratados sep

PRESION DE OXIGENO
En ausencia de oxigeno las s ab-
sorbidas por los procesos ligad
matabline.romutan rabuiments i
bidos. En diversas plantas se ha encon-

LS T

Absorcion

Presén de oxigmo_(porcentie)

Mn 100. Relacién entre la_ presion de_oxf-
de fones en soluciones nu-

geno
S,



trado, sin embargo, que la presion de
Tegistr

5o
equivalente 2 la del aire, sino que es
del 2 al 3%.

En la gradacion comprendida entre 0.y
3%, la absorcion aumenta hiperbd
licamente lineal entre 0 y
0,6%, con aumentos decrecientes a par-
e de alf (i, 100), Esto o, etol
cable por el conocimiento que se tiene
de la gran rapdes de difusén del oxi-
geno en el tejido radi

ACTIVIDAD DE IONES HIDROGENO

El pH del medio afecta la absorcion
cantidad de fones

de varias maneras.
bicarbonato,

pit
pox ejemplo foutto-o altao, oo atos
valores de pH, la absorcion de éstos

puede disminuir.
B scncorends oo et
células de Nm-lla m»

e, de_un_ medio_icido

mente, a que los iones ' bicarbonato
compiten més efectivamente cuando la
proporcion de

otros

dente del pi en!u oo viemee 'y 9

especie; en o, en

Plantas de mats (7ea. (s L) dmme
cuando aumenta el pH, y en

e s e aicea . Lo foue B

drégeno y no a la competencia con lo

iones bicarbonato, porque al variar la
concentracién de_ bicarbonato y man-
fener constate el pH no se modifca la
absorcion de nitrat

o moriacion, do foses s hidsbgeno
en el medio tiene un efecto especial-
mente importante en la owstin b
fosfato porque, dentro de la serie fisio-
16gica de los valores rle o, In fomma
iénica_predominant de univalente
(Ep0D) 2 biveente. (507 y, fnal
mente, a trivalente (POF) a medida que

en forma paralela a la disminucién del
monofostato, v e posble e los
efectos perjudiciles de la_alcalinidad
sobre el crciniento de algunas o phn'.lx
puedan atribuirse 4 su_incapaci

e ot ot . s oo

iones.

Un incremento en la_ concentracion
de fones H' del medio generalmente
G une clminucion e la shicrelén
de_cationes, y esto puede atribuirse &
bobarieon gt il g
por los sitios activos de un trans-
portador. Con valores de pH extremada-
mente dcidos, la absorcion neta de sales

en_ diversas especies, se atribuyen a la
toxicidad de ese elemenco. Ev oondl
ciones

has ceflcloncies iy notables en cul
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vos de Citrus y otros frutales) debidas a
la_insolubilizacion en el suelo del fés-
foro, del hierro y del manganeso.

Como_conclusion podria.decirse que
el efecto del pH en cada caso puede
deberse a un mecuuxma de accién dife-

rente, pero no existe ninguna generali
zacion vlida al respecto.

wz

Los efectos. de la luz en la absorcion
de sales son en general indirectos. La
luz visible suministra -energfa para la
absorcion, en las plantas verdes, a través
de la fotosintesis, proceso éste que

midos. Asi, por ejemplo, se encontrd
que la velocidad de_absorcion de fés-
foro en las plantas de mafz disminuye
hasta ser_pricticamente nula- luego de
cuatro dfas de haber sido_transferidas
de la luz a la oscuridad, pero comienza
4 aumentar nuevamente tan pronto
como se 2 la luz La
Nitzchia_closterium _(Ehrenb.) W, San.
(una diatomea marina) absorbe fosfato
s6lo en presencia de luz, pero puede in-
ducirse su absorcion en’ escala limitada
si se la mantiene previamente a la luz
en condiciones de deficiencia de. fos-
fato,

SINTESIS DE PROTEINAS
En investigaciones. paralelas sobre 1a.

factores que afectan la sintesis proteic
¥ 1a abiorion de siles on Ios ejdon e
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reserva, se observd que existe una rela-
cién muy intima entre estos dos o

a1 sinters g6 protefas.y los fones
quedarian liberados.

Se ha nenu.\ndn que pueden acumu-
larse iones en Jas céilas en ausencia de
sintesis neta, o aun o se -
duciendo hidrdlisis de protefnas. Sin
embargo, como Ia descomposicion y re-

sintesis de protefna parece
teristica constant

iones_disminuye en- prese
ranfenicol  (inhibidor especifico de la
sintesis_proteica) en  co

fones por “plegado” y “demleg-do" de

cadenas proteicas. En efecto se cree

bable que el “plegado” y o “desplogado”

de protefnas sea el fenomeno responsable

de I et mmpljxmlua Alno wr

afectado proceso por el

fenicol, tampuoo To s I nbcorcwn
mes 6 estuviera mediada

proceso similars sin smbargo, 1o o5, por

lo cual quedaria descartado ese meca-

nismo.

Una importante observ

‘moléculas de transportadores, que re-



de un. aumento del metabolismo,
el cual es inhibido por el cloranfenicol.

las vincula. Una razén para dudar de la

cia de tal relacin de causa y
tlecto e que la cinetina, hormona ve-
getal que favorece la_sfntesis de pro-
teias (vse ol capitlo V), no_oro-

mueve la absorcion de iones y en al-
g g g g
CRECIMIENTO

Las células que no estdn sumst

miento pueden absorber sales
‘ment una absorcion pxalonmh
1o es posible.en esas condiciones. Las
élulas maduras, que han perdido su ca-
pacidad para crecer, también tienen res-
tringida su_capacidad para absorber
fones, mientras que las células en dor-
micién, que pusden resdaii tal caps
cidad, son capaces de volver a absorber
fones.

El fenomeno de crecimiento_estimula

le variss maneras el proceso de ab-
sorcion de - sales. Doy eailinio d
ce la sntesis de

este
nuevos sitios unepbolel‘ 3 poslblemente
de_ moléculas - e transpor

oo wimmnts deponm (,mz)
inorgénico general. El crecimiento,

a5 me
e cuesa ps
508 tienden a
coimitar I Hcotporubn. de sdls, con

! Se usa aquf Ia expresion “sitios aceptores™
para_englobar varios conceptos: moléculas orgé-
as cuales pueden incorporarse los iones
SO, S’ G 41k
ol 6 1o Giln it scumlac,
‘moléculas. o estruc

b s e cusled
Fuoton S e s, 15 sty

mis infensdad en.caso.do que ol conte-
nido inicial haya sido bajo. Cuan

crecimiento por . agrandamiento (el
disminuye, la concentracion interna_de
sales tiende a aumentar y la absorcion
decrece. Al cabo de un tiempo el me-

le senectud o de

células _envejecidas pierden no
s6lo su_capaci absorber _jones,

ien eso ocurre
cierta medida’ en los tejidos en dor-
micion,
[Existe cierta correlacion. entre_creci-
a

erte
iy tratamient que 1a
Teduaca producs en un. plao. ks o
menos_breve, una disminucion de la
absorcion,

POTENCIAL AGUA DEL MEDIO
Se sabe que la absorcion de iones en

general ocurre mis lentamente en las
células que se encuentran en estado de

etas
eslindar, En primer lugs
g px.nu erece ol oulo, e
fdrico crea condiciones especiales en el
suelo mismo: 4) mayor concentracién
de solutos en la solucion del suelo; b)
mayor concentracién de of
con posibles efectos sobre el meta-
limo de la i o) menor moviidad
de la solucion en Ia cercanf
&) camblor et ln acividad do 1 flora
microbiana, etcétera. Sin d e-
nbmenos son i ek
agrondmicos, pero dificultan €l estadio
de los aspectos puramente fisiologicos,
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que exigen variables controladas para su
duckiuefn. Bn s shidin oo sl
ciones, parte de estos inconvenientes se
sipersn, pero sbsise o yrobluna en
cuanto a a de someter a la plan-
taaun daﬁmt hfdnco, con ml\umx que

se-

que la accion
frvfivikinge cam})len, En el caso
del féstoro —en 1, por efemplo
con_concentracio o
suelo (10" °M) v encesuira’ que d
efecto_primario no se ejerce
absorcion, sino sobre el traslado del o0

aumento de la permeabilid
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membranas con bajo potencial agua
(=10 a —15 bares) opera en ambos
sentidos, al tiempo que también es no-
ablandu savar: B pledlda’ e 'y

Gen.enlmente. en enssyos decumpo
ide I

grslongadon, gk 1o euel
mar en cuenta el crecimieiito _pro-
du:xdn durante sutranscurso

n va-
retacion compleja y
" ila. punden mieevnis faiors de
otra fndole, como el efecto de la
sequia en la. microflora asociada a la

rafz.
En experiencias reslizadas con alata

a_pampeana
(cuadro 3) pobremente nodulada, no se
manifestt un efecto neto de Ia falta de

s, mientras que el crecimiento
diminye, Entonces, las plantes some-
tidas a sequia mu ‘mayor
contenido relsivo de e elomento.



Efecto de tres meses de deficit hidrico sabre el contenido rels-
o oo o o e Widlago sah ) pampey

aérea). Testigos a capacidad

de campo permanente; “stress” hidrico hasta

marchitez amporat, seuid e g asta capaciad o campo. Estado
deficiente de las

de nodulac ralcss,
TRATAMIENTO PORCIENTO SOBRE MATERIA SECA
Testgos

Sequia 160 009 0% 3%

El déficit hidrico puede también
tener efectos indirectos sobre la

©0 s el metabolismo sélo actuara pm
equilibrar las concentraciones con més

rapidez, sin modificar el estado final, la
absorcion y iraslado leg\nnln Selicenta
Ins_variaciones en la . En
ess cireunstanciss, los distntos teudm
ubicados entre un' elemento del xilema

presentan con aproximacion
ntracion del elemento
etudmde an sl oo o devacn '3 n

ta el componente mis
importante Gentro da proceso de

absorcion. El caso tipico puede ser ol
calcio, el absorbe principalmente
por difusién, la tendencia expre-
sada pine oon ofros o
mentos. Con bejas con

ensay

soluciones nutritivas de bajas_concen-
raciones, con periodos infercalados en
los se_colocaron en
agia destlnday so B cooeidin o

tinta medida, con perfodos de luz y oscu-
ridad (mlyox 3 menor trapinci), o
estado

e el mumo e

wmmhnd de la raiz y en

¢l xlema, hasa o momento en que se

ica el movimiento_ascendente, e

cllll lleva entonces una solucion de con-

centracion mayor. El resultado, al final

de un ciclo de mayor y menor trans-

piracién, es al de una continua
transpiracién alta,

Un posible efecm de la alta con-
centracion de sales en el xilema durante
un periodo prolongado seria la reduc-
cion en la absorcién. Esa n rara.
mente se ha ahmvida en condiciones
‘naturales.

METABOLISMO DE ACIDOS ORGANICOS

Cuando las raices de cebada
(Hordeum vulgare L) se
solucién de bromuro de calcio, el

or aue i a soluion hubies sico de
s ol Be

comprieba que en cste cxs, 3 en -
0" se sbsorben mis cationss

e ‘niones aumentan s mione o
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dcidos orginicos en el jugo vacuolar,
Por lo contrario, cuando se absorbe un
exceso de aniones (caso de la solucion
de bromuro de calcio), ¢l contenido de
cidos orginicos disminuye.

Se hh ma'ido que la absorcién dex»

igual

0 slginn Tomme, indiics lo”cxbios an
el _contenido de los icidos

para mantener la neutralidad alect.ncl o
Ias_diferencias de potencial exi

Debe puntuaizarie qus. en Is operacon
normal del ciclo de Krebs no se acu-
mulan_dcidosorgénicos (véase ¢l capi-

las
or sjemplo, o I el c!ue
el bi

de tejido utilizado, el
bonato s incorporan & los ddos
nicos con intervencién de distintos
femas enzimiticos. En el caso de la
jcion de CO,, el exceso de cationes

¥ o nkertainbio;
Cuando  se ngmn una mayor ab-

ese caso
mdmumnm de la raiz al medio ex-

Hny otras evidencias de que el me-

obtenidas mediante estudios con
inhibi ciclo de Krebs. Asf, por
nato, inhibidor de la

el efecto positivo sobre la respiracion y,

212

ademis, la absorcion de cationes recibe

un_estmulo mayor que la de aniones.
La interpretacin de todos estos

hechos mucho de

mente ex

ABSORCION DE ELEMENTOS
MINERALES EN FORMAS
NO IONICAS

Existen varias formas no ionicas en
que_pueden ser absorbidos diversos ele-
‘mentos. - Algunos _compuestos_orgénicos

de peso molecular bajo, por ejemplo los

aminodcidos, pueden absorberse con re-

lativa facildad, de modo que es posible
Ia

que esta forma sea de inter

las plantas. superiores, que. puede pro-
veer aminodicidos E.l med o

La forma no
presenta. para a pxlmu w(coll
es la de los “quelatos”. La palabr

““quelato” proviene de una pabra
griega_que significa pinza. Técnicamente
se refiere, en quimica orginica, a una
configuracion en anillo que. resulta
cuando un fon metilico se combina con
jores de electrones
lamediante

ubin menos sujetos a participar en al-

reacciones _quimicas. Esta pro-
Pidad o hace il & 1o agiculbra
como_fertilizantes, pues quedan prote-
gidos de la inactivacion en el suelo y
son_aprovechables por las plantas. El
hierro ionico, por ejemplo, resulta répi-
dam

to,
10 s hallsn disponibles pars’ s
i

ol -nm
elatos pueden comegir o con-
uem 1o loros por deficlnia de He
algunos otros: micronutrientes en
1o plantas. T suelos no alealinos, don



de existe clorosis por deficiencia de hie-
1o, las aplicaciones de quelatos de ese
elemento al suelo pueden ser razona-
blemente econbminu. En los suelos cal-
adon cuando el valor

ado (plantas omamen-

el follaje, no siempre
tados satisfactorios
Las plantas clordticas pequefias, en
macetes, toman. color verde luego de
e diss o menos do spllcads P

han dado resul-

sistemaradical. La mayoria de los &r-
boles y arbustos se toman verdes luego
tro a_seis semanas de esa apli-
cacion al suelo.
incororaién do dlpunos que-
latos de Fe parecen intervenir dos me-
canismos. El quelato .oumu o v
puede ser absorbido por las rafces y s
Eaadads como il 1a parte. sbren.
Existe poca probabiidad de que el Fe
wiedh oo ol
Ia se-

‘mecanismo_consiste en
puncmn e e det agente mulmm en

lacién oon wna moléeuls ‘quente s
turel més
Tot deiaoe. ascbrbico, himico, citrico
y tartrico, asi como algunos’ amino-
Heidos v machos ofros compuestos que

se encuentran naturalmente en las
plantas, son agentes quelantes. Sin em-
bargo, hay inconvenientes para
aplicarios al suelo como tales porque la
estabilidad de sus quelatos metlicos es
relativamente baja. En los suelos
alcalinos o calcreos, estos agentes que-

0 del suelo los descomponen
con mucha faclidad, lo cual los hace
ineficaces. Algunos de esos quelatos na-
tunles han demotrado, en cambio, que
son, bstante eficaces f et apicadcn
‘pulverizaciones sobre el follzje.

ciones bioquimicas sean similares a las
de las plantas que nunce estuvieron clo-
Toticas.

Algunos de los agentes quelantes sin-
téticos de mayor uso en la agricultura

son el dcido - etilendiamino-tetraacético
(EDTA), ol cido_etllendiamino (&l
ohidrozleni - sitico) (EDDHA) y
icido

em'uc-

Figus 101. La molécul de quelao de hiero

1 dcido etilen —diamino— tetraacético
EDTA).
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La forma en que los quelatos entran
en Ia planta no esti stisfactoriamente
explicada. EI Qo de absorcion de la
sutanci limte o beo, minia
el del Fe es elevado. Eso indica una
ubsmmon den(ml de cada uno de ellos,

parece depender del pH. Si las
punm I.hmentndu con quelato de
hierro se transfieren a un medio que no
lo contiene, se observa una progresiva
Uoeracion del il ignte por 1as

raices, mientras que queda re-
e n'la phna. B posible e e
del Fe

tado incuso en In paie séra de In
plant
En-Jns pintuls de cobads (Hordeun
ga ige-

se absorbe con
més facilidad en esa forma que el Fe-
F.DTA (cundro 4,
4 in

ica que, por lo menos
icultad de ab-

edificas. La menor rapidez de absorcion

Cusdro 4. Absorcion de hierro como F i,
e 17 hras a 25 C (W 60, onpmlo o cbasdo 10 1

del. quelato, en este caso, ilustra acerca
de Ia dificultad de un suministro total
de hierro en esa forma,

urea es una sustancia no ibnica
Qe prosenta mayar atetés en la mtrk
cidr via foliar, por lo cual se la
trsta 6.8} puato siguiente.

NUTRICION FOLIAR
Ciertas _plantas vaseu

mismo probal ente ocurra en
epifitas de regiones tropicales y_sub-
tropicales que crecen_adheridas a ob-

chas sals de.este modo, 1o hacen ficl
mente cuando se aplican a las hojas
nutrientes en solucion. Esto ha con-
ducido a técnicas de alimentacién foliar
que son de gran importancia en la agri-
cultura, manlomtumunnwzm
como a micronut

En la actualidad pueden suministrarse
ewnnmlmmknu cantidades ndk:umlkl

de elementos esenciales mediante pulve-
rizaciones sobre el follaje. La_pulveriza-
cién de insecticidas, fungicidas y her.

¥ como Fe-EDTA (10 M),

en la oscuridad.
umoles Fe absorbidos/ 100 mg mat, seca
Varidad
Quelato Cloraro
Raiz  p.akea  Dlnta oz poae DTS
Fetox! 280 o2 123 70 o5 673
MutanAtiss [ 248 0084 1,06 w8 03 770

" Feton 03 uns mutanto do a veredod Multan-Atias, caractrizad por exceso de Fo o s hojs,
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bicidas desde el aire puede combinarse
convenientemente con la de fertili-
zantes, El hecho de que las sales mine-

ser suministradas de este

del aire, y no la del suelo,
la_que controla la absorcién foliar, la
splicacion de sales minerales o las hojas
es més. v&nmon que la prucmu conven-
clonal en dimas frios, cuando I Bt
ratura dAl
més npldlm!nh que ll del suelc A.n»
mismo, al ser absorbidos, los nutrientes
e encuenmn ya en la parte aérea, con
lo cual los x(nwrms de deficiencia visi-

bes, do estar presrtes, despurecen
el plazo mucho menor que con la apli-
sain 8o shonge s mele

Enire los. factors' Qe afectan_In

Mo et 2y principal-
mente la superﬂcxe‘ forma y. distribu-
cion de las general, las hojas
' ap, plagia mnnocoh.lednnm tipicas
retienen liquidos sobre su superficie con
menor eficacia que las de. muchas dico-

lmju de muchas especies, que llegan a las
Blemento hasta

desmas. Es posible que los solutos se
desplacen por esa via hacia el interior
de la hoja.

La presencia de pelos o partfculas de

cera tiende a disminuir la_humectabi-
lidad de Ia hoja al retener burbu]al de

promueve la absorcion en-algunas condi-
ciones.

La absorcion esté clarament
zada oon f tempo que 18 solucion Pl
manece sobre la superficie foliar, y
ende es sennble Jon - aniy

posterior,

Existe cierto desacuerdo acerca de la
importancia de los estomas como_puer-
tas de de

ano (Pyrus malus L.

mente a los nutrientes de atravesar esa
barrer

ra.
La mayoria de los investigadores ha
i penetran
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tiones por las hojas y la reversibilidad
del proceso sugieren Lol lo menos
Ia

)
Por otra parte, la absorcion de
aniones es casi completamente irrever-
sible y, a jusgar por su sensibilidad a
los  inhibidores metabolicos, parece  de-
pender dél mefabolismo en ayor medr
e Ia absorcion de cation
aunos lementos son de "y il

absorcion por- la v . El hierro,
i o estado. fertoso, o B s
tre ellos. La

ticula, porque cuando se causan

e Darpie:por sbeasits on 1o By
Hiego 5o pulveriza con SO,Fe, 8 los po-
cos dias se nota que en las partes de la
hoja_previamente afectadas por la clo-
rosis

a as o
pequefias, Eso indica que las células del
parénquima en_empalizada son capaces
de absorber del medin Exbenm cuando
o ;

ar d
lerprtacion 8 ha confirmedo sl obsee-
var que las células aisladas de las hojas
sheorben o, Moy, Ca i ningii i

EI N es un Shanne jueyoe e o
suministra_frecuentemente por via foliar

con la presencia y actividad de la ureasa’
s, pues en estudios: compa-
rados de numerosas especies se ha en-

B e y o manganeso pueden ser
suministrados por via foliar en- forma

: ensima que hidroliza 1a wrea en
e thinbond
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de quelatos, pues ger
sorbidos con eficacia (vi.ue P m;

TRANSPORTE DE NUTRIENTES
MINERALES DE LA CORTEZA
RADICAL HACIA EL XILEMA

Los iones absorbidos en el parén-

Yol hicia o llindto cantal. Aduelos
e o quedan teidog pot ofat i

Ias a lo largo de ese trayecto llegan al
m'leml 12 .m . e o I parte
fia n pasa al
Hoeria y "de ol 4 fplcs de I rate
Exmn Doy o o gcte
los ones prosiie

e siguen
hasta €1 xlema, Sogin s, los

Gt tape exter de’ céhla, 1



sbsorcién de sales se realiza con mayor
rapidez,
e

discrepancia de opiniones
snhn si los fones absorbidos son o no

ente retenidos en las vacuolas de
i lloas ol prénquima sordel, an.

Ia retencién en las vacuolas no es ne-
cesaria y que, por el contrario, la in-
corporacion a éstas torna a los iones
menou aptos pars er tradadados o -
lema. Segin esta concepeion, las va-
Caolss. competiefan por s lones oon el
simplasma por el cual se traadan. Por

-0,

Aerobiosis
absorcidn de
soles

ENDODERMIS ¥

CORTEZA

ABSORCION
Acriva

Concentracién de sales

EQUILIBRIO EN.
EL SMPLASMA CONCENTRACION

otra parte, Ia acumulacion en las va-
cuolas no implica separar a las sales del
resto de la planta de

en el citoplasma, pueden ser liberadas y
después llegar a la parte aérea.

de suponer, las maices de
plantas con bajo contenido de sales re-
tienen una mayor proporcion de las ab-
ot quo s plmia de comlestd o-
o dado que 1a apacidad do aoumia-

on acucias Bo s ehcuan

wtntod. B T covads Wordeum wt.
gare L), cuando disminuye la concentra-

-,

Anaerobiosis :
Ppérdidade

CILINDRO. CENTRAL

DIFERENCIA DE

ENTRE EL XILEWA
¥ MEDIO EXTERIOR

/mmsmmcro« EN EL MEDIO EXTERIOR

Trayecto: medio_exterior - corfeza = xilema

Figura 102, Esquema

de los procs
cmiotsy mieia i L < sdyucenie o i
(n’ cicala arb

concentraciones
cilindro central y en el xilema.

v oo se i el 84 T i
lema.las liberar is
e el e ‘xtrion e 1o ohdon ds ' e on o

absorben sales
3 la curva do
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cién externa de fosfato, sélo una pequeia
porcidn del absorbido alcanza la parte aé-

han propuesto dos hipétesis para

especie de es-

pacio exterior. Una de las hipbtesis pro-
sistemas_mids 0

menosespecificos de “bombeo”, cuya

naturaleza podrfa ser similar a la de los
rtadores que_absorben iones en

por
Ias células de la epidermis y parénquima

que podrian hacerlo las células situadas
cerea de Ia eupertici de I e, debido

iods_quo. cxitten on ity
&t ltimn, por o cal es e eran
das en el xilema (véase la
wzi
ta el presente no se ha demos-
wadon existencia de una Geticionda a

e Ia supsiin, poece s
{abie. Si a5 condiciones de anacrobioss

son reales, las conclusiones son necesaria-
menie. vilide, pues. eth comprobado
que, en esas condiciones, los tejidos son
incapaces de absorber y, en cambio, li-
beran parte de sus sales.

La viabilidad de esta teoria hace
innecesario demostrar la_existencia_de
algin_ sistema transportador para
expica o e dee las culas vk

s, lo cual serfa, ademis,

ilem:
i dn((ul comprobacién.

tacion sobre
namiento normal del
condicionado por la cicalacion dloplis
e de cads el aue scslera
v de la oélula

218

una a otra. La u-v.-m-nlén clwplhmlc-.
a su vez, esté intimamente relacion:

Iado de iones al xilema, aun de aq

que ya han sido absorbidos. Asi, o

FCMB, que 0o inibe a sbeoris
o, inhibe

hrea de s plan

1 esablecmients do un gradiene do
concentracion de solutos entre el jugo
dlenitico y ol medo extarmo e e

ponsable por ol movimlento, de
través de la

aationes, 1o cul se
macion de_sales
s como fotatos o comples org
nicos— que hacen que esos iones no
mn diponitles pm x transferidos a
arte aérea. Ot expliacion se basa
i s sttt del tone
plasto, o sea la diferente capacidad de
lacién de I vacuols, que

tencion diferencial de ciertos iones mo-
dificarfa la_proporcion en que pueden
xil s iones potasio,

en el transporte de sales desde el ex-
terior.



DISTRIBUCION DE LOS
DISTINTOS
ORGANOS DE LA PLANTA

A melids aue I comente trans:
ratoria r el los iones
o s msomeio por ios teffdos
que rodean al xilema, especialmente por
o cambium, y sl It concenteacion de
solutos en los elementos conductores se

logaritmo de la concentracion de fos-
en las hojas y la posicion de éstas

relacionado con la disposicion de las
conexiones vasculares entre ellas.

ciertos. fones, especialmente - potasio y
fosfato, decae ripidamente.
s tefidos en crecimiento compiten

o miitivo complcio, v entoncs se
las carente de
Tostat, slgunos frutos s Toratn & ox.
pensas del fésforo extraido de las

inan
libre de fosfato, alcanzan un mayor cre-

cnentra que el Tostoro requerido para el
desarrollo de la inflorescencia se obtiene
princpalmente del medio exterior, pero

proviene de las hojas y los tallos.

Lusgo de-unm splicacitn folar, ma
absorbidas por las
delmismo

jovenes,y el resto se traslada al floema.
Cuando se suministran pequefias canti-
dades d dreas limitadas de
uns hoja primati de paroto (Phaseolus

wulgar ed

de Ias células absorbentes no se encuen-
tre satisfecha. Si en cambio se pulveriza
Ia limina entera de la hoja, ¢l fosforo,
a las 24 horas, se encuentra en el dpice,
en el tallo y en la rafz (véase la fig.
103).
1..  capacidad do los érgmos en reck
il siles 3 expensas de
los umm ot s dm nmens
bien_establecido, pero la razér Ia
il Ioo mutrintes son s desviados no
esti bien aclarada. Presumiblemente, en
¢l tefid en crcimlento 1as sl se acu-
en las vacuolas o son utilizadas
ol ste do 1o constituyentes celu-
que la_ concentracion

saleshacia
Sobn desde los tubos criboste



Figra 109, Auomadiogtis ae musdran . disibucion o o 24 b dol P aplcado sbro
a toda la

as primarias do plintulas do poroto (P}

wu: o un e i
tese arriba quo no parece

de las células adyacentes, El mecanismo
le ser fundamentalmente similar al
descrito respecto del movimiento pola-
siaado de les a trvis del parincuima

cortcal hacia el cilindro cer
hllmuwuonnumadmen el
floems, y s por esa razén que el con-
tenido de ese.elemento en las hojas no
decrece antes de su abscision, como su-
cede con otros elementos. El contenido
de calcio de muchos frutos es relati-
vamente bajo debido 2 que el sumi-
nistro depende exclusivamente de la co-
miente_transpiratoria, que es muy lenta
en direccion a esos érganos, En el mani
drelis hypogaes L), dncle s trmipl
e pricticamente mula debido a
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haseolus vulgaris L.). A
limina e I hoja deechn; abalo aquierda: aplicacion do 10U
derecha

it fosloro alicsdo
a cental abajo
e e -zln-lcréni Ne-

(vése
105 oerion v deeie enee o B

que el fruto se desamolla subterrd-
neanente, ol aldio y otros clementos
os absorbe el fruto en forma

tasio, Cuando el

es alto, aquéllos no uili-
uduenhpmeu s por
el floema a las rai de

muy reducida debido a su incorporaciéy
rovntle” & Jab hojs Jovesss, 1 el



cio, por su parte, no recircula, El ex- vergadun Que generalmente no_puede
0 de oo damento, que va_sendo realizar el agricultor, excepto en peque-

incorporado _de manera casi continua  fias Pruebas que no alcanzan el nivel de
con I cortente rampiraoris, m depo- . énacroh sino que debe ser realizada por
sita como sales organicas en las cél estaciones experimentales regionales con

i i o s o por  ameglo a cada cultivo. Sin embargo, to-

los tefidos son redistribuidas cuando los  dos los otros métodos que se verin a
procesos de _crecimiento aumentan continuacién, si bien son itiles en gran

demanda. Al comienzo _de e agricola si
nacion, s 2 la radi sus predicciones no resultan finalmente
Ia pimula,desde os cotledonss Las 90 & campo.

s de las plintulas que crecen en  Esto se ilustra c mplo: en 10§
Condicionss de daficencie oo asutre e naranjales de la Flcndn (EUA_) se de-
ciben un_aporte mayor procedente de termind que existia una deficiencia .de

los cotiledones que el que reciben  cinc. Los ensayos a campo realizados
uando el azufre se suministra en una  ©On aplicaciones masivas de SO,7Zn al
shedids, adbcin. suelo no_ lograron corregir la. deficiencia,
aun cuando se recurrio a distintas com-
binaciones con_nitrogeno, encalado. del

eml iagnbstico resultd corre
y- sdlo s aprecio era_ impor-
METODOS EMPLEADOS PARA LA tancia agroeconémica cuando se hizo el
SOLUCION DE PROBLEMAS DI ensayo a campo con aplicaciones folia-
UTRICION MINERAL tes de SO, Zn. Es decir que existen mé-

los cuyos resultados tienen un valor
rstanin aqui_aquellos problemas  indicativo Io cual pemite luego redlizar

que se refieren al estado nutnmonl.\ o Sy extensivos a campo.
 plntss e ion, con s Un método qus pernite seear condic
%o se incluird 1a meto.  Siones mis ficimene es ¢ ensayo en
dnlogxu "del estudio de los mecanismos ~ macetas. Las plantas se cultivan con
logion suslo, de I reién en secpintes de i
e primer sintoma de una mutri. ~ mensiones “adecuadss”, lo que facilita
mun inadecuada (deficiencias en la ma- ~ un control mas efmaz,en h distribucion
yoria de los_casos, ex Igunos) de fertilizantes, del ,‘

sencia e un adecuado control de com.  aboress, y su principal inconveniente
paracion. Los lamados “ensayos o  Teside en'la fota de representatividad
campo” mo proveen otra cosa que pa.  Gue en muchas ocasiones presenta la
trones de comparacion experimentales,  Maceta con respecto al cultivo 2 campo,
en los cuales se compara la cantidad y ~ Paticulammente por la limitacién en el
calidad de la produccion en relacion crecimiento de las races, la imper-
con tratamientos diversos de fertili- feccion del drenaje y la rapidez de los
zacién con distintos clementos, dosis,  cambios en el oteidil sgen 60 Iy ma:
ta

modo y momento de aplicacion, y sus  ceta
combinaciones posibles. Estos ensayos Los ensayos a campo o en macetas
real acuerdo con un plan ex.  con tiema pemiten estudios on 108

Tios afios para obviar I posible interac.  pero no_permiten sustraer ninguno. Es-
cion de factores climaticos incontro- ~to, en cambio, puede hacerse en cul-
lables. Se trata de una operacién de en- tivos en soluciones nutritives, cuya com-
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posicion puede modificarse a voluntad
finalidad que se

8 voluntad sintomas
de defdoncia o exomo do clemen
(individuales o combinados) obse don
8 cumpo y deterninar I Posibiidad do
n los distintos estadios y

St acone,
En el caso de los micronutrientes de-
dos especiales con

También es importante la clase de
“soporte” que se utiliza, si éste se en-
cuentra mmemz en h ml\wwn. como

de pldstico,
asequrar la

2ona

anlisis del
suelo, pero es muy dificil que este mé-
todo pueda ser utilizado correctamente
a causa de las diferentes formas en que

nutri ntan, ya que pue-
den asimilarse en diferente grado. Exis
ten mét dlisis de_fracciones

como si la capacidad de absorcion fuese
igual en todas ellas. i estas dificultades

contiene 10 ppm
itrato, en_condiciones de aereacion
nomales 1o habré deficiencia de nitrd-
g0 en los naasjos ¥ ottas. espcies

S embién pueden hacerse ~determi-
naciones de fracciones consideradas asi-

dicios, a veces valiosos, sobre el posible
to de plantas superiores
adultas en el suelo estudiado.
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Las limitaciones de estos métodos ra-

ogri
proaha conftona los resltados atos 48
consider

Cuando. npl(acen sintomas visibles de
deficiencia (o exceso), se los coteja con

e numerosas es-
pecies, para determinar cudl es el ele-
mento que provoc esa anomalia. En al

gunas _circunstancias los sintomas solo

empleada, la deficiencia de més de un
cacion por fac-

tores climiticos.
in_medio sencillo de comprobar la

0 en forma sucesiva, utilz
formas quimicas de cada elemento, con
1o cual se evita desechar resultados apa-
rentemente _negativos que podrfan ser
enbneos, Cuando e trala de plantas

pequefias se pulverizan varias en c:
taniento, mientras Qe en s Erboles
el tra 5 reduce a ramas o par-

{es e rumas, quedando el rsto d
planta como testigo. Este modo de apli-
SUEL ndt il e i (k-
puestas més ripidas que agregando el
et o) ouee, 7 s resultados pueden
interpt con mis simplici

alto. Un ejemplo de esto (vase
. 104) se observa en el palto (Persea
americana Mill), especie le al ex-
de sodio en el suelo.

El método de andlisis de plantas se
realiza, por lo general, utilizando las



Figura 104.

. Statomas de toxicidad de sodio en hojas de palto

cion de ese

elemento en las zonas afectadas de las hojes (mmoles/100 ¢ de materia seca).

hojas, y es el fnico seguro para el

" peinctplo e e 40 busa ete mb-
todo esti constituido por dos noclon&s
fundamentales: 1) la relacion exlmnu
entre Ia_disponibili nutri
% concenteacién en los tefdos vego
tales, y 2) la relacion entre la concen-
meion do_nutsienes ol rendinjento.
De sl ok s o
larse una tercera, permite uso
prictico del método, y e i

e s digponiidad do elementos k-
nerales (la cual se verifica analizan
contenido. n la panta) 3 o rond

mient

Hemos i 1a iy de &

jones 20 de este eapmdo,
La pnmem Go. alas 10 Tanifioss
una curvn igualmente hiperbolica, p
i nivel méximo’ en ol
canuemﬂo relativo de los elementos con
un aumento sostenido de su_ disponibi-

nacién de las dosis de fertilizantes ra-
dica en el sector de los aumentos decre-



obtener el rendimiento méximo sin
trar en el sector de consumo “de lujo’

Mis lum o 4581106 fuiadoto, s o
rendimiento son decrecientes con el au-
——— contenido, y
aumento del contenido

de vista, el ‘“‘comsumo de lujo
econbmico’ lcanza antes que el
“consumo_de lujo fisiologico”, y ése et

i que debe buscarse en los

especies  pueden usarse los entrenudos
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de 1os tallos (cafia de aziicar), la nerva-
durs contal e s ol (maie) o Lo po-
clolos (batata ~Ipomoea ba
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CAPITULO X

METABOLISMO DEL NITROGENO

S. 0. TRIONE

IMPORTANCIA DEL NITROGENO
EN LOS VEGETALES

Las  complejas moléculas  orgnicas
que integran el organismo_vegetal o
sisten de seis elementos livianos: C, H,
O, N, P y 8. Después del C (y, obvia:
ments, del H y el O), el N es el ele-
mento mas importante de Ia vida y el
que_presenta el metabolismo més varia-
do. En estado reducido (~NH; ) forma
parte de compuestos de_ enorme impor-
fancia en Ia biologfa como  son las pro-
teinas y los dcidos nucleicos,

Sin la presencia de itgeno renl-
tarfa imposible que existiese la_estru
tura y organizacion del pro'mp]sxmx,
asiento de fodo el metabolismo celular.
Los ambientes interos del protoplasma,
donde e produce la division del tra-
bejo, son creados en su mayor parte
Por numerosos compuestos nitroge-
nados.

Por otra parte, la coordinacion de las

de los nawxmmes nitrogenados, es
decir las
1 metabolimo del itrégeno con-

vierten formas inorginicas y muy

simples del nitrogeno (Ny, NOj, NHY)
formas orgénicas de distintos grac

de compl 2
protefnas, dcidos mucleicos, etcétera).
Ademis, ' tienen la particularidad, en
condiciones_fsiologicas normales, de no
casi su_ nitrogeno orginico sino
que, por el contrario, lo almacenan en
reservorios apropiados y posteriormente
o reutiizan en muevos procesos sinté-
ticos.

Corrientemente, en toda conside.
racién sobre ¢l metabolismo del nitrd-
enose tims g o o principd do

te elemento se cixla.hla hlﬂn lx sintem de
proteinas, producto nsable o
partir de cualquier ol % mtmgenn
ripidamente disponible. Sin embargo, de-
bemos tener presente que una parte del
nitzogeno total que contienen las plantas
no se encuentra como proteina.

Una gran variedad de  aminocidos
(mis de 150), amidas, urefdos, deri-
vados guanidinicos, aminas, eteéters, se
encuentran en estado libre y son de gran
significacion en la economfa del nitro-
geno de la planta entera. Las bases ni-
trogenadss simples (colina, betainas y
amings muy diversas) han despertado la
atencién por su relacion con los alca-
lides y_compuestos complejos (fosfi-
tidos, l{pidos y otros).

ptidos foman un grupo de
uestos, un tanto mal definidos,
que incluyen desde sustancias activas en
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‘mecanismos ulu.lmen (5. s suation)
asta  antibioticos xin
produccion de eroider 3 glncnudm
cianogenéticos, en una pequeiia pro-
porcitn do las especics del reno ve-

getal, son c n del ni-
Fogeno cuya. significacion blologica 88
est comenzando a entender.

uales se sint
pirimidiniess e Tos muctobidon, os p|g~

men sintéticos que contienen ni-
trogeno, e oo womitons,
coenzimas, fitohormonas, eteétera son

proy
sistemas cataliticos de los cuales forman
mo =

ciales.
‘paradojas del metabolismo
del nitxbgens en las plantas 68 que, con
frecuencia, éstas sintetizan muchos com-
puestos complejos que parecen no tener
relacion, o tenerla apenas, con la sintesis
de protefnas. La incidencia de los fac-
tores que operan durante el curso de la
sxokison. 9.y emente, produ-
n esta mmmm., son todavia muy di-
hmlel de ntepre
il intentaremos. rla
clomar Ta" s Sandumental de o
trégeno con los mecanismos_biologicos
poxlulculleuél s transtorma 3 se
a, y en particular nos referiremos a
o Gierenie siados [imolog'u:ol de las
plantas, creados por la edad, la adver-
sidad, los cambios nutricionales y am-
bientales, eteétera, que influyen sobre la
actividad de este elemento.

DINAMICA DEL NITROGENO
ATURALEZA

Al comenzar resultard itil delinear,
muy, brevemente, el proceso globel de
Ins o a
trogeno za, para luego
desarollar con mis detenimiento cadu
proceso_en particular. A esta serle de
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hechos que implican Ia creulacién del

T In naturslora ten dos fuentes
principales de nitrogeno, una (inme-
) constituida por los nitratos del sue-

jada por mi-
croorganismos del suelo, de vida libre
(aerobios y_anaerobios), o por aquellos
que viven en simbiosis en las raices de
las distintas especi i

mnducldos i) ot 5
los _carbohidratos, pasa a una combi-
nacién orginica en forma de
aminodcido.
Por otro lado, las excreciones nitroge-
y_los microorganismos muertos,
o asimismo_los productos de la des-
compoieion. do 108 materiaies vegstals,
lss. deyecciones Lo 1etos y codbveres
le_animales, junto con las aguas de al-
bafial y los fertilizantes orginicos agre-
ados, contribuyen 3 formar Ia materia
onginica del a
toria orginica se descompone

(oxidantes,
que, entre otros productos, liberan amo-

inorgénico, eg retenida por as s de
intercambio_del su

Runque In forma NH; puede ser

Poes los microorganismos nitrificantes I
Fomviosen e miaalo, previo pato’PoF

o,

nitrato_formado por este proceso
\mmﬁcumnj mis el que se forma por
sccién de i descargas eléctricas y el
que se agrega te_inorgé-
o, poes & la slucién de sueo, Una



Gecaimiento

MATERIA ORGANICA'

fertlizantes
argdnicos

monificacicn

‘agua de albaral

descargas

lixiviacidn

Figura 105. Gilo del nitr6geno en Ia natursleza

parte puede lixiviarse y perderse en el

agua de drenaje; ajo ciertas con-

diciones de nlelo, plude ser utilizada
r

du
00 demental 4o sscipen 8 1a stace

bergo, 5 meyer pata o s
aimio o Soicrbidon por las rafces d

Ias plantas, que primero los reducen a
nitritos y luego a_amoniaco, el cual
pasa a la forma orginica como amino-
icido. Los aminofcidos forman luego la
proteina vegetal que serviré de alimento
nitrogenado a los animales y ofras for-
as de vida heterotrofas.

co jue las pérdidas de ni-
wbgenc en ste ccl, s por lxiacion
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por_ desnitrificacién o por
g i oEa ! oo
pensada por el nitrégeno en estado de
Exido, los cusles se forman durante 1a

rmentas_eléct n arrastrados
por las lluvias.

'TRANSFORMACIONES PRIMARIAS
DEL NITROGENO

En este punto vamos a estudiar como
se forma el nitrato en los suelos, como

organismos fijan el pitrogeno _atmos-

férico, lo reducen a amonfaco y lo
convuemn en aminojcido.
acciones que an la gran

et e Lo o

tratadas en la pagina 292.

Mineralizacion del nitrogen
orginico en el suelo

pesar de que las plantas superiores

pueden sbsoroer y emplear variadas for-

mas de nitrégeno orgénico, su nutricion

nitrogenada_depende _principalmente

la utilizacién de los iones nitrato y
o,

Debido a que las rocas madres de los.

Igo modificados por la accién
de diferentes poblaciones de microorga-

nismos— que constituyen la materia or-
gnicaedifica.
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ombinaciones orgénicas _inclu-

yen' aminodeidos ibres, aminoasicares,

péptidos, compleos lignoproteicos del
idal e

menos
que sean absorbidos, sufren un proceso

acion de acuerdo con la
transformacion biologica:

Neorginico —» NH, —NOj— NO

En la etapa N-orgénico — NH,, inter-
lanet une gran riedid s o
pilo —serobios y anaero-

Dlon_ aue- durante
o (sacibn de_ensienss Widrolf

denominado amonificacion:
Neorginico — CO; + H;0 + NH; + energia
La concentracién final de NHy

posicion. Si la relacion C: e de
10:1(valor casi st
equiibrio entre poblacion microbiana y

La mayor parte del
mado, y & aue e
queds. adsortido en In raccion
elorial ael oo fiado en Tas mi-
ot avcl s e e pequefia
parte puede escapar 2 la atmosfera
como gas
Bl NH, s una forma de_nitrogeno
ro de_oxidaci6

o cxdanion, o sen e pasle 9o NHy



403, To llew » o princpamente
o gupo de las Nitrosomonas, Nitro-
Bl Nt

nitritacion
NHf #1120, —

—5 NOj + H* + HyO + 75 keal

grupo_de los Nitrobacter, Nitro
tyuu, ‘Bactoderma, ctcéters, completan
la-oxidacion:

¢ nitratacion
NOj + 120, ————> NO} + 20 keal

El nitrato asi obtenido, igual que el
agregado como fertilizante, -permanece
en la solucion del suelo en su casi tota-
lidad,

El'proceso de nitrificacion es relativa-
mente lento, y la concentracion final de
nitrato que se puede alcanzar depende
de varios factores:

) Cantidad de ion_amonio_adsorbido

de los sitios ocupados po
tiones en Ia micela. En los suelos en

que esta agotado el amonio, dicha

organismos son_autdt

Dot de’la energla obrenida’de Ia
xidacion.

) pi del sulo. ELpi optimo de s

itrosomonas es 8,5,

me

poder fampén. El COCa es un

buen regulador de dicho' poder y
mejora Ia nitrificacién.

<) Presencia_de_ ciertos aminodcidos li-

bres y de sustancias bacteriostdticas

y bactericidas en el suelo. Los ami-

hoécidos azufrados, metionina y ci

i accién de los nitri-

ci
raices de muchos pastos perer
o) Pormeabitidod ‘del. sucly 3 eantidad
o ka0 de. regudio
nitrato se encuentra en la
solucion del suelo, las lluvias y/o tie-
undantes 1o lixivian  hacia las
capas inferiores de éste y se pierde
con ¢l agua gravitacional.
©) Condiciones de suelos de drenaje po-
bre, medio_anaerobio y pH por de-
bajo_de 5,5. Estas condiciones favo-
recen el proceso_de desnitrificacion,
por el cual el nitrato es reducido a
aidos de atiabgenoy ritssguno de-
mental. Las_denominadas
Gemitriicadors, que llevan & Gabo
el proceso, pertenecen_ fundamen-
talmente a los géneros Pseudomona,
Microcoscus,  Spirllum: 5 Thiobe:
cillus. En la anserobiosis utilizan el
NO; como_oxidante terminal en lu-
gar del oxigeno (respiracion nitica,
ya que los productos de reduccion
no son, posteriormente, - utilizados
por las bacterias):

% ark _ g N0 +HO
NO; — NO; —» 2NO' — N;0F
(nitroxilo) (hiponitrito) N, + 20,0

poblacitn puede disminuir, pucs los

Reduccion del nitrato
plantas superiores

las

Aunque cuatro grandes formas de ni-

trogeno estén involucradas en la asimila-

cion clemento por las pl

(Vorginico, N, NHj y NO3),
itos pricticos

ta se basa en la utilizacion de los ni-
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tratos como fuente de nitrogeno inorgd-

bres (6xido nitroso, nitroxilo, hidroxi-
laming, etcétera). Globalmente, dicha re-
duccion puede expresarse con.la ecua-

HNO; + 8H — NH, + 3 H,0

La transformacién del nitrégeno, de ni-

mero de_oxidacion +5 a —3, requiere 8

itomos de hidrdgeno (o electrones), los

que deben ser suministrados por otros

procesos metabolicos de la célula.
La primera

woptoiulos, g poses malbdeno, com

mponente  metdlico y enina-
d.\nudeoud (FAD) como grupo prosi.

0. La_ donadora de H; o electrones
(€) es la_coenzima nicotinamida-adeni-
nadinuclestido reducida (NADH), que
inicia el flujo de " o H, hacia el
NO3:.

NADH ) (
FADH

=0 ‘&NH
COOH
(icido a-cetoglutivrico)
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! ! Leicido glutimico, |
CH, +NH,<= H,0 + (‘:l-h + NaDH L e~ OH

(cido a-iminoglutirico)

La_nitrato-reductasa es una enzima

en la des-
fruccion de éstas). Si se suministran
dichas_fitohormonas, en condiciones de
oscuridad_ producen més actividad de la
‘nitrato-reductasa que la luz misma. Por

casos,
ferredoxina, NADH o NADPH. El com-
ponente mtdlico puede s Fe o

Es, asimismc enzima  inducida,

pero  derencia Go la mireto Teductase
es sensible a los agentes desacoplantes
de la mfom.cmn oxidativa. Por lo
tanto, esta e la reduccion es la
o roosrs Tottos. do_aia. eneria
(ATP).

La parte ta cadena de reac-
ciones la constituye oy ‘pasaje de N-inor-

2Mo* + 2H" ( NO;
2Mo™* ) NO; + H,0

+NAD"
CHNH,
]

COoH
(dcido glutémico)



ginico (NH}) a la forma orginica (ami
Roicido). Ls “puerta de enirad’’, univer.
sineite demodiads, pus Ja combi-
ionorginica del nitrogeno, es el
iedo oetogutiico, intermedisio pro-
el ciclo de Krebs. EI meca-
ico, que se denomina amina-
cién rtducﬂm, es catalizado por la
Licido glutimico deshidrogenasa (NAD-
dependiente) y produce dcido glutimico

previa_formacion del intermediario, el

feido aimino gutiico (pigna anorir).
La enzima iversalmente

toda clase de organismos ysei

anin
ico) paro no parecen s do distri-
bucién_wniversal. Se piensa que en la

formacion do deido aspirico e produce
una reaccion similar, pero todavia no se
nzima que catalizaria la

rico,  oxalacétic
aceptoresfavoritos %e™NH, y Torman,
respectivamente, icido_glutamico, dcido

tico, con requerimientos de

vienen en su reduccion emplean, como
donadores de H, o electrones, nucled-
tidos de nicotinamida. Por lo tanto, se
debe omperat e tl vodcciin s pueda
acoplar a cualquier proceso que genere,
& velocidad. mfciente, diches coonimas
educidss. So ba probado que slo
cierto, al menos, para tres procesos: es-
pincon, otonteis 3. reaccion de 1a
hidroger

o cocuidad (i) o en érganos he-
terotroficos,

los nitratos. Dicho fenomeno vital tam-
bién suministra los ATP y cetoicid
necesarios para el proceso de aminaci
reductiva.

‘Cuando 1a reducelén o liga &
i, | il compie o o osl
geno del aite por los nucledtidos redu-

consumo_ concomitante de O, Esta es
la causa por la cual el cociente respira-

‘mientras se reducen
fos nitratos.

i, I8 reduccion se lleva 8 cabo en
condicione luz_(hojas_verdes),
proceso se lm s Ia fotosttes L
reacciones fotoquimicas, que involucran
a las !atn{u:tnnhcloncs ciclicas y
no-iclicas, prov cofactores nece-

los
Sarios (NADPH y ATS) para tal roduc-

glutamina -
icido glutémico + NH; + ATP —————— glutamina + ADP + Pi

Sintetasa

CONEXION DEL METASOLISMO
LULAR CON'LA REDUGCION

que la reduccion del nitrato

de la célula Las enzimas que inter-

cion. Los intermediarios de la_reac
oscura (icidos pirivico, mdruxlpmmco
v glioxilico) suministran_los

aminacion.  Aqui,

o wimio



nmato de Ia de liberacion de O, fo-

tosinté!
chas bacteris y plantas inferiores,
que_contienen la enzima_hidrogenasa,
pueden_emplear el hidrogeno molecular
para reducir los nitratos. EI Hy, actic
reduce 10s nu-

nasa_al NADP, el cual los cede al nitrito
(la NAD no ‘es capaz de aceptar los
hidrogenos de la ferredoxina).

lestacar que las bacterias en

nitrica— parece tener una
distri mis amplia de lo que se
creyd et prinipior

Reacciones del N; en los
organismos que lo fijan
Bl nitrogeno clemental de la atmés-

fera_puede ser llevado a la circulacion
biologica por una serie de_organismos

muy especializados que lo fijan, reducen
 potlcmbdate, o colirieren o puc-
Tal iold

gina de fertlizantes nitrogenados produ-
cidos por la industria. El resto proviene
del N atmosférico y de las reservas orgd
nicas del suelo.

La capacidad para utilizar el N;, aun-
que esté repartida entre diferentes clases
de_organismos, es bastante restringida.
Las plantas superiores, excepto en aso-
ciacion_simbiotica, son_incapaces de fi-

riado de agentes fijadores. Los hay de
vida libre —heterotrofos aerobios y
anaerobios, quimio o fotosintéticos— y
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de vida simbiotica. Entre los primeros
(asimbidtico) se oncuetrn Jos grupos
pertenecientes a géneros Azoto-
bacter, Cloniratin, Rerstacion, Meha.
nobacterium, Rh spirillum, Chro-
Chiorobium, Rhodopseudo-
mona, Rhodotorula, Desulfovibrio, dis-
tintos géneros de algas verde-azules,
etoétera.

La fijacién simbibtica incluye diversos
tipos de plantas y diferentes microorga-
nismos. Las asociaciones mejor cono-
cidas son las de las I inosas con

egumir
baliceie du<plneto Rhizobium, en

les. Sin embargo, otras
il radicales, ciertas
o posibles (con endofitos no bien deter-
‘minados), incluyen especies de los géne-
105 Alnus, Eleagnus, Casuarina, Myrica,

. El follaje de tales
plantas, en esas regiones, excreta abun-
dunte matara orginics (casi 1 tonelada
Jhafaiio), suficiente para x el sus.
Gk, energiticn que. wevseren. Tos S
dores.

En la asociacion simbiotica, la planta
uye con compuestos

autotrofos de vida libre la obtienen por
la via de la quimiosintesis o de la foto-
mientras que los_heterdtrofos

slnts

azicares solubles al suelo incrementa su
capacidad de fijacion de Ny).

MECANISMO DE LA FIACION DEL N;

o de fijacion
3 Toducctn 44 aitogens, sumostorc,



es necesario dilucidar en qué forma se
lleva a cabo la activacién de la mo-

n
asimilacién—y como se
el mecanismo quimico del

comienzo de la
encadena
ooso.
sario tener presente que la mo-
oo o “mitzogeno (NEN), ebido o
estructura electronica muy particular, es
singularmente st
con: a) un:

asocis mentalmente
slta eergfa de Stockaclsn (2245 k:.n.
al

unibn;
fonizacion (15,6 eV, casi igual al del
amgén), dado por ol gran poder con que
s sus
ot pemmu crdinarias, el N, es
n difidl de oxider como o angtn, 3
nicamente puedo ser reducido por po-

pueden, al parecer, ser desplazados por
elementos l-w\ee- de gran poder de
n (p. & Fe**, Co**, Ni*"),
con los cuales pucden Lormar complejos
reactivos
e ovidente o a fijacion biolé-
gica del N,
una  mera oxld-cmn g, reduscion, del
tipo de las sef existen_tales
s o it celular,
porque el HyO seria ripidamente redu-

un medio
puede ser activada solo a través de un
mecanismo con secuencias de lneptuxei

¥ fonalors. ecpludte. 46 celictins,
Con muy 1lzlm variantes,

admitir kcso qumiso. do

la fijacion y edioion 40 X o8 bisics

mente jgual tanto en los agentes

vida libre como en los simbidticos. De.

leguminosa-Rhizobium como modelo de
estudio de dicho mecanismo, sin per-

juicio de referimos
“cuando_corresponds-
de vida libre.

En dicha asociacion, la serie de he-
chos se inicia con la_penetracién de la
Daciera en Ia rafs y 1 subsguiente for-

macion del nédulo, donde se lleva &
cabo I Sacin.

en particular
los organismos

Ias bacterias so

radica. L. nvasién sguients a las Ciu.
Ias se lleva a cabo en las paredes ce-
lulares y finalmente penetra en el cito-
células tetra u octa-

gamla 3 peciclo; Al.h { iorde 51 forma
filamentos

La célula que alojn "o 1a bactern, lo
mismo que las vecinas, comienzan a divi-
dirse primero y iarse
(por la_ probable intervencion del AIA
bacteriano), y dan lugar a un nédulo

dura cuando se diferencia el si
vascular (via de transporte de nutrientes
por parte de Ia plani 4

tacteri e aloja en los tfidos cefrales
odulo, y cuando comienza la. fi-

La fijacion y reduccion del nitrogeno
smostéico por los organismos simbi
ticos requiere, aparte de N, a relativa-

gobind 'yl sishema nzimitico. niteo-
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que ¢l cobalto forma_parte
o o o s s By, impli-
cada en muchas reacciones metabolicas
del agente fijador. En_cambio, ain no
se conoce bien el papel que desempeiia

cido el mecanismo
qufmico de la njm'an;.

sistema multienzimitico
aue contiene Pe'y Mo, es responmble do
I8 Saciin . redueeitn del Ny. o en-
cuentra en la bacteria y es un sistem:
enzimitico_inducido. En el ~Rbisobiam,

rogeno y molibdeno que
un_cambio en la_estructura
electronica intema del N,. En forma de
tal complejo, el N; se harfa susceptible
a la reduccion por hidrégeno metabo-
oo,
sacarosa, provista por la_planta
huétpad es el sustrato que da la ener-
gy of poder raductor para of metabo-
0:de la bactra. Bata s omlen &
wertasa y las hexosas re-
s, v via‘o e gt
colisis, hacia una de las. rutas posibles
del ciclo de Krebs para producir fhi-
droxibutirato, Este es justamente el me-
tabolito donador de electrones. Para ello
& onidadg pont NAD, ol e por e
mnd: de itoesoros. ramafer 4

g

e  ornismos - geroblos de vida
b, 1a_ canalzacion del suststo pros
veedor de enelzll o hice por I vin del
ciclo de
icido piravico e et o o 0n
Kuobs. En los suasobios, ol ATP nece
sario es obtenido de a glicdli

Los Tiadores simbigticos nodulados y

204

los asimbiéticos aerobios requieren O;,
pars o tempineion y comiguente pro-
Gccin -de. ATP. “bucede e & Oy
& conesntraclones sipeiores 2 . st

ca, inactiva la- nitrogenasa y es
e mmpeﬁﬂve de la fijacion del
2, mientras que en el nivel de los
densos tejidos del nodulo, se encuentra

@ dénct En Ia solucion do este
pigmento rojo llama-
G0 Tegnemogiogig.” Smtetsad
cooperacion.entre 10s tejidos del nodulo
¥ el bacteroide, y dispuesto dentro de
Ia envoltura membranosa que rodea a la
bacteria. e una cromoprotefna
del tipo de la mioglobina, que se com-

porta como un regulador del transporte
80°0, hacia ol agente Hjador. La loe.
moglobina "regula el transporte
manera que el O, llega a una e
suficientemente alta como

cuds cantidad de ATP y mificiente
mente baja como para_evitar una acu-
mulacién de_oxigeno libre en la super-
ficie del bacteroide.
s de_hacer notar que el pigmento

le(l\emoglobmﬂ, ol ot tncknis
nodaladas, estd susente en los orpais
mos e aceoblon 5 tnaerc.
et

Mientas ol N, es fado por ol ends-
Bt Wt del O s sadico z--

e codina
del'flujo de electrones, una que termina
con una oxidasa (respiracion) y la otra
con una nitrogenasa (fjacion). Posible-
mente ¢ punto de divergencia se en-
genkre. en PG uivel de 1a NAD.redue-

B modlo {ipotétes) que remme
et el que se presenta en
Ia figura 106,
El hidrogeno molecular también pue-
de ser empleado para lareduccion, e
ente s h- comprobado que actia
espect nmme con el
or la en-
st bidrogonase, 1a quo pusds {rane
{fere clctiones s 1s_ nitrogenasa por
intermedio de I femredoxin
pesar de Ia posible. exisencia de



freto, ]
LEGHEMOGLOBI!

ey o,

Yo 15 Hys o

A B HiDROXIBUTIRICO

SACAROSA

HEX0SAS

POLI- B HIDROXIBUTIRICO,

NH +0H

Figura 106. Modelo de la fijcién simbiotica del nitrégeno.

intermediarios en la_cadena de reduc-
hxﬂrnr.inn, hidroxilamina),

adnite_que ol intermediario
e e N Bl itrbgene 1

e ripidamente rofucido-a Neb, ol quo
luego es incorporado por la via de los
cetodeidos, como &eido glutdmico y giue
tamina

El nitrogeno, en forma de amino-

icido y amida, es excretado por la bac-
{eria. bacia. el nédulo, lugar” donde 5o

te a las zonas de
crecimiento de la planta huésped.
Del 10 al 30% del nitrogeno fijado
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puede ser excretado hacia el suelo en

forma de amidas, 1o cual beneficia a las
puminoes. Por au pare
e Hers

Ia fij

hay deficiencias de otros elementos, por
ejemplo carbono, hierro, etcétera.

fijacion del N, que tiene lugar en
los nodulos de las leguminosas se puede
calcular que es, en condiciones de
campo, del orden de los 200 a 300
kg/ha/afio. La cantidad fjada por los
agentes de vida libre es mucho menor y
vaxia de 1 a 20 kg/hafafio.

hoy se conocen (sobrepasen los 150).

3 it ke do il
La reaccion més importante, median-

te la cual se generan la mayoria de

aminodcidos libres, es la transaminacid

grupo
carbonilo (C=0) de un_cetoicido,
llamado aceptor. La transferencia es ca-
talizada por enzimas denominadas tran-
saminasas o aminoforasas, que emplean
como coenzimas cualquiera de los deri-
vados de la vitamina By (fosfato de
piridoxal o fosfato e piridoxamina):

R-CHNH,~COOH, /b=0 X~CHNH,—C0. OH
aminodcido donador \\ /*-Piridoxal5-P nuevo aminodcido
TRANSAMINASA

H
R-t=0-C0- OH \5;;, NH,
Piridoxamina-5-P

nuevo cetodcido

SINTESIS Y TRANSFORMACIONES
DE LOS AMINOACIDOS
AMIDAS LIBRES

o o veseales cath e rcanocida
Ia_posicién central del NHy en el me-
tabolismo del nitrbgeno. Su_formacion
se produce con_rapidez por nd\lmon
i nitrato, y durante

de
glutamina y bl de ssputato y aron

Tagina.

Las reacciones de aminacin por las
cusles se forman los aminodcidos la-
mados o, 10 explicn I pa-
icion del gran cimulo de aminodcidos
libres, secundarios por su_origen, que
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H

X
Cetodcido aceptor

El resultado es I

ion_de nuevos

camino-
dcidos), amidss, y compuesios que
poseen €l grupo amino (como la adeni-

cetodcidos, componentes _indis-
pensables de la reaccion, son provistos
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por ¢l metabolismo celular: icido piri-
vico, como_ producto final de la_glico-
lsis ido gloxtico, dl cilo de gl

ldos 5. decsnodio, oignados for e
di del ciclo de Krebs. Este
 un ejempls de Io el o
capacidad do entess plantas.
‘Ademi ot g 0
S s e sy 30
sintesis de_aminoicidos, como. las d
descarboxilacion, desmetilacion, cicli-

proeics, so unen también a sustancias
1o nitr

llevar a cabo estos tipos de trans-
formaciones, la mayorfa_de los amino-
icidos de 10s vegetales son canalizados a
través del dcido_ glutdmico por accion
de la deshidrogenasa glutdmica y mume-
Tk niininni odmia daen o
el icido glutimico, junto con el as

ellos radian conexiones, _directas
indirectas, con itas biosinté-
ticas (glicolisis, ciclo de Krebs, ciclo de
Ias_pentosas, ciclo del glioxalato, ciclo
o Rrchs Honselet, elebtors),

etcétera.
Los_aminodcidos formados por toda
esta serie de reacciones o por cuslquiera
de_ellas, ademés de ser usados —directa
o indirectamente— en la sintesis de pro-
artids

cetoicidos, hidrox
turados, etcétera) se comy
intermediarios en

‘mentalmer de
s, mdmlruca, reduahvu‘ mnmm, o
jand, de ~saturacion), 1

tros
producen la_ modificacion de 10s esque-
letos carbonados de los aminodcidos y
conducen @ la sintesis de sustancias de
gn compleidad y mayor peo malec-

plxﬁcadl- de tales transformaciones.

Al recomer el diagrama, no sorprende
encontrar que los residuos aminados,
covalentemente ligados en una gran va-

riedad de sustancias nitrogenadas no
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PEPTIDOS Y PRINCIPALES TIPOS
DE PROTEINAS VEGETALES

Péptidos vegetales

Entre’ otros cm‘npueimt sminadon,
icido_glutimico y su to (ener-
ghice) do amidaon, le g Ilutalmnl. son
capaces de_ iniciar la sintesis de ur

lutaminicos que

(penicilina, actinomicina), u;s toxinas (li-
comarasmina, viscotoxing), las vitaminas
(@l rupo el deido 104, eickiors
Otros, los homoméricos (o sea los for-
icamente por aminodcidos),
aungue de accion o bien conocida, in-
{arienen, n vaios pintos do metabo-
limo cohisr. Bl mejor conocido

péptido lamado gutatién, de gl
rmciin 1o Yegoa



st
~CO—NHCH—CO——NHCH,~CO.0H

El glutation tiene la propiedad-de ser
reversiblemente oxidado.
Se encuentra en su forma activa, que
e la reducida (GSH), 0 en su forma
oxidada, (GSSG) que s la combinada
como disulfuro (inactive).
da estd asociada al

Sbunda on 1 serilas que gorminan, en
los tubérculos de paps en brotacion y
en las regiones meristemiticas

El glutation es el grupo prostético de i
triosafosfato deimdm!enuu, conndik
de la_glioxalasa y

Ia actividad de 10s grupos ik de
‘muchas enzi

Principales tipos de
proteinas vegetales

o existe aiin un sistema totalmente

positos _podemos reconocer, _desde
punto de vista de su localizacién en la
estructura_vegetal, dos tipos principiles
de pmm‘ms: de reserva y protoplas-

ey " roteinas do roserss s oter:
tran tipicamente, como productos de al-
maconsj, an coflledones o endospermas
de semillas, en frutos y en

ts. est

ventes, las proteinas de reserva se
Clasificar en: albiminas, globu-

linas, prolaminas y glutelinas. Si bien
los Ifmites no son del todo precisos,
esta clasificacion ha resultado til hasta

Una g pare de s proeinas do
reserva de la mayorfa de as semillas
i6n

hallan_depositadas en 10s tejidos de al-
macenaje, en estado semicristalino, ¥
constituyen los on:

lina 'y logumina (arvej); glicinina (soje),
arachina y conarachina (mani). Res-
de los granos de cereales ya se

han mencionado las B, 7y §-globulinas,
u bajo contenido parecen ser

Las globulinas a difersnca de as ante:

riores  tienen mucha arginina y-dcido
aspirtico, y son relativamente pobres en
amid

as.
En contraste con las protefns de re-

xas y funciones de la célula.
Una fraccion se encuentra fundamental-

pararse
Sroforeds, soore. <olimess do e
scrilamida. Otra fraccion, aparentemente

combinada, es la que forma las_dife-

rentes estructuras protoplasmiticas.
ellas podemos distinguir las

denominadas proteinas conjugadas.



A s proteinas conjogadas e as
sifica, segin la naturaleza del grupo
o en: illcoprolwl’m (los tér-
mings, micoproteias 5. ol
lmammnu), ‘nucleoprot lipopro-
teinas, cloroplastina (cmz:pla]o protef-
na- clurvﬂ.ll) hierro-proteinas (citocro-
mos, ca eroxidasas, etcétera),
metaloproteinas (contienen es

ductasa, dmumu. etcétera) y_proter-
‘nas-tetrapirrdlicas (sin formar porfirins:
ficoeritrina, ficocianinas, eteétera).

SIGNIFICACION BIOLOGICA DE LAS
PROTEINAS VEGETALES

grandes significaciones biologicas
ondiente a las pmcoplm
ticas, por su

pape entel
ngulmén del metabolismo (alo nlnl ms
303);  otra, co-

lones

Una de las posibilidades mediatas, en
cuanto al incremento del suministro
mundial de protefnas, radica en la pers-
pectvn do emplea directamente la pro-
feinus do kervas de Joe semils oo
alimento hums
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SITI0S DE SINTESIS ¥ DESDOBLAMIENTO
LAS PROTEINAS EN LAS PLANTAS

Los iton prinipaes do lo que oo
podria llamar “sintesis primaria” de
proteinas, son las regiones donde se for-
man nuevas células y se produce nuevo
crecimiento (dpices 2o T 3 vicagen,
cdmbium, etcétera).

Las protefnas de estas regiones —don-
de so cram I estrictuns collaser—

en aminodci r bi-
nco (nﬂnhw lisina, mnmm-) Tmbun
las hojes verdes, en
puestas a la luz, son
de sintesis pmmc

centros

5 s onde predoming el desdo-
il constituidos, funds

teina, 8
rato sintetizador siga trabajar

El catabolismo_proteico, en ammu
de doterminada o4 ljos do constituir

En este sentido, las hojas desempe:
importante. papel, va. que 10y pro-

donde derivan las protefnas que se en-
cuentran en las semillas y otros rganos
reservantes.

Las semillas en germinacion, los teji-
dos parenquimiticos de reserva (en épo-
ca de brotacion), asi como las hojas

es en oscuridad conforman sitios de
hidrélisis o desdoblamiento proteico.



RELACION DE LOS
AMINOACIDOS LIBRES CON LA
SINTESIS DE PROTEINAS

En las plantas, el metabolismo del ni-
trégeno culmina con la xrnum de pro-
oteica. Aparte

$ajem ‘meca-

‘maci
ripeién por Ia via del ARNm y pos
terior md nivel de com-
plejo activado nouxdo-AH,Nt cap.
XX), ol S eudioss de Ia idcloga vegell
lo interesa conocer de qué manera se
produce la sintesis de las protefnas me-
tabolicamente activas en las células o
estructuras en crecimiento.

Todos los aminodeidos que forman

puetos libres. Aquelos e sparecsn
como tales 1o estén tampoco_cuantita-
iramente ‘presentss en s proporciones
que serfan de esperar como para formar
directamente_protefnas (esto es cierto,
sobre todo, en las células en activo cre-
cimiento
Ademis, enestado libre se_encuen-
tran una gran variedad de aminodcidos
que, por razones estructurales, 1o pue-
e condensados_directamente _en
; ciertos L-a-amino-
mdel (alrededor de 22) entran en su

o s jumenss mavorfs de.os cacs
precuors do o
La_frecuent plrﬁmpumn detales
compuestos libres, con Ia tipica acumu-
lacion —en una situacion duh— de uno
e o compuesto, Gl
e sguint, bido. gutbion, pro-

T, steitem) Jor b hloqm ‘metabblico o

causas genéticas, sugiere la existencia de
chs mas do. tilzacon, Una do ellas
Ia_constituye la reutilizacion de su ni-

irbgeno (grupo amino) en la sintesis de
proteina.

Es opotuto vlver 4 dstacar que s
lus animales,

ven a utilizar en nuevos procesos sinté
ticos.

Las células vegetales que estin mis
capcitadas pars sinteizar protelns lo
hacen a partir de enadas
muy _simples, mminl:u (nitrato o

i

e
sint
Torma. purila & o que fa-

vorecen el crecimiento.
La sintesis proteica depende de los
azicares. Estos, con un adecuado sumi-

nados necesarios para todo el proceso
de sintesis.
Hiy claos demplos que muestran
uminis

ucho mas répidament
noicidos C-14 (p. ej. el 7 aminobutifco
Ia misma form

a mayoria de los ami-
nodcidos libres entran principalmente en
compartimientos subeelulares, donde sus
reacciones se hallan separadss de. otras
que ocurren en diferentes dreas de la
célula.

Para_comprender este mecanismo_es
necesario visualizar a la_célula_como
una_compleja. o

diferentes fases o
abolismo y catabolismo se
producen_concurrentemente. Es deci
B 1a sintas'y @ desdoblaento pro:
teico son procesos concomitantes.

Estos hechos se entenderin mejor si
analizamos el esquema presentado en la
!)gun 108.
expuimenton que demuesien la

‘compartimientos celulares

exmemln
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miTe

cewian

frovo"ds amino

orieor
transformacidn de
seid
coy
de oriear

cloy
deamine eide

vacuoLa 7

5
ctiva sitesis e
Geidos

4
elmacensje de amino’deldos
libres

amino deidos
ligados
Cproteina)

Figura 108. Aminodcidos y

que se parecen entre otros, a una va-
cuola, mitocondria, cloroplasto, etcétera.
Los metabolitos alojados en un deter-
minado compartinlento quedin perlec
tamente sep:
Sl an i e s compartimien:
ot

specto de los aminoicidos y ami-
e res, consideraremos los siguientes
compartimientos _celulares:
naje (vacuola); B) transformacién (mito-
condria); C) sintesis activa “de novo”
fnoscidos. en a
nmocondﬁmwplnmu).

(limite

aminoicidos ligads
protefnas (mlqum T dne e
protefna).

En el compartimiento de almacenaje
se_acumulan los aminoacidos y_amidas
no empleados en la sintesis de pro-
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compartimentaliza

etoss - scullon provenientes del dos
doblamiento_proteico. Cuando la célula
necesita_ sintetizar pmuﬁm, si o dis-
pone de_fuentes ino ples de
nitrogeno (nitrato o amonio), emplea el

organicos simples al-

de los compu

En em compartimiento, los amino-
ados

icidos idse son’ canalisadon -
te por reacciones de
omiociin. Wiy T Tormacion, do com.

s ricos en mitrogeno v
ente activos, como la :lnu-

mina y el acido xhl

tabolitos pueden donar mn flm!menu

s nirogeno (grupo amino) en ol sito

de sintesis proteica. En el comparti-



miento de transformacion también son
procesados los aztcares, . través del
Sl do Kre
Los_productos de la_transformacion
de azficares y aminodcidos  reaccionan
entre sf en el compartimiento de sin-
tesis activa “de novo” de aminodcidos.
Este estd tan fntimamente I i
de sintesis de protefna, que los de for-
on reciente no se mezclan (no que-
dan libres en la célula) con el resto de
los_compuestos alojados en otros com-
partimientos.
_ En toda transformacion de amino-

truslomun energta y consitiyen ATP

(ciclo de Krebs).
Los s compuestos aminados de
e podriz-

cuencias de_transeri
g e A

La mayorfa de estas protefnas (en las
células en crecimiento) reinician el ciclo
ssan sus_aminogcidos (intactos o
previamente transformados) al compar-
timiento de almacenaje, de- donde serén
ovilizados de la ma-

in_embargo, no toda la sintesis de
protefna se realiza en esta forma, pues
existenproteinas con muy baje 0 nula
capacidad de “reciclacion” que emplean,
preferentemente,
moléculas enteras de aminoicidos libres,
procedentes del compartimiento de
almacen

ngje.

Como_ podemos apreciar, - la_sintesis
de proteina involucra muchas. etapas, y
se nocesitan mecanismos sumamente
Complsos 'y upecmm para Lo &

e, sumaue. Tandamental, dsl etabor
Timo_global de T cétula. Por es0 ¢l co-

nocimiento del m!tn\ml.umn del nitrd-
geno debe ser. profundizado, especial-
mente en su relacion con omx flm-
ciones fisiologicas, en_ particular
respiracion y la fotosintesis.

PROCESOS HOMEOSTATICOS DEL
[ETABOLISMO NITROGENADO

En a plants existen rescciones s
madas hom . La homeostasis es
o proceso. autorroguador por el cual af
estado normal de la_ organizacion fisio-
logica_tiende a mantenerse constante
(equilibrio homeosttico de sus pro-
cesos). Esto no implica una condici
atiticn, puesto que o equiibrio cambia
Hotds qle 14 pliniy

absorbido y asimilado, se traslada de
una a otra region morfologica. Como
constiayente del protoplma alcta
marcadamente el _crecimiento y curso
96 doarle.de It plantas, de divesss

, 78 que forma pate del mees-
Mo orghele

. michos propésitos” tesulta
tener . connﬂmwnw Conceptual de
cbmo se llevan a cabo dichas influen-
an Por. jomple varios de o’ efeton
de las sustancies nitrogenadas son lo-
cales; por lo tanto, s interesante exa-
minar qué sucede en las regiones par-

progresivos que_implican  alte-
raciones estructurales, como entre el es-
tado juvenil y el adulto.

Si ‘el metabolismo del nitrégeno cam-
bia, es logico esperar que sus metabo-
ltos et et 3 mecanemcs do 1o

mecaniomos. del sontrol
bxolog]co invelucran. procesos do vaie
los equipos enzimiticos, por
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medio de la represién y desrepresion
(induccién) de enzimas, activacion K
icidn de enzimes constitutivas, me
Siniines dn oA, ¢ ol
raccin _alostérica, etcéters, todos los
de

y desarrollo y de su autorregula-
oo Alq'unus ejemplos ilustrardn acerca
de estos c
g ledumbn de los stsacd o 1
pot ol control de
[ipirieign nducun especifica

arece,
icdos (por lemplo: n tainn v 1n wgl
nina) desreprimen la er
La mhiwnducmn 1o es sensible a
la_inhib mmlmnumon de
sminodcldos y
pica Ja toxiitad Go'la oon
relativamente altas de ni-

zima tiene diferentes propiedades

doras y, generalmente, estin localizades
en compartimientos diferentes.
En cusnto a la célula, existe una

otra en la fase soluble. Por
lo que ataie a la planta enter, hay
una_deshidrogenasa _glutimica (depen-
diente del NADH) en las hojas, sujeta a
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npmlén e inhibicién )m ‘aminodcid
fenos, mientras que la que pmio-
mina on h Teir (dmnrl.knh del
NADPH) o lo esti. Lo mismo ocu
nmm-

bida por aminogcidos, nucledtidos y
carbamil-fosfato.
roduccion de aminas bisicas, en

Vo efecto de homeostasis. La deficiencia
de metales alcalinos cambia el balance
intemo_entre cationes y aniones en la
direccion aumento de acidez. Se
ha constatado que, en michss especis,
Ia deficiencia conduce a la acu-
ien g amina putrescina. Al pa-
recer, el K* coanll la v:loadnd dela
secuencia_metabolic

tas putrscnt. B msenc do- e
il In ensima s dmubexm sl

aumenta_su

i, Ia concentracin de ls amina bésica
que mantiene el pH intemo en un valor
consant

1 exitiencis de compatimientos o>
uloms.~Hene. hporiam
ofto, spest de itema sinteizador g
protafoseudenado om. loa. fo
uchos_amino-
icidos Tibre, -que. nomalmets 10
entran en la formacion de protefnss,
icturas andlogas a ciertos

a (andlogo de metionina), c:nlvminl
(eluechmwnba relacionado

Hing), mimosina (poeible anilogo de
rosina yjo fenilalanina) —son_ formados

encuentra presente en cierta concen-



tracion, puede ser activado. Si no hay
discriminacion en la etapa de transfe-
encia del AR, se produce su poste
or  incorporacié protefna, ya
que Ja snteis du cm depence, n il
ma instancia, del forms

puest
o competive bupidlano of pro
! crocimient, ion

i
Fenttadtn dil vesadero. wminbiciao
proteico.

INTERACCION DEL METABOLISMO
DEL NITROGENO CON
OTROS PROCESOS.

Comn contrparte do s eppsnl
ciones bioquimicas corrientes, al fitofi-
nolu(o e interesa, sobre todo, conocer

ol motabolimo nizogenado_como e
puesta del vegetal a los estimulos ex-
femos ¢ ineraos, y chmo clrios proce

fisiologicos son_ controlados por re-
aldores a6l tipo de
o, clord

i,

niemente, 1o e posble anlzar
o o e m- estimulos extemos y de
del croimiento. sobre
oo e s qus enkas . 1og0
durante el curso de la sintesis proteica.
Sin, embargo, examinan compo-
o de los diferentes com-

sicién y tamafi

‘partimientos umnldot. se puede tener

nnn idea de las fases dd mehlml\mo
nitrogeno que

. ello, hay o exbner 100 i

puestos

nlnhmnna  y u cvdum cuantitati-
tometrfa. Los
Gaton, posten ulcul.m sobre la base
del contenido de nitrogeno de cada

N-PROTEICO
INTERNODIOS
2 o

N -SOLUBLE
INTERNODIOS

N-total slusies proteicol i g/g PS.

Figrs 100, Frccones de isgeno souble 3
proteico en distntos internodios

compuesto y expresarse como_porcen-
taje del nitrogeno total soluble. Luego
pueden ser_conven

R do.éste (dado por el contenido de
Niohl Sl colooado e n base de

Planta (0 de sus érganos) a los fators
nutricionales, ambientales y endoger
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En el caso de Ia figura 10 se puede

ra la primacia del dcido
y-aminobutirico y de la ﬂ-llmm Ambos
compuestos son productos de descar-
bosllaien, wapestiemants, 05 Ik okl

los glutamico y aspart

es notable la presencia de dci
tico, que_constituye pricticamente. el
0% del N-soluble total.
La composicion porcentual de la frac-
cion protse’ lobal ~donds no i deben
ot nayorte el el & qud o
Voluera tefna— tam-
bién musstra aiteroncis entre ambos in-
ios.  Estas son mi
mma a sering, glicina, treonina, ala-

ellos, disminuye su actividad (por ejem-
plo: la de la nitrato reductass, con def-
ciencia de Mo). Otras veces, la deficien-

portancia en la composicién aminada

luble.
La plasticidad de las plantas y la ra-

o e que la glutamina estd es
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chamente relacionada con la sintesis de

protefna en- condiciones de luz, mien-

tras que la- asparagina lo esté con el

desdoblamiento proteico en condiciones
de oscuridad.

omposicion aminada soluble de

ln ho)ﬂ de stl Pllntl varfa notable-

segiin se cultive  bajo

leglmeneq lmp:nodu:m

Los estudios de este tipo mu
imente que una de las funciones
més importantes y menos conocidas en
las plantas es la. rq\lhabn de la sintesis
de proteinas.

FUNCIONAMIENTO DEL SISTEMA
NUTRICIONAL NITROGENADO
EN LA PLANTA

Para tener una cabal idea de las
transformaciones  que experimentan los
diferentes complementos nitrogenados
durante el crecimiento y desarrollo de

la pl
delo muy general de sistema mutricional,
que podria -aplicarse con_propi

rte de la planta o de sus partes.

acumulacion de protefnas de  reserva.
Dicha sfntesis se realiza

giones de la plan
depositan, en estado
semicristalino, como granos de aleurona.
S o  itsgeno soubl, e
uefio 1 cor lo con
et climitcas y
edficos imperantes durante ese per




parecen determinar, en buena medida,
Ias diferencies cuantitativas en el con-
tenido de ést

A medida que la meduracién avanza,
Ia semilla se va independizando de la
planta madre y comienza a entrar en el
perfodo de dormicion, el cual se carac-

riza_por una reduccion de Ia actividad
biologica general. Sobre todo, la acti

drias no exhiben, prcticamente, fosfori-
lacién oxidativa.

Una vez superado dicho estadio, la
semilla estd en condiciones fisiologicas
do guminar. L sipde incorponcifn do
agua que prec: proceso eleva
contendo hidrio del 1020% al 505
Este cambio brusco inicia una serie de
reacciones_complejas cuyo_efectoge-

piades para una nueva sintesis 3 ps
ser usados como sustratos respiratorios.
Los granos de aleurona comienzan a

larse las amidas (principalmente la aspa-
2).

te el crecimiento del embrion,
la intensidad respiratoria —y con ella la

regi

activa (capa aleuronifera), donde se for-
man_enzimas_hidroliticas del tipo de las
ocamilasa y lipases. Este proceso lo ini-
Ias ihersings, con 1 posible put:
cipacion de_auxinas y_citocininas. El
oo lberdio. tamtiin posde par

cipar, principalmente en los cotiledones,
en la induccion de la sintesis e otras
enzimas como las 3
xiduss, maltass, Nasa isocitrien
Lo st intensidad rspirstoia. que se
registra en la plintula esti correla-

En la mayorfa de las es_predo-
mia 1s speging sobes s gltaion,
pero en algunas leguminosas aparey

Cons el dl s, da petil &
crecimiento es_dependiente de las
fervs, las_ protefnas de. almacensle %
utilizan también como sustratos respira-
torios (a través de la desaminacion oxi-
dativa). El amonfaco que se libera du-
rante

pasa a glutamina, por medio P,
Dunate 1a geminecid, 1s gltanine
no llega a acumularse porq om-

potta como mutands metlbul)umente
muy activa. Ia
sintesis de prot et § como st des
toxificador” del amoniaco. Es decir, que
pos lado, dona su_nitrogeno a los
cetoicidos apropiados para formar ami-

tico, que queda convertido en aspa-
ragina, mientras la glutamina pasa a
dcido glutamico. La ssparagina se acu-

mientras la
plintula se_encuentra cerca del punto
‘compensacion. Si por de-

minuye o se inhibe por efecto toxico
del NH;.

Cabe aclarar_que la_acumulacion de
amonio libre (sin disociar) en los brotes

e e un Takibior efectivs de la gl
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racién. Ademis, al estar comprometidos
la tarea de n!\lll'k
formar

e daposin pas o il 36
protenas Por ofro lado, en forma de
ion amonio (NHS), puede restringir la
!nwl[nﬁu'u al dnsn:ophx la fosforilacion

e 1. plantula se ha trans-

uundenh se realiza por los mmduﬂm
lemiticos, mayormente en forma o
ries (muy’ poco nitrato cmu. por el
xilema). Los compuestos ri en ni-
lzég!no. como la Ehlhmml, h aspara-
gina, la arginina, los ureidos y también
it miooieion (egin 1o’ cspcie
son_entidades prominentes en la savi
lem;

formas de nitro-

te transpirat
1u- dutnbuye o les dieronies nﬂunes

G e niveles do nitalos en In
solucion del suelo, la maiz_funciona
de la reducci

0.
Aqui, el nitrato es reducido (fundamen.
talmente ligado al proceso fotosintético)

Uso de los papele priciples de s
hojas s suministrar hidratos de carbon
(opeciaimonte socarons) s 1o ditronie
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e st de gt e
ellos el sistema ono 3

0 a o
a los brotes, por via xilemitics, en Yo
ma de amin y amid
Los comum nl!rmgemdm que as{
ago pueden quedar acumu-

ticipar ‘en el crecimiento hasta que di-
chos organos entren en senescencia. Si
fales compuetos 0 e scamula,
tros_organos donde son procesados
metabblicements. urte _sobre
o en las hojss, donde durante” el
proceso_fotosintético se consumen_las
amidas y se sintetizan aminoicidos
como la_alanina, la setin, la glicina y
los aromiti
Puede apreciarse que la capacidad de

rosa_y aminodcidos no- disponibles en
cantidades en las raices.
A medds que e ‘laplanta, cusl-
quiera que sea su_estadio, van apare-
ciendo y creciendo los diferentes orga-
05, éstos manifiestan demandas especi-
ficas de nutrientes que a la vez aportan
al res egeal Al comienzo enen
un requerimiento absoluto de carbono y
nitrogeno para fijarlos como material es-
tructural; pero posteriormente, cuando
van completando su crecimiento, co-
‘mienzan a “enviar” sus compuestos mitro-
genados e hidrocarbonados.
lo que a las rafces se refiere,
mu stnctury 50 et progamads
des cantidades de
Titrbgono mluhle, sino_que en su mayo-
ria lo envian al vistago. Los ami-
ok g S s
primero en s hojes basls, o on et
nidos por los infem
por los pecfolos, La'sheceeion que stecr
i estor organos o superior a s e
querimiento corriente, de modo que la
mayor parte es inmediatamente proce-

sada y enviada a los organos en creci-
i ices




Por su parte, al comienzo de su cre-

compuetos aupers 8 1 incorporcién y
nitrogeno es cedido a las hojas més
Tovenen 0 @ seumulado en fejdos de

suministran su nitrégeno a las hojas mis
jovenes y a los pices meristemiticos
del tallo; las de la parte inferior lo en-
vian al suwma radical y rganos reser-
fanta, ¥ 1as hojas de \a ona media do

Ia planta abastecen a los tejidos adya-

ates del tallo y, en menor cantidd, »
o o tolamty e

Otra Ta nutricion i
Grogonada do e etact. it s Ja g
presentan. los tejidos maduros del tallo

ejemplo: los _tubés o
mas, etcéters) de aquellas especies qu
los poseen. Tales est an
como depbsitos —encontinua

iom de los productos del metabolimo
nitrogeno en la planta.
La acumulacion, sobre todo en los
tallos, de estos metabolitos es impor-
tante, porque pueden servir de tampon
en los periodos en que la absorcién ra-
dicl v la fotosftess estin tampars-
riamente deter
na ez e comienza I loracion, la
actividad radical decrece mucho y el re-
querimiento nitrogenado_de los Srganos
reproductores es satisfecho a través de
1a movilizacion de las reservas del tallo.

En los organos de almacenje, la

ion de nit solul

generaimente qus a de insoluble o pro-

e mayarla do los caso, cuando
lular es

el jugo cel

n forma aminica (ammoieh
dos) ctando no es tan dcido, I oy

efectia en forma amidica
(Anudss) La mayor parte del material
acumulado es posteriormente_empleado

los primeros estadios de su bro-

tacion, mientras que el resto es usado

La aparicion de las flores, que carac-
reproductivo, involucra
una ripida demanda de nitrogeno
desde ¢l estado de yema floral hasta el
de flor totalmente abierta. Dicho nitrd-
geno e ministrado prncipalments por
contenido

produce un intenso_desdoblamiento de

aquél.

La polinizacion induce una_ripida
traslacion de nitrogeno del perianto a
Tos érganos mpmducum Despude do 1a
calda de el nitrogeno total
velve a ser mayor en aquellas flores
que dan lugar a los frutos (“cuaje”).

tre las sustancias odorfferas, produ-

cidas por las flores (y también por las
hojas), se encuentran el nmum 0y,
una variedad de aminas que se originan
posiblemente _por dwcnrhoxxhcwn de
diferentes aminoici

Los truon, o gonenl, también se
0 depbsitos de Nsonble

fenuos cambios euslitatvon v cuantitath

composicion nitrogenada so-
Juble ¢ insoluble, En la vic, por ciem-
plo, el climaterio estd asociado

309



movilizacion
diaria

movilizacidn durante

movilizacidn

floracich y du..
rante su se-

flujo continuo
—— TRANSPORTE EN EL XILEMA

= TRANSPORTE EN EL FLOEMA
0a : AMINO ACIDOS

Figura 110, Sistema nutricional nitrogenado en una planta.



disminucién del N-proteico y a un au-

msat concomltants del Nactuble: kn
S o Ml o b

el nitrégeno de arginina. Durante la ma-

durcion comerda que seue s dima-

S ol et cion ot

s fructificacion, 1a planta co-
mienza a entrar en el perfodo de senes-

mente_con
o parcial del vegetal. EI

este panorama goisia del
mlhnbollimu del nitrogeno que
Tucho lo.que. falte sveriguer

acerca de la metabolizacion de numero-
505 compuestos nitrogenados, no- sola-
el aspecto bioquimico y celu-

lar, sino en el fisiologico de la planta
entera y de sus Grganos componentes.

RONOMICAS

Lo intensidad do la degradacion
g protetus. v de devende
. de sumiristro de mutrients, Es

miento_pulver
NO;NH,. &m demuestra que, durante
el envejecimiento y senescencia, todo el
sistema nnhbl:ldor de proteinas perma-
nece intacto y que lo que se altera es
la_ velocidad de lfnﬁesis y la de degra-
dacién.

Al passcer, do alguna marera ol fjo
e citochinas —procedente de s ra
esté impedido durante e ot

o, v que dichas hormonss son lss
e matienn Ia activacion de la sin-
rotsica o travs de 1a actvacon

oo tpe de A
na_vez que

misme
morfologicas de las plantas anuales, y
oo wbrvie, Fipiamente la muerie
del sister
En la figura uo puede verse en for-
ma grifica el sistema nutricional nitro-
Eonaio eborado precedentamente,

DE CONGERTOE ¥ nsmwclcos
et KITROGEN

El nitrogeno ocupa una posicion cla-
ve como nutriente vegetal, de modo
que el _conocimiento adecuado de su
asimilacion y metabolismo es  impor-
tante pars o manclo italgents do m-
chas pricticas

En lo que sigue plmle mos algunos
problemas de caricter agronomico, por
los cusles se podri ap: w
Hiencla del conocimiento do divemos .
pectos_fisiologicosrelacionados con el
metabolismo del nitrogeno.

1) Problemas relacionados con el
i

empleo de herbicidas.

Bl wo amplio de hetbickis o sgt
cultura —muchos de los

duracién _tienen efecto
menos prolongado en la planta conta-
i
cion sobre relaciones
caitonsatre aquélos » el metabolismo
nitrogeno.

Dmhns ehcba- se pueden apreciar en

tos principales: 1) oxidacién
g mlmienn en el el 2) reduccion
lel nitrato en la planta; 3) sintesis de
proteinas.
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OXIDACION DEL NITROGENO EN
EL SUELO

Los herbicidas que se aplican al suelo
pioden tenr fecto sobre la buceris
antes y los organismos de vida li-
bre fadores de Ny Dl grupo de com-
» perenccienes o I iains y
uress sustituidas, _inicemente el mo-
ron. (N-plorctenilN N-dimetilurea),
en los dosis que por lo comin se em-
e en agricultura, tiene un_efecto
inhibdor temporaio sobre el proceso
de_nitrificaci
Debido a que las bacterias del género
Nitrosomonas son rantes_que
las del Nitrosobacter, 10s suelos tratados
con monuron muéstran una_acumu-
lacién anormal de  nitritos, muy toxica

Ia fijacién del nitrogeno atmosférico.

in embargo, este herbicida es adsor-
bido con_rapides por los coloides del
suelo, amen-

zado. Como el monuron se descompone
por seion bacergna del suel, al cabo
de cierto tiempo éste

capacidad nitrificante y, con folgiyos
tilidad.

REDUCCION DEL NITRATO EN LA
PLANTA

Las plantas que toleran a los herbi-

mulantes sobre el crecimiento y la pro-
ductividad.

s lmiss Dol citivor e
tentes a_ciertos herbicidas como el
DNOC (2 d-dinitro-o-cresol), la sima-

312

zina, la atrazina, efeétera, y conta-
min

ncremntos notables en ¢l rendimiento
de la remolacha azucarera, la papa y
otros cultivos, cuando se suministra por
el follaje.
En cambio, existen otros herbicidas
que son potentes_inhibidores de la in-
ducson de Ia nitatoreductas, como
ciertos derivados del uracilo
como_ ol bromacl y el isocil, en concen-
traciones bajas (de 1 a
efecto_similar tiene
de sodio. Por lo tanto, en lo que a nu-

Perbicidas sobre 1ss plantss culivadas,

SINTESIS DE PROTEINAS

Muchos herbicidas actian por diversas
Vi o interfiren Iasiatets de’ pro-

teinas. Los atos _producen  un
Hopes il ineorpeiiy de of st
los a las protefnss. Esto se ha

constatado. repecto. do 1a_ mayorfa de
Ias plantas susceptibles. Otros, como los



amitroles —que son hetbicidas no selec-
tivos—, afectan en formaindirecta el
metabolismo del nitrégeno y provocan

ar,
un blogueo en la sintesis de pmtcfn-
Uno de losefectos

dalapon sobre el mmbulume e nma.
geno en las plantas

tentes, es ¢l notable aumento gue pro-
voca en el contenido de aminodcidos y
amidas libres. Mientras que las_ plantas

raci
sl protece_ on. s wkepttls
o e, Lov outsiion
sovin O, LD, T, Aok
modo que afecta el contenido de pro-
tefna en los distintos -organos, con res-
pecto al de las plantas no contaminadas
con el herbicida

i) Pxn lemas uhdmndos con la
izacion nitrogenad:

estudiar el cempennmlenw de

las plantad en relacion con la nutricion
nitrogenada (formas de nitrogeno que
jstrar, época de for

geno, en todos sus aspectos, es nece:
aentender sus_interacciones

factores ambientales que operan dur
el crecimiento y desarrollo de e
plantas,

CONSIDERACIONES SOBRE EL
COCIENTE CARBONO/NITROGENO
(C/N) Y SU RELACION CON EL
CRECIMIENTO

El nitrogeno es uno de los elementos
esenciales de mayor efecto morfo-
genético y, por lo tanto, es importante
en muchos aspectos. Lis plantas que
crecen con poca disponibilidad de nitro-
genotienden a ser lignificadas y  tener
paredes celulares gruesas. Esto se pro-
duce, muy posiblemente, porque la ma-
yor parte de los carbohidratos = dere
st en tales estructuras, ya
Tubless sufiiente cantidad do nitigeno
serfan_canalizados hacia la_sintesis de
proteinas, es decir sintesis de protop
ma, La relacion C/N puede dar un i
dice de la productividad de una planta
y del crecimiento vegetativo de sus dife-
Tentes regiones morfologicas.

La productividad de una planta es el
resultado de una regulacion_ secuencial
de dos prossos fundamertaes: crel
miento y desarrollo, Ambos procesos,
en cierta fnm, se excluyen. Una
buena_expresion de crecimiento s ob-
tiene en ausencia de estructuras repro-
ductivas, y viceversa, Con el manejo de
fertilizantes nitrogenados, en épocas y
cantidadesadecuadas, se puede regular
cumntitativamente estos procesos. Mien-
tras exista buena disponibilidad de car-
bohidratos en la planta eno
no sea limitativo, ambos tipos de com-
puestos se canalizarin hacia I sintesis
do protefnas y el crecimiento aumentari
(telacién C/N baja). Si, en cambio, el
e e nitrégeno s deficiente,

arte de los carbohidratos se
oS ach s diess de clulos con
la_consiguiente disminucion del creci-
miento (relacion C/N alta).

Por lo_ tanto, o
joven (ausencia’ deestructuras
ductivas), la aplicacion de nitrogeno fo-
vorece ¢l crecimiento, Pero cuando estd
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terminando su perfodo_juvenil no se

mayor expresion cuantitativa de las es-
St s yecvi
también

te co se aplica a la
eloton vistago e En general, hay

aquélla. ‘Con buen contenido de

nitrdgeno en el suelo, el incremento de
crecimiento_tiende a_ produci

vistago (C/N bajo en la planta).

CONSIDERACIONES SOBRE LA
EPOCA DE FERTILIZACION NITROGENADA

Si tomamos el caso de un frutal en
plena_produccién, vemos que conforma
ismo muy complejo, con un

pliamente
del aiio en que se lleva a cabo su apli-
cacion.

En los manzanos, por slemplo, se
debe tener en cuenta la fecha do cosa-
cibn del crecimiento en extension de las
fnit, o duscén de eo e

i en proporcién directa cor
T eneate. mutiomal mrogorado. 31
comienzo de a primavers. Cuando
sa, se produce I
"« inicacion de log.pri-
Esto quiere decir que

no es conveniente fertilizar en pri-
mavera, pues el crecimiento en ex-

stas dos esta-

peovoues manor recimiento dal brulo.
Un alto_contenido de ni
menta el crecimiento de dicha elt'mc-

cuada
de nitrégeno se puede disminuir la
lona!vldn‘l del Gyulo,

Otro hecho que hay que tener en
cuenta es la forma en que el nitrégeno
aplicado se distribuye en la planta. EI
nitrégeno que se absorbe en primavera
o verano se distribuye a todas las re-
glones de s plana;

sbosbido despuée de la cafda de las

intensidad luminica).

CONSIDERACIONES SOBRE LA
FERTILIZACION NITROGENADA
ORGANICA

Aparte de la_utilizacion de las fuen-
tes de nitrogeno inorginico (nitrato,

ne
que las plantas superiores pueden utic
lizar el nitrégeno de fuentes orgni

Sin embargo, existe una gran variacion



segin el compuesto orginico que se su-
fuitr 3y sogm - sgpace e 15 abx

sotba,
Cuando se aplica al suelo un
compueto. nitrogenado
ejemplo: urea, sangre desecada,
estiércol,” abono verde, etcétera),
trogeno es principalmente utilizado por
plantas después que se ha conver-

, etoétera), las raices pueden
estar_expuestas, durante cierto_tiempo,
a apreciables concentraciones de com-
puestos orginicos nitrogenados. Tales

estar bajo la misma

formulacion quimica en que fueron

spllcados (por ejemplor I crea) o como
producto degradacion bacteriana
{aminoeiion, pipisios” sieravs, ok
o) Pox demplo, dele dfrlzax
con urea pueden mmumr e g0
manas antes que_tenga s
version total en NH y NO;. 220,
después de una semana de haber apli-
cado 200 kg/ha, més del 50 % se puede
encontrar todavia como urea. A las tres
semanas queda un remanente, como tal,
de 20 kg/ha aproximadamente.

Mientras se produce el proceso de su

conversion a la_forma inorginica, la
e va tiendo abporida por I aloes
como . mo

dobl:
trogeno puede ser Yeloo st

Durante la degradacion que sufren los
compuestos nitrogenados orgénicos agre-
gados_al suelo, aparecen muchos ami-
nodeidos, o que pueden ser abtor-
bidos como molécula entera. Algunor
aminodicidos son buena fuente de nitrs-

“‘penacho”’, producidas -por _concen-
Seaclones. da . 00018 40,0030 %+ e
beta-alanina; Otros _resultan
extremadamente e (el 0,0005%

de hldmxlpmllnl puede provocar la
muerte de las plantas e tabaco en muy
plazo)

breve
as alteraciones

morfogenéticas, ~observadas en condi-
de campo, se deban a la accion

deaminodcidos libres del suelo
dessrdenes nutricionales provocados por
ellos producen cambios acentuados en

I concentracion y. e los ami-
nodeidos y amidas res de les pia
Algunos parecen ser de cardcter general,
Pero otros pueden variar segin el indi.
vid

CONSIDERACIONES SOBRE LA
INTERAC

CON OmR0S. mumms EN EL SUELO
Y EN LA PI

Dicha interaccion resulta en alte-
taciones mutuat en el metabolizmo de
los elementos que interactian,

Veamos

Ia
nitré-
geno, sobre todo cuando éste se sumi-
nistra como nitrato, Esto se debe a que
o P mtemem en la fosforilacién de los

reduccion de los nit
A v, . b fetlizacion -
trogenada _aumenta la_absorcion y uti-
lizacién del P por las plantas.

respuesta esta asociada a un mayor cre-
cimiento del vistago (relacion C/N
baja), a través de la sintesis de

protefn:
Podemos deck, en genera, que Ias
plentas abonadas ' con nitrato requieren
o  sito-susiizo de P. Adems, el N
eatrerar aua ovto
o por excemn de .
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‘CONSIDERACIONES SOBRE LA
APLICACION DE N COMO.
NO3 0 COMO NH,

La preferencia en cuanto al uso del
NO; o del NH} = o pricticas agrico-
Ias puede depend e de fac-
tores, El pH do 1a solcién del sudo &1

5. Los mom (incluyendo

56) qu
s cationes (incayendo ol NH; ) se al
sonben mefor con pH mis bien alcalinos
61— T,1).
'l fon acompafiante tiene influencia
en la absorcion de otros elementos. El
7n estin mis al alcance de la
cuando se fertiliza con
hace_con

se su
ministra como NH}, pues ensancha el

[ del
NH;. En cambio, el mismo ion deprime
el crec do _acompana al

imiento
NO3, Este se absorbe mejor en presen-
i de K (elcto mutacl,

NH; se opone al Mg**. La defi-

efecto antagoni

Cuando la lzmmn del oxigeno en los
suelos es relativamente baja, se debe
preferir ¢l NO), ya que éste compite
con el 0 como aceptor de Hy respira-
torio.

Debido a que al Mn intervine en ol
NO; cuando haya deficiencia de Mo

izt con NB y coando la deft
clencia sea de Mn se preferiri el NO3.
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El estado il idrocathonado
de Ia planta también es un factor que se

e Goar on uente La dcalalén do
ambas formas de nitrogeno requiere una
fuente de _esqueletos carbonados _ para

del amonio, por lo que aqul onde &
scumularse por un fiempo. Diche s
lucién consume més hidratos de car-

igual_que el nitrato, cuando ambos se
tinuamente) agotar ~de

relativamente improductiva.
1IL) Problemas relacionados con la
fijacion del Ny (atmosférico)

La cantidad de Ny que fijan las legu-
resenta cerca del 75 % del N

nomico, es. interesante asegu-

especifica para una planta puede ser



dal. Por o tanto, debemos tener
en cuenta que el objetivo que se per-
sigue con la mncullcmn es el de pro-
porcionar a las Ia bacteria
especifica,

En un progams de i inoculacion se
debe tener presente cterias
son muy sensbles a Ia acidez del suelo,
falta de aireacion, altas temperaturas y
sequia. Ademis se requiere que no
hayan_deficiencias minerales, porque las

uminosas son muy exigentes en nu-
trientes minerales, entre ellos el cobalto.

Lo inoculcibn se debe realisar 1)
cuando no iamente,
leguminosas en i) ﬁemno. 2) cuando,

habiéndose éstas no hayan
presniado, nbdulos; 3) cuando se.em:
plee una especie muy diferente de la
que se cultivo_previamente; 4) cuando,
en una rotacion, el cultivo de una le:

050 sigue 2 una o leguminosa.
La inoculacion de las semillas no es
cundo cxigs o o melo
abundante cantidad de _bacteriss.
caso de duda e sconseable practcar 1a
inoculacién.

Pa er éxito en esta prictica
saricola hay que mezclr comple-

Ias semillas con el nitrocultivo.
oy dods indicada por el abricante pu-
espués de

de veces.
electunr Ia mescla conviens sembrar in-
mediatamente o a las pocas horas, tra-
tando de 10 exponer s semills & I
s direca do la

uchos sutores han eiudiado ol
tecy bianr de lon toramtes ni-

nados sobre el desarrollo de no-
dulos en las rafces de las leguminosas.
Hay_evidencia de un efecto local y es-
pecitico del nitrato sobre los primeros
estadios de la formacion del nodulo.

aziicares que previene o demora la for-
macién de nédulos.
En los primeros de la fija-
o doh Moy ol consumd 0o hldmos =
bono es’ comparativamente
por 16 que una Gta rlacien CIN & ]
asociada a las plantas susceptibles de
nodularse; mientras que cuando dicha
relacién es baja, la planta no forma casi
nbdulos.
indol-3-acético

auxina icido

(10250 ppm en
de niztgemo forma de nitrato o
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CAPITULO XI

RELACIONES HIDRICAS

A SORIANO Y E. R. MONTALDI

INTRODUCCION

La manera mis simple de poner en
evidencia la importancia - fundamental
oo o ol s park o plen o8

reducir 0 suprimir Al
h-cerlu, Segin la naturleza do a planta
y de las condiciones del medio en que
S encuentre, se alterard de modo mis
© menos intenso la marcha de una serie
de funciones y procesos indispensables

lismo_intermedio_modificarin su_ ritmo
de actividades —alterandose, inciuso, el
curso mismo de esas u ras-
lado y scumulacién de algunas sus.
tancias en ciertos organos se reducird
hasta cesar totalmente

Bl resultado de estas_distunciones,
provocadas por una disminucion en el
suministro de agua, se manifiesta, en el
caso de los cultivos agricolas o de los
pestizales, en la disminucion més o me-
nos acentuada de los rendimientos, hasta
leger a Ia pérdida total de Ias cosechas.

le
regadas cada vez que la disponibilidad

de agua en ol sulo descendia por de-
bajo de un lerto valor, mientrs que

Sroveniante. de- las” luviad, Tos roadc
mientos_en grano fueron,  respectiva-
mente, de 4100 y 2660 kilos/hectirea.
Las plantas de las parcelas no regadas

dricos de una magnitud tal que, si bien
muerte de clertos organos

entre las plantas que sufrieron
déficits de agua y las que no lo sufrie-
ron debe buscarse en fendmenos que
tenen e en o nivl molele, B

en él donde la peculiar molécula de
especie quimica que llamamos agua e]ep

s0 de
como” soivent, con. moléculis do. 00-
lutos; reaccionar con otras moléculss; y
wociare 8 clerios grupos quimicos de
macromoléculss modificando. su_ capa-
cidad para reaccionar,

LA MOLECULA DE AGUA

La peculiaridad de la molécula de
agua se manifiesta en la discrepancia en-
tre: sus valores para una serie de cons-
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tntes S 3 1oy compondientes do
otras sustancias con peso molecular del
mismo orden do maguitud, tales como

el amonfaco 0 los dcidos sulfhidrico o

piedades fisicas: el calor especifico, la
tensibn_superficial, la_viscosidad y I

constante diclécirica. ¢A qué se deben
esas_discrep: tables entre las
propiedades del otras

mar
léculas de su contorno. Esas uniones
hidrogeno son mucho mis débiles que
las uniones covalentes, pero més fues
simple atraccion intermolecular o
fuerza de wn der Walls, y se presentan

energia._para. vencer

térmic

de uniones hidrogeno_estables es mi-
ltado es una_estructura

cristalina en form:

mento de la agitacion térmica, a

temperaturas mayores, determina la con-
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tinua ruptura de un niimero creciente
de uniones hidrogeno, con lo cual se
plezds - digo osicion tegular de las
‘molécul:

Debido a sus propledades elctrica,
interaccionan con

orde su ‘perteria gando
lugar 2 un ion hidratado, Como el agua
= dipoar, llo ocurird tanto e el

ivos, varisndo e cada uno, de_eetos

sus dos pares de =Imcmnes no compar-
tidos el que haga lo p

Figura 111, Bstructura de la moléeula de agua

La disposicion y la actividad de las
moléculas del agua

rienezcan a_ion
Sl o supesticies hidrofilicas expuestas
por_sustanci o inorgénicas.
En el caso de macromoléeulas, como las



que polasizan s molboulad de agua g
rededor de ellas.
Tanto_alrededor de las moléculas de

fran en esa trama

ficie por fuerzas eléctricas se disponen
en un orden cada vez menos estricto.

Segin un autor, el nimero de molécu-
las de agua asociadas a grupos polares

orden de 20.000. El agua
e modo por s mupericies | hldmh'hcua
existentes en los

‘mientos de una célula vegem consttuye
gran parte de lo_que diversos autores
an_denominado “agua ligada”, en opo-
sicion al agua libre, no sometida a esas
fuerzas y por tanto dotada de mayor
ovilidad.

FUNCION DEL AGUA
~ EN LA PLANTA

Estos _conocimientos acerca de _las
propiedades del agua, aunque sumarios,

permiten avanzar en la comprensién de

Ias relaciones entre las células 0 los teji-

dos y el agua. Cuiles son las funciones

que, de acuerdo con los conocimientos

actuales, desempefia ¢l agua
?

en las célu-

dales, moléculas proteinicas, membranas,

dad, ¢l agua es, pues, el principal com-
ponente de esos Grganos,

n desde de
cumm.:hvo i que e
sempei la dinimica de la célula

inamismo celular requiere la pro-
duccion de un gran nimero de reac-
ciones y_transformaciones de sustancias

mente esos choques o colisiones. Los
iones inorganicos, aziicares, aminodcidos,
proteinas, nucletidos, etcétera, react
cionan_entre i

tancias se desplazan

otto del sistema celular sig

Bopios gradenten de eoncentracién. y
ividad,

S amtin pusen, ser amstradns en
forma masiva cuando el agua, es
Is sohucion, e desplaze come un’ o
continuo, Bs ésta una funcion muy im-
ias a la cual reac-
cionantes y productos se trasladan a ve-

cantidad de_agua se encuentra c
Tonts” smocisca & componentes solok

ponibles en otros donde han de ser uti-

lizados o almacenados.



B cumple hmhién el papel de
reaccionante o de

trincad:
tabolismo celular. Asfpues, las

I de e ta w incorporun (h)dxéluil) a
de reacciones metabo-

lmu, "B dol agua do.dond procedan
los hidrdgenos que han de hacer operati-
70 el poder reductor generado e Ja fo.
Kosiiesis n I8 mayor part ds of v
les, y el oxigeno que e liberado

ot B Broducios del proces,

El agua en Ia célula.
Concepto de potencial agua

La célula_vegetal, debid
tencia de una pared celul
blemente_rigida, es capaz e desarrollar

gente,
el alargamiento o expan
constituye la causa de la rigider que
normalmente poseen los 6rganos her-
bicsos, u e rate de tallos, Boja, al
ces u Srganos florales. Basta haber

el aspecto fliccido de una hoja Aot

entrada en la hoja del dixido de car-
oo utlizado en I fotosintess

del mummw de las

e que cumple el agua en las cé-

lulas y tefidos vegetales se % piode pro

guntar si existe la posibilidad de

cionar con ellas, fluir entre dos puntos
y entrar en reaccion con otras sus-
tancias. La cantidad o proporcion de
snia de la Gl . o on’ e
a 5u peso fresco o seco' s sblo uno de
los_caracteres que influyen, pero no
basta, por sf, para caracterizar esa capa-
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idad do actur quo inters conocer
que da una idea y una

de sbmo e pgis p\lede desem-

pefiar esas fun situa
dlones & 51 e pie T

Etectvaments, e capaciiad yaria
s circunstancias fisicas y fisico-
quimicas. La temperatura del agua, la

cion determinada (#,), 1o que se hace

habitualmente es compararlo. con el po-

tencial del agua pura en las condiciones
dar i ual se

iferencia, a la
inamos potencial agua
{V=ps), 1a que nos permite caracterizar

3 medt o el eneséic dl sg en

E nuestro caso
pacticlar una. clls, teido u ogano
vegetal Es decir:

La idea de potencial agua, en una
primera_aproximacion, resulta més ase-
quible i se apela a 10s conceptos intui-
tivos de trabajo y de movimiento. En el
primer caso, se puede afirmar que habrd



que aplicar menos trabajo para extraer

el sistema tiene menor
capacidad. para realizar. trabajo, menox
iival energético, ‘menor potenchl spus.
Bor s pees s e e ]
Xur. dentro el sama
deade puntos donds s cipec
G e e e, vl e
gético o su potencial agua es mayor,
haci puntos donde o8 manor, Si e po-
agua es uniforme. en todo el si
i, o, habri. moviniento. neto. de
agua entre ninguno de sus puntos. Ana-

licese el sistema constituido por dos re-

o
penstu uniforme y & presén nomal,
Dado que

& en la superficie expuesta de Ia so-
Iucién del legundo recipiente.

un passje neto de aua

desde el Tocplente eon agua. purs, con

AGUA

+
soluro

Hlllllll

. Figura 1

ok de yoimlﬂ de agu

ko do ot de sgun caamdo gor une di

e de agua a través do una mem-
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un potencial agua mayor, &l recipiente
con nlumbn, donde el potencial agua
e menor.

Si en lugar de encontrarse el agu
pum 3 Ia solucibn en dos cipiomes
separados por una amplia brecha de va-
por, las_colocamos i
piente, pero se
ma_semipermeable, es deci

compartimiento hacia el que contiene la
solucion. ura delcomparti-
Tmiento, s a Contine , posce un pive

ofro_compartimiento, y por

liquido continuo.
Eais oo paeilar de difuin, en
que, d o nelo de spua se prode
i pura a una soluci
rana semlpumelble.

compatimlentos celares sepsados por
mbranas. supuesto que si la
membrana, o existies o los poros per-

suupmdlddnmﬂnrh:lmuom
cial agua— a una magnitud igual a
ha-lqu:pm-ummmmparm

Con un osmometro plmnlm (?e un
mente ese exceso de presion hi

tica, consecuencia del pasaje del agua ¢l
valor, ex-
atmés-

n,
se_denomina pre-
sion. cambtice o potencial oométid do
Ia solucion. Se trata de la presion que
una solucién es capaz de desarollar
cuando llega a la situacion de equilibrio

‘membrana semipermeable, A menos que
la solucién se encuentre en esas condi-
ciones, la presion osmotica no se mani
fiosta como una presion real y es por
ello que muchos autores prefieren la de-
‘nominacion de potencial oxméﬂea
Pfeffer demostrd experimentalmente
que en las soluciones diluidas dA saca-
rosa el potencial osmético es directa-
mente proporcional a la temperatura y
a la concentracién del soluto. Sobre la
los datos registrados por aquél,
e fisico holandés van't Hoff sefialo la
d entre el comportamiento de la

iedades
e los- eton G Pieter, Ia relacion s¢

= K (constante) (2)

‘mitieran el pasaje de agua y soluto, éste

también_difundirfa b Jcan: i
mitpiiis] do 5 Presion osmética

el sistem: ! no concentracion de Ia solucion

conseoancia sré e digminuelén
o et 8 compartimie
un-aumento en el q\le ontiene
solu
La situacion de equilibrio s sl

ivel
Stico ael agus de I solucion —o s
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Si tenemos en cuenta que la concen-
rela-

ol s caning 4o luto,

LV donde c es la concentracién
¢

y V el volumen. .
Entonces, de acuerdo con lo sostenido
en (2)



La ecuscion (3) es una expresion de
Ia ley de Boyle, que nos dice que a
temy ion varfa

diesban que 1a presién ométia varisha
Ia temperatura absolu-
T ol ke expromsi,

Pk )
7 @

ecuacion que representa lo expresado en
Ia ley de Charles y Gay Lussac.

n @l apoyo de los resultados empi-
ricos obtenidos por Fletter, vant. Hoft
pudo_enunciar, pues, las leyes de la
Gsmosis. Estas sostienen que:

Ia concentracion

) X st dmnlilon dy it il
directament
36l soluto en I whiciba, v & loual §

tuviera en form:
40’ 1n solncion, en oido
men de las moléculas del soluto, en re-
lacién con el volumen del solvente, fue-

ra despreciable.
2) La presion osmotica de una solucion
varia_ directamente con la_temperatura
absoluta, igual que ocurre con la pre-
sion de un gas a volumen constante.

Slo s slucions dlides w con-
e esa manera. En ese caso po-
dzmm i que, s como pam Ios
gases id
PV= oRT ®)
donde n es el nimero

de
la wmhnu de Iol gases. (0082
), para las solucio-

«V = nRT ®)

donde 7 es la presion osmotice. De
donde,

Bprn [ul
T=yRY

7= cRT @)

La mejor manera de expresar la con-
enfacon s en éminos de o
dad, ya que de este modo el volume
do lns mol.étull- gl sl no Tntrodu:
luw/molgéux- e soivente o solucons

s e

trabajo para presentar los conceptos de
potencial quimico del agua (i) y po-
e il g o

en p
lar de la Gsmosis, el agua nuye siguien-
do_diferencas de’su potencial quimico.

o i ot ey o i
tamionto algo ‘més_ riguros

o de seccion A (fig. 113). Si

de un pistr
, la fuerza ejer-

Ia presién del gas s

dx

Figura 113.



cida_por el gas sobre dicho piston seri
PA Si'd ptin e deplza- ko dd
ilindro, esa fuerza aumenta si el gas se
comprine v disminuye i e expunde.
En el ct lesplazamiento i
tesimal G, of rabo (W) ser

De este modo, cuando ¢l desplazamien-
to modifica el volumen del gas de V, a
Vs, el trabajo total W (fig. 113) serd

12)
vy

siendo  P=RT 19

podemos reemplazar en (11)

Va

WILT
V)

Vi

s

integrando esta ecuacion tendremos:

W= RT 2 a5
v,

0 sea que el trabajo méximo por mol seri:

W=RTIn Py 16)
P
Ahora_bien, este mismo_desarrollo

do por el pistén, que deberd consistir
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partimiento_exterior al émbolo, donde
hay agua pura, hacia la solucién, I ém-

pasar del volumen V, al V. Si el IIa
seso_ descrito ocume 1 temy

constante y do. modo reversible, ol =3
o W el s ol trbgjo mixino o enera
libre del sistema.

pucidad de trabaio miximo & 1o cul 8
lenomina_potencial_quimico. No se tra-
ta aquf del potencial quimico absoluto




del agua de la solucién, sino. de su dife-
rencia con el del agua pura en condicio-
nes estindar, por lo tanto,

un-‘uE—ETln 1% an

Como las presiones P, y P, son di-
rectamente. proporcionales a as presio-
nes de vapor del agua en la solucion (e)

del agua pura (eo), podemos reempla-
zar esos valores en (17).

RTIn.t

T as)

Las unidades. en que se_expresa el

por’mul de sustancia, es decir erg
mol”

ferencia entre el potencial qui-
okt e uns st s
lar 'y el del agua pura en condiciones
esténdar, 4, - 45, expresada por unidad
de volumen, es 4 1o que se denomina
Potencial agua ), fal como se dijo
més arriba.

PR 9

donde ¥a_es ¢l volumen molal parcial
del_agua_cuyas unidades son cm’
mol”. Sustituyendo, pues, en (18) ten-
dremos

;'. 20)

| De este modo el potencial agua ¥ s
! expresa en unidades de presién, es dade
‘bares o atmosferas, ya que

ergmol”!

e @

Las. comespondencias muméricas son
10° dinas em? = 1 bar =0987 atm

La constante de los gases R se expre-
o litros X atméstera
" moles x grados K

1o cual multiplicado_por la_temperatura
absoluta (véase la ecuacion 20) da:

litros X atmbsferas X moles™!
Expresado en unidades cegesimales esto
esigual a:

em? dinas cm® moles™ , de lo que resulta:
dinas cm moles™

La fuerza de una dina ejercida a lo
largo de 1.cm representa el trabajo de 1
ergio, por lo tanto:

dinas em mol! = erg mol”!
La idea central que nos ocupa, pues,
es que el potencial agua de un sistema
lquiera —sea célula, wpdn organo o

pote
porciondl @ Ia temperatura, directamente
al logaritmo_natural de la

ciones esting

De_acuerdo con (20), cuando la. pre-
sion  de vapor del agua en un sistema es
imal 0 la presion de vapor el agua
pura, el cociente efe, es igual a la uni-
dad y el logaritmo natural es cero; por
lo. tanto el potencial agua ¢ cero.

tivo, y en cambio serd positivo cuando
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Ia presion de vapor del agua en el siste-
ma de que se trata sea superior (pién-
sese_en condiciones de temperatura y
presion superiores a las estindar), a la
del agua pura en condiciones esténdar.
Cuslquier factor que influya sobre la
presion de vapor del agua afecta el po-
1 sistema. ¢Cudles pueaen
esos factores o fuerzas? En primer
lugar, el agua del sistema puede no ser
agua pura, sino agua que forma parte
de una solucién. En este caso, tal como
hecaon viso, e molkculas el solo
throen: s Sobre las del agua y mo.
estado_energético. En segun-
i 1um,ﬂdmud£!nmmmuw
perior a una
atmésfera (situacion de referencia), sus
moléculas se_hallarén mis apretadas que
en Ia condicién esténdar y la

Seldoliquido o Hquidagas, las moléc

las de ogua se hallarin sometidas en
ellas @ campos de fersas que les rst-
xin capacidad para fl

La célula como osmometro

sistemas que aqui interesan son
1cs onsituidos por ciulas y Siidos ve
getales. La célula vegetal mad
su_pared celular relativamente nexien.

la real.
a obiﬂ'vlcwn bajo el microscopio
de_células vegetales nos pone fécilmente

ante la evidencia de sus cambios de tur-
gencia: Ia célula se hincha o se contrac
a consecuencia de la entrada o salida de

228

En diversos tejidos vegetales es fé-

agua.
cl observar como, al producirse exbs-
8 5

sis. Al plasmolizarse las células, segin
1as condiciones en que lo hacen y las

ter 1 tefdo, los protoplas-
tos adoptan f¢ di

115).

Figura 115. Distintos tipos de plasmoliss.

En la célula turgente, como en el
cxmbmetro en ol Qut b habide enirada
de agua a de su membrana semi-
permeable, se ta un cierto exce-
S0 d¢ presén bidrosticn i ndbe o
nombre
o arl, . sgt a ety
nes y los tejidos. En la célula turgente,



el plasmalemma —o sea la membrana
que limita exteriormente al citoplasma—
presiona contra 1a pared celulosica de la
célula. Esta_presion, djercida contra la
apreciablemente rigida, se mani-
festa en deiniiva en 1odo ol contenido

o cambos de turgencia que se ob-
sevan en 1 céulas v teidos on, pues,
consecuencia del proceso de smosis.

‘membranas citoplasmiticas —el plas-

La pued oz consttuye wa .

108 moleclar con porcs  epe ».o- it
cientemente

agua o la_solucion exurmx e te
se mueva en ella como un flujo masal,

hast ssmalomma, Ya hemos
ito que os cambios vebes d turgen-
ncia del pute do

irechi, Un gralente o uns diteencia
en la magnitud de una variable cual-
culers, 810 largo de una disancie. 5 ol

n ¢l medio extero y

yor que en el protoy
liné hacia ol nteir  In tur-

gencia_celular aumentaré.

contrario, el agua fluird dnd! la nem

hacia afuera y la_turgencia

Tetoms. shors & eoneepw de
potencal agua, domroliade

disueltas que disminuyen el potencial
quimico del sgua. En segundo lugar, el

en el interior de la célula puede
jor-

titica: la presién de turgencia, que in-
crementa s potencial - quimico. Por
ofra_parte, las interfases solido-liquido
comstitayen fuerzs de st
potencial g
s st slogal do
i st o exa manem, P o,
es preciso considerar el campo_ gravita:
forio, ya que éste ejerce influencia so-
bre ol potencial del agua. Efectivamente,
“gun vacionde a ltuns considerables en
los dnbolspor I cul el timino agh 0
agregar al potencial del agua en ca-
o e conitormd o svama. 04
plano de referencia. En ase téming, py
es I densidad del agua, g s ln acelera-
cién de la gravedad y h Ia distancia verti-
cal al plano de referencia. EI potencial
agua serfa pues I suma  dgsbain dooa
cuatro componentes: il osmoti-
0 (), el potencial ce preson (B)elpo-
tencial mitrico (r ) y el potencial gravita-
oo (ugh. Do eke ke

Yo=rHPEriod  (22)
Ya hemos visto que el potencial agua

polsacl agin de 18 bees 8 nfror &

e cvatin o . meum tener
en_cuenta poten-
i como o del o potenc i
trico son siempre negativos. El agua de
unasolucién, por diluida que sea, -
irk slempre potencial quimico infe-
nnx al del agua pura a igual temperatu-

y presion. Lo mismo vale para el
wa, reenida o0 inerfass (potencial
mirico) con respecto al agua libre. La
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exprsion (22) se hace, pues, pars apua
a la altura del plano de referencia,

Va=Pt(Cm+(=r)
Ya=P—m—1 (23)

72 aue In preion de turgencla o poten-
I de presion P, cuando existe, siem-

En el um'de células perfectamente

-ea dupncmble. por lo que puede acep-

(@)

Para la situacion de’ plasmolisis, en la
que el potencial de presion es nulo,
tendremos

Va=—7 (25)

lo mismo que en una solucién cual-

quiera a presion atmosérica.

Ta Siwrviscltn cel igia e los -
ks, mgl: po

1o cantitad do sustancias: isuetes, por

la magnitud de_las fuerzas de ety

nocimier los valores
Gl agia, de las, cilule, los ‘Saklos 3 o

medio, circundante pernite predecir Ia
en una si-
st detorainaaa.
Medicion del potencial
osmético y del potencial agua

Dlverm métodos han sido elaborados
medir el potencial osmético y el
po'cncul agua de las células y los teji-

pofenchl omibien puode st tme-

B
dido_utilizando el método molcnplcc,
el método ph.\mol(ucn, el método
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mométrico o el método de equilibrio de
v

La_medicion Last: paetll, ol
por el método crioscdpico se basa en el
el weliyg iy
se refieren las llamadas propiedades coli-

arriba
propiedades del sgus. En’electo, certas
Bropiedades couio & praién de vapor,
| punto de. congelacion, ¢l punto dé

¥ la presion osmotica depen-

e de Tn. doteante

soluto de volumen de la
solucién. Asf, e -
cia no disociabledisuelta en 1.000 ¢ de

00
agua, la_temperatura de congéiacion de
ésta desciende 1,86 °C.

Por otra parte, y tal como se des-
prende de la primera ley de la osmosis,
esa concentracion de soluto que provo.
ca un descenso crioscopico (A1) de
1,86° produce un_potencial osmético de
23,4 atm. De aqui que:

85186

= 1204 At (@1

Para_determinar con este_método el
tencial osmético de un tejido, es pre-
cehlll_r —general-

termémetro_diferen-

‘microsco)
dz undo que contienen células intactas
han permanecido. sumergidas en 'so-



Iuciones de concentracion conocida has-
ta alcanzar el equilibrio con ellas.
ando se colocan trozos de
un_ mismo tejido -en" soluciones
componen una gama suficientemente
amplia de cnncum'wioma it
il e en algunas de es:
o5 56 plasmolizan Som-

bablemente soluciones,
ntro de a imu')mcn

con el jugo celuhx, es decir que te

o cial ‘ogmotico. B1 e,

e esa olugion llegerd 1 punto on que
las células alcanzan turgencia ce
to éste

se de la pared en uno o mis puntos.
La solucién . correspondiente  tiene, en
caso, el mismo

tura,
Onnuhr:c aplicando la ecuacion (8).

todo plsmiométrico e apica a
ciaan” mdwldul.\

de la vacuola en la situacion en que el
tejido se encuentra, s bt tur-
gente (Vy), y se det

(V) despuée’ que ba legad
brio_con
potencial _osmotico - con

(r,) cortespondiente al primer volumen,
va' que

mxXW =T, XV (28)

(29)

Los métodos en los que se utiliza el
equilibrio- de vapor se basan en el he-

inaciones con facilidad.
it de un instrumento que se
unplea tambié
los

vkl
L medicion del potencial agua en
trozos de tejidos o de Grganos, o en
brganos intactos, se basa en la situacion
de equilbrio de vapor ya mencionada,
n el hecho de que el flujo neto de
S 06 o’ sn el Ceso' e ke 1 P
tencial agua de un_tej al al
potencial osmético de la solucion. cir-
cundante; ‘En efecto, si se miden los
de volumen de los

encontrard que en alguno
ha habido cambio. Ello significa, pt

e en' s caso no ha. pabide. fuje
neto_de cual permif rar
que los pn!enmalel agun del efido y la
solucion externa

n
que la atmosfera llega a un equilibrio
con el potencial del material en un lap-
5o breve,

termocupladeterminando la condensa-
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le una muy pequefa cantidad de

plase lee, como paso de cor
. mirosmperinaizs. on veg caliv
do el insrumento se bace posible tran-

vl gt g
g R A
atmosferss. Para la

.
En el método de Chardakov se utiliza
ste mismo principio, pero en lugar de

explorar los cambios de pes

e thosos de_ tejido
sumergidos _ensoluciones que forman
una gama de concentraciones se explora

Jos camticn: do conesntrxlin .10

lucion
e sl enizs ot poter-
Shies s del oy achisien o

e o

lln . eeulibrar: Con ua fina ioeta.co 1

de la solucién de
uno de los tubos testigos (ligeramente
coloreada) y se deja caer algunas gotas
sobre Ia solucion del tubo corrspondien:
te, del que previamente se ha extraido e
tr0z0 de tejido.

del tubo, Si el tejido y la solucién tie-
nen el mismo potencial agua no habri
flujo neto de agua en ningin sentido y
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la_ densidad no cambiard, por lo cual I
gotes’ quedarin spendidas, sia caer i
focendar en el sond dl Nghido,

zado, pues, el punto en
que e cuenta s variable —el po-
integrar todas

g el influir sobre la
cpecidad del

los procesos celulares, y disponemos ya
de métodos para medirla.

El movimiento del agua en la planta

En relacion con el movimiento del

‘mente
el flujo de agua se prod:

(30)

dinde Jy ev.d aig do yiupen, de
agua expresado en cm®, e
B eomte . conductins WAL
lin do I embran, expresado,an

atm!. Si se reemplaza la diferencia
o potencil sgun AV, por sus componen
tes ya conocidos, tendremos

Ly (0P+am+87) (31)
El coeficiente de conductividad hidréu-

plasto) representa el mayor o menor
rado e fachidad con que ol agua pasa



a través de ella. 1»d|:|, e la permea-
bilidad al agua, lo hace el
coeficiente de pemelbl.\ldjﬂ general-
mente simbolizado_por Ky, ‘cuyas die
mensiones son cm §°

rta saber que las biomembranas
que las e inees dotn

e

v tefidos pueden ser
distintas y, por Gltimo, las carac eri
abilidad

do esto so concluye que s permeabili
de las aracterizada por
" couficente de-conductiidad hida:
lica o de perm

eabilidad, influye de ma-

s hipertonicas

For st que el o allusdo debe ser
naturslera que 1o pase a través de lis

ombouas

necesario para alcanzar el nuevo
del lor de Ay, conocido

anl e
o1l e et hedaioe Su-08 3
10 ems? bart

La forma_en que ha sido tratada has-
ta aqui la dindmica del agua en las cé-
Jlss . tefdos vegetales ss apoya en In
imagen de la_célula vegetal vacuolada
con funcionamiento de osmémetro, Este
modelo ha resultado sumamente Gtil y
pemite encarar aspectos de Ias relacio-

nes entre Ia planta y el agua. Es nece-
sario, de todos modos, tomar en consi-
deracién que dicho_modeloconstituye
una_hipersimplificacion con respecto a
I realidad: Ja pared cehur 0o ¢ Tig
da, sino que est dotada de elasticidad
¥ ‘plsticidad; Ias membranes celleres
1o’ son perectamente wmipemestles ¥
pllmulemmn v

del tonoplasto prgigtimgs e
fema,ceulr, aun el de ' ofhls vacuo
i a gran vacuola
eada o . emmbrana yemipermen:
bl or o coutemlo,  clioplamie qia
a la vacuola se imbibe, cambia de
wmmen, ejerce presiones, produce e

movkisa

Tafadas por agaa, pure, sino que satin
en contacto con soluciones complejas
cuyos componentes tienen comporta-

perectamente. homégenes. Les capas
que estin en contacto
membranas se hallan, por Pt
zamiento, més quietss que la mass de
la solucién libre de esa influencia, y
constituyen una barrera difusio

s estos hechos y fenomencs han
sido investigdos en slgumt medida ¥ mu
incidencia_debe ser tenida en

Chanio:ss smldan problecssé meleentes
alas relaciones planta-agua.

Podemos ver algo mh de cerca dlgu-

as de esas situaciones. Cuando uno o

mu solutos de los presentes son ca-

travesar una_membrana, la

Toritad, del Suio de sgua o2 ‘modifica.

determina una presion osm
voca un flujo de agua J} que puede




Figura 116, Dispositivo para determinar el coo-
B dvslemen de ¥ marrans.

Sujo. de agua equivalente en sentdo
presion P’

deben
ducidos en la ecuacion del flujo de
agua.

Ya se ha hablado de la mﬂuem:m
que los diversos factores intenc
temos (temperatura, luz, ciettos e
itos, hormonas) ejercen sobre la per-
‘meabilidad_al ‘agua de las membranas
Celarss, T conoeimiento”sctual acerea
de la estructura y dindmica de dichas
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embranas _permite mmpnzn ciertos
fendmenos deeste- tipo. Kuiper se ha
referido into tipo de_interaccion

dos. series de moléculas de  lipidos se
enfrentan_por su_ porcién hidrofobica y
i oléeulas de’agua.

iquiriendo una_estruc-
S pareide o b, (ilide). En el

, 1as porciones hidrofobicas
de llpldeu ¥ protefnas de la membrana

algunos
can_que los cambi ratura o
e atas mtavtia dn e el
p\wden pronces €11 et
fase laminar a la globular.
Eibo Frreti it bl s
cturahieloide del agua en la mem-



brana con el consiguiente aumento de

permeabilidad, ya que dicha estruct

constituye una barrera mayor que la del
los grupos hidrofi-

ent i se ha visto que en
plantas uya
Ao ba sido dnciemeniala sometiindolas

, se
s onla composicion do Tog deidon
grasos de las rafces durante el trata-
mento y que al mikmo tlempo, ai-
menta el te de permeabilidad.

MOVIMIENTO ACTIVO

Si ‘bien ya se ha dicho antes que el
e mueve de un lugar a otro por
una diferenci de potenciaes quinicos
(&u) el passje @ través de una mem-
brana cunix por otros. mecs
nlmos. Es deciy que puede ocurtic un
flujo de agua a pesar
Teatues o Coioingde Moo
activo o no osmético.
si hay particulas cargadas
it e e shiowen e iow -

establ ent
e potenciies céotinos. (eciabtorainy,
i solven
te si las cargas se hallaran fijas, por ejem-
plo, sobre una membrana. El fenémeno
e conoce como elctrodimosis. En el
squs, on una membrana polar
o cliiriaasnte widoinets she carga
inducida que harfa thasladas s sis ol
culas segin una diferencia de potencial
electroquimico. Se ha caleulado que una
diferencia de potencial de 1 voltio gene-
fa una presion de 10° bares, de mane-
ra_que con sdlo 0,01 voltios se podria
obtener una presion de 10 bares. La ma-
yor punte de los aulorss condidoran que
iento del agua por este mecanis-
o nsigniicents, dobido T alta
permeabilidad del agua en las membranas
biologicas, comparado con el fenbmeno
osmbtico,
Sohle 1a base de que la absorcién de
r las células es por
Yomporatars, 1 tessén del oaigeno.y

los ibibidoms de I rspirscion, o bt

repirclin, serfs {nm m‘ul.u:un'e para_crear
el gradiente ‘mover el
agua. Otros autores Jiooms Sl Han: hibles
do de un m

nas_(4cido  indolacético, etcétera) esti-
mulan la absorcion.

La_hipotesis ha sido descartada consi-
derando_ que estos reguladores del creci-
ki, aymentan o] drea de las paredes

una _consecuente - dismi-
nusén el potsicialdo rponci o
explica el ingreso de agua en la célula
por el -mecanismo- explicado _anterior-
mente.

Las relaciones de la
planta entera con el agua

La mayor parte de las plantas supe-
tiores son_terrestres. Crecen con sus
nwel o contacty con el agua del suelo
aéreos en una atmosfera
b aue, ue. &1 vapor do sgua forma una
ambientes y condi-
de los tejidos de la
planta_constituye, pues, s6lo un

a el suelo, Ia planta y 65+
fera. Bs importante covmdenrlo de esta
orma, como un_ sistema_continio o

fluencia de corres
‘pondientes del suelo y la o ya
Ia vez influye en elios. Asf, por ejem-
plo, mientras exista un gradiente nega-
0 entro ol potencial agua en of suelo
¥ en los tefdor de Is rafs, of sgua
moveri e it L camotats
s 4 e o ofurin o0 1 poten-
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cial agua de las hojas y, por lo tanto,
en el flujo que en forma de vapor pase
ala o de trans-

jidos
Ia he kg Lok i
[E-nde el m\lo de agua desde las rafces.
a,

en que se usa el concepto
de resistencia, éste es reciproco del de
conductividad:

1
‘conductividad =————
wastenca )

Es preciso tener en cuenta que estas
propiedades varfan en los distintos tra-

resistencia que

o al flujo puede ser muy
Giskita do Ta qn opone Ia 1 y et
a su vez, la_resistenciadel

mento en que el flujo de agua sea uni-
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forme a través de todo el continuo lue-
lo-planta-aire (ﬂhda aMnmﬂo),

ecuacid “l\lll Io pro-
Piste pos et Hor

Ao Ve Byxh 8 ¥
Ry  Rex  Ren R

donde A0, AUy BV, 3 Biy, Te-
presentan Tos_gradientes " de_potencial

Sl e mple ki, icc e,
ma-hoja, hojaaire. Los divisores Rsr,
mx. T y Baa son Tos essencias ros

tivas.
PGl te tions en cusnta que st como
o lcte o - 9atalgon o

clones del medio. en que se-halla Is
planta_y con la n:zmdsd de ésta, las

diente, aunque no en todos ellos la se-

o el esqueleto de

poros, canales y capilares, aun
yores, se hallan llenos de agua. La
mayor parte de ésta o se halla, pues,
sometida a las fuerzas de retencion de
la.matriz (potencial mérico), sino que
se halla libre. E potencial agua serd

‘movimiento del agua, en estas ci
tancias, serd baja. En el caso
o desde un sistema como el

consumida por la planta no es
o-

rama’ sida (pariilas del elo, trama



de celulosa, etcétera). Esas fuerzas, que
disminuyen’ el potencial agua, hacen al
mismo tiempo que el esfuerzo para mo-
ver el agua sea mayor. La conductividad
& pusi, mence y I ruitencia ba ai-
‘mentado,
El movimiento del agua en el sistema
suelo-planta-aire, y por lo tanto todo lo
vis onlmunm de

‘mentales para la comprension del anlisis
que sigue.

ENTRADA DEL AGUA A LA
PLANTA

Las plantas superiores se aprovisionan
de agua en el medio que las rode
1po.

donde se produce
plantas superiores, la entrada del agua.
Ello no debe hacer olvidar los casos en
que el agua liquida (proveniente de llu-
via, niebla, rocio, tiego o pulve-
Aasciones) penetr por as hojas.y otros
organos aéreos.

% tecommene cel pasaje de agua des-

de éstas  de enorme importancia pric-
tica en la_agricultura, puede ser ana-
lizado partiendo de_algunas

ciones del sistema radicsl de una planta
se comportan de manera uniforme en
cuanto al pasaje del agua o, por el con-
trario, hay diferencias en 'las.distintas
partes de este organo? ;EI movimiento
del sgua dentro de 1s Tafz obadsce 3
‘mismos mecanismos en todo su paso
o e necesnio distingui fenommu di
ferentes en distintos tejidos
papel desemperia. el ik o

rafces durante la vida de la planta en la
o 2

yen de modo decisivo sobre la entrada
a las raices? Y, también, za
qué le debe la

MECANISMOS INVOLUCRADOS EN LA
'ABSORCION DEL AGUA

Bl agua se mueve a través del suclo y
desde éste enira_en las rafces obede:
ciendo a mecanismos pasivos: difusion y
S wasal.Como ya ss vio més s,

0s la fuerza directriz es
ums dierencia de e potencial quimico del
agua 5. Ya sabemos que,
S ombind % ondkionas. i e
tividad, cuanto mis empinado sea el
gradiente tanto mayor seri el flujo de
agua, mayor volumen de agua se mo-
verd por unidad de drea y de tiempo.
Las ralces oftecen, por lo generl, una

iperficie muy extensa a la entrada po-
bl del agun desl o sanos ‘AT snioas
en contacto con la cara externa de las
de

hasta las rafces. En este flujo masal son
arrastradas las sustancias en_solucion,
generalmente en_ concentracionesbajes.
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Desde esa corriente que se mueve por

o “spoplama, sl ‘agia. pusde. difundir

hacta el Intorior de las. células
icas y corticales.

y
Ello ocurte por bsmosis y la resis-
tencia que oponen las membranas celu-
lares a este pasaje es mayor que la que
ofrecen las cspaios nter
celulares, Al llegar el sgua a la endo-
dermis, una_porcion ccmlderuhle g
flujo m: agua se
Ia resistencia offecda por e b
Cusgert B o Nomiat liiad 088
saje, 0 en los puntos en que las rami
caciones laterales interumpen la s

graci anisme
‘mosis. Sera la diferencia entre el poten-
cial en esos protoplastos de la en-
doderis 3 en al nteror de los vason

Ge. presion " hidrosttics, un défics. do
i da

puede covmdem muo. el potencial agua

Va=—P—n (33)

frtas c s del ambiente
e e e b prodres
transpiracién y, por lo tanto, no se da
¢l fenémeno ‘de tension en los vasos.
Por el contrario, el agua en su interior
aparece sometida @ una- presion. mayor
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que la atmosférice
e ésta se pone en evidencia es

La forma simple en
Ia exu-

por en la atmosfera, de_tal modo que
10 se produce transpiracién.

En algunos casos, para observar el
fenbmeno no_es necesario _cortar un

némeno. Se denomina presion radical a
Ia_que origina dicho fenomeno. A su

el gl 0 prattn il
lo lugar a una gran cantidad de in-
vestige han po-
dido comprobar que: el exudado reco-
gido en las pm.eu que mostraban pre-
Son, el o i
motico il uptipahil hrsrianlod
las raices.
adie concentracion
cambtica” de Ja folacion contenida.‘en
disminuciondel -potencial

il agua‘con rpacto a I8 olucitn ex.

"Erto-now permite hacer dos afirma-
clones: 1) Bl mecanimo gracas al cual

1 agua_penetra en la ra
en ella hasta el x

components del potancial s que, de
‘manerapreponderante, inte

casoy en. oiro: ol potencil de presion
(con "signo  megativo) y el _potencial
o pectivaments. 3) Debe exs-

ecanismo- capaz de- introducir solutos



en la solucién o qoo-faye por | los vasos,
la_dilucion que dz
T maodo s produtice a1 e el agu
e e sl smdr. i mhmo,
es preciso_considerar el papel
Proporiondimente. misimt, - qie. piede
fener I abaorien e agun por Lo me-
canism 05 antes menclonndu,

Ta snireda. del alanaiz y su
movimiento a guarda es-
Sorhio, Tliones orn 15 oehture. do
Ia_superficie que la_poy

que, cuanto mayor es la relacion super-
Soelroimen . cumio mene. e o

iznein, o wheifiowitn . do s
jidos, tanto mayor serd la entrada de

. Betas camctorstions 30 pmsentan
Troibles a_dicha entrada en las por-
clones subspicles de In aice, toaueta
on’crocimiento, Bn slas, la reiiencia

vacuoladss, no ofrecen la densa masa de
protoplasma que poseen las del meris-
tema_apical. Los clementos del xilema
va se hallan diferenciados a esa altura

agua_en el suelo disminuye por debajo
de ciertos valores.
Eto 1o significa de ningiin modo

pirada p es
ierts Atuacionss haya sido sbeorbida &

g:m de In escasa superficie no suberi-
.
Los distintos tejidos

visto, resistencias diferentes.
El trayecto por -el apoplasto_parece
o mis arriba, la
i e 1s con-

tes de
te decapitadas, Mees y Weatherley
frmptonsy o Ered e
ducido por la aplicacion de una presion
de valor conocido a la solucién en que
erecian las. raices, con la. reduccion del
movinients que, provocaba Ja modifioe
cion del potencial osmotico de la solu-
i a del movimien-
o & raves d o, ais Ia obtenten de
o qm Qs do il dcapad

Sus resultados_indicaron
provocado por la aplicacion de it
tmbsfera no aleanzaba a ser

de.

por se
b npllcldx e ol gradente eque.
lenté de presion osmotica.

1 . de ago enoe I solcion en
el medio extemo y Ia de los conductos
del xilema serfa, pues,

AP I
Jy = LpP (P — P¥) + LpO (re — i) (33)

donde LpP y LpO corresponden .a los
oe[mzntes % conductividad:hidriulica
para el fl ifusional u osmo-
Fo, esportvaments, y 7 v # o o
significado habitual. Los suprascritos e
e 1 indican el exterior e interior respec-
tivamente,

La ecuacion representa, pues, los dos
componentes, uno._masal, a_través de
paredes y espacios intercelulares, y otro
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difusional, que en uno o varios puntos
atraviesa membranas, cada uno con su
propio coeficiente de conductividad hi-
dréulica.

Segin los autores citados la relacion
entre LyP /LpO es aproximadamente
13,

Por supuesto, el hecho de que la via
flujo masal sea

la mayor proporcién del total del flujo
se_produzca por esa via. Con los mé-
todos empleados por jeather-

ley, los resultados indicaron que el 75%
del' flojo era_osmético, Esto plantea la
cuestion de identificar ll localizacion de

te solutos en su interior. Muchos au-
tors ban djadendo 1 1a endodemis
ese papel de barrera,

fon ‘phucbas de. caricter fsolbgio en
ese sentido, justo es sefalar que su es-
tructura la hace sumamente sospechosa.

impanen un pasfe difisions, s mayor
camino a través de la

=y

Sin_embargo, House y Findl

sugerido, tobre baes experimentals
otra localizacion distinta. Para ellos, la
bamera, estarfa en I supertce de Tos
ontienen
protoplastos vivos. En antas fovones
de maiz decapitadas y con sus raices en
una_solucion diluida de CIK, siguieron
el ritmo de exudacion después de agre-
g 8 Ia sclucién un roluko incapas de
ar a través de . Por su-
ostrd

deapuie s obuervs un sscenso paltino
asta que la exudacion alcanzo un mue-
Vo e sionmi T somente
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debe a la reanudacion del bombeo de la
sal al interior del xilema. La cuestin
Harsiel e 0ol sk da e beintico
—que en el ritmo de as-
o I et o e b
hallado una forma de estimar el vol
men ol cusl o8 bombeado, Dicko volu.
men corresponde a la
7 coigle sposiatammane ton 8 L do
fos elementos que poseen protoplas:
articipacion de la_actividad T
Tos tefdos. vivos de In ras, enlo ue
le agua a través de
e gano, b sido, i de macha
atencion por parte de diversos autores.
De un modo general se_pued
que todos aquellos factores que de ma-
nera directa o indirecta modifican la ac-
tividad metabolica de las células de la
rafz influyen sobre la penetracion y pa-
saje de agua a través de ella.
Entro exe fsctome podemce mencio:

0y, la px!sencm e inl
xespiracion, las hormor , dlgu:
noselementosminerales, etcétera. No
estar de mis insistir sobre la importan-

ia do un empleo
e esos imientos ‘manej
de los sistemas lqr[colas. o
de cosas, ra y aireacion del
suelo, la wmpemum del"agua de riego,
el uso de fertilizantes y la capacidad de
Ia plna do produci Ao epil-
tio_utilizable por las rafces,
influir_ciertamente sobre la pnzmuhl.h-
dad de éstas al agua.

ipalmente a su efecto sobre la per-
meabilidad de las membranas.

En lu expetencis rolds por
Kuiper con plantas de sandia se pone
en zvldencu el efecto de una serie de



Absorcin. dé agus (w0 %)

Temperatira ce la roiz (C )

sobre la absorcion de agua
P Ta it (g, T, ot daro que ol
efecto de la temperatura no se b

veria el pasaje
laminar 3 la globular, En osie * sentido,
o las raices varia

mparaing iy of

sanadan:
Sradusl snd.sbrupt changss in Toot tamperaty

res on water absorption”, Plant Physiology, vol.
21, pig, 475, 1952)

Absorcion de agua

Segis las condiciona de temperatura en
que han_crecido

tas de poroto
i hablan creldo 4 177, 1 sbatn.

70

szpemmrn

Figura 118. Absorcion de agua por plas

ater ranepor acros iving gl
por 1. Zeliteh, Connecteut. Agnc.
a6, Foos

o Phaseols wigaris
i e s 17 5455, m.:‘ao r PG Kuipa: FSome congiraions on
B S New

+

20

de o raiz (°C)
habia cre-

"and water relations in plant
Haven, Conn., E.UA., Bullet
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cién a bajas temperaturas fue superior a
la de las raices que habfan crecido a

ya s ha visto que por sus

zona subapical y Ia de los pelos nhm

bentes ofrecen minima resistencia al pa-

sje del agua. Los pelos radicales son,
neral, effmeros, y los

crecimiento, pues, el que asegura la pre-
sencia de_esas zonas de menor resisten-

cventa o slendo o sutlo 4 s
idad limitada _que

i por Io. gl con eeuminisizo
discontinuo (lluvia o riego), a medida

asegura la' utilizacion de un_ volumen
creciente de agua que, de ofro modo,
fa a tomar contacto con la su-

perficie mdical.
El agua se mueve en el suelo siguien-

Sugey, e mlmncil que se
de

‘movimient
(Ve = i, pie St Pocde on
mir, pues, que el agua que se localiza
mﬂ;: suelo a nlk!tl distancia de la su-

Posbidad de fui haca dihs superfce
v de ese mﬂdo resulte i inaprovechable.

menor, redundan en un_gradi
empinado que a veces puede mantener
el flujo, en esas condiciones de conduc-
tividad. De ahf que el crecimiento de
Ias raices de las plantas tenga importan-
o no st porieumenta of o y
superfi-
Sin capaces de abeber, ino. porus
puede también incrementar la densidad,
acortando las cias a todos los
puntos en que hay agua en el suelo.

MOVIMIENTO DEL AGUA EN EL
SISTEMA CONDUCTOR DE LA

El agua que desde el suelo llega hasta
el cilindro Contral do.cads

te, disminuye elpmnulngmenua
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agua mis
no todos los otros o1

cercano. No 5610 las hojas, si
rtes de la

veniente del suelo por el xilema. Los
vasos, en los que los tabiques transver-

desaparecido, constituyen con-
ductos continuos cuyo didmetro es muy
variable (10 a 400 um), y representan la
via que menor resistencia ofrece al flujo



del agua. Las traqueidas, aunque conser-

pasaje del agua a
Be incuckble que a arructura do -

o compormisnto frente.al agua.
Se puede preguntar qué pruebas ex-
xist cunnto a la

fisiologos desde mucho tiempo atrds, al-
gunos sutors dliscos como_Hiles
¥ Straburger llvaron 8 esbo ex-
penmenms en este
Con la prictica del .mum en tallos
lefiosos se demuestra que el agua llega @
hojes por los tafidos internot

cimbium. nsiste, precisa-
mente, en s Shmimscion. ahedosor a0
tallo, ‘de un segmento de esos. tejidos,

que o8 propagadores ¥ viverstas suelen
denominar “corteza”. En

agus; 1o, contraio o & se_elimina

ula, sin alterar
Jos tefidos por tuers del cnmbxum En
este_caso las hojas
Geuiles, de los tajdos iteriores ai cime
bium, son los que cumplen la funcion

ml'kn compmhn que el liquido colo-
arece en el interior de lm ele-

menm de ccnd\ux:i&n del xi
‘ambién se ha hecho uso de ‘agua
sotdpicamente marcada, suministrindola
en el medio en que absorben las raices.

La marcha del agua isotopica puede ser
seguida_mediante instrumentos que de-
la_radiacion emitida, de modo
que los autores mencionados compro-
Qe dta empluzaba mpldmwnbe
e ey r de los vasos
traqueidss. En lpms vores, ol sgus

"
a través de las
paredes. Esto se relaciona con la cues-
tion, muchas veces debatida, de si la
red de microespacios contenidos en I

vasos y 10s segundos a los
poros de las paredes celulares. En los
experimentos  realizados, estos autores
comprobaron que cuando se cortaba el

o de una liana cuyas hojas estaban
transpirando, el flujo de agua se inte-
mumpfa y el ire penetraba por los ex-
tremos abiertos de los v

£

seccionado observaron que el flujo se
restablecfa, aunque con un ritmo me-
nor. 8 el agua no podin circular por
los macroporos interrumpidos por la en-
o s, 0, ol got ok
rstablecimiento del Ml 56 producta 8
través de la red de microporos.
equnda pregunta que se puede
plantea, en relaion con a ‘movimiento

metro de los conductos'del xilema, el
s 10 podrfa scender por

a la_copa de los drboles de cierta altu-
7. En ¢ segundo, ef sscenso 0o pueds
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sobuepasa ol que detening unit pesicn
oidtnnsc sed 1035 m. Bl me.

ne r distinto, ya que
it oo’ alien

bl
muchos_drboles o

"que remita compatie
vision de ésta a las hojas de
los drboles de mayor altura— es la que
tiene en cuenta el papel de la_ transpi-
racién, la fuerza de cohesion del agua y
la importancia del crecimiento.

La transpiracion, o sea la evaporacién
gl squn dudg Ias superficies humedss

jas (paredes_celulares més o

o as) expuestas a la. at-
mosters, es el fenomeno_determinan

del movimiento -ascen le_aquélla

Bochm en 1895, de.

des-

formente, Dixon y Joly, en 1894, y
Askenasy " en 1895, ntaron e
leas b forma de una hipbtesis

para la explicacion del ascenso del agua
n 1 plantas. Al evaporane e sgun do
Ias superficies htmedas expuestas, ln
dismingeion del potancil quimico do la
que se halla en las.p: lulares.
(por debajo nmsi acentia
o mantions los gradiemtes de potencial
e hacen que fluya desde puntos veci-
nos. Del mismo_modo, hacia la capa
més extema de células fluira agua desde
Ia_capa subyacente. Siempre siguiendo
gradientes negativos de potencial, el
asaré desde los elementos xilemi-

50, @ oja
arrastre de los “hilos” de agua puestos
en marcha por la transpiracion determi-
a un estado de tension
sion entre las moléculas del agua man-
tonen I continuldad do I mass fquida
¥ poros, siempre que la

. s 50 vea somenida no exoe.
da el valor de esas fuerzas de cohesion.
En tal caso, la continuidad de los hilos
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de agua en el interior de los vasos se
romperfa. La transpiracion determina,
pues, ol desarrollo de grdienes do po-
tencial agua en las superficies evapo-
rantes y la cohesion hace posible que el

agua se mueva hacia esas superficies co-
red continua. Es ésta In esencia
de Ia denominsds hip

Sscenieate ol gin en e plantas

Steward ha hecho resaltar el papel
del crecimiento en este

de la cuestion.
notar como, en un drbol e 100 m
llegado hasta alli

o e o apin e

acompaiando el crecimi

1a°y ao' de una sola ver,

ocurrir en un

porel e e susitn par levar
e la

el v, de plintale; decpues del
perfodo de reposo, el cimbium retoma
su_actividad ‘e nuevos elemen-
tos de xilema que, a lo Jargo del proce-
50 de vacuolizacion y pérdida del conte-
hid’ protoplasmiticoy van recibends
elementos con-
Suitote ptucio’en s o kil
incrementando la altura
ki o In cusl egh; oo oad
de crecimiento del abol. Por supuesto

aspectos de la_hipbtesis
el que ha dado lugar a ma-
yoresobjeciones es, tal vez, el de la
necesidad de que los hilos de agua sean
continuos,

hipbtesis de lacohesion reposa
en la premisa de que la fuerza de cohe-
sion. en

to, conocer el
vl G 1a Poras de cohesibn.y ol ds
Ias tensiones mencionad:



Numerosos métodos han sido_aplica-
dos para I determinacion de la resisten-

finos capilares d ilar al de
los elementos conductores de las plantas
superiores. tados obtenidos en

este_sentido_por dmm.m autores dis-
crepan ampliamente, mayorfa
fndican valores de tenkion superioms. &
—30 _atmosferas il

ﬂamfxcn que, para_romper la continui-
dad del afun Ifgida dentro de los con-
ductos _capilares ensayados, es preciso
deseoller” taneiones supeciones & 5
atmosferas y que, en muchos casos, de-
ben  sobrepasane” las 200 atmosiers
para_que ra se produzca. Estos
valores son cnmpmblei con las minimas
tensiones requeridas para el ascenso del

existentes. En efecto, si se considera
que un mitino, ds 130 m separa las
raices de las ramas mis altas de esos
irboles, el ascenso a esa_altura requiere

plicacion, en la base,

tencia que ofrecen las paredes y los ta-
biques de los conductos al flujo del

Ias cuales no excederfa Ia resistencia a la
tension del agua, es decir que no serfan
sufcienies pors. romper su_cohesién.
Hasta hace pocos aics o se contabe
con un método apto para medir la pre-
o itrodiicn negativa existente den-
tro de los vasos y traqueidas, la_que
mle era_posible poner ‘de manifiesto

medios indirectos cdmo, por ejem-
Fio, T penetracion do una soluelon co-

loreada por los conductos
ambos lados de una secci
prcticada en una ram o tallo, cuando
practica bajo la superficie de

la lo|umcn. Es obvio que dicha penetra-
ilmente comprobable- haciendo

istancias cada_vez

mayores de la seccion practicada inicial-

mésfera durante el dia, la absorcion no
alcanza a proveer toda el agua perdida

por el drbol y la tension aumenta en
Ios vasos, lo cual se pone esto
e contzacein de troneo, Por a no-
che, con el cese de la transpiracién, el
agua que las rafces contindan absorbien-
do provoca la disminucion de la tension
en el nteror de los vasos y.a dllata-
cion

B I sotalead o' potile medic Ja
tension existente en le un 6r-
gano cualquiera, mediante una bomba de
presion del tipo de la descrita por Scho-
lander.

TRANSPIRACION.
NATURALEZA DEL PROCESO

Cuando_durante el proceso evolutivo
los_vegetales abandonaron el medio
acuitico y se convirtieror
restres, desarrollaron estructuras. adspta-
das a la utilizacion aérea de la luz, del
diéxido de carbono y del oxigeno, ga-
ses involucrados en el
energético. Fruto de esta evolucion son
los organos foliares de las plantas supe-
tiores, Pero i bien Ia nueva mrfologia

capacidad

?:.

iracion, la
— 3l trastdo de ales 8 jas ojs,
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paralelamente se incremento el drea de
los tejidos expuestos al aire y, en con-
secuencia, las superficies donde el agua
se_evapora. Respecto de esto Ia evolu-
cion ha alcanzado una situacion en la
ol pltag por ol decrollo do o
tructuras y mecanismosespeciales,tien

den o minimizar y regular a pérdida do

"L pérdida do agua por s plantas en
forma_de vapor se denomina transpira-
cién. Esencialmente es un proceso fisico
e evaporacion que ocurre
des de las células del mesofilo y epider-
ms d Ias hjas 3 do ctzos Erguncs en
contacto con agua
Soaps ' 10 sibalacs por ditabe s
través de los estomas ¥ las lenticelas, o
atravesando _directamente la cutfcuh
Por su naturaleza estd sujeto 2 las le
tiiess que gobleran ol entmenc e
, pero modificado o regula-

do por estrubtums biolégias: estomas,
cutfcula, etcétera.

Se b discutido mucho repects a los

‘migracion de sustancias continuaria por
difusion, pero muy lentamente.
También se ha mencionado que la

ncial agua alto y la transpira-
clon es normal, I dlferencia d le ten-
peratura de Ia hoja y el aire es peque-
B e, se dabe a Iy eirrdiacion, & I
pérdida do calor por conveccion Y
efecto de la trang
51" hoja Tosse entriada solamente
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por reirradiacion mantendria una tempe-
ratura mucho mis alta que la del aire
cireundante. Por ejemplo, si I radiacion
absorbida fuese 1 cal e min" y la tem-
St it 30 °C, la de la hoja serfa

e 62°C. Es decir que, en ausencia de

que la del aire. i el calor de la hoja se
gk pot ccmieosin v,
St i e et 3 on i
clmo, It mnpen ra Limi

o 481,00 ex 18 % superior & 1 del

2 hoja que no transpira, la pér-
dida por conveccion es forzada si sopla

lemperatura de la hoja serd
08 31", 17°C mas e 1y da sie
A pleno sol, las hoies pusden perme-

necer vivas sin transpirar a una tempe-
ratura de 50° si la del aire no es muy
alta o, aun si es elevada, i sopla vien-
to. Por ejemplo, en las condiciones arri-
ba mencionadas, sin transpirar, con
viento de 2 km.hy aire a 30 °C, la tem-
peratura de la hoja serfa de 42° C; p

Yo con aire 8 40°C Ia hoja tendein
49°C. Si las hojas se hallan expuestas a
pleno sol en aire calmo, la rnaplracion
fluencia sobre Ia tem-

cion en esa situacion significa la disipa-
cion de varias calorias
cuenta que, por cada 1,7 x
104 g om? min” de agua evaporada, la
carga de_calor sobre la hoja se reduce
0,1 cal em? min-'. Por consiguiente, en
condiclones e mu de viento y alt i
sola ion puede mante-
wra e hojus por dehajo de tempera.
turas |

Causas del proceso

La evaporacion del agua en las ‘pare-
des celulsicas se debe a la diferencia



de potencial agua (29) existente entre la
atmosfera y esas superficies hiumedas
Por lo_tnts, I intenidad dl p

esté dada por el gradiente de presion de
vapor de agua entre las superficies.eva-
porantes y la atmosfera. Por lo general,
el potencial agua de la atmosfera es
mucho_ menor que el de las células y su

gmmnm de potenciales agua, y, en con-

secuen ‘transpiracion serd también

. Enetas condiciones oeure I pér-

dida de vapor de agua de las oel\tlu sola-
0 de vapor

Bacon, ot lnv circundante
itutotay Pt el vapor de agua e con-
densard.

En las mesbfitas, el potencial agua de
e s del mesélo e muy variable
las especies y otras condiciones,

poro. o puede considera que. s valoF
T hab s 30y 50, stméstos.
En el aire, a 27°C y una humedad re-
lativa del 99 %, el pvbancll.l agua es de
isma tempera-
tura, c i
21185 atmosters. B deci que, excep-

dad relativa se traduce en grandes cam-
bios en el  aire.

) valor del  aire, conociendo la humedad
rolativa (HR), se calcla con In siguiente for-

il

-w—mrlqﬂ (39)
que e ciene o I b do sl do
Tos gases y do Raoull

oy
Bl
b4 3

donde Y = potencial agua, R = constante gg-
el e, log s = 00834 b lig mol
tempenatura sbsoluta = °K, y V

volumen molar parcial del agua = LU0 =
e

0018 livo mol’. B &
o 1a Tempen

e

plazando los valores:

_0,0834 barl m

0,018 ltro mol

* 100
‘Yeambiandolog - por su equiralente log > -
e, por s eq %8 e

5o obtiene:

100
10,7 T log = bares 35)
o (@)

De acuerdo con los conceptos ant
riores, la transpiracin estarfa dada =t
1 simple ecuacién:

T =Choja ~ Caire (36)
o 7= trmipiracén, G = <O
b by P Cane

= concentracion de uqul en el aire, 0
mis correctamente:
T = ehois — eare @0
donde ey,
pondientes valores
a en mm de

¥ egpe son los comes-
T prsin de vapor

FUENTE DE ENERGIA

Siendo la transpiracién un fenémeno
Loy e’va'ponmmy es obvio que re-

a para_convertir el
Hovidn o s paredes collares en va-
La fuente de esta energia es la

por. ‘La
Fediacién solar que l]egl ala Iupexﬂmz
terrestre. Las hojs,

Qo transpirn, absosben 1a s
directa del sol 'y reciben, ademés, aqué-
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s rfljada . riadinds por o super

e los cuerpos vecinos (otras plan-

fas, ol sl etcétera) y el calor sen-

sible de masas de aire que se desplazan
en forma horizontal (adveccion).

Parte de la eneml absorbids e
utilizada para evaporar el agua de las
Supertices Godentas, e riolin
este modo en calor latente. El resto se
pierde por reimadiacion y por flujo de
conveccion de calor sensible, y una
minima (1%) es consumida en el
proceso fotosintético.

transferencia_de calor latente
e la_hoja a la

isten
depaliscias s> Esta
ta durante la mayor

que reciben las hojas y al reducido va-
lor que. nommmem  pose. el petencil
agua_del en o casos en
que las he)u btk by
riegos por aspersion, etcétera).
Ia noche el gradi

invese el Dhio de esor ocume desde

lss hojas hucia ln ambsfera, los te
, en consecuencia,

s o s et sntar ¥ Tacte

rencia.entre la presion- de vapor de las

negativa, y su valor
de las femperaturas y potenciales agua
respectivos.

EL siguiente ejomplo aclarar._estos
conceptos. Al mediodfa una hoja de

tabaco posee una temperatura de 30°C
y la presion de vapor de agua en las
T arairds Y chiaa el mesoflo o d
aproximadamente 28 mm de Hg. En el
aire la temperatura es de 20°C, la hu-
medad relativa del 60%, y su_presion
de vapor tiene un valor de 10,5 mm de

Hg. La diferencia @ nojs — egc 68 rela-

aicte. g X
Hg, yla lnnsplr.mon. por. con!)ﬂll!!nw
serd_intensa. En horas de la madrugada
las hojas se_ han enfriado, su tempers-
tura es de 12°C y la presion de vapor

aire en ‘esos momentos es de 14°C, la
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nedud i il 806 5. 0 ot
de vapor de 9,5mm. El gradiente se ha
reducido a s6lo 10,5 —9,5= 1,0 mm;
en consecuencia, la tendencia del agua &

erd
absorbido en.parte por los fejidos si és-
ol g e e
xima.

MECANISMO DE REGULACION.
RESISTENCIAS. MECANISMO ESTOMATICO.

Se ha dicho antes

. q
e, veataes adaptativs do Jos Vege
{ales n los ambienies toretos, o locs:

atos

lizan prin los meatos
irregulares

(Ba) ¥ en e iz (). Por consigien
formula 87 se convierte en:

s @)

T * Rm¢ Re+ Ret Ra+ Rr

—e,

* Bl término 0,622/P es un factor de conver-
entracion

diferencias de concent

vapor de agua por litro de aire es equivalente &
1'mm de prosién de vapor.



De la formula 38 se deduce, por lo
to, que la estructura de la hoja,
it ot il ey y

onductancia de la rafz, afectan la
actividad transpiratoria.
Resistencia del mestfilo
El valor de Rm (dado por las super-
a los espacios interce-
por la geometrfa. i s
tos), si bien varfa e s especies,
see un valor bajo HUZS 8. om’ )‘ pol
lo cual se lo considera c te. Si se
lo. compara con la wmmwm clmculzx

que en las hojes del
desarrollo del tejido lagunoso.

Resistencia cutiular
Transpiracion cuticular
La roencly eutioulee (Be) 2 a0k
le agua s muy alta
! o I st 50
m I zerofie), po
ca lloga a ser una barrera infran-
Quesble. L diicultad quo encuentrs &l
agua para atravesar la cuticula
la presencia en ella de sus-
tancia_hidrofobicas, como cutinas, ceras,
resinas, etcétera. Su diferente permea-
bilidad depende de su_composicion y
espesor, que a su vez varfan segin
epece, odad de o ho, eondiconcs
o ce hidntacli o L
a5, etoétern.
agua o través de la

reviste gran_importancia en casos de se-
quis, cuando. estasaberturas se hallan
cerradas. La transpiracion cuticular es
nula o muy

especies del nordeste semiirido del Bra-

sil, la_transpiracion cuticular tiene. un
valor que varfa entre ¢l 5 y el 30% de
la pérdida de agua total, y en Impatiens
holstein, especie _ esciofila de utiel
delgada, es cinco veces mayor
pino. (Pins sylesir espocie. Vebtia
de cuticula gruesa.

La transpiracion cuticular mis elevada
o 1t bl ieur e en It fivees s
eb sencia _de fisuras en la
peliculs mdmmmcn, principalmente
cuando la_epidermis esté_sometida. a
Qéfiis hilrco. B goners a. medida
que una_hoja se deshidrata, la_trans
i, eiieuar decsce por disminucién
del. pote las paredes de las
ol prowte rt expuestas a la at-

e st explica por qué el va-
lor de Re disminuye durante la noche,
momento en el cual toda la pérdida de
s 6 ettt por Ia cuticul debido al
cierre de los estomas, pero cuando las
células_epidérmicas han aumentado su
potencial agua significativamente.

Resistencia estomit

La mayor parte del intercambio ga-
seoso entre la planta y la atmostera se
realiza.por 1os estomas. Estos poros mi-
croscdpicos se hallan en la epidermis de
fodos los énganos, con excepeion de I
raices, y su nimero y
Hable’ segin lss espevie, condiciones

amblentales, etoétera, La_caracieisica
fundamental de los estomas es su

regulados por factores intemos y exter-
n0s alin no bien conocidos todos.
ropiedad de los estomas y su

de ellos el dispositivo mis apto de regu-
lacion de la pérdida. de agua que poseen
las plantas. Pars etendr 1a imporianca
resistencia estomitica (Re) es nece-
sariotener en cuenta que el mayor gra-
dente do ¥ (o de presion de o), ¢ o
largo del recorrido del agua en la planta,
se halla comunmente entre esas super-
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ficies_evaporantes y el aire. En_conse-

ablerton, pusde lcanza valores busts. de
5 5. om-

La apertura y cierre de los

causados por el movimiento de m celuv
i ochsivs, dobido a I ia de
tungncia_entre ells y o cihulas

epidérmicas que las
Cusndo las células ndumas aumentan

regula este flujo (influjo v eflujo).
Los cltimos etidios realizados pare:

agua de las células estomiticss. La v

riacion del potencial ommtico de estas

células —que varia_entre —5

los estomas cerrados, y ~13 risied

o a\nexwr concuerda con la cantidad
potasio que sal tra en sus cé-

mu 0aAMA05M). S b supiesto Ja

de un mecanismo

e
B de potasio. Esta hipotesis est ava:
lnda por la necesidad do AT para el
influjo_y_ eflujo

como por el hecho de dependex e te
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nomeno de la umpmmu y la pre-

nido de almidon que ocurre durante el

dia en funcion del pH de las mmu, que

Ia concentracion del ion po-
del

desempenar un papel importane en cs
(véase mis adelante),

con la fotosintesis,

proceso no vinculado
dado que la luz roja tiene un efecto 7
veces menor que la azul.

Otro factor importante que determina
Ia apertura y cierre de los estomas es el

e hallan abie

nismo es sensible a partir de 0,014, y
a medida que este porcentaje aumenta
os poros se van cerrando, i
dad que provoca el cierre completo de-
pende de la_intensi luz. A
Tayor imdiarcla, mis alta s la com
centracion del CO, requerida para cau-

que una concentracion de 0,08% en la
cavidad subestomitica es suficiente para
inducir el cierre del poro, Cuando el es-



toma se halla cerrado completamente
no se gbre si el aire que rodea a la
hoja_esté libre de CO,, pero tal cosa
ocurre si con una microjeringa se eli-
a este gas de la cavidad subesto-
mitica. Este experimento indica que la
accion del CO, se ejerce en esta cavi-

El mecanismo responde al €O, , tanto
a la luz como a la oscuridad, Es decir

mecanismos  distintos e independientes,
uno_controlado por Ia luz y el otro por
el CO,.

a medida que el CO, se acumula.

Segin el ritmo_ diario_de apertura y
cierre, los estomas han sido clasificados
en 5 tipos

1Tipo aftfe. Lo stines de esta clase
el dia y se cierran @

e ohe: Paamen completamente
abiertos durante un perfodo que ve-
ria entre 3y 6 horas, y la apertura
al. Al mediodfa pue-

jalmente, y en este
caso pueden abrirse algunas horas a

la noche. De 0 son los es-
tomas que poseen la mayorfa de las
mesofitas, incluidas m especies
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tos do cartimo, exceplo sgmis ho-

el creptsculo vespertino.
En el reto del dba. s, lon clran
en casos de marchitez. Las. especies

que poseen_este tipo de estomas son la
cebolla (Allium cep), el

medoypéso de bl oteneidad lumi-
del maiz y el sorgo (Sor-
ghum Wlpwre). en camilo; ge1shren
iones de luz intensa y fem-

dfa y no-

che, aun en condiciones de-desequi-
librio hidrico.

5)Tipo cactdceas. En las _especies de

rassulaceae, los estomas
se encuentrin cerrados durante el

y se abren a la noche, aunque exis-

ten algunas excepciones.

En ciertas especies, al margen del rit-
mo_diario de_cieme y. apertura cond
cionado por_factores extemos, s pro-
ducen cambios en la apertura aun
en_ condiciones_constantes_del_medio.
Son ritmos endagenos que dependen de

biente, cuyas fluctuaciones son atenua-
das por mecanismos homeostaticos. Una
planta con un ritmo de apertura y cie-
rre_estomitico en un determinado
medio, llevada a otro_diferente lo man-
tiene durante cierto tiempo, a veces va-
rios dias, pero luego ese ritmo va des-
apareciendo paulatinamente hasta’
acomodarse a las nuevas condiciones.

Resistencia del are

R, es la resistencia a la difusion de
vapor de-agua que le oponen las mo-
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léculas de este mismo’ gas ubicadas =
el seno de la copa limite, o sea

aquella masa de aire calmo Sdyacests
a las superficies de las hojas y a la cusl
se_adhiere ¢l aire que circula en la

de Ry Por consiuiete,
s de e de. locda

por de agua desde el interior de las
jas hacia la- atmosfe i i
dce ficilmen tamafio - del

mina la velocidad con que la planta
pierde ¢l agua.

Resistencia de a rafe
ha observado que cuando a trans-
piracion es intensa y el contenido de

rafz aumenta pero, por lo ge'neu! este
o no lcanas & atstacer b demanda
de la aérea. Teniendo en cuenta
G 1a dsencladel xlema & ot ilos
de agua que se mueven en ¢l es relativa-
mente pequera, se deduce entonces que,
bajo esas condiciones, la entrada de agua
alsitems conductor st restringida.
St bien ¢l agua se traslade desde 4
il s visos por l apoplato
of simplast, I compecidad doas s
§, especialmente, la endo-
e subentiada, (oindas de Cspary)
ofrecen resistencia a su movimiento. Esta

toplastos de la rafz con agua calienie o
liminando ste 6rgano y sumergiendo el
tallo en agua. En ambos casos la trans-
piracion aumenta, como consecuencia de
Ia mayor entrada de agua al xilema.
Le maguied de ety resistencia. es
, pero no es constante, pues de-
pendo e aquellos fctores que modifican
I viscosidad del agua y la conductancia
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hidrilica’ de las ‘membranas (tempera-
tura, aireacion, ~ cantidad ~ de - solutos,
hidratacion de la raiz etcétera).

METODOS PARA MEDIR LA
INTENSIDAD TRANSPIRATORIA

Se han ideado diversos métodos para
detenmm la magnitud de la_trans-
aunque ninguno_estd libre de
Extios, No obstante, son muy itiles

para fines comparativos si se mantienen
constanies las variables que afectan el
proceso,

1) Métodos dd cambio de
e P

ranspiracion se determina pe-
“sando periodicamente la planta, el sus-
trato y el recipiente que la contiene. Si
se impermeabiliza este iltimo, Io mis-

mo que la superficie del sustrato , la
diferencia de peso obtenida en penodos
Sofiaties ind medils adecuada del
agua tra se determina inme-
taniont o s ot 50 pueden ex

se convierta en un

haya aumento apreciable de peso
por la sctividad fotosintética; 2) esté I
mitado . pl

vamente pequefos, a lo sumo de 50 1i-
tros de capacidad; 3) la_ absorcion de
agua_por las raices puede modificarse
por la_ temperatura_del recipiente y la
areacién _del sustrato, _haciendo varia
e o 4o agus waca s hoas, 1o
cual introduce un error.

) Moo gl
o

El método consiste en_separar d
una- planta una rama, una hoja o discos



de ésta, y pesarlos aintervalos de 1
minuto y durante no mis de 5. La de-
rminacion se realiza en el mismo am-

damenta, S estima qus en ol lapto do

5 minutos el contenido de o

ortado no lia’la Tl {6
19).

/
o

9 Variacion de Ia transpiracion, en

del tiempo, en dos especies diferentes,

utilizando el mélodo de- las pesadas répidas
s lineas

ay m
por extrapolacién el valor de la transpiraci
tiempo cero. (Tomado de J. Sutcliffe: Plants
and water, Bdward Amold Lid., Londres,
1968.)

Los inconvenientes del método son:
1) la porcion del material usado no se
encuentra_transpirando en el ambiente
estrictamente natural, ya sea en cuanto
ala orientacion con respecto a la radia-
cién_solar, como  tampoco al movi-
miento de aire que generalmente ocurre
en el entomo de la planta enters; 2)
en algunas especies, entre los 2 y 5
min la transpiracion aumenta debido a

que se incrementa la apertura estomitica
por los efectos de la rapida disminucion
de la turgencia de las células epidérmicas;
luego declina_progresivamente a medida
¢ los estomas se cierran por dismi
nucion del y. El método, no- obstante,
iy itil en estudios ecologicos
de_caricter comparativo, dada su simpli-
cidad y rapidez, lo que permite realizar
en poco tiempo numerosas determina-
ciones. Los . resultad
exirpoludos’ o:lx
comunidades. Este método ha sido deci-
didem enu “desaconaeiado. por slgunos

3) Método de la medicién del
vapor de agua t

Las plantas se colocan en cimaras
generalmente transparentes, de ambiente
controlado, 4 través de las cuales pasa
una_cortente de aire de humedad co-
nocida. La diferencia oh
agua del aire que entra y que sale de
ios cimaras correspon a 4 trahspir.
cion, siempre. que se tomen las debidas

agua_absorbe las_radiaciones infrarojas
de una fuenté. Otro instrumento muy
usado_es el que determina el vapor de
agua mediante dos termocuplas, una
himeds v otra seca (vése pigina 381).
Una técnica que también se emplea es
la que consiste en absorber el vapor de

torio; 2) la extrapolacion de los resul-
tados a las plantas que viven en un
ambiente natural exige ~condiciones
idénticas @ las de las cimaras (tempe-
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ratura, luz, humedad relativa, viento,
etcétera), por lo comin muy dificiles
de obtener.

MAGNITUD DE LA TRANSPIRACION

No se pueden obtener valores exac-
tos de la cantidad de agua perdida por

edificas (figura 120). Durante el dia la
ranspimcitn puede varir entre 05
25g.dm?. b, mientras que a la
nochs,log valored se hallan entre. 0,1 3
0,3gdmh™!, que corresponden a una
pérdida de agua de mis de 200 litros
de una planta de maiz, durante todo
su_ciclo ve(etalivo. En las xerbfitas su-

ue abren sus estomas durante
15, modhe: ok valores' e ranapireita
més altos se obtienen en este periodo.
El efecto de la variacion de la canga
energética sobre la transpiracién se pue-
de ilustrar con el ejemplo siguiente: un
banano transpira. 25

dfa de sol, 9,5 en un dfa nublado y 18
arto,

también de-
poode. e 1as Comitones dimtios,
pero_ademés de la especie considerada.
En las plantas de hojas perennes la

caedizas. Pero en estas Giltimas, la_ pér-
dida es nula_en el inviemo, mientras
que en las primeras, si bien se reduce,
el proceso prosigu

En las regiones donde la_estacion
seca es el verano,

cuando la humedad. edifica permite
nuevamente la expansion foliar.

tensidad de la anplncxm
sufe: Dichacions Fpkim, o i
de 30

i pbde. ser grands: oh wh o2
perimento con_algodoneros, la. pérdida
de agua en el Japso de 50 min pass de
0,1 a 0,7 gdm?. b a

pero que
favorecen unatranspiracion clevada, la
resistencia alta de las raices al flujo de

medionache .

Figura 120. Curso de la transpiracion durante el dfa.



agua provoce en las hojas un déficit
hidrico con el consecuente cierre de los
estomas. En esta situacion, la_trans-
pirscén diminuye 5 permite’ qus las
hnm um ‘turgenc ‘uando
hnémmo, los. ubomu vuel-
vnn a abrirse hasta que se inicia un
nuevo ciclo. El papel que desempefia la

tas condiciones, la fluctuacion ripida
de la transpiracion desaparece.

BALANCE HIDRICO, PUNTO DE
MARCHITAMIENTO PERMANENTE

era que sea el habitat de una
cimier

desiertos, sino en regiones con sufi-
cientes lluvias, pero_somefidas a una
dlsmbunmn estacional o a sequias ter
porarias. Al margen de estas mucmm
extremas, es impol sefials
1o ocasionalmente el contenido de agua
del suelo se encuentra en los niveles
Gptimos para las necesidades de una
‘mesofita.

El estado hidrico intemo de una
plsntl estd determinado por la inten-

va con que absorbe el agua
y la velamdld con que la pierde. Los
dos  procesos_son _ interdependienes,
pues si la transpiracion aumenta la
s inter

lado, si la absorcion decrece la trans-
piracién también merma, fenomeno que
se deduce ficilmente de la formula 38,
dado que al disminuir la cantidad de
agua de los tejidos el valor e hojg - Caire
e
se hace menor. Esto ocurre en razon
de que el Y en las paredes celu-
lares decrece por concentrarse los solu-
tos que se hallan en ellas, pero en ma-
yor medida por el gran aumento de la
Tesistencia estomatica (Re).

En las regiones de luz y temperaturas

por evapor
que absorben por las taloes. 4 lo sumo
se produce un desequilibrio tem
en las horas de mayor flujo de energia
sobre la planta, fenomeno_denominado
déficithidrico del_ mediodia. En cam-
io, n los climas de luz ntensa y tem-
peraturas elevadas, la transpiracion_du-
nte la mayor pare del Ca taeds In
reidn, el agua en el suelo se
balls o Capacidad de'campo,
durante casi todo esto pmodo
Tos tfidos se hallan sometidos 8 un dé.
fiet hidrco, op doo que mus olulas
o se encuentran en el méximo de la
turgencia. Si periodicamente se deter-
otencial agua de las hojas se

6T i dol 501

Si no llueve o no se riega, el poten-
cial agua del suelo disminuye gradual-
‘mente en funcion del tiempo y lo mis-
mo ocurre con el p
plantas. Cuando la cantidad de agua del
suelo es alta (¥ suelo alto), el w oo ¥

disminuyen durante el dfa de-

Vs
que “d gradiente  ovotece 18 Seoien
(fig. Zli»
te proceso continiia diariament
planta y el suelo siguen d:smlnnymdo

momento en que Veuelo = Y y
Ias raices no pueden absorber agua. En
la depresion diuma_del

neg. 8 caro, on tefidos s Tusen -
cidos y los %
Seamsado. o punto de miroh fements
permanente. o coeficiente de marchita-
misnto permane

o los mecanismos y estructuras
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Yoo o copacidad
de” campn

e

Seauia Ligvia

8h
Dot D2

Figura 121, Representacdn aquemitica do los
de'la ol (Vgjq, en

6h b

Dio3 Dot

o s ol poencil ag g vl Vet y

matomicos y fisoldgicos dol vegetal
(cuticula, estomas,

etcétera) son insuficientes para mante.
ner el desequilibrio, dentro de los limi-
tes criticos que les impone el meubo»

sivamente més severa debido a que e
transpiracioncontintia, con o @

lo
foras a capacidad de campo hasta —200
atmésferas en suelos muy secos o sali-
nos, adquiere entonces, aparentemente,
el caricter de factor decisivo para Ia

punto de marchitez permanente s
entre,~10 y —20 atmbsferas, cualquiera
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que sea el tipo de suelo; pero su valor
o es una con a especie o
un estado de crecimiento dado de ella,
ya que depende del potencial osmotico

que el valor de turgencia
cero depende del potencial agua_del
suelo y también del potencial osmotico
de la planta.
punto  de marchitez también se
expresa en_ cantidad (%) de. agua res-
pecto del peso seco del suelo y se lo
denomina porcentaje de marchitamiento
permanente. Su valor no es constante
para_suelos diferentes y también es
muy afectado_por las variaciones en el
potencial osmotico de las rafces. En las
mesdfies, o1 magnitud se halla entro ol
10y el 20%.




L. deycunasion: de i dimoniie
es n la terminologfa. fisio-
Jogicay agronémica. 3. cxpress i cont
dad de esta sustancia que se halla en el
sueloentre los valores de capacidad de
campo_(aproximadamente —0,5. atmos-
feras) y el punto de marchitamiento
stz D atmosferas).

Lot dos . parimatros - menclonsdos
rbe —porcenale de. marcitamiento
permanente y agua_disponible—del
Srecauciones, Es

jen_resultados que por su magnitud de-
berfan provocar una marchitez visible,
1o obstante lo cual el fenomeno no se

de agua_en el suelo, y a c
que o favorecen la transpiracion (alta
humedad relativa_del aire, drea foliar
reducida, baja_intensidad del flujo de
Shegia haca s plata). Bn o oor
ta el caso inverso, es

nente. Esto ocurre a causa de una de.
manda muy elevada de agua, por
nes. ms dgicas, que un sistema

eteorologicas, que

poco_desarrollado y  las. resis-

{encias qub squélla encuentra en fu tra
yecto no permiten satisfacer.

Paralelamente a la fluctuacion  diaria

del contenido de agua de los tejidos

Al
que la excesiva pérdida de agua por las
hojas no sélo Lot radientes de
potencial enie éstas y el suel, sino
fambidn entze g dininkos Srgncs
lanta. En_cieras eces
mmms, algodonero,
fedtos) s Trcuente 1 movimiento de

gencia_directamente. por el agua absor-

bida por las rafces. Para estas plantas
los frutos constituyen organos de reser-

camosas, tubérculos, etcétera) pueden
sumentar m contenido de aqu, dsen.

der las paredescelulares més alli_del
limite de su resistencia mecénica y hen-
dirse.

DETERMINACION DEL ESTADO
HIDRICO DE UNA PLANTA

El fendmeno. de marchitez es un
tnlomy vidble e i o e la
mayorfa de las mesofitas que estin so-
Tolidas a v défict hxd.rmo acentuado

los tejidos, ademés, es de importancia
en los cultivos que se realizan bajo rie-
go para poder administrar racional-

en_condiciones de
campo. A co ion se describen
Totale nquEllos ‘més utilizados.

1) Potencial agua

El potencial agua es el parimetro
disthnataey mis exactamente la si-
n hidrica de las plantas. Sirve es-

para comparar la tolerancia

de los diferentes procesos fisiol




Ias condiciones de sequia, en razén de

e Sdomiclie b ttado
381

phm
2) Contenido relativo de agua

Otro fndice de utilidad para evaluar
1 estado_hidrico es el contenido rela-

ancen su_ tur-
uede deter

minar luego, respecto de una situacion

hidrica cualquiera,

di

admite comparacion entre
tefidosidénticos, pero no con el de
que poseen _distinta _estructura.
El CRA de una hoja de lechuga no se
puede comparar con
mafz, porque la
citoplasma - es _diferer
equivalente al de una hou de una es-

desventaja s que, a menos
que o Qéfet Wdico st maly.severd
un_pequefio cambio del contenido de
agua efecta mucho menos al CRA que

do muy usado para evaluar compara-
fivamente o dict hidri de s
plantas.

El método consiste en cortar hojas o
discor de sl posrias (BF) ¥ haceis
flotar en agu horas para
g slamen o lurzemu mixima. Este
iltimo paso debe realizarse bajo una in-
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tensidad de. luz correspondiente al

S),  los tres
par dteriner 1a TR 0 8

PE-PS
PFT-PS

CRA'=TR = X100 (39)

El déficit de saturacion hidrica

xima_de agua qu

calcula por diferencia.
DSH = 100 — CRA (40)

3) BN porcentaje de agua referido

al peso fresco © 3ec0

Este_parimetro ha sido usado en al-
gunos casos (semillas, vegetales _infe
estado_hi-

secofluthy consaniemente por la jors
vt fotosintética y res; o por
traslado de sustancias. An o dem:

en
nuye  proporcionalmente en
porcentaje de agua a pesar de que la
cantidad total ‘presente en el organo
puede no sufrir modificaciones.

1) Bl espesor de Ia hoja

Es un método indirecto de establecer
el estado hidrico de una hoja. Se basa
en el hecho de que el contenido de
agua de una hoja guarda relacién entre
determinados limites, con su espesor. Si
bien el espesor de una limina también




es afectado por la acumulacion de sus-
tancias de la fotosintesis, los_cambios
en el potencial osmotico, etcétera, su
magnitud tiene mis correlacién con la

se utiliza consiste en
medir el espesor do Ia hoja_colocando
gn una cara de alla un emisor do adie
es By opuesta un detector
(mbo Geiger, e chdsd. oo ndiacibn
orbida esti en funcion de la m:

paticuss § aue legn ol detecor. B

es satisfactorio cuando se desea
medlr los cambios de contenido de agua
e ocuren n perfodos de timpo cor
tos, en los cuales la modificaci

a limina y
el detector puede estar separado de
ésta

5) Abertura estomitica

El grado de abertura de los estomas
es, por lo general, un indicador del es-

tado hidrico de la_planta, aunque no es
un valor comparable entre especies dife-
s, Bl on estomas o bl corple-
tamente _abiertos, tituye

Tadios 45 que o baance hiaricode 10
hojas es favorable; por el contrario, si
se encuentran cerrados en los momentos

han ‘méto
s, utizios som 1ok sgilentes;

Técnica de las impresiones

Consite en splicr sobre a hoja una

, luego de
despegarla de la epidermis, medir en la

réplica la_abertura estom:
mieroeoplo, prevlo, montaje de sta en

un portaobjetos. Existen otras sustancias
que se pueden usar, como por ejemplo
el acetato de celulosa, gomas  silico-
nadas, etcétera. Esta técnica da resul-
tados comparables con los _obtenidos
por_otros métodos, pero no_satisface
cuando se la usa con hojas muy pubes-
centes o de hundidosen
caipas Tiens 1 ventaj de que no dafia
la hoja y de poder obtener numerosos
clods oon rapidez y ficilmente.

a critica més_importante que se ls
hace es la de que la abertura
it o In_ coneiponditnte & la pafls
superior del poro, siendo que el cierre
ocurre, en casi- todos los tipos de es-
tomas, en su parte media.

Técnica de la infiltracion

viejo método, usado a principios

de siglo por Molish, que consiste en me-

dir el tiempo que Laldan algunos liquidos
iscosi en infiltrarse den-

estima por la menor o mayor rapidez de
penetracion de una serie de gotas de dis-
tintas soluciones cada vez més viscosas.
Alvim, en Brasil, lo ha usado con éxito
empleando aceites de parafina (vaselina
liquids) y ndodecano, que en disints
proporciones forman soluciones de
Goskiad 3 tension. superficiaes diferen
tes,

Otros _investigadores han utilizado
otras sustancias, como benzol, quero-
seno, xilol, trementina, soluciones de
violeta cristal en_etanol, etoétera. El

para obtener resultados correctos, y la
hoja se puede usar solo una vez.

Método de la resistencia de la
hoja al flujo masal de aire o
flujo viscoso
Emcumeme el mewdo consiste en

re que pasa a través
de urn Im)n Pafating rackiv
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presionestotales. Se considera_que la
intensidad del o es una. funcion
Ia apertura estomitica. Para la determi-
e . e, om0
nado porémetro, ideado a principios de
siglo, del cual existen numerosas modifi-
caciones en la actualidad.

El porbmetro mis. conocido es el
ideado por Alvim. Es un instrumento
de consiruccion simple (fg, 12) con o

figmomanometro) B, al pasar el aire a
través de In hoja.

Figura 122, Porémetro de Alsim.

Este tipo de porometro funciona
muy_ bien con_hojas anfiestomaticas ¥
mucho mejor, con aquellas que son he-
terobiricas (con estomas opuestos en
ambas epidermis). En las hojas hipoes-
tomticas,. el flujo de aire debe atra-
vesar los estomas y desplazarse en el
mesofilo en direccion aproxim:

pisalel o' spldemis par ;o
guie or que se_ obtienecon
e e ia B mcluye, e mayor
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Ja etenci del ‘mesofilo a

‘proporcién,
R Coriente d
Lon resliados d s porometros de
flujo masal o flujo viscoso se expresan
o midales do reiencia” o condue-
cia, para 1o cual hay que transformar
log e de sire que paen por n, im?
de hoja_en un minuto en s.cm’!
camventin e complicada.y no del tod

Método de la resistencia de la
hoja a la difusion

EL princilo del mibtode ot en
encia de Iy pidermis a8

med

un gas
e
siones parciales diferentes de ambos la-

dou my Safide.. Para ello se_utilzan
pordmetros de_ difus los
o ot s ansioe o ot ity

versamente con el grado de hume

i medidot porttl de resblencia lée
trica (ohmidmetro). Para su empleo se

rméticamente el vaso a la hoje
y se mide con un cronometro el tiempo
que tarda la resistencia en disminuir en
tre dos valores dados. Cuanto mayor e
la abertura estomitica més ripido es e
cambio.

Una desventaja de este instrumentc

segundos antes de comenzar la medicion.
Los' porometros de difusion en los
que se utilizan otros gases (hidrdgeno,
N,0, efcétera), solo se usan en el la-
boratorio a causa de su complejidad.



EFECTO DEL DEFICIT HIDRICO
SOBRE ALGUNOS PROCESOS
FISIOLOGICOS

ha dicho en piginas anteriores que

el déficit hidrico modifics, en mayor o
menor grado, todos los procesos fisiolo-
a_interesa a los investi-

principalmente por su_telacién con el
rendimiento de los cultivos.
La respuesta de las plantas a este es-
tado adverso es muy variable, pues en-
mis de

o fisiold-
gico. Por todo esto es casi impos
dictar principios generales sobre los
efectos del stress hidrico sobre-las plan-
tas,

CRECIMIENTO

La expansion celular es el
mis sensible_al déficit hidrico, mucha
mis que la division celular. La turgencs
celular ha sido considerada capital en e]

luego la planta crece en condiciones
favorables. Cuando el quml)bno e
més duradero yfo severo, la recu-
percién es mence probable ‘Ademis, es
muy importente. el e creci-
nio. Goando’ el déhts nidnco som:
cide con los perfodos de sensibilidad
méxima de la planta a lo falta de agua
{petfods crtico), - calo s reverble
(véase la.

FOTOSINTESIS

Este proceso disminuye en intensidad
© cesa por completo cuando la_planta
estd sometida a un desequilibrio hidrico
severo (fig. 123), debido principalmente
al cierre de los. estomas que impiden el
psle de 00, hacia Jow-clojotlasion

Los estomas se cieran cuando el stress

mas permanecen abiertos hasta que el ¥
hoja es de -T a -9 atmésferas, mientras
que en la vid no son afectados hasta
que es de -12 a -16 atmosferas. En el
algodonero, la resistencia estomitica no
se’ modifica hasta que el llega ol
8085%. Una especie xerofitica (Aca-

En ot epecin, o darpaiento celu-

es tan sensible al ¥ que el proceso
ccures sélo de noche, cuando el desequs
libriodiumo se_ atenta

como_denominador comin para fodas las
especies sometidas a seq

o accién depresors_depende del
gado del stress hidrico, Si éste ha sido
moderado y  persistio._durante un _pe-
tiodo corto, el dafio se compensa si

unas pocas atmosferas
del Yojo (15 & 20% del CRA) au-
0 veces la resistencia

e e
relacion hidrica_entre las células oclu-
sivas y epidérmicas. Se
que, en las hojas, el déficit hidrico au-
menta el deido abscisico —regulador que
inhibe la apertura estomética—, mientras
que las citocininas, que la promueven,
disminuyen. Sobre ‘esta base se ha su-

361



Transpirocion

¥ latm/

40
20}
T2 3 ¢ 3 7 6 W o 12 13 % 12
Dios.
Riega
Figura 125, Efecto de disminucion de una sequis progresiva sobre la actividad tramspiatoria y

Tolosintétics, y la recuperacion incompleta luego de la reincorporacion de agua ol s

puesto que el cierre de los estomas de
Ia plantas sometidas a sequfa se debe
incremento de la sintesis del dcido abs-

ico es muy severo, la
{acién de las hojas alter,
ademis, la maquinaria _fotosintética_y,
8l prones de- fijacion
plantas

idamonto (5. 123), pero ram vor db
cnnzl los valores normales. El tiempo

de recuperacin depende de 1 severidad
del déficit, pero por lo general se nece-
sitan desde uno a varios dfas
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RESPIRACION

La_respiracion “oscura” y la fotorres-
piracién  disminuyen de manera_acen-

pecuu, in Ngero, défici reduce la o
o mitocondrial; pe:

criva
para luego hacerla decli-
nar. Las causas de este efecto no se co-
nocen, pero al parecer se debe a la alte-
racién de las membranas y estructuras
intemas de las mitocondrias.



TRANSPIRACION

Es logico que la transpiracion dismi-
nuya cuando se somete a la planta a un
periodo de sequa, debido fundamental-
mente a la disminucion del Vhojo vl
consecuente cierre de los estomas, como

la apertura del ostiolo aumenta. por a-
gunos momentos debido a que las célu-
las de la epidermis pierden turgencia
mis ripidamente que las. oclusivas. En
este lapso la transpiracion se_intensifica
hasta que se inicia el cierre. BI fenome-
no contrario ocurre cuando la absorcion
de sgua porIa bois 2 través de lss ra-
esdel xilema se realiza con in-
Tensidad cleveda. B sonsentgneta, &1
Poro se ciera y la transpiracion dismi-
nuye por un periodo corto, aunque sea
o ol Vi
C cto a la relacion apertura
enomauca/tmmpxmwn, debe _conside-
clevada (aire calmo),
Gl poro estomético no

paredesceluldsicas  dimiuye; pero aum
verdiendo s % de su conte-
agua, el decmlmwnw de.a
nmpmcmn por un reduc
rigalicants (vse a enuacon S8y

ACTIVIDAD ENZIMATICA

Por lo comin, la sintesis de enzimas
luce, asi como su actividad. Como
fendmeno general que ocurre en los ca-
s08 de desequilbrios bidicos, se puede
citar la hidrlsis del almidon y
protefnas, y Ia ccomilacion on 1s célo
Ias de sus’productos: aziicares solubles
. inodeidon

FLORACION

Numerosos experimentos indican que,
con respecto a la induccion floral, el
déficit. hidrico retarda la diferenciacion
de s yems reproductivas. Cortrari-

de la floracion. En relacion con la ante-
sis de yemas preformadas, como ocurre

con Prumis . Pyrus 5. cidtes, In
respuesta s simila.
En el cafeto, un periodo de sequia

luego de la dlremncmclon de las yemas

lo las “especies,

pr

tesis antes de lo normal. Este fenome-
no_ reduce, pues, el nimero de frutos y
semillas que producen.

ABSCISION DE LAS HOJAS

B it prolongado de sgu oy
a clorals y machitimlento de lat bo-
i

do prolongado se produce la abscision de

Ias hojas. Existen evidencias de que la

falta de agua en las hojes causa un

aumento de la sintesis del dcido absci-

oy, que sia homons ocasona I
'u»

Cuanda 1V poj brusca-
e Rt
las hojas pero_éstas permanecen verdes
y, sherdas » 1a plania & razn do 0o
Tuncionar el mecanismo normal de. abs-
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i L
sintesis del cido abscisi

En lus plantas hodcess, los-etectos
de la sequfa se observan inicialmente en
12 bofes Snlriores 3 oy L ek
les. En las especies lefiosas esta diferen-
cia no es evidente.

ABSORCION DE NUTRIENTES

plantas_absorben los minerales de
la solucién edifica que baiia las rafces. A
existe menor

plorar sitios del suelo donde exista sufi-
ciente agua libre y solutos disueltos, el
suministro de minerales a la planta’ s
afecta.

Traslado de sustancias desde
las rafces a las hojas

Como ya se ha dicho, la_transpiracion
1o afecta mucho la absorcion de iones.
No obstante, su_traslado_hacia las hojas
depende mucho-de este proceso. Varias
expeiencia indican aue, en ausencia de
transpiracion, 10s fones se mueven lenta-

Do llegan 2 s sit
rior de la planta. Si el flujo transpiracio-
al es ripido, el proceso de traslado de
pivtiter v aelera . Por consiguente,

monss, - aminodcidos, etcétera) también
decrezca.
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PERIODOS CRITICOS.

El crecimiento de la planta entera de-

respess” o lor diferentes’ proceos &
Lo fatoras d

o fologica s ot rpmo
mpande 2 esos fact u estado
o et o'e Swemls Ror 1o
tant

crecimiento

rante en las

nento de i vida pero & o ver, e iron
estados, son muy sensibles a la disminu-

G itoma’ rudicl, emparture, hedie
ra—, es diffcil detectar perfodos de sensi-
P s 4 e Sments, T
en las plantas anuales como en las peren-
nes, el periodo de sensibilidad méxima a
In faltade sgua'e ol comepondients 8 1a
transicion del perfodo_yegetativo. al re-
podicive Gimdo ks Crpnor sl
tin diferenciando, v el del momen-
o e i Terilizaion, U ddflt areo
lapsos causa la formacion de
érganos defectuosos, un reducido name-
0 de flores, fallas en la antesis y ester-
1 Bt pafodo colnlde genemipen:
te con el de transpiracién més cleve
debida a I ata radarin y & la amplod




del drea foliar, En el trigo, la mejor res-
irrigacion se ha obtenido du-
ado (alargamiento

del agua, es preferible que el suelo per-
‘manezca_relativamente seco
mienzos del encaiiado y luego con hume-

rendimiento. Algunas varied:
cudles ¢l CRA ha ido alo, durante ax
s del crecimiento vegetativo,
han_diferenciado mayor nimero-de ma-
colls y posteriormente: produjeron ren-
dimientos elevados de granos; pero el pe-
riodo_més sensible siempre fue, para to-
das ellas, el de encafiado y espigazon.
Algunos " investigador bervado
que clerto grado do marchiter en arpr-
2 do'crcimiento oerce un
efecto ammulxnle sobre
durante o de dxfexenmwbn de
s pigy ﬂoncmn el CRA e alto
En d " a obserad un com-
sortaloatoysias 1 b e sesbops
fo a la respuesta al contenido de agua.
La mayor 05 estudios conciden
ue el perfodo eritico de este.coreal,
se extiende desde el comienzo de la for-
macién de los estigmas hasta la madurez.
Hasta las plantas que han estado some-
tidas a deficiencias no muy
agua durante el estado vegetativo se reco-
bran y arojan altos rendimientos de gra-
i1 e i h{dsico enese periods
es favorable.
Lot perfodon crfieos arcbs smenco-
ndor. pe ol
Inis s opesrva s Gos carcale, oin.
diden con ol cese del crecimiento radical

to de agua
e poodo; s, Qeba: & 1o menor B

perficie relativa de absorcion en momen-
tos de elevada pérdida por transpiracion.
En el tabaco v la lechuga, lo mismo
que en otros cultivos anuales en 1os cua-
% “ojas son de interés economico, €l
suelo runca debe ser

limtaio, pues o fiado B0 e

O e Toir . 1e . . s i
neta.

En el algodén y el lino para semilla, el

cipsulas, mientras que, en el lino para
fibra, el balance hidrico debe ser favo-
rable durante todo el ciclo. En la papa,

fase més sensible comesponde al mo-

nuevo bulbo, del crecimiento del tallo y

de Ta floracién poseen, cada una, sensibi-
lidad alta al déficit hidrico.

Bl catey e mimeroiy drbols
cadiciflios, ef auminso
tinuo durante todo. el penndn

eplatvo S cafnia e of ok

miento de manera acentuada y_ hace q

Ia diferenciacign de s yemas Tloralos sea
accion del déficit hidrico

se observa en la cosecha del aiio siguien-

te, pues Ias yemas reproductoras se for-

man en las vamas del afio anterior.

La falta de agua en el cafeto mantiene
estas yemas en estado latente por varias
Semanas y aun meses, hasta. que una llu-
via o un riego producen la antesis. Por el
contrario, si se riegan continuamente Iz

plants 4o manen de mantener um
Ve ato, 12 flores 7o 6 b
césin, por To tanto, clerto periodo de
Sequle previo 4 1 Nivis,

Se ha pensado que un polencia sua
bajo, causaria la sintesis de un inhibidor
de Ia antesis que.serfa removido por uma
hormona . (ggiberelinas? ) - formad
condiciones de Ypianta  elevados
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EFICIENCIA DEL USO DEL AGUA

La eficiencia con que las plantas utili-
¢l agua s de interés, especialmente
londe este elemento es. el fac-

Ls sfcinci s mide por la rlacion
entre o rdida y I mater

Ln eﬁcxench aumentacultivando varie-

actividad fotosintética, con

o oy expandidos, ferti-

lizadss - adecuadamente y. sembradas de

manera de obtener una densidad de plan-

tas Gptima para las condiciones hidricas
de la region.

No_obstante, es posible disminuir la

Tommads, cocinte flamdo coecinte

P (1)

hidrico:

op - unidades de agua perdida Y
nid. de materi seca producida

También se usa la inversa de esta rela-
cion, denominada eficiencia transpirato-

‘o Peso de materia secn formada
Peso de agua perdida

Siendo CT un coeficiente, el resultado

que se han obtenido cifras excepcionales
en especies suculentas como el anan (25
a 40). Estos resultados indican que exis-

<
168 a 200; mientras que otras (agropiro,
Bromus sp.) _transpiran mucha agua en
relacion con la materia sintetizada: 900

es una constante para cada especie, sino
que fluctiia de afio en aiio.
El valor que hace variar la eficier

de materia seca, en razon de que la foto-
sintesis aumenta o disminuye mas rapida-

punto ta agronomico es mis facti-
Fl st e aumentar o produceion de
materia seca que reduci Ia transpiracién.
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mas (numm o Sihidroxiquinoleina, sce-
tato. fenilmerciirico); o b) forman una
pefcula impermesble en las hoje (alco-
holes superiores, siliconas, plésticos
el tigo.del poietileno. o vindactltos
etoétera)

Las sustancias que provocan el cierre
de 1os estomas reducen-mis Ia transpira-
a fotosintesis, pero tienen el

cesos. Ademis, el cierre de los estomas
causa el calentamiento de las hojas (en el
godoriess o ancunkeh e dlfeencia ce
9°C en la temperatura de las hojas en
lss cusles Ia mmpmmn estaba supri-
mid

as de las sustancias que forman
pelrculas en las hojas son diferencialmen-
te permeables al dioxido de carbono y al
vapor de agua, por lo cual los resultados
experimentales son  promisorios.

MEDIDA DE LA RESISTENCIA
SEQUI

Ninguno de los métodos usados hast
ol pregonte pra. evaluas Ja capacidad do
una planta para resistir la sequia ofrece
resultados_satisfactorios.” La_estimacion
de la_ resistencia sobre la base de los
rendimientos no es correcta, pues éstos
dependen no solamente de los procesos
sequfz, sino de

después del perfodo adverso.
Uno de los métodos mis aceptados
consiste en cultivar las plantas en el cam-

po, someterlas a un déficit hidrico y
delerminar of matchitamiento permanen-
te (véase pigi

). Esta
EoAincionHans o debomveniatite 46 406



es dificil que las condiciones ambientales

Otros autores han usado la “resistencia
a ln deﬂh:dmlmbn” La técnica es

en soluciones de ¢ conocidas y mantener
constantes las otras variables. Lamenta-
blemente, todos los solutos utilizados
para_ simular condiciones de sequfa son,
en mayor o menor grado, absorbidos por
las raices, a menos que el ensayo sea de
corta duracion. Una de las sustancias

das 8l PVE polivinipiolidons), “pero
las experiencias no deben durar mas de
24 6 48 horas, Es preferible utilizar po-
lietilenglicol (PM 4.000 6 6.000), puesto

3.1 senya’(THSE) clndo ¢ co-

contenido de
- agua disponible
T™SS b

(43)
transpiracién cuticular

El contenido de agua disponible se de-
termina restando al contenido de agua de
las plantas, en el estado de ‘“estomas
cerrados”, el existente cuando las plantas
han muerto. Los valores de TMSS se
expresan en horas.

La tolerancia a la deshidratacion

turgencia ey (Vo) es

Tequia = Vo= V50 )

horas hasta 32 dias. Tiene la desventaja
de que la raiz no se encuentra incluida
en la resistencia. que se mide.

RUSTICACION

Desds bace iy ko Lo, posle
mente desdp el siglo_pasado,

o inentad. da 4 I plntas cultvadss
Tesstencia 2 I sequis, traiando de suphi
Tos. mecanismos estructurales y fisiologi-
cos que las células no_poseen como ca-
racteriticas genéticas. Al fenomeno se lo
ha denominado rusticacion y, en general,
consiste e someter a las plantas, en los
primeros_estados de su crec

brional, juvenil), a un déficit hidrico sub-

método més usado,es hacer pulir 8 lg
plintulas una sequia, durante varios dias,

presequi son capaces de so-
brevivir con déficit hidrico durante mis
o e a exposicion de las plan-

tas a bajas temperat
hacerse para_rusticarlas frente a las hela-
das—, también puede darles resistencia a
sequia, a veces mayor que la que se
obtiene con la téenica de la presequia.
El tratamiento puede efectuarse tam-
ién sobre las semillas, antes de su siem-
bra, Para ello se las culm:a 3 condicio-
e ¢ que cucrih un 30 %
u peso e]n aproxima-
damente 24 horss 8 102850 ¥ luego se
an al aire. Esta operacion, por lo ge
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neral, se realiza 2 6 3 veces antes de la
siembra.
Otro método es el de embeber las se-
n una solucion de cloruro de
calcio o borato de sodio, secarlas al sire
del
ercitlento_pro

2 clnmehltnml\lmumn\ pulverizado
soja y manf provoca resistencia de
Iu e & Ta sequfa, La misma. accion
r el ALAR (ALAR-85, B-9 0

o N N dxmet!lunmmuccmmlcn

En algunas fes, estos tratamien-

I pérdida v aumento de la
vesisuncu cut disminucion del ¥
1a_epidermis, reduccion de la super-

de
ﬁcle tohar, aumento.an 1a absorcion de
s raices, ete. En estos casos,
en oo cusles 10 8¢ modifcn J resstncia
del protoplasma a ln le agua, sino
Que sblo s impide I cminucion de su
contenido, el resultado se denomina seu-
dormusticacion.

El término rusticacion se emplea para
los cambios fisiologicos que traen apare-
jada_una. resistencia_de las_células a la
deshidratacion, La accion de la rustica-

on puede ser directa o indirecta. El
efecto_directo consiste en modificar el
estado del citoplasma de manera de resis-
tir la falta de agua. Por lo general, los
cambios que ocurren en las plantas rus-
ticadas y a los cuales se les atribuye la
resistencia a la sequia sor
Ios cidos ribonucleicos (ADN y ARN),
disminucion de las enzi

Combticn'y de los asicares solobies, -
ento del agua ligada y de la viscosi-
dad del protoplasma, aumento de protei-
a1 do beo geso molecier 2 expengas e
la fraccion de o0 molecular, ma-
ym it o pmtemls que contienen
La_accion indirecta se
e p bon o bt da a actuind
fotosintética, que impide el agotamiento
de los nutrientes orginicos durante el
perfodo adverso de sequia en el cual los
estomas cerrados restringen el proceso.
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CAUSAS DE LA MUERTE
POR DESHIDRATACION

B tratado- de explicar, por medio
arias hipotesis, la_muerte del cito-

Sufre una. tension: mecénica sibita.
clmblo &f e parecet son lo suficiente-
ara oftecer resistencia a la
contraccion dnl protoplasma, la.tensién
por hallarse adherido a

e s s At o
Pl koL it hoer 1os protoplastos
an al producirse la plasmolisis, im-

y ala_resistencia del protoplasma a la
desecacién extrema.

Otra teorfa es la que se funda en la
corelacion, ampliamente _demostrada,
que existe entre la resistencia al frio y a
la ‘sequia. Segin diversos
muerte de las
desdoblamiento y desnaturalizacion de las
proteinas que provocan las fuerzas mecé-
nicas durante I contraccion del proto-
plasma. La falta de agua hace que las
moléculas” proteicas se encuentren mis
cerca unas de otras y , asi, la
fonmclun de enlaces entee dilluiod g

5. De esta manera se form:

Sor proteices de confurmwon e,

mal. Al mismo tlempo ciminirta el
potencial de Teucsion oo protep
Sementiran: o grgoe: S5 8 caponias
de los_ sulfhidrilos (SH), los cuales pro-
vocarfan, por activacion enzimitica, la
hidrolisis de las protefnas. Esto Gltimo
explicarfa la resistencia a la sequfa de las
células que poseen un contenido alto de
estos radicales.




/ADAPTACIONES A LAS CONDICIONES
HIDRICAS

En el curso de la evolucion de los

en el transcurso de los c

los que fueron c
diverss siuaciones idiess que hoy se
encuentran sobre el planeta. Warming
itingutds te Hipen o pintas DA
tas, mesofitas y xerofitas en relacion con
la adaptacion al ambiente hidrico.

HIDROFITAS.

Son especies que viven con agua dispe
nible_permanentemente y el factor limi
tativo para su crecimiento es el oxigeno.
Habitan en suelos saturados (pantanos) o
en masas de agua dulce o salada (lagos,
arroyos, rios, mares). Son, por lo gene.

, aces de vivir en
condiciones de exceso de agua, debido a
que poseen una serie de_adaptaciones,
algunas de las cuales se mencionan a con-

tinuacion.
Adaptaciones estructurales
e la hidrofitas
1) Hojas lineares, disectas, delgadas, con
e wperficie de absorcion de Oxi-
de carbono y luz.

Z]Bmdermm no_ cutinizadas. Las_hojas
fof e
Seua b o Gt

31 Ctocen 00 xtomas oy 4l loo tenen;
“on Ridimentasce’y ho" son fnco-

A)Teyxdos de ristencis poco o nad de
sarrollados, xilema atrof
Pitiples dl corfucnicis lu‘unoie con
e cmares e sice; & menudo de
pocas células de espeso;

S)Enmeturu adaptadas a la aireacion
l0s (aerénquimas).

7)Rn(m prewls ol Sz
ficadas y desprovistas de pelos, excep-
to en aquellas especies que viven en el
cieno de los pant

8) Reproduccion vegetstva’predominn:
te, por medio de estolones y rizomas.

MESOFITAS

Son plantas que habitan lugares donde
por lo general no se presenta ni exceso
ni deficiencia de agua. No poscen estruc-
turas anatémicas que les permitan dismi-

otros
Como las hidrofitas y xerdfitas, son espe-

cies producto de un_ habitat particular,
con clnmnmcns intermedias de los am-
ientes hidri ran can-
idid de eapecies han svolucionsa'a pas
tir de Jas mesotas 3 han ocupado itos

con exceso o con deficiencia -de agua.
Dentio del grup, exste por Io_tasto,
una serie gradual de exigencias hidricas y

de estructuras que controlan el flujo. La
mayoria de las especies cultivadas perte-
necen a este grupo.

Adaptaciones estructurales de
a5 mestiitas.

" 1) Hojas grandes y de grosor modendo

2) Epidermis con cuticula
9) Eitomas. sbundantes, dsteuidos” en
bas superficies, excepto en algunas

entre las xerofitas y las s

fitas.
5) Tejidos de conduccion (xilema y floe-
ma) bien desarrollados.
6) Tejidos. de resistencia en cantidad mo-
derada, excepto en los drboles.

T Rafeps ool mlcaln

8) Relacién tallofraz equi

9 Reproduceién puaammamemenu
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XEROFITAS

on especies que viven en lugares don-
s agua es el factor limitativo. Se ha-
llan adaptadas anatmica y fisiologica-
mente para crecer en condiciones de sue-
los secos o de muy alta transpiracion
potencal, Las adaptaciones estrucurles

e es e les permiten

un balance hndnco Tavorable son nume.

el de la
mesofita. El y letal para el tomate, que
e una mesofita, es de —45 atmosieras,
‘mientras que para algunas Species zesc-
fitas de Acacia es moseras.
De acuerdo con este cunceplo no

las plantas que tienen las estricturas xe-

nitrdgeno y otras
causas). Por otro lado, no todas las plan-
tas que crecen en suelos dridos son ver.
daderas xerdfitas, como ocurre con las
efmeras, que aprovechan un corto perfo-
do de humedad edifica para cumplir su
ciclo_ontogénico, o con las freatdfitas,
que utilizan el agua de las napas profun.

lantas de estos dos grupos se
s considera seudoxerdfitas.

Adaptaciones estructurales e
s werbfitas.

1) Tamaio reducido de los érganos trans-

irantes: Larrea spp (jarills).

2" Reduoci tempora de las hojas
por ennlamiento o plegamentos: S
paspp Fe

9) R o onts ruess, im-
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preguadas do sstancas hidrofGbicas:
) Eetomds i’ cpt surcos, protegi
dos por pelos, escamas, etcétera:
leander.

rium of
5) Gran desarrollo de los tejidos de re-
sistencia mecénica: palmeras,

6) Hojas con pocos espacios intercelu-

lares y con células pequefas: pino de

Alepo.
) Bstructuras de acumulacion de agua:
arén

I3

n de 1 hojs en dngulo
blicuo a los rayos solares: varias
especies de eucaliptos.

Aduptaciones fisologicas do
s e fitas

) Transpiracién por planta _reducida;
muy ripida por unidad de drea, con

agua disponible en el suelo.

Fotosintesis muy elevada por unidad
de drea.

3 Breson oubtica s

4) Aumento del s ligada por undad

e p

5) Retstoncinal o maraiento

6) Resistencia del protoplasma a la
desecacion.

) Estomas de reaccion ripida.

Ia idea de Kearney y Schantz,

es el factor limitativo del crecimiento, se
distinguen los- cuatro grupos siguientes:
1) Plantas que escapan a la sequi: por
efemplo, effmeras y freatofitas.
2) Plantas que evaden la sequ
Socler que foducen &1 wperfice s
pirante por abscision o transformacion
e T ojas (de mesSilas on xere)




y eliminacién de otras partes del sis-
tema vegetativo. Ejemplo: Tymus
capitatus, Salia triloba.

agua
y/o reducido su
Eempler. suculntar arbustos  afilos,

4)Pl|mta; que ressten I sequi; tolern
lesecacion _extrema, a veces por

plo clrtas g Hauene Y alp
nas ‘pe(‘_\s de helechos.

Segin Levitt, existen_ poriildades
de que las caracterfsticas mencionadas
‘combinen. Por lo tanto, clasifica las ])Im
tas en tres grupos:

1) Las que previenen o evaden la sequit,
pero no la resisten.

) gue shocrn o ag. Biemplo: Cuo

b)que gtan e sgus, pero aue In -
sorben ficilmente debido a un sis-
tema radical muy ~desamollado.
Ejemplo: freatofitas, Rubus sp.,
etcétera.

2) Las que evaden la sequia y ademds la
resisten.

&) que restringen la pérdida de agua y
su protoplsma esile I deseacion.
Ejemplo: arbustos

e 50 poseen mecanmos pae i

spiracién, pero absor-

bl m- Jel nmmu by o y

a desecacion.

E}empln, i it
3)Las que no previenen ni evaden la
sequic, sino que la s E)emplo‘
algas_(Nostoc, Oscillatori eocar-
o ituenes, musgos (Bazsania solo-
nifera), | Mechm (Selaginella, Ceterich,
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CAPITULO XII
TRASLADO DE
SUSTANCIAS ORGANICAS*

H. L. MARODER

INTRODUCCION

EI sistema conductor de los vegetales
es consecuencia de la alta especializacion

que 1o posefan

sa en la que se encontraban. En ellos, el
movimiento de sustancias se producta
por difusién, y por el movimiento del
otoplasma vivo, Cundo log vegelaes
emergieron del agua, parte

Mo sl atpuedin o e,

a de aquélla que contenfa los
niteientes mingales en .
hecho debid ocurrir simultdneamente con
s d|l'z|vnmmun de Y crmdnctn (xile-

por el se
asadaten 4 e Pm- Srargites 0o
anismo. En_otras pelabras, el medio
T ante beiabe Jan hlules ermammen-

orga-

te se “intemaliz0”. Ademds, las estruc-
éreas resultaron mas eficientes para
uélize 18 hu 3ol anhidido cubinico
e 1as que se hallaban inmersas en el
i consecuenci, esta pare. dol

do ' caricer auts-

vqetnl fue perdien

o Ganteuro del Samg 3
pm‘) a depender de la parte emergida,
productora de los_nutrientes energéticos
fotosintetizados. Esta dependencia llego
a ser definitiva y total cuando las plantas

s 2 terrestre, depen-
dencia que debio desarrollarse a medida
que ciertas células se especializaban en la

Smelén, do mindar fon e Lmr
asimilados en cantidades
las neoendndn o oot o

producirlos, aun cuando se encontra-
an o ditancias considersblesdolos rg-
0s productores. El traslado por este te-

Jido especialzado.(Toems) superaba en
cantidad y velocidad al que ocurrfa en
otros tejidos, de célula a célula, por
mecanismos de trasporte activo, difusion
7 comtmte ciopiamios, s eidente que
esta especalizacion fisiologica debio estar
asociada a una especializacion de la es-
tructura del tejido.
e o ok grocoms qu g ek
rrollan en el vegetal estin indisoluble-
Tocate Upkos & 1 sstrchins, e consk
dera que el traslado_por el floema y el
xilema son los ejemplos més notables. En.
bogie respecm 3l fooma, em cxctecs
ol

preciar en
et or a xilma ey
crafalc, it 4" amanon
‘mineral.
'TRASLADO DE SUSTANCIAS
FOTO ASIMILADAS

Uno de los primeros experimentos rea
lnados par el o movimielo d
nutrientes en las plantas consistié en

*E1 autor agradece a 1a ingeniern
L Prego por sy coldboraion ¢ prearacion
ectos anatbmicos” 3, esimismo, su

.
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la remocion de un anillo de corteza de
un tallo. Cuando se practic esta opera-
cién en el tronco de un drbol, se com-
probs que los h]:dm de la corteza, con-
o de Jado cerano 8
08 hote, scupulioen ssicares 3 que 1a
scumulacion s80' e product i o do
removido inclufa el floema (fig. 124)

HOUAS

N

CORTEZA REMOVIDA
SIUVONZY 9P NOIOVINWNY

RAIZ

Figura 124, Efectos producidos por la remo-
cien e ' il e coresa e e v
ecal

L iterpretacién que se dio do eton

ultados Tue_aue bl scomulcin so
debra a aziicares producidos en

s hos 50 rsdadaban por ol floema
s e experimentos
hasta los mis nmentes, “en Jou que =
emplean técnicas mis avanzadas, se acre-

le 105 tejidos
que los producen (fuente) a aquellos que
Ios utilizan (destino). Se considera que
son fuentes los tefidos verdes (que foto-
saistim) 3,11
cuando &
lae. Los destinos soes o teiice 3. o
nos que no fotosintetizan o que n

a4

hacen con 1a intensidad suficiente para

sustentar un _crecimiento normal.

obvio que no todos los destinos son
imente_activos. El

en los meristemas, raices, frutos y Orga-
e reserva en crecimiento y en algu
tefidos como o cimbium ol e

ey cortical de los drboles. Es bajo,

ta.
traslado y la aparici
¥ destinos  medida que Ia plnts crce
asociados a una con-
Y mociéncin b 1a dikbacin o

en los que se empia CO, racactivo (log

rentes métodos que se usan_ en
enudm del traslado, incluido el empleo
140, se tratan en la dedicada a los

5 ilustra cudl es el destino
de los fotoasimilados producidos por las
distintas hojas de una planta de soja con
tres hojas maduras. Se comprueba que el
setido del moviminto depande de la

d y posicién de Ia hoja en Ia planta.
Fora e hojas inferiores el destino
al es la rafz v para las superiores I
zonaapical (tallo y hojas en crecimien-
to).

De la figum 125 se deduce que, @
medida que la planta crece y Ia hoja pasa
de su posicion apical a la de hoja adulta

hacia la rafz. Esto indica que el sentido
del traslado por el floema no es cons-
tante, sino que puede ser actopeto o



% Traslado Rz
100

LY APICE | HOUAS wioURIS

0

Fiow 125, Diseibuion o otoaimiados
s (s
100

besipeto, segin donde se encuentren la
fuente y el destino; o sea que en el tallo

nién de slgunos investigadores, el

it i st ol done
fro de un mismo tubo criboso; otros
sostenen, en cambi, que el movimiento
en cada tubo s0lo es nal
s por 10 teto, ol traslado an sentidos
opuestos deberfa realizarse por diferentes
tubos (véase Mecanismos y Aspectos
matomiod).

‘misma figura' muestra que las hojas
o reciben fotossimilados. Ex-

urez. y: c
onados provenientes de otros
i e s, Lon bk ds
tabaco, por_ejemplo, mueren si se las

Phca o 4 no son Kelenids en ias
plantas s hojas que viven debejo del
punto de comy

< Soin, memtie & joven, crece a
expensas de sustancias orginicas que reci-
be  do las que produce. & medida que
Ia_produccion aumenta y sobrepasa los
requerimientos, el sentido del movimien-
to cambia  Ia hoj comienza a cederlas

4 Hoo
tiros en ls plant, segin ls hou

i o poreentajs 1 loal nsadado.desde ca0a B o o <o

hacia otras lo se alcanza
cuando la hoja posee entre ¢l 30% y el
50% de su expansion mixim:

erpecx! En la figura 126 seve que la hoja

% Bxpansich % Traslodo

— 0o—

Figura 126,
't dicene i
Gt I ok 3 o

Truads, (e poceif) dest
o
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comienza a ceder sustancias fotosintetiza-

que se alcanza la expansion méxi-
v luogo comienza  dlaminir, La

figun 127 fustra acerca de la relacion
aue existe etre l res fulm. Is podue.
clin e kot

n Ia tercera hu)l en expman bt
una plants do'go.

Al iniciarse la etapa reproductiva, se
produice en la planta un acentuado cam-
bio en el esquema de distribucion de los
nutrientes carbonados. Con ¢l comienzo
de I floracién y el subsiguiente desa-
mollo de los frutos, la distribucién va

adquiriendo un caricter sectorial debido
a que los frutos en crecimiento polarizan
el movimiento de las sustancias fotoasi-
miladas de las hojes cercanss. Se van
conformando, asf, sonas de folle aue
dlimentan deferminados frutos, |
polarizador de éstos es tan nwnum‘l
casos I remocion de las

roximas a ellos no afecta su

tro hojas contiguas a u o
jovenes no reduce el dennnllo de s

. Asimismo, el desti
tancias fotosintetizadas e e
haca ol fruto'va-cambiando s medida
due te desarolle L
i gl grign produ-
cido por s holo bundera en lx

s poriodtn st

que emergela sm

Rodictivdad
100% IR
» AREA b
e "o
9 Wigeec, o2
218 % i 2l
5|2 q
212 :
8|2 e
$ SUdy
§ {

£0AD.

=% Absorbido
- %

absorbido que se trosloda

%
%

radict, absor:
radiact. no absor
radioct.

Figura 127, Relacion entre drea folar, fotosintess (absorcion de 0O radiactivo) y

tralado, EI 14C0; absorbido se expresa
14€0, suministrado.
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sustancias radiactivas. Este hecho indica
que el traslado entre 10 haces del floema
(movimiento lateral) es escaso y que las

ojas situadas sobre un lado del tallo

2 permile comprobar que cads sec-

Figus 128, Tradado de folsimiados desie
hoja “bandera”, Iuego de emerger Ia. e5
o
La_casi totalidad de los productos de
In hofa bcnden son trasladados hacia las
artes de los érganos reproduc-

- podinculos, cpign, g ot
4o s sapigs-emergo da.Ja ols bundera
sin et creclendo y, pot o tanto, hay
il ok "o, gy
gt il i
tancas fotomimilades’ e incorporads. sl
imiento. Cuando la espiga
e-M completamente desarrollada, el tallo
argan

material. Al finali
talo seiiia o fovaciin 5 sgumos dles
después crecer
b, ‘oo, detonaiog un ouers
sumento en el tralado hacis I eepga;
de la hoja bandera se directa:
it 4 st U410 Boaness o
eh =1 mayor parte son polimeniados y
depcsludm como ‘eridsn,

enciond anteriormente, el
st rlsde la hoja puede efectuarse
, hacia la rafz o en ambos

aco, cuando una hoja
que 'traslada hacia el Gpice realiza foto-
sintesis con CO, radiactivo, se encuentra
que o meyorss valors de radiscividad

las hojas en
ficas o 1a hoja traiade A las hojes et
das en el lado opuesto llegan mu;

es_alimentado
wlo ‘o lm hojas que se encuentran de-

hojas
wnupondlemes a tres ortésticas no de-

cién de las sem

indicarfa que Ja remocion de dlchis hojas

provoca cierto movimient

algunas monocotiledoneas, como en las

aces de floema de Ia vai-
y se

distribuyen sobre todos sus lados; hecho

ces en cada nudo, de-
fermina que e trsiado desd ji

a diferencia de lo que sucede en las
madunm mmcmmdu ‘anteriormente,
pueda ocurrir por todos los haces del
Gllo.

Métodos para medir el traslado

1)La cantidad de sustancias que un Grga-
1o cede o recibe so posde sioe por
Ix Mermes entt o' ave o Stgano

pmdune [l'u(onnbeslx (Fil lo
za respimein, (B) + inee

El método se ilustra en la figura 129,

De un grupo A de plantas se separa, al

etudio y se deermina s peto s

1 grupo B se mide la fotosintesis y la
Tespimcion. del rgano, unido a 1a planta
‘mientras dura el experimento, y una vez
finalizado éste se separa el Grgano y se
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9, Exquema dol

Figura método para caleu-
el g gt
6rgano produce y 1o que utliza

7

determina seco. Con los valores
m amm dz mosmbeuu, respiracion
lcula la

Tanidad o sutoncas mladaga B o

gano cede compuestos si lo utilizado es
Faenor qu lo produckto, pero, e 6 cuss
contrario, los recibe.

11)Un método més simple para determi-
nar la cantidad de sustancia trasladada
—en el que s6lo es necesario efectuar
L
ilustra la figura 130. La
peso seco de un érgano se debe o e
Brocetos ) ralado de stancis hac
o organo (T), b)
Yol (B), ¥ ) rgpacion (1) Para
‘medir la contribucion debida al proceso
traslado es necesario descontar de

Se seporo y se determing pess. seco of comioo (£S4)

o4

7
o

Se mantiene wico 1 s determing peso seco
s,

Sepora of comieno  se determing peso sec0

o (rie)

Py P 8PS ¥ FeRAT

PPy 0P, F R

Ry T

Figu 130, Bsquema del método para calcular el trasiado por medicion de peso
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la variacion de peso seco total

). En el

ximento (no hay trlado), pero e de-

rmina su peso
(PSc). En este iiltimo caso, £ brxmo
separado se mantiene en iguales condi-
ciones gue las plantas del grupo B.

La valides de los resultados obtenidos
por e métado depende de 1a medida
& que 1a ssparacion del_ rgano aecte
su fotosintesis y su respiracion.
Existen evidencias de que estos proce:

permanece _separ

T e 2 e 1o pertutacién

que puede 14 separacion_del

Grgano en su fotosfntesis y mspiracion -

limitar la duracion de 10s ex;

periodos relativamente cortos. Por e]evm

plo, los valores en un peri

pusien obtener electiando Erk expe-
nsecutivs de G do duracien

cada uno (ustro mediciones. cada. seis

horas).

Si €1 método se aplica a cada uno de
los rganos de una planta (desmembrada
en hojas, tallo, raf, etcétera) se obten-
drin las cantidades que cada Organo rec
be o cede; es decir que se conocerd c-
mo se dumhuyen los fotoasimilados en

plan

BER o oo gy e
sintesis /o respiracion contribuye muy
poco a la variacion del peso seco
7 leelod o8 cncinions) W prescia
de se puede considerar debida
traslado de metabolitos

peso sex
xchusamente a
6rgano en estudio.

)
Un gran avance en el conocimiento de
los disintos spectos el trslado por

serfa imposible realizar por los otros
métodos y en el caso de sustancias
que se movilizan y se acumulan en
cantidades pequefias (herbicidas, hor-
monas).
La presencia e estas sustancias en la
planta puede detectarse no 6lo con los
métados en Ios e se emplea instrumen-

ad hoe, sino por la propiedad de las
radingiones de impresionar peliclas foto:
sensibles. Para se seca y se

s una placs rciogifice v Luego
de _cierto tiempo se revela (autorradio-
Aunque éste no es un método
cuantitativo, en muchos ite
e e etiomacion emicatoliiiva do
Ia cantidad de sustancia trasladada hacia
un érgano y es particularmente dtil con
fines de comparacion.

La fgum 151 dustr mspeclo de 1o

aplicacion de esta técnica al estudio de la
itribucion del 4, (fetdo 2 -dicoro-
fenoxiacético) radiactivo en una plant

e el oo
pucsta por a planta madrey s vistagor
o 1 o izoman 56 obere (o
a5 D, aplicado s un et e o de i
ia de ln planta madre, se tras-
T i os centros decreciminto y no
i o hoas ma
magon (sutoradiograa) similar 3
adeinfgoease btiene s e par do hoje,
en lugar de ceder 2,4-D'*C, fotosinte:
Asf, ¢l herbicida resulta un

que crecen, se
independizan do los mutrientes que pro-
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oo la plnts mad (s, primer vissgo
incorpora muy poco material
¥ los més jovenes la mayor o

Figura 131, Distribucion del 2,4-D-14C aplicado
en‘un par de hojs de la parle media de a planta

‘madre. Referencias: A) planta utlizada; B) uto-
rradiograffa de la plana.

Otro gjemplo del empleo de 1as sustan-
cias rdiactvs s s apliscin o o
de las velocidades de traslado. Estas se
pueden medir por el e mpo_que.trans-
Rie bteme o e o o
za un-punto determinado. Las velocida:
e e taslao de satences fotoasimt
ladas varfan, medidas_de esta manera,
segin la especie, entre 50 y 250 cm/h.

Esta técnica también se puede aplicar

sep
e supestis irteinn 3¢ sutertagiogatl.
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Existen sustancias, como el dalapon,
que 2 medida que

sustancias radiactivas no s8lo en los tefi-
dos e crscimiento, sno también en las
‘hojas maduras.

Aspectos anatomicos

Bl tejido floemitico esti formado por
lases de  células: elemenzos

quima v fbrus. Las sutancis se i
ladan por los elementos ci

son células alargadas, d.spumul gitu-
dinalmente y conéctadss ene sf a través
de;peslomcionss e s pads ireas

dado que u_\ull.menh forman series lon-
gitudinales llamadas il 3
La morfologia del elnmkl\h Jjoven es
céluls no dife-
grande, el
ump)um ra el s el mit-
condrias, plist y demés inclusiones.
a ttpeculizmon de estas células com-
prende. rie de profundos cambios
en la estmctun de las paredes y del
Sedesarrollan lss_perfo-
(poros) en. s, paredes, ¢l
niicleo y el tonoplasto se desintegran, el
reticulo. endoplismico se desorganiza y,
fndmente, ol citoplima, queds red
cido a una capa delgada (capa parietal
de citoplasma) en 1. que se encuentran
mitocondrias y_plistidos en nimero re-
ducido_y con sus estructuras mis o
menos modificadas. Estos cambios van
asociados cen nnl reduccion en la acti-
vidad metaby



Acerca del contenido del poro y de
la region central del elemento criboso,
que al desaparecer el tonoplasto resulta
inapropiado_llamar regién- vacuolar, no
coinciden 1as opiniones ‘de los investiga-

Pared celulor

Capa parietal de
citoplasma

dores. Se discute la posible existencia
de estructuras citopldsmicas y el papel
que éstas podrian_desempefiar en el
traslado de sustancias. Las _divergencias
se deben, en gan medids, a la difi-

Ploca cribosa

Cél. acompaiiantes

Cél. parenquimatica

Tubo_criboso

Calosa

Plasmalemma

Figura 132, A) estructura del floema de una angiosperms; B) detalle de la placa
eribos,
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altad que representa pam los estudios
citologicos la

extrema_sensibilidad de

i S 1fqmdu il
solutos serfan

central como.

‘particip:
del liquido.
poros Pty
Gtoplasma, 1o que imposibltaria e flujo
una solucion: 1os solutos se moverian
mwmnumenu del solvente, ya sea
r difusién a través del citoplasma o
Eon fate (viase In seccion Mecanismos).

hidrato pﬂhmew de la glucosa que se
socuentzs, egin o

cominmente una o més células

‘madura retiene el niicleo, numerosas mi-
tocondrias, el reticulo endoplismico,

etoétera. Se cree que entre el elemento
criboso y las células acompaiantes existe
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una ostrocha. rlsion fsolbgen, dado
que la desorganizacién de un el

criboso est asociada a e
Clula, soompatiactes.

El floema de las gimnospermas no
poves ciules scompatantas, pero s de-
nominadas echlas abumindcens perscsn

una funcién similar.

Lns cellllu pmq\nmltlmﬂ estdn aso-
ciadas con nlmmnnm|mm y ‘movi-
‘miento launl cias que se

rmladn o ol firip oy
132).

Mecanismos de traslado
1) FLUJO POR PRESION O FLUIO
MASAL

Se[un s oo propmenty poe

pmducldu en las

Fegiones de utizacion po los tubos crc
a lo largo de un_ gradiente de

presién desarroliado osmsticament, Bl

mecaismo puede preian en  figua

133,

Figura 133. Modelo de Minch.

os osmometros (A y

tados por un tubo (C). 1.. prosTiped
contiene uno de los osmoy (A) es
miéis concentrada q h del utm (B),
ambos _est

oy dmnd- (D) oo la
solucién en A tiene un potencial agua
Thenor (més negatio) que ea ¢l ‘medio



D, el agua tiende a entrar en este osmo-
metro. Lo mismo sucede en el
osmémetro B, pero como en éste la solu-

manera que el aumento de la presion es
mayor ste exceso de
presién se rinamite pot e ubo que une
el potencial

xzunenAylniahdamB
lo_que pmdnce un flgjo de
haci i Goicd T inics

(fo masa
En este sistema, ¢l sentido del movi
miento esti dado’ por el gradient

opuesto al gradiente total, aquélla seria
levada por el flujo generado por dicho
gradiente total.

En la hipbtesis original, el osmémetro
A representaba las células fotosinteti-
zantes (ata_concentracién de hidratos de
cathono), o conducto C o foems, 3
osmor s células consumidoras
fbln, copocntracicn o’ hiliton de o
bono). Esto es, el gradiente de presion
ocunda entr ctos dos extremos. De

con esta_teorfa, el

oo e st ded 1o o oo

sintetizantes hasta el floema ocurrfa a
través de los plasmodesmos que int

concctan 1as odulas e o oiro extremo

il ccndclo fosniis, e, mol. -

jo llegaba_hasta s células

original. En consecuencia, la teoria de
Miinch fue restringida al movimientode
solutos dentro del tubo criboso; a lo
largo de éste, se consumiria energia soln

en mantener las condiciones de funcio-
nalided y no en impulsar la solucion. De
acuerdo con ello, los_osmometros del
‘modelo no representarfan las células pro-
ductorss y las conmumidors tino los
extrmos de entrds,en el
4).

uhd-deucz(ﬂcun
[}
I~ civa |1
W 1| rewre
o hojo
= \
]
'
]
» ]
3 1
3
g
I
H ' .
(1 |t
i|fls i
We *
"
£
£
|
" oEsTINO
1
——— 0 I

——— FOTOASIMILADOS

Figura 184, Esquema del mecanismo_de flujo

6 do turger




Para que el traslado ocurra segin este
‘mecanismo, es decir, para que haya un
‘movimiento pasivo de solutos a lo largo
de un gradiente de presian, se requiere:

4) un gradiente de presion positivo en
&l mismo sentido del flujo.

b) que las células del floema sean per-
‘meables en direccion longitudinal y semi-
‘permeables en direccion transversal.

©) un medio acuoso exterior de baja
concentracion.

A continuacion se exponen algunos
hechos experimentales que parecen con-
firmar el cumplimiento de las condicio-
nes requeridas:

a) La_comprobacién de la existencia de
gradientes de_presion por medicion
directa presenta grandes dificultades
técnicas debido a las reducidas dimen-
siones de . Sin
embargo, una medida de. la_ presion
estarfa_dada por la concentracién del
jugo floemitico en aquellos ~tefidos
que o estin creciendo, dado que en

los tejidos en crecimiento la presion

puede disminuir a causa del -
miento de la pared celular y, en conse-
cuencis, el gradiente de concentracion
no reflejarfa necesariament gra-
diente de presion. Esta condicio

satisface en los arboles en cuyos tron-
cos existen longitudes considerables de
tubos cribosos en condiciones fisiol6-
gicas uniformes. La concentracion

corte alcance al tubo q
indicarfa_que el material exudado es
una verdadera muestra_del material
que se traslada. Dado que el exudado
o proviene de un solo tubo criboso,
sino_de 05 que hayan sido
aleanzados por el corte, y que se desea
Telacionar gradientes de concentracion
con sentido_de movimiento, es.conve-
niente que por todos 1os wbos el tras-
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lado ocurra en el mismo sentido. De no
opuesto se deberfa, segin la teor
gradientes de concentracion opuestos, el
gradiente que se determina experimen-
talmente serfa un gradiente resultante
entes opuestos que podrian
llegar a an serfa ol caso en
un tallo con hojas que ceden hacia el
ipice y hacia la rafz, Por el contrario,
en el tronco principal de los drboles el
sentido_del movimiento
haces del floema es el mi

concentracion, equivalentes a gra-
dientes de presion, y se obtuvieron

valores hasta *de 0,5 atm/m - siempre
positivos en direccion a la rafz. En la
mayoria de cies, sin embargo,

floema origina una reaccion inme

ta del tejido que impide la salida del

jugo por ella.

diatamente " después de_practicar
se_com-

dado que, de no_ser asi, la dismi-
nucién de'la presion en

qué determinar una disminucion en la
presion y en el volumen de exudado



ol potencil g como éste 5o en-
cuentra ilibrio o el potencial
aa do lns fandos adyscentes, o s

tubo cri-

¢) Esta condicién se cumple dnde q\u lm
tubos  cribosos
‘medio acuoso como es el confnrmudu
por las paredes celulares y el xilema.

chos indicarfan que se cum-
plen los requisitos necesarios para que en
o como el

jo por presion, es decir que ocurre un
nuua de liquido a lo largo de un gra-
diente de presion.

De todss las evidencias, Ia exudacion
parece ser Ia que mis directamente avala
e existoncia del fujo; Sin embargo, 1a
exudacion a través de un corte ha sido
objetada frecuentemente como prucba de
Ia existencia de un flujo. Se sostiene que
el exudado, sin lugar a dudas, indica que
el contenido  del tubo  criboso se en-

exista un flujo en el tubo criboso, sino

por desplazamiento del contenido de éste
debido al descenso brusco de la presion

alimentarse, introducen su_estilete
hasta un elomento del tubo criboso si
mediante un corte se separa el cuerpo
Geliiacty dn estilete, se observa una
xudacion por. el extremo cortado, El

ia del que se obtiene de un corte,
Continia flayendo sin dilucion ni dismi-

nucién de la intensided durante horas.

caida de presion tal que provoque la
disminucién ial agua y la con-
siguiente. ja_de ama desde los

jidos adyacentes. EI estlete semejaria un
destino de proporciones naturales como
Io serfa un grupo de células alimentadas
por dicho tubo criboso.

Un o de solcién implica que agua

tiada) y €O, radiactive
valomdld con que se desplazan tanto el
a como los fotoasimilados ra-
dhctivos 8 1o Tago de un pectolo o un
tallo. Los resultados de este tipo de ex-
perimento indican que ol sgua trtsda se
mueve con menor velocidad que
demis sustancias. Este hecho, sin fed
no es suficiente para invalidar la
existencia de un flujo. Como
e los tubos cribosos son mis permesbles
al agua que a lo solutos, Ia velocidad do
traslado que se mide no es real si
aparente, ya que el agua tritiada, a pood
dida que se mueve, se intercambia con el
85 sus-

moverse lateralmente, lo hacer
intensidad mucho menor que la del agua
tritiada, de manera que su velocidad de
traslado resulta mayor.

cumple. S;
hieror, esto. podria.deberse-a que.los

flujo de solucion, las sustancias se
mueven con diferente velocidad.



Otra condicion necesaria para que ha-
ya flujo es que el gradiente de presion
de magnitud tal que pueda impulsar

la solucion por un conducto de caracte-
del tubo criboso.

La formula de Pomume. que_permite

ximadamente 0,5 atm/m, que coincide,
como ya se vio, con algunos de los que

I

Figur 15, Ditrntes etructuras intrmas

propuestas respecto de los tubos cribosos, s
7 lod dtgrnes memasania 3o tioto

1L FLUJO ACTIVADO

Segiin se menciond anteriormente (As-
pectos anatomicos), algunos _investiga-
dores sostienen que el tubo criboso con-

poros, ademis de la capa parietal de pro-
Soplatma. S i fuer, 1 sssencis e
estas estructuras ofreces

sobre todo en los poros, ety que 4
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gradientes_d presmn tuvieran que ser
mucho més elevados que los que se en-
Cuoniran experimentalmente tir
estas estructuras, se piensa que el flujo,
en lugar de ser conducido a lo largo del
tubo_criboso por una_diferencia de

entre sus dos extremos (flujo por
presion), lo seria debido a una accion de
bombeo. localads, =i cadn odiva o

cribosa. Esto significa una desvia-

metabolica a lo
largo del tubo criboso s3lo es necesaria
para mantener las condiciones de funcio-
nalidad de éste

(bombeo). La fuente de energia para ac-
tivar el flujo deberfa provenir de la respi-
racion del tubo criboso mismo y, posi-
blemente, de las células adyacentes. Por

respiratoria del tejido:
realizados sobre el tema permiten con-
cluir que la_energia de
serfa suficiente para impulsar el flujo
siempre que

plismicas no_fuer

tisace esta condicion serfa Ia de los fila
mentos protoplismicos _transcelulares,

in_algunos autores. Estos filamentos
irvesatan 1n.region. cental del ele.
mento y los poros, y el liquido se mo-
verfa por los inters

al paecer hay dos posibi

se ha demostrado que

potencial eléc-
trico a través de las placas cribosas.
Estos podrian ocurrir a lo largo de los
filamentos dentro del poro.

a) Electrésmosis:
exi

)Pl . {idods. pof cononc
‘movimientos de las es-
s Slamentosss



IIL DIFUSION

Ciertos aspectos del proceso de trasla-
do, como la correlacion entre el sentido
y la intensidad del movimiento y los
nt tracién, tienen seme-

janza con la difusién y, por esta razén,
Jenss 0 1t e = gyl
segin este mecanismo. Sin embargo, pos-
teriormente se llego a la L‘ﬂndusnm do

relativamente grandes de sustancia que se
trasl

an por el flogma.

1V. CORRIENTES CITOPLASMICAS

Segiin_esta_teorfa, las sustancias se
trasladarfan a lo largo de un gradiente de
concentracion, y la velocidad de traslado
serfa acelerada debido al arastre de las
sustancias por el citoplasma en_circu-
lacibn (corrientes citoplasmicas). De esta
manera, dentro de cada elemento criboso

protoplasma que los llenaria o con el pro-
toplasma, 'si éste circulara_también por
1o poros. Sin embargo, si bien la co-
rriente clwphlmlcl ha sido observada en

células, su existencia en

Por otra parte, el traslado de sustancias
con la int banﬁdsd con que normalmente
ocurre exigiria velocidades de circulacion
del citoplasma.que requeran wlors de
respiraién superiores 2 los e s han
elwontndn experiment

o vadant rlatvamente fcieite de
esta teorfa sostiene que existen cordones
de protoplasma_que circulan a lo largo
del tubo atravesando los poros y la re-

ion central del ele!n&nw que contiene
liquido. vacuolar (
centracion
del Jiquido vacuolar y In dl cord er-
derfen a equilibrarse; de manera que,
donde a_concentracion el g ve.
e foens . Tos sohtos cifundirtan
hacia el cordén, y en aquellos clementos

donde fuera baja, ocurrirfa lo inverso, es
decir, los solutos_difundirfan desde el
cordén hacia la solucién. El traslado, en-

licar el movi-

pmedeccrd

lado parece una condicién necesaria, ya
que de otra manera se producira una
acumulacién de_protoplasma en un ex-
tremo del tubo criboso. En consecuenclﬂ,
el soluto también se moveré en aml

Seikdon. loade por 1o corions: Bl
0 obstante este movimiento

cion del soluto (destino).
xisten otras teorias que no se tratan
este capftulo porque Tos hechos expe-

simsntles en los que se funden son muy
asos. Es posible que ninguna de I
teorias anteriorme nsideradas. cxpli

que totalmente el proceso de traslado. Se
‘admite que éste podria ocurrir debido a
s de. o, o Tos mecamienios. hasta
ahora expresados. No se excluye Ia posi-

propiedades de sus componentes, 1o clo
pueda explicar algiin aspecto que no tie-
e i oueat. o teosfas que s Sonooen,
sino_incluso que conduzca a formular
algin mecanismo atn desconocido.

Sustancias que se trasladan
por el floema

El andlisis del jugo floemético que
exuda a través de una incision o de un
estilete de afido revela é

tiene entre 10 y 2% (ply) de materia
seca, de la cual més del 90% (p/p) es
sacarosa. En la mayorfa de las plantas la
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Mecanismo | Flujo a presion o masal - F Cordones protopldsmi-

Poroy region central del

Bstructura | Poro y regién central del
elemento libre de estruc- clemento atravesados por
cordones protoplésmicos.
e circulacibn
Vehfeulo de|  Agua Protoplasma
ovimiento|
debido i impul- i
tubo eriboso. No se sar o flujo en cada miento del protoplasma
elemebio

blica en ¢l movimiento.

Figura 136. Caracterfsticas de los movimientos



sacarosa es el Ginico azficar que se tras-

principalmente en la forma de amino-
cidor y amines. En Jon dnbols se en
cuentra que la conc

s vrts s 6039 704% lP/vl,

provenientes de la_ degradacion

pictatns folaes Fucia ol allo 3 rafz.

Por el floem: bién her-

e, pesticidas, fon. fostato, etabters.
traslad

o i semejanza
culacién de la glucosa en los animales,

o I gocont o] melaboliemo 05

s vivos, llevo 3 I8 progunta

dzpol qué es la sacarosa, y 10 la glu-
1

energéticas sobre estos dos aziicares. Una
imolécul do glucoes o fructous, mefabo-
lizad 1

gin los  cicon gl 3 tafas
boxilico, p oléculas de
R Tanmten seabtens e s

miento (38 moléculas de ATP por cada
molécula de aziicar) a partir de la saca-

!lllcocufasfnw y_fructosa, el rendi
miento_es de 39 y 38 moléculas de ATP,
ropectivamente. ‘B¢ dece que de 1o
sacarosa se obtendria, en em u.\hmo
caso, un incremento en el re nto
s, 40 OFATE v iveente

e de s hipotesis sostiene que la
sacarosa actuarfa como  derivado “pro-

tegido” de la glucosa. De acuerdo con
esta teorfa, la distribucion generalizada
de imas que catalizan el metabo-
lismo de la glucosa (normalmente se en-
cuentran en todo citoplasma y, por ende,
también en el del floema) harfa que este

menos reactiva y, por lo tanto, capaz de
‘movilizarse en trayectos largos y liberar
‘moléculas de glucosa en los lugares espe-
cificos de crecimiento 0 acumulacién. EI
hecho de que las células en crecimiento
‘muestren alta actividad de invertasa pare-

Jeoteadetilo o qus i sgocaus 1

radas por hidrolisis podrian ser toxicas
& neiibnes como.Honte da energia, lo
que no sucede con la fructosa, compo-
nente de la sacarosa.

LECTURAS COMPLEMENTARIAS

a S. y C. E. Crisp: Phioem trans-

port i plants. W, H. Freeman & Co.
Francisco, 1971.

Kursanos, . L.+ Bl ransporte
tancias orginicas en 148 plants. Endea.
vour, 1961, XX (77).

—: “Metabolism and_the trgort of
organic substances in_the phloer
Ads,Bot. Ret. 1,pig. 200: 275, 1965,

A sport of nutrients. in
pum. aumrwomn Londres, 1974
n

C. Johnsor
“The form and Hanction ofseve tbs
Inten. Rev. Cytol; 24, pigs 149192,

, M. ransport in the
oo “Ann, Rev, Flan. Physiol
i pia 167190, 1960.
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CAPITULO X1l

CRECIMIENTO

0. H. CASO

GENERALIDADES

Ento todos osfetmenc icgios
el crecimier es, posiblemente, el mis
Sigaivo, Mushos de a acti
dad cientifica y tecnolégica estén dirigi
dos a_comprender y, en Io posible, a

objetivo de este capi-

o {vém o clpmxlo XVII), también se

definird e desarrollo, dado 0 e, Aok

o gl coignt s

suelen emplearse como sinbnimos, en el

lenguaje dultfﬁcn aluden a procesos to-
ferentes.

(CONCEPTO DE CRECIMIENTO
'Y DESARROLLO

Podemos definir al crecimiento como
¢l aumento ireversible de- vol
una célula, tejido, brgano o md.\vidua,
generalmente acompafiado de un
mento de masa. Para que exista creci-
rmento no basta con que se haya produ-
ion celular, dado que la simple
divisie una célula no constituye au-
Touato da vohimén o msss. Un exclonte

ejemplo de esto iltimo se encuentra du-
rante el proceso de formacién del endos-
perma. Este tejido, que inicialmente
tiene cardcter cenocitico, es decir que en
&l ocurren numerasas mitosis sin que se
produzca citocinesis, en una efapa pos-

Julares
que haya aumento de_volumen ni W
m ria seca.

i of et s A
Tt seguida por
e nml tal que, muy ripidlmen'c Ias
células b o de la

Gaula made y pusden e e,
como en el caso de las células altamente
vacuoladss, producto de la division de
células meristemiticas (fig. 137). El creci-
‘miento celular es una propiedad del pro-
toplasma, dado que la sintesis de nuevo
protoplasma es producto de su actividad.

Crecimiento

o]
vt o i
st o

B 107, Cocnonts oo L diidon
o (e gl g
cellr 3 4 por realtado dos cétulas e que
pusden’o o diferencaee.
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Este aumento de volumen y masa es

denomina_diferenciacion y ocurre tanto
- el nivel celular como en el iar (fig.
37).

Resllmlentu. el del creci
ienio inclye trestose: doén coular
(mitosis y citocinesis), expansion de las
células resultantes y diferenciacion ulte-
obtenerse células
que dieron origen al proceso.

En la mayorfs do los caos, en las

células de las plantas superiores, la divi-
sion celular pxecede a la expansion ce-

Iular. Esto es lo opuesto de 1o que ocu-

ellas, las células se dirden lego que han
alcanzado cierto tamafi

bt 4 Sptsar. i fommia s

lada, 1o coordinads, estas fases del creci-

mlento son ncapaces de dar orgen

‘multicelular, altamente_ orga-

suy i

lulas vegetales —que puede llegar a obte-
nerse a partir e una o de unas pocas
células aisladas (técnica utilizada en estu-
dios de morfogénesis)— se puede log

masa voluminosa de éstas (callo)

una

Figus 138 Culiv i vir dotodos vl i bin pusd churvare it ditere

ciacion o

o Scondoma’ (Culs B i 3 oy pi 3. Serndo po 3. e
leza de

Hiscs. Fotograis, gent

G, Pice

292
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entre las cusles se encontrarin algunas
célules nnmnu diferenciadss, pero el
todo et lejos de ser considerado
i individuo (fig 158). Mas ben se trate
de una colonia —del tipo que es dable
observ en Tauchos animaiesy Yegeale
Inferores=, aunqus en el puede ancor-
una ‘cierta division del trabajo, ya
o, alfumse offone Togara's posce cow
roplastos y depositos ergésticos especiales
(taninos, cristales, etcétera). En algunos
casos ocurren cambios morfogenéticos
e o ) 6 o de yemes cuc
linares n ninguno
caicn podermon b abiae e vidue, pues
para que sea posible, esas fases del creci-
miento_deben ocurrir en forma coordi-
nada. Durme o coociento do una
plntage producen muchos cambios mor-
fogéneticos y fisiologicos, sujetos a
contidh T sompleb:de fastors bter
0s. Desde la formacién de la

Asi pues, podemos definir el desarrollo
como la serie de cambios cualitativos por
los cuales pasa un organismo durante su
ciclo ontogénico. Si bien el desarrollo de
un organismo se inicia con la_célula
huevo " fecundada
mismo individuo pasa del estado vegeta-
tivo al reproductivo. Por ello, muchos
autores restringen el uso del término
desarollo pars desiguar ete cambio de

stado.

* Miginos sibors o apican tl
su_ sentido

e puede ocurrir en el nivel celular,
Soiae o, de un brgamo 1o consideramos
como de diferenciacion. La diferen-
ciacién de nuevas estructuras en un indi-
viduo puede ocurrir de manera paralela

SR doinile el e s
cl.nd.\b la fisiologia de
ve'-w.el oo preser nt!do P
b H gy
de desarrollo se aplica, Gnicamente, al

nivel individual.
En la mayoria de los casos, creci-
forma

Cumndo ollo oo,

en presencia
e Qe cormpiets &
ciclo nnmgenx:o Sin exbareo, n & ne-

an el

e
ripido que va acompafiado ‘escas
crecimiento.

Las semillas de algunas plantas de desierto
luvia de relativa inten-

sidad y forman sus frutos antes que o suclo
seco. Durante este ciclo, que

en algunos casos dura 10-15 dfas, slcanzan
y su tamafo no supers los

El caso_opuesto (mncho crecimiento

(periodo juvenil) a otra (periodo repro-
ductivo) puede demorarse varios  afios,
legando el indivduo a_slcanzar g
tamafio. Estos aspectos de la fisiologia
del desarrollo se tratan en el capi-
tulo correspondiente,

CABACTERISTICAS DEL
CRECIM] VEGETAL,
MPA‘R.ADO CON EL ANIMAL

crecimiento de los seres vivos se
dﬂemm:u del crecimiento de las cosas

inanimadas en_ que aquél se cumple en
foma oxenada y se claboran csiuc-

vez mis organiz:

compuestos simples.

Por otro lado, el crecimiento de las
plantas superiores difiere del de los ani-
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ales superiores en varios aspectos. En el

nivel callar s man tres caracte-

sleds tuncimpentiles. ole. fremn. no:
table influencia en el proce

a) Las células veget.ulu, en su gran
mayorfa, se encuentran rodeadas por una
pared de forma definida y cierta elasti-

idad, formada por mezclas diversas de
polisacéridos y poliurénidos (capi-
tul impide que las cé-

la mayorfa de los casos, el contenido
vacuolar s una solucion muy diluida.
Como se veri. més adelante, el aumento
de volumen durante el alargamiento ce-
lular va_acompafiado de la entrada de

maduros,
‘multiplican, salvo en los
cason e activdad regenerativa o patol
ica.

Fu ol Sabel ndiviton, Ja dos it
rencias mas importantes sor

a) Bl crecimiento. de los
s ferloren . iperioreh o mdellmdo
indeterminado. El cuerpo vegetal con-
cmun creciendo durante toda la vida del
dividuo o, por lo menos, m:enm- las

b7 (oo feed ety
Como serd lmpllado e adenta o
organos ve‘ae es (hojas, flores,
Fritos shcbtons) Saris i tomiimients
definido o determinado, similar al que se

observa en los animales supe;

b) Bl crecimiento vegetal de las plan-

Grganos constitutivos. En los vegetales in-
feriores, como las alges y los hongos, no
se observan tejidos meristemiticos ' del
tipo de los que se presentan en los veg

individuo o en sus cercani
células so,dividen rapidamente y luego se
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Esas dreas con - caracterfsticas

mente termina una vez que el organismo
0 adulto y. el nimero 1
tamafio de sus Grganos que
partir de ese.momento Ia produccion o
Btevas, conlas i pas ‘reemplazar
aquélles que mueren.
de la dietén do In cilula

Joven organismo; es decir en el embrion,
a medida que éste crece y se trasforma

‘meristemas ubicados en' ciertas. regiones
de los Grganos. En todo vegetl encontra-
mos, pues, estas estructuras, que tienen
caracteres_embrionales que’ persisten ‘a
través de vida. Ya se ha dicho
que la presencia de estos meristemas di-
ferencia a la planta del animal. Los me-
ristemas se presentan en-los &pices de

los . rafces, tanto en los

I peso
del cje y dan luw a la estructura secun-
daria de estos rga

El crecimiento pnmlno que se produ-

al mismo  tiempo. Un ejemplo de esta
actividad parcial de los ‘meristemas lo



constituye. el fenomeno de dominancia
apical(cf. XV), en el cual solamente
crece al dpice del e principal mientras
que las yemas laterales quedan inhibidas
en su crecimient

Las caracteristicas sobresalientes de los

vegetal, y. w
1 perpetian comy i3 smbrions. o
ello, en todo meristema activo coexisten

b AR o
de los tejidos (células derivadas).

Caracteristicas citologicas de los meris-
temas

Las caracterfsticas citologicas de los
meristemas no son fundsmentalmente di-

dadesde el endoplaimitio y mil-
con selruhi ftamd menos ola
oraee ) o MG i
estado do proplistidos Bs decs ave s
orgénulos s hallan en un estado relativa-
il ot e
dado que, por ejemplo, el felogeno pue-

desarrollados y, por lo_ comin, en los
meristemasde los embriones se encuen-
tran materiales de almacenamiento como
ol ‘almidén. Si lien dumnte - micho
tlmpo, s conlders aie s
G it pos
. da S mop elosionlo e T
deemminads e muchcn caos Qe s

son muy pequefias y se encuentran dis-
persas en el moplumn, £6 St cus, 6
bien no existe una —cor

tamafo do s olulas
muy variados. En un extremo. podemos

considerar précticamente isodiamétricas.a
I olues pequeias d o meistemas
splele,: itz que, por o

a5 célules iniciales oiton

gen a nuovas células, pueden estar dis-
pu e e Jort Tl
a de cuyo vista-

Ias-cuales el nimero de células
es mayor, la secuencia de las divisiones
cellaes G manos prcie, aunque o

El meﬂmml sl oece e 1

anizada, y
pannén o g clllis mdlvldu\el Stk
ionadas con la cion interna

guns células se dividen “por medio de
‘paredes que forman ingulos rectos con la

temas s lterala, 6. pln de dividn mis
comiin s aquél que corre paralelo con la
del 6rgano, lo

Tos ejes, con un aume
sspess o dikmetzo del Srano. me

tipo de division se denom

riclinal,

TIPOS DE MERISTEMAS

La més comin de las clasificaciones de
los meristemas se basa en la posicion de
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éstos en el cuerpo vegetal. Segin ella, los
meristemas se dividen en apicales y late-
rales. Apicales son los que estin locali-
adon en los ipies do 1o talos y rafces,
Elieas o et
itk paralela
.10. Iados del Grgano en. ol cul s

a e encuen

del sistema.
de tefido fundamental o basal.

En los meristemas terminales del vis-
tago, Ia actividad mitotica de las células
derivadas _determina €l crecimiento
longitud de la parte aérea de la planta.
En los flancos del meristema apical se
observan_divisiones_periclinales que dan
por momilado la fomactn de_promk

ins que sern los futuros primordios
Toliares (8. 139).

El meristema_apical de la rafz ocupa
origen

‘unaposicion subterminal y da o
u,ma-. ‘tanto haca afuers ia plordss—
0 hacia el interior "do ellx. En ous

fancos no se determind I formacién de
ningin tipo de apéndices. Las rafces late-
rales se originan a cierta distancia_del
meristes i

que en el meristema de 1a rafz existe un
centro quiescente (Clowes, 1961) (figura
140 a y b). La zona de células en activa.

a variable del dpice. En el
maiz, por ejemplo, llega hasta 810 mm,
con un méximo de actividad mitética a
los 4 mm.

Bl centro_quisscente constituye una regién de
forma aproximadamente hemistérica en la cual
Ia multplicacion de ADN y la mitosis presentan

Por la actividad de los meristemas late-
se produce el crecimiento en grosor
Ias rafces y los tallos. Son ellos el

e o de o e




cdmbium vascular y el felogeno, a los
‘que, por actuar durante. el crecimiento
secundario de estos Srganos, se 10s den
‘mina también meristemas secundarios.

El primeroconstituye untejido que, si-
tuado entre el xilema y el floem, dife-

140, A, Meristema radical do Zea mays L.

cal ms oscura), de la corteza y
dea coleorriza. B. Ubicacién dol centroquiescen-
to en ol meristoma apical do.

(Tomado de Clowes, PAL. y Juniper, BE.:
Plant Cels, Blackwell Scienific Publ., Oxford,
1968,

c;

‘Referencias: GC = centro_quiescente;
céulas inicales de Ia coleorriza; CC =
c6lulas centrales; CP = células periféicas.

rencia muevos elementos celulares en am-
bos tefidos v

ponsable de
protectores de origen secundario ~la pe-
ridermis— que aparecen de manera carac-
teristica en I superficie de las raices, el
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tronco  las ramas de s ginmospermas
d\mhledonsu, Tos_ e presentan

de duracién limit de-
terminado o definido. Los mejores ejem-
plos e meristemas_intercalares son. los

que se encuentran en s entrenudos, li-
minas y vainas de las graminess. Si se
st Ias porciones mas jovenes de un
de trigo, no existen entrenudos di-
iuencudoL Bk al alargarse
for a, se diferencian por me-
dio de In dvision y alargainto,de las
base de las zonas

de insercion de las hojas (figura 141).

I Ldmino

vaina

[ Nudo

- Zona de_crecimiento
= Zona de alargomiento y
d i

1 Tejidos maduros

Figura 141. Crecimiento de 1os entrendos, vainas
y liminas de la hojas de una planta de trigo.
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Por crecimiento_intercalar, las dreas de
insercién de las hojss o nudos, que es-
o, Eeor meitenss el oo
encuentran en todos Ios tallos de est
tura primaria_que estén artmlllndol o
Tdos y entremicos 3. de
a manera
o e o s hojas, que son
procidos por el ipicscaulina, usgo
lo-unos de otros por el alar-
e S ot et o
plantas que crecen en forma arrosetada,
R e 5 o merbiams, s,
lares se inicia casi al mismo tiempo en
{piese produce o paal sl o voge-
tativo al reproducti
En lo que se l!fuale a los organos con

In hoja las que retionen I Spaiad do
dividirse. Es decir que si bien inicial
mente la hoja crece por la actividad dn

en distintos momentos, lo cual hace que
aquellss células que cesan antes —como,
por ejemplo, ¢l parénquima esponjoso—,
sttt plezamlenios debido-al crck

o continuo de las _células epi-
Grmicas. Por ello se forman los grndes



Figura 142
Avery, Amer. J. Bot., 20,1933, pégs. 565-592).

espacios intercelulares que_constituyen
una caracteristica de ese tejido. En una

una etapa en la cual predomina Ia divi-
sién celular, con muy poco alargamiento
do s ol renltntes, y ot en la
cusl predomina esta dltima fase del creci-
miento, con muy escasas divisiones celu-
in embargo, ambas fases pueden,

en dl!elemes grados, superponerse.
organos con  crecimiento
determinado, ¢l tpo de éste e muy P
recido l que se observa en los animales.
En ambos casos hay una etapa embrio-

y, adem:
2ado, a diferencia de lo que ocurre en el
tallo'y Ia rafz donde estd localizado.

i iat>

AT

Alas en el peciolo

1 mm

. Estados iniciales de la diferenciacion de una hoja de tabaco (segtn G. 5.

BASES CELULARES
DEL CRECIMIENTO

Debido al hecho de que el crecimiento
de una planta es el resultado del creci-
miento de sus células, se presentard un
esbozo de este aspecto de la unidad es-
tructural de los seres vivos. Como
clemplo 30 considni 1o que ocure en
¢l meristema de

En el meristema upl\zl donde predo-
mina la citocinesis, de cada célula se
originan otras dos que tienen la mitad
del tamafio de la célula madre. Ambas
células aumentan de volumen por sintesis
de los constituyentes de la pared celular
y-del citoplasma. Potencialmente, 2ml
Podrian volver a dividirse: sin embargo,
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dreas meristemiticas no_aumenta

roceso
Bt i g erpnii o n
vacuola con una idpida entrada de agus
por . Como se vera mis u,
en este proceso tiene un papel prey
derante . grupo hommonals a dunas,
En el capftulo XI se describid la manera
en que, al modificarse las relaciones
hidricas de las células por cambio de la
plasticidad de la pared, se origina el des-
censo de la presion de turgencia, lo que
produce el ingreso del agua con el consi-
guiente aumento del volumen vnl:unlal
o demis del ingreo do aqus,
st proctss s s una ot ac
de constituyentes de la pared celular y
del citoplasma, por lo cual la célula en
expansion muestra un considerable au-
mento de materia_seca. Por esta razén,
I intensida resirutori de s céulas en
d

oxigeno. Una célla vacuolada. puede
considerarse diferenciada, pues ya no vol-
verd, en condiciones normales, 2 dividirse
tuevamens, solmem en casos de heri-

n procesos regenerativos, una cé-
ale diforaciat pie vohwt & recupe-
rar su_ capacidad meristemitica. En esos
casos se produce la desdiferenciacin de

recapitulan
todo el proceso del crecimiento celular
yadescito.

ASPECTOS CUANTITATIVOS
DEL CRECIMIENTO

Hasta ahora se han analizado aspectos
cualitativos de este proceso, y al definir
' concepto s puso de. releve el incre-
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mento do masa o volumen que ocurre &
po. Empero, también es
poile emprender el tianiento, male
mitico del crecimiento de todo érgano,
indivduo, coloni o poblaci, y expre-
mento en forma de peso, olu-

men, .uum. o
B el foe o ool ety
en un itema de coordenadas, e tamaic
un individuo o de una poblacion en
Gontin tiempo. Se observa, asf, que
curva que se obtiene presenta una for-
ma peculiar que se denomina sigmoidea
{6 1430) St se trtar de representa el
aumento del una planta, a
pari o La somille, e aspecta & .
va serfa levemente-diferente (fig. 144).

Bl fisiclogo alemin_ Juli , dl siglo
XIX, puedo ser considerado el iniciador do este
o de_ ropeetaions s del =
0. Esto investigador supuso que ete i

gty ey
condiciones en las cudles se pro-
dujera ol crecimiento. Aunque esta forma sig
‘moidea de I curva del crecimiento puede demos-

existen otros en los

o,
o i
naturleza lo constituye e caso

frutos cuyas curvas presentan un perfodo en ol
cual se observa una dotencién del crecimiento,
o que les confiere el aspecto de una doble .

Se pueden determinar las distintas
caracterfsticas de las tres fases en que
puede dividirse toda curva sigmoidea de
inicial, el

mente por los factores extemos. Durante
esta fase predomina la division celular,
Por el hecho de que si se utiliza en el
grifico el logaritmo del crecimiento en
funclén dl tempo 5o obtene una linea
2 se la suele designar
oo, logirifmica (. 1450, Bn'las
tas superiores, esta fase exponencial



Crecimiento

A dw
dt

-

~ Log. crecimiento

TIEMPO

TIEMPO

Figura 143. A) Curva sigmoidea del crecimiento (ideal); B) relacion lineal entre el loga-
imi tlempo, al o logarftmica.

Crecimiento ¢ g )

TIEMPO

P 144, Curm ok 2o et

(aumento de volumen). Ello se del
roservas contenidas en Ia semilla.

se presenta para el aumento en peso du-

rante las primeras etapas del crecimiento,
es decir cuando la relacion entre las dreas
meristematicas y el resto del cuerpo del
vegetal es alt

Lo seqde fae 20 canclaiza porque
a periodos iguales de
ponien mamerion ks 48 clecxmlenw
sin_que importe ¢l tamafio del siste
considerado. st fase s denomina lineal
o rectilinea y es_caracteristica de los
aumentos de lonsn—ud volumen, peso y
nimero de

apical, a intervalos regulares, presentan
en forma acentuada esta fase de la curva



La iltima fase o5 la de crecimiento
desacelerado y en su transeurso el sis
tema se vuelve_cada vez menos efectivo
hasta que aquél cesa. totalmente. Se la
denomina de envejecimiento o de senes-
cencia. En los Grganos de crecimiento de-
terminado, como son las hoas, puede pro-
longarse.durante mucho tiempo, inicidn-
dose mucho_antes que se noten los pri-
meros sintomas vuualzs de la real senes-
cencia del organ

RELACIONES ABSOLUTA
¥ RELATIVA DE CRECIMIENTO

Si consideramos ¢l ejemplo presentado
en la figura 143b, el aumento de peso en

) en gramos durante un perfo-
do nfntamente breve de tiempo (4).
Esta relacién se denomina relacion abso-
Lot de et O e dece e

se la define como el incremento de mate-
ria vegetal por unidad de tiempo,

Bste valor r representa la pendiente de

grifico

valor de r crece er
rante la fase exponencial del
hasta alcanzar un punto
rresponde al punto de inflex

curva.de_crecimiento (fig. 145), para lue-
o decaer hasta el valor cero. Este punto
miximo fue designado por Sachs como
periodo de gran crecimiento. La relacion
absolutade crecimiento es proporcional
al tamafio del sistema en crecimiento du-
rante el perfodo de tiempo que se consi-
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riEwso

Figura 145. Relaciones absolutas ( ﬂ )y rela:
s (. ) et reciminto. € mare o pert-

Wd
o de gran erecimiento (Sichs)

dere, La base fisiol6gica de esto es ficil-
mente comprensible si se tiene en cuenta
que, durante dicha fase, el aporte de
nuevo material es realizado por una gran
proporcion del sistema, sea éste un indi-
viduo, colonia o tejido.

mbargo, esta forma de expresar el
crecimiento no es muy adecuada cuando
se trata de comparar la eficiencia en la
produccion de materia sec
claramente si consideramos que una rela-
cion de 1gdia S ef mtllari
ol caig do ung pin

tamani i dlegnady poriek ek con:

siderado. resultante (R) se
Genomina relacén. relatie do erecimiens
toy se expresa por la formula:

1 (aw

L

il sl ¥ ek’ al it aets
estructura y dW el incremento durante un
perfoo.ds Bempo (41, La bt

fento de una_planta_en
diterminay Hembo. {0 s, dofnk Somo
el aumento de masa por unidad de masa
presente por unidad de tiémpo y se ex-



pzmcemou‘ dfa” ogg™” sema-
. Se

ga al mismo valor si se usen
oo nkiades 0 ot 3, Aot o 1o
tanto, R puede ser presentado como un
indice. También se_acostumbra_expre-
sarlo como porcentaje de incremento en
peso por unidad de tiempo. AL igual que
Io_que ocurre con 7 el valor de R es de

ri igual a un_aumento de
02¢ por cads ¢ do maletia seca por
semana, o sea 02, lo cual expresado
como powgnme, serfa 20 %.

si, que lo expresado para r,

i ol o e o el e,
po (fig. 145), se obtendrd una curva que
mosird qus an evando diho vaor se
‘mantiene e s
tiempo, luego. dacia ente
duranie el resto de la i ch md. iduo.

i el g e e ol
ierenciaron totalmente

ANALISIS DEL CRECIMIENTO

Durante mucho Llempﬂ, los fitofisio-
logos de distintos paises trataron de-en-
contrar una ley inica que permmtse ex-
presar, en forma matemitica, €l incre-
mento de masa o volumen de un mum
e crecmiento. e suponda e, en caso

allarse dicha expresion mnenuhcl,
Sols posible predecir el _crecimiento
final, o sea el posible rendimiento de una
planta o cultivo.

.5t en s reslaron slgmod ot
e el investigador inglés g

1. Blackonan (1919) tuien oo s
car una ley al crecimiento de las pl
superiores, para lo cual sugi
inicial del crecimiento-de

una_planta lfm Sxmouéucal) ol fcre
mento_de. m: sigue la “Ley del
Infeis Comrmestc" e gt reonds ala

W= W et

enla cual
W = peso de la planta luego de un

intervalo #(t; —t,).

‘peso inicial

tasa de incremento o interés

cogficiente exponencial

(2,7182) base de los loga-

ritmos neperianos o naturales
También puede ser expresada en for-

ma logarftmica:

log, W= Tt —t)
de 1a cual puede despejarse

W
T
e

Toge Wy .

_ loga W logs W,
b

La_diferencia notable entre el creci-
miento de un:

da lugar a una curva de crecimiento con-
tinua,

Segin este concepto, aplicado. por
Blackman y su_escuela, €l peso final de
una planta serfa consecuencia de:. 1) su
peso inicial; 2) la tasa de interds, o sea la '
tasa de mcremenw de masa o materia '
seca, y 8) el tiempo que dura dicho
crecimiento. Empero, aun los pequeios
Gamblos en el valor e  provotan varia
ciones muy notables en el tamaio final
de una planta.
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Blackman supuso que dicho valor r

e

0 decae_constante-

menh. por -no, esta ley del Interés

o se puede aplicar en

dlch: me. i o 8l s e
vital de

miento y que_lueg

una_plant
Duedz Secire scmn o exicladento, do
n il de bcterise, -ls-, etobters.

y después de estos estudios de
muckmm, distintos adores _rea
lizaron intentos paraexplicar, también

05 ticos, el crocimiento
de los seres vivos. Hasta ahora ha resul-

ciones muy complejas del metabolismo,
controles en distintos niveles
(intracelular, intercelular, extracelular), y
qu de a disponibitcad do dto
rentes sustratos (O, COy, Hy0, mu-
trientes minerales).
Ademis de las expresiones dadas ante-
riormente (r y R), se han elaborado otras
muy Gtiles para emplearlas_cuando_se
quiere analizar y comparar el crecimien-
to de individuos o cultivos sometidos
a distintas condiciones. Las contribucio-
nes.més importantes a este andlisis cuan-
titativo_del crecimiento sirven para es-
tudiar la acumulacién de materia seca

diciones_culturales. En todas ellas, para
S eighis Ia dfeciact sass
fotosintetizantes y el resto

superficies
o planta.
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Para realizar un anilisis cuantitativo
de Srchngants simpl 8 necsoao eloc
tuar dos tipos de determinaciones: 1) la
el matera vegetal soll [ i 2} h del
sistema _fotosintetizant
s () Bt o mnl, o et

nsisten en la medida del

p-wlmwuldel planta, el cual
puede, también, subdividirse en distintas
, - brganos

naciones se usan para resolver algunas de
lasecuaciones que se expresan a conti-
‘muacién.

Belacin de drea folr (B), que @ o
cociente entre la superficie de las hojas
{AR)'y of pso'sec0 do 12 plantas (W,
‘es decir

F

'

Area_foliar especifica (SLA), que vt
ciona la superficie de las hojas con
Peso seco de stas (W)

AR
sLA =2%
Wn

Eita expresion es una mecida i do
las diferencias que pueden existir entre
las plantas que resultan de factores gené-
tios, ambletals o de rtamentos i
tintos y de los diversos cambios estacio-
e 5 magnit reflea I interccion
de los factores ontogenéticos

trientes, etcétera).
Relacién de peso foliar (WF), que es el
cociente entre el peso seco de las hojas y
el peso seco total, 0 se

WF =



Tua de unidad folr (E) o s a 1

laion entro o icremento.do mater
v el drea lnlur, aue srve pura e

In- velockaa. media

e Gpstroby By et

zxprznon, debida a West (1920), es se-
tte a la propuesta por Gregory

50 seco fotal de la plle
r unidad de tiempo y por
Sopartcis de las hojas. Se Sonomion

tantes  son levemente compensadas po

amcins 3 part o ontes distintas do
In, fotostnetis (absor nutrientes
‘minerales). expresion es, posible-

b Rl o o Mt
en los estudios analfticos. Suele ser re-
presentada por la ecuacion:

LW

A
NAR =0

y para su determinaci iere efec-
o micones posaon e o
manales). Los resultados se expresan en
unidad de pesojunidad de_superficie/
unidad de tiempo. Las unidades mis

dm ~* " semana ', 0

frecuentes corresponden a las relaciones
lineal y cuadritica. En el primer caso, la
expresion comrespondiente es:

NAR=
(A =A) (=)
Si se trata de una relacion cuadrética:
T\ ol L
(8 + &) (6 —t)

(W —W,) (logg A; —log A1)

En ambas expresiones, los distntos
términos corresponden a las determi-
naconessntes mencionadas

frna do efectar of anliss de
pohhmonei pueden usane expre-
siones, tales col

Indice de drea foliar (L), que es umh
cién entre la superficie de las u
s supartice. Toosinieisante y “una
leta superficie de suelo, exprosadas en
‘mismas_unidades. aso de
cultvos anusles, por elemplo ceslen e

unidades son m? hojes. m
En_esta expresion, debida a Wnt.mn

(1952) y que tiene gran apli
ologica, se considera que el
e peso de una planta es el
producto de su NAR por el drea foliar
total. Este fndice refleja la capacidad real
de Ia productividad de un cultivo o pas-
tura. Juntamente con la disposicion de
las Bojas I alura de I planta const

tuye el factor mis importan
campecenm por la luz entre Yo diskntos
individuos de una poblacion o comu-
nidad. Para que una especie o variedad
xés econbmico e Ia mayor

zarse cuando el valor de la radiacion
llega a su mayor valor (véase la pégina
645).

Asociado a laexpresion mfgnur se
i ide

drea foliar (L), o sea la inte
valor de L durante todo el el vital dt

hojas durante toda su vi
o de su capacidad de asimi-
lacid

Ll it entre R, NAR y F o0 puede
expresar con la ecuacién:
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Asf se puede demostrar que cuslquier efecto
sobre Ja tasa de crecimiento pueds doberse

e o aiiencia nala (NAR), s ol

exponenci

o eenimio, s

olzcién de curns
el o T, AR, stesiere. Unk G oo
iicullades, . Tuente do emor de s me:
diclons g e efectian por medio de
antes citadss, proviene del

cual obliga a_espaciar las cosechas

fctoria s 1s ot

cién de resultados correctos. Este incon-

de superarse por medio del

o do curvas ajustadas para los vlores

1 permite utilsar n nimero menor
de plantas de cada

Gk iprecei, ke b'revu (za

del
Contte en.1a eloceion da ura funcion

Tatemiticn. adecuada resente I
curr coninus qe se juta s valores

oo del poscsaco otal () fros
Totar (A), en forma tal que s aproxime

a ol esecmento, I grado
de_complejidad de la funcion que des-
criba la curva dependera de las observa-

,w. mimero de plantas que hay que pro-  ciones efectuadas y del nivel de precision
cesar en cada uno de los muestreos, Jo.  requerido.
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CAPITULO XIV

MORFOGENESIS
FOTOMORFOGENESIS

A. MORFOGENESIS

0.CASO

tulos anteriores se estudi6 el

to

acerca-de las hormonas que pueden regu-

lar sus distintas manifestaciones y asimis-
mo se hablo de los fendmenos de corre-
lacién que son mediados por esos regula-
dores del crecimiento.

En otras de esta obra, adems,
se ven aspectos del desarrollo vegetal, es

tat e ocurren desde la_forma:

cibn de a cigota hasta la muerte del indi-
duo. Dichos cambios morfologicos se

denominan_cambios morfogénicos,

é la parte de la fisiologia
que se ocupa del estudio de Ia iniciacion
o génesis de la forma, Hasta cierto pun-

, el puede ser considerado

0 un proceso que incluye el aumento
um.mu»m)  Ia disposicion en el tiem-

y el espacio lmurfagé'nem) de las
Caluihs, teiidos y ryanos

Los cambios morfognicos pueden su-
ceder en distintos niveles: celular, tisular,
de organo, etcétera. En el primer nivel sc
los designa como procesos de diferencia-
cién celular.

1 s ool i o it
3 desarrollodel individo estin

ity e i o ke
) Contal intocelr o genético, Toda cua
do un ser vi formacién gentica

gl it
mucho mis conplj de It sers gt
Iaxes, con infinidad de gen

et sl ip
il durane foda . vida Q61 indvidio,
que en lgunos casos puede prolongarse va-
rios siglos.

) Contrl intrer. Bite 0 de conrol ¢
ejercido ormonas, las cusles por su

de correlacidn (véase Ia pégina 454).
9 Conrol extrceulr o ambintal, Bt of qus
siesn o fcores e ol i,
de los cusles
iy s e ks
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forma en que se ejerce este nivel do contral,

por los factores el ambiente, pero su ex-
Fvita (Nnotpo) puste e ottiond por

Coms - gl e s wn sl

partes
del vegetal, su capacidad de sfntesis y el
efecto de los factores externos e internos

wtm 4 ko dela

odelo de distribucion de los teji-
o (hisognes), Asmiamo, este méto.
do es iitil para el estudio del modo de
iniciacién y de expansién de los distintos
‘brganos (c»‘prlm?ﬂ‘rn‘m)v ui como del
efecto de los sobre el
curso del

diferenciacion celular

Polaridad

a primera manifestacion de la dife-
zencu!uon es la polaridad. Con este tér-
mino

clrts, gadciin wie. wos pols. ‘La
polaridad se manifiesta muy temprano en
ity individuo. Se ha demostrado,
alg

apical aparece con contenido citoplis-

408

‘0 més denso y menos vacuolado que
Hp que wehalaenla
mo_ cor cia de esa polaridad,
e o exron Ty joven s Setermin
inmediatamente una estructura axial con
un polo que dard orgen a la a Y otro
Ia parte aérea o vistago.

Si bien muy poco se sabe ain acerca
do oo cautes e detemminan eta pola
zacign fan prematurs en ol org
hay factores del ambiente intomno de 1y
planta que deben ser importantes. En los
itimos tiempos estd tomando s Tn
idea el esablecimiento do gracintes

todo tipo_ (hormonales,. nutritivos, Sk
tera) que serfan los que provocan
biosestructurales, como podria_ser Ia
disposicion de moléculas de protefnas en
Ias capas extemas del citoplasma.

cam-

polaridad se observa durante toda

tas divisiones.
Por e)emplu. en la l'nrmncmn de 1os pe-
oo sbarbenios do s en la célula
cpidérmica proxima & dvidins 5 o

la_polarizacién del citoplasma, que es

duce durane la_ difernciacion 4o los
estomas (fig. 146).

La polaridad puede manifestarse
Qs lomar. Efempl do el son, G
orte polar de i
que refleja la existencia de una pellndjd
fisiolbgica en los tejidos y drganos; la ne-
cesidad de mantener la orientacion ade-
cuada de los hyldoi cuandc se pm

tica un injerto;
xtromos apical y distal de lm|ls, u.llax y
raices en lo acidad

de regenerar Grganos. advent



Tricoblasto

Pelo. rodical

Célula  epidérmica

Figura 146, Polarizacion en la diferenciacion de los pelos radicales (véase el texto en la pigina

408; tomado de E. W. Sinnott y
Diferenciacion celular

Ya se dijo que, en lu vegetales, el
crecimiento se manifiesta en dreas locali-
2adss y que en ellas se van originando las
células de los nuevos (efdos que form.

sistemas detejidos
se_ denomina dvlerenmnrén Esl fend-
meno comprende. muchos

lacionados de naturaleza mortologlcn_
filogion 3 auimica, aue provocan Ia
especializacion de las células. Bl grado de
especializacion bl i
quefio y quedar en un estado que puede
revertir al meristemitico, o ser tan pro-
fundo que leance n elado iroversbl,
1o que trae como consecuencia una im-

ortante alwracmn de su_protoplasma o
aun su completa desaparicion.

Asi, por e]emplo, en un vaso del xile-
maen e 1a conduccion de agua
existe un alto grado
dado que no_ solamente pierde todo su
contenido citoplésmico cuando alcanza la

‘madurez, sino que hmblil\ ldqulele pl-
redes collres
impregnaci

de lignina. o Eats eins ha

R. Block, Proc. Nat,

“Acad. Sei, 25: 248-252, 1939).

perdido la_capacidad de desdiferencia-
cién. Un cambio menos profundo ocurs
durante la_diferenciacion de una célula
del" parénquima fotosintético en el mess-
filo de la hoja. Esta célula puede llegar a
tener un aspecto_completamentedife-
rente del de su_precursor meristemitico,
pero su_citoplasma. permanece completo
oo pare s e muy poco, Bl fecho
més importante en la diferenciacion de
i ol e 1 sloson de 2
ropl Asimismo, ‘una_caracteristica
muy xmpomm en la diersnlacion de
es que puede ser est
i o1 sctiviad mbrdtomdt:
general, mientras las células. mantengan
su_contenido_citoplismico pueden recu-
perar su actividad de meristema. Esto es
lo que sucede, por ejemplo, con la for-
macién del periderma en 1os tallos, du-
rante el crecimiento secundario. Lo mis-

mo ocurre en la regeneracion de las raf-

ces y yemas adventicias como consecuen-

cia de la diferenciacion de los parén-
onso oo xlgma'y fossa, U ipects
de significacion en la diferenciacion es
que o chuls con cietas cartetins
‘semejantes aparecen en posiciones defi-
N o el cpe e a plate e
que la diferenciacion celular da como
resultado la aparicin de los distintos ti
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pos tisulares del vegetal. Sin_embargo,
durante el proceso de diferenciacion de
observa

formacién de los estomas en 1a epidermis
foliar. Este autor cita hechos experimen-

tabacido. unn dstapcia Tminima. ntrs
los preexistentes. Bsa separacion es con-
secuencia de Ia expansion de la limina
foliar. Otros elemplos de esta distribu-

n espaciada son la formacion de rafces
Iaterales y pelos absorbentes, de las s

Tion it1 By

Skoog y C. 0.
1180861, 1967, Cambridge Ung
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o de la hormonas sobre I diferenciacin (vé
i, iaoge seton o rovih b
iversty Pres, Carbrigde),

clereidas en Ia corteza de
i, en I digosiitn de 3 s (B
axi), etcétera. L a inki-
Heon muhu son sculmente desono-
i Vo b g, oot
Caplzationes: eompecencm por los meta-
iento y
diferenciacién, produccion de sustancias
inhibidoras, etcétera
B eliats que’ en la determinacion
del destino- que. tendri la_célula meris-
umanca e s ks et
isicos (ambiental
tricos homonals. EI o cemplo
del efecto que el ami

dors. Bros nvetipadore
‘posibilidad de obtener plantas enteras
et e

e texto; tomado del tabafo de .
‘Symposium Soc. Exp. Bio, 11




élulas aisladas tomadas de embriones 0 HISTOGENESIS
et oy planta adulta.
Estas

masa ndiferenciada cuando of medio de La diferenciscién delos distintos tipos
cultivo, suplementado con reguladores  ge células que constituyen los tejidos no
del ercimiento v leche de coco, e goum.al nar, o en o

liquido y se lo sometfa a rot su resultado € una.
embngo, algunas células de-pnndld-l @ ristica de la especie. No existen eviden-

callo llegaron a organizarse en forms- ciag claras de las causas que determi

mm que eran semejantes a embriones  ggto aunque se ha sefialado quz um
en distintos estados de su diferenciacion. consecvencia.del “modelo” de

Cuando algunos de esos “‘embrioides” y, y balance de los zegu]adons ﬂe
aun, céhla alacas, feron cultivados &0 crecimento desde o merktems aped, s
un ‘medio: similar pero- solidificado con lo cual se sumarfan otros compuestos,

sgar, s diferenciaron todos 1os estados comolos azicares. Hace virios aics
acterfsticos s embriogénesis de abtuvieron eidencias experimentales de
s apece (slobular,forpedo,corazn, ipstesis al comprobarse que el tipo
toites) s obtuvieron pantas perfec. an m,m asular (ks o xlem) que
tamente normales. podia masa de tejido
Poco i { (c;llo) dependia de I

1 Con pecio. 8, 8 ciablog

mismo, ¢l tipo de tejido vascular que
) predominaba estaba relacionado  con la

. concentracion de sacarosa en ¢l medio de
phiouce distntes. stouchimas sogtn ey - e 1 conomirions v

bl
nas). Dicho callo diferencio ya sea rafces  "eefan 12 formacion do xilem:

2, en
© yemas o proliferd como Indiferenciad® fanto que las concentraciones. interme-
i m mﬁd.d& Telativas de AIA y i promovian Ia formacién de ambos

i nde d  tpo de o, on m cimbiom i
cumva 1ﬁg\|n 147). o
ae
los estos: resultados, extendidos a de dnpmlmbn de dichos tejidos. Efectos
otux plmﬁu Pnr d.uunw! mv&ﬁﬂlﬂdom, semejantes obtuvieron otros autores in-

pi
Py o "L1902) Qaen-Tor i b oulom i aue el dpice
mulé I poiblded o obtence plantas & orefa formando una planta nornal, en

P seno del callo, y en forma basipeta.
Sacece con of desaollo de una clxon dude €l dpice, se- diferenciaron haces
Esta idea de la o las  vasculares traqueidas. Es

sl contituye ol fundamento i que la Histogéness aue o6 pro-

ivo de trozos de meris-  dujo en el callo fue promovida por una
el y bases de hojas que se han desa- sustancia morfogénica trasladada desde el
rrollado, para la obtencion de plantas dpice injertado. Tal como se  describio

libres de virus, en In paps, el claveletoé-  en el capitulo conrespondiente (véase
e 'y pars la multiplicaion vogelativa  pig. 444), ete Grgano s el productor
de las orquide principal de auxinas.
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No se conoce bien el

papel que repre-

ciarse tipos cel diversos (vasos, tra-
queidas, tubos_cribosos, células anexas,
oo, ecites), Tos ciles a0 ciponen

modelo que es caracterfstico
para n speci. La inciscion de I aciv
dad cambial, asf como la disposicion
epecica e’ los doa o aue daré ori-
gen, esté_ger

nubmm pseudoacacia_se comprobd que
ceso_estd condicionado por

Totpesiode y gio o st 0 rigon
en las hojas m

En algunos casos, también se ha impli-
cado a las giberelinas y a las citocininas
en este proceso_estacional. Asf, en el
mes con AGs

Ia formacién de xiler un aumento
10 en Ia formacién de floema.

p., se rea tratamien-

tos combinados de AG, y AIA para

secundario. Por otro lado, en en-
tos ahiladc

trientes— ya que se observé
obtener lignificacién en
era necesario que el medio
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adecyado nivel o caelo, Es erdente qua
aiin falta investigar mucho més para acla-
Tz e panoramma confuso g o
cion de los tefidos.

ORGANOGENESIS

B trbel: de Skoog 3 Millr sobre Ia
iniciacién de érganos en tejidos cultiva-
o viiro ya ha. sido . desrto
(pig. 411y figura 147). Posteriormente
o control hormonal d s orgmogéness
ha sido repet otros autores utili-
zndo especies & d.wusl FPor oo, et
claro que n de la actividad
mgnngmmu hacia la " oxganizacion de
—yema caulinar

an
apicado al control do 1a organoginesis
del resto de la

nitrogenad
de ciertas purings, et
Diferenciacion y crecimiento del
vistago y las raices
Uia vee producda b bicidn ol
alargamiento

plant auin el gado
e ngaion oo s eams Gervadis ae
meristema apical (véase pig. 396). Tanto
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en las arvejas como en el coledptilo de la  tanto en la mitosis como en el alargs.
avena se ha encontrado una comelacién  miento celular. Este hecho se obsorss
asirchaentre . cantidad do. mutin tami
obtenidas por difusion y la relacion de
imiento, (figura. 149), En gonersl se
acepta que el crecimiento del tallo es
proporcional al logaritmo de la cancen-

Las_giber hnu, por su parte, act entrenudos més largos. También se ha
sobre las células del meristema mblpml-l obtenido una correlacion positiva entre
A
8 g
- 38
§s
o st
€ 33
- 28
H 3
I A B8c DE FGH I
Apice Region del Epicotilo Base

Figura 149, Correlacion e to y contenido de auxinas a lo largo del epic6tilo de una
Pt de arves Lomads de T. K. Sty W e Aren 3. B 47495505 1000
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el crecimiento de los entrenudos de una

planta joven de girasol y el contenido de

hersins,y ssimismo exisen evidencias
de que ambos grupos

Rormomales Inarmctian e o prooed

Esto se probd en segmentos de entremu-

dos, los cuales o responden al trata-

miento con auxinas; pero si_ éstas se
agregan a las giberelinas se obtiene un
crecimient cuando se em-

porecer, a s de s lberslinas sobrs
de los entrenudos nece-
friv presencia de las auxinas que, en el
cao de uns plmia inacts, serfan pro-
ducidas por el
Recientemente se han
bas de que tambidn el etileno actuarfa
sobre el crecimiento de los tallos. El
tratamiento con este regulador de ltss
intacar o et siados o
una inhit il lona~
Gad, ‘pero. también aumento en
didmetro debido a una expansion e
‘métrica de las células
proceso s ve complicado todavia
més en el caso de las plantas lefiosas
caducifolias, en las cusles el alargamiento
de los tallos, asf como ofros. procesos,
disminuye 0 'cesa al llegar el otofio. En
A S S
de esa detencion del crecimiento, y
mu 8 b demorzado quo o reinicacion
lacionada con el

avera
L giberel sl endégenas l
cap. XV)
0 se ha comprobado ningin papel de
Ias citocininas en el crecimiento en lon-
gt

itud de los tallos. Sin embargo, estas
hormonas actfian en.el proceso de creci-
miento de I as xilares, inhibidas

Bk e il (véase pég. 506).
tintos fact

e 1; ertogines de lostalos Uno g
los mis notorios es la luz, cuya ausencia
provoca el alargamiento_de los entrenu-
dos, la falta de pigmentacién y una
estructura_interna_escasamente. desarro-
presenta.estos

uhmo, Ja accion de la luz se m
da claridad en las plantas s
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(vhle pig. 503). Ademis, la duracion del
engrosamiento

en el proceso de tuberizacion en la papa
(véase pdg. 505).

I epeis. piods. B sl
grado dediferenciacion de los. tallos.
Como_ejemplo podemos mencionar el

alargamiento de los_entrenudos de las
plantas jovenes de frutales, como el du-
Tazmero y el manzano, que requieren que

Ias semillas pasen un periodo_de bajas
temy i aue. oo, prosenten
una elongacion normal de aquéllos,

rminan
exttico @ 1 Hojo- 4 To Targo ol tallo
(filotaxia) ¢l cual depende de la especie,
el crecimiento y aun del estado de desa-

considera que la proximidad inmediata
de 1 primordio ishibe I tomiacidn de
jante —similar a la idea de los
menmmmdes de Biinning (véase
pég. 410)—, mientras que la otra propone

‘proceso, pero la informacion que se



posee sctumente o8 iy esaa. Lus
auxinas, segin el grado de concentracin,
estimulan o inhiben el crecimiento de 1a

e con eién muy escas 0 s

tiian sobre el proceso de expansién e

a través del alargamiento_celular, en
misma forma que actian las o

£ period: dn vt ot que_pre-

tales como la luz roja. Ademax, laluz
fundamental para la expansion de la Ls-
mina foliar, especialmente en las di
ledoneas.

agua es ofro factor ambiental que
a(ech el grado de diferenciacion y creci-
miento de las hojas. El ejemplo mis

agua. Estas poseen hojas de menor tama-
ﬁo, con células de paredes mis gruesas,
cutfcula ms espesa y una mayor propor.
cién de tejido. mecdnico. Estas adapta-
ciones pueden encontrarse en la misma
planta, ya. e s erntaciiny isposicin
de las hojas pueden afectar su disponibi-
lidad de agus
Todavia mis oscuro es el problema de
Ia_determinacion de la forma de las
hojas, especialmente en aquellas plantas
que presentan heteofils. En estos cssos,
Ia forma cambia progresivamente o en
forma abrupta, a medida que se originan
nuevas hojas. Ein el control de la hetero-
filia parecen actuar factores internos (ni
el d giberlins /o itocinas do i
el dpice, etcters) y extemos
(i 'y cdidad do o . Sorain
del fotoperiodo, estado.hidrico, etoste-
n). Hacen falta mds mvelﬁgmnnu ara
or acarado.ese apecto e 1a morto
génesis foliar

En ¢l embrion se encuentra diferen:
ciada la rafz primaria, aunque en ¢l caso
de las monocohledonen pueden of

varse hasta cue

rafces seminales. Estas
e ifican en forma
mis o .nmemcm., y con inter-

controlan esta disposicion es nula. Con
respecto a la iniciacion de las rafces, las
auxinas desempefian un papel funda-
tal. ‘mis importantes
vienen de o efudio obre Ia formacion
de las raices advent en las estacas de
los tallos (véase h pig. 640) Sin embar-
o, of res parecen estar involu-
crados en el proceso, Cooper (1936),
trabajando con estacas foliosas de Limo:
nero. estimuld lemente la for-
Taices con fedo ndolil butl
nco (IEA) No obstante, una segunds
aplicacion sobre 1a base o
previa remocion de h zona_donde se

rizogénesis en
de de la auxina, sino tambi
factor enddgeno, probablemente sinteti-

caricter desconocido, naturalmentepro-
ducidos en las estacas, se les dio el
nomble genenm de “rizocalinas” por Ia
jedad que poseen de formar raices
{Boullenne y Went, 1933).
Anilogamente se demostrd que el en-
raizamiento dedpices de espirrago culti-
vados in vitro depende del suministro de
auxina y de un factor endégeno sinteti-
aado sflo 3 a s
articularmente interesantes resultan
lm experiencias - realizadas sobre Hibis-
cus. La_capacidad de_ enraizamiento de
35 .

rect
jas _dejadas en la
estaca. Cuando em el defoliada_total-
‘mente,



lugar. De éstas y otras experiencias se
detuse quo ln Tomnacion d6 r{oes en 1t
ehias do Hibisus 1ofo dapc‘nde doln
accién conjunta
facor endogeno dnﬁehzulu on s hojas
¥ trasladado hacia la eje cauli-
et Tepion & pobl domntes que el
efecto foliar puede  reemplazarse_con
compuestos orginicos como la arginina y
aun con s de amono (N, ;SO
Low culivon de efdon i o, p
tinon demostar Lehcienem
eronsh 12 eas Hon: do ot
Token"y Joa Saniuanon histologicos que
provocan durante la_induccién rizégena.
Eow ragmentos do paréacuima de reseea
de topinambur, cv. Violeta de Rennes,

m
Uk

Azicares

Azicares
Sin 414

Ana
Oscuridod

cion de raices en el pie (fig. 150).
Simultineamente se estudiaron los fe-
némenos Histlogioos que_ cads factor
. Al

Soldodura de Injerto

Roices

Azicares

Experimento en el que se demuestra que la formacin de rafces en Hibiscus depende

SETDinr duv ator endbien (s o vt
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desdiferenciacion de las células del parén-
quima de reserva. Veinticuatro horas des-
pués Ia mis induce 1a diferen-

mente an
numeroses céulas de ﬁpo ‘meristemtico
que pronto se ‘meristema

rganizan
Primio (5 dig A partiz de cllos 90
fornan los primordios radicales.

formacion
de_prim an lugar
i o e choen o 1 somcanraien
auxinica no es demasiado elevada.

res cuando actian en determin

das relaciones de concentracion. Se de-
mostrd_que, en la vid, la méxima expre-
sién rizogena se logra cuando la auxina

il izogens sumenta considerablemen-
te mediante fenomenos de sinergi
entre e do. chocimento
(euadro 1),

Be ncesario destacar que algunos «
tores sustentan ain el concepto de
alioa”, stluido a skos fctores end

Dacessicn o

7 8 medida que 1 conoce Ta
Sahaiesgatoica- do Sgsigs do dlok
L concapto tiende 8 dablame o 3 eaer
en des

tas sustanciss participan también en
el control de la mogénem Muchas sus-
ralezainhibi-

ren el ﬁmmenu, Mediante

o avado con agua fodos va-
bles (24, 48, 72 by o adores
pueden_eliminarse o Ias

estacas, 1o cual permite la expresion rizo-

del tenor de auxinas endogenas.

‘Guadro 1. Efectos del [BA y de la biotina sobre la capacidad de enraizamiento de

impanos de vid cultivares Malbeck (M) y Kok
1967).

bber 5 BB (K] cultivados in vitro (Tizio,

184 fopm).
0 I 3
Biotina (ppm)

o 0001 0 0,001

M |k |m k| M |k | m]|K
%de envaizamiento | 15 | O 0 7 55 | 4 | %0 | 8
N® de rafces por
estaca 10 |0 0 10| 25 |34 | 60| o1




La capacidad de enraizamiento tam-

pl
material y de las condiciones reinantes
durante ¢l enraizamiento. Asf, por ejem-
plo, muchas especies diffciles de enraizar

de méxima_ turgencia, lo cual s logra
mantriendo una huredad rlstivs may
alta alrededor

bon Gl . siatecion do et
cas tiene por objeto acelerar la desapari-
cion inl como
1a aparicién de la actividad auxinica y,
probablemente, de cofacto

Bl culivo in uito de raices aisladas ha

el en lis caps el
Suelo donde se han aplicado

Con respecto al crecimiento en lwnmr
tud de las rafees, tanto las auxinas como
las_giberelinas actiian como_inhibidores.
Recientemente se ha sugerido que las
primeras ejercerfan esa accion por medio
del control de la biosintesis del etileno
(véase 517), aunque existen algunas dife-
rencias acerca del efecto de ambos regu-
ladores sobre el proceso. Las citocininas,
en cambio, parecen desempefiar un papel
fundamental en 1a diferenciacion de los
tefidos vasculares secundarios. En el caso
del rabanito se demostr6 que debia sumi-

formacién de rafces engrosadas, influyen
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las_condiciones ambientales, sobre todo-
el fotoperfodo.

REGENERACION

Muchas plantas  vasculares muestran
cay

incluso 6rganos enteros, que han perdido
por dafos, enfermedsdes o staques de
depredadores. El fenémeno se denomina

regeneracion 'y su estudio ha despertado
s e e osiondonss 1or
el hecho de que 10s procesos regenerati-
vos son muy similares o idénticos a los
procesos nommales de-diferenciacion. Su
importancia préctica es muy grande, ya
que ¢l fenomeno se aplica frecuente-
mente en la propagacion de muchas espe-
cies dtiles. Ademis, algunas malezas pe-

aracterizan por su agre-
esta propiedad de rege-
a parte aérea, lo que

sividad, tienen
nerar ficilmente

muy diffcil su control.
i bien Sinnott (1960) incluye dentro
de este proceso a aquellos de reconstitu-

tratan’ aq
cin”. Tt autor Qenomins st o ac-
‘meristemitica que se verifica en las
cercanfas del lugar en donde se o pro.
ducido el dafio o la separacion de un
rgno, stividad que llev 1 prodic
cién do wtructurs muevas que reempl:
Gty Tt o s
5 o ileidus. Pick qus o
as células ya diferenciadas se s
", recuperan su actividad me-

i6n. vegetativa, por 1o cual son los
més estudiados. Aquf también se observa



polaridad en Ia diferenciacion (véase
565), Wl s il acentuada en los
Tillos queen I mices u hojes. Asf,
indistintamente de la posicion que tenga
el organo o segmento de érgano colo-
tado "en_ stuaciones de Iegencnne, Ins
yemas se formarin en un extremo y las

Taices enel otro. Si se trata de un o,

S heae o et

tamaiio menor sobre el callo que prolife-
b en el extremo distal, cuando era inver-
{ido con Tospcto 3 1 posicion normal
{exteomo prosimal baci abao) (fg 151
Con respecto a los factores intemos,
ya se menciond anteriomente el efecto
que el balance de auxinas/citocininas tie-
ne sobre Ja_expresion morfologica de la
actividad meristemitica.
Bt o de Cormuitn de rnos st
cos com resilado de lsiones o sepaacion e
tene s contparie o Tormacitn de
individuos completos sobre 6rgnos de Ia planta
intacta, omo i poseio nommal y e
de ropagacion
losembrioas s de umers peci o
s famila Crosmlacese (Kalanchoe, Bryophy-
sty ety i

tencilided.celuler. A este cjemplo de regenera-

ol de n avedad s I rgenrcin de un tlo do
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cién reproductiva —como lo denomina Sinnott—
1os casos de_poliembrionia

casos son rmly utllizados en el
Eorimients Motéeais

B. FOTOMORFOGENESIS
R. SANCHEZ

En el capitulo de Fotosintesis se ha
estudiado el mecanismo por el cual las
plantas convierten la energfa luminosa en
In energfa qufmica necsaria para s cre-

Pero pars 1 plastas 1 Tox

Ginitcn s que 1 uents do srrgia »
que es uno de los medios a través

cusles pueden detecar In stacién @
w en ] que etin viviendo.

un organismo a un
iente Seemiande Gepende, entre otros
factores, de la_ capacidad para detectar
1os cambios del msmo y traducitos en
‘modificacionesfisiologicas y morfologi-
cas, que le permitan cumplir con todas
o Sunciones Decsiarin pa completar
su ciclo. Por ejemplo, el acortamiento de
los dfas, que en condiciones naturales
precede a las épocas de temperaturas més
bajas, es en muchas plantas la sefial que
induce 1a detencion del crecimiento y la
adquisicién de resistencia a las bajas tem-

anismos

a luz e influi

comprende todos los procesos dependien-
ta b ok (Ut Tl
ienen en el crecimiento y

Josarroll do Tas plantas, & drsvés e I
fotosintesis se produaen cadenas carbo-
y se almacena energia. Los pro-
cesos. {ommuﬂogemcns, jugando un pa-
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pel mlstlm, Intervienen en ol control

de la forma de Ia utilizacion
% Iov predovicn do a e fotosfntesis, influ-
yendo el tamaio, la forma y la compo-
sicion de los distintos Grgan

mﬂnym Sobre In producein de matera

**S blen Los prociscs dependientes de la

(H,0, azficares, arotetosh, Hpadod) 50
absorben energia en la_porcion del es-
visible, hay_suficientesespecies

e a luz pusda afecat en orma profun-

da la actividad de las plan
Para ilustrar la magnitud de s -

bios, podemos apel

y comparar una pléntula que ha crecklo

en oscuridad durante varios dias después

Re. ds e por i (figura 152). L
reservas de las semillas han sido la prin-
cipal fuente de nutrientes en ese lapso,




por lo que las diferencias entre esas

visibles, son el reflejo de numerosas
raciones fisiolégicas en todos los nive-
o celular, subcelular y molecular.

Figura 152. Dos plantas de la misma especie,
una crecid expuesta a la z (a) y Ia otra en os-
curidad (b).

Algunos efectos de la luz pueden ser
puestos en_evidencia exponiendo las
plantas o ntenidades mUY b por
chemolo o unbrl de cletas eptesias
por debajo de la mummd de la luz.
lu.m Otros procesos, en cambio, requie-

ren intensidades mayores como la foto-

luz capaces de provocar ciertas respuestas
biologicas. Se puede observar que la va-
riacion se extiende sobre unos trece 6r-
dence da magni

10 Luz solar, medio dia de verano, cielo
claro.

10" ‘Saturacion de la fotosfntess (trigo).

10 Luz solar, mediodi, eielo nublado.

10°] Control fotopericdico defa loracion.

Luz crepuscular.
Ubral de la inducci6n de a floracion.
1ot Loz lunar (luna llena).

10%|  Limite de lavisién en colores
Unmbral el fototropismo,

103 Umbral de laapertura del gancho
104 plumutar.

10 Limitedelavision.

107

107}

0% Umbral deIa fotomorfogénesis.
Respuesta ala luz roja del primer
entrenudo de avena,
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Jx S 165, so clomplifion g

Concentracidn

Tntensidod
el lur

Figura 153. Efocto de la intensidad do la luz so-
bre ol alargamiento de los entrenudos  la sin
tesis de antocianas.

ta del crecimiento en el drea

pande en_oscuridad. Una pequefia do-
i do enexgfa luminoss es suflnte para

que se inicie el crecimiento y éste es
mayor a intensidades més altas. En mu-
investigados se ha

s Jobre_ los: procss ffoquimiess

er_consecuencias  indirectas a
Fvs ds modfeacones n 1n tempars
tura y el ritmo transpiratorio. Las reduc-

422

cones’en el ron toiar 2 s intepeidaden
més altas de luz podrfan, al menos en
parte, deberse a déficits en el balance do
agua.

e ]

ot ososntdfics
(it imero e o, espesor
Ia limins, ‘stoter) en alguias especes
et influonea slcansa tanbin. al e

e interviene en

Otro factor importante para el creci-

miento_de las plantas es la duracion del
perfodo diario de luz (fotoperfodo). La
mayor parte de los estudios sobre foto-
periodismo se han realizado en relacion
con el control de la floracién.

Se conoce también, que ol foto:
perfodo puede regular varios aspectos del
crecimiento vegetativo. En muchas espe-
formacion de organos de

depende de la longitud del dfa; algunas
v bolla s6lo forman bulbos
cuando los dfas son largos, y las plantas

papa son_estimuladas'por 10s dias

La formacion de rafces en estacas de



Sala undulata_es mucho mayor cuando
rtadas de

lantas que han estado
a dfas largos. Tnnbién Ia dor-
iribn e las yemas, el tam: o1

ra, se encuentran entre los fend-
que pueden ser controlados por la
duracion del fotoperiodo.

tiene entrenudos y pecfolos mis cortos y
- 08 5 pecfo y

miento con una fuente de luz que
inclufa limparas incandescentes y fluo-
rescentes produjo una planta de aspecto

intermedio.
La comporcon espectr consifuye un
ando

tac
portamiento de las plantas creciendo en
condiciones naturales.

n la comunidad vegetal al ser inter-
ceptada Ia 1o blar por Ias hojas de los
estratos superiores de la canopia o sblo
disminuye la_intensidad, sino_que tam-
Debido
a los pigmentos presentes en las hojas,
sisdipdineye b clorsls, Jm it

longitudes de onda en las zonas
delamily o x0jo son més
tes:

lej
enira 100 3 800 nen on mlwwn a aquéllas
entre 600 y 700 nm tiene cias

Figura 155, Bfecto de a calidad de I luz duran-
te las os Gltimas horas del dfa: (a) recibid luz
fluorescente; (b) luz incandescente y () luz
de una fuente compuesta por una mezcla de
Iuz fluorescente ¢ incandescente.

importantes en la actividad de las plantas

las de un sotobosque o
pxmuc.an . denke;

Luego de haber pasado revista a algu-
il ol puede
tener la luz

y
nente preguntarse cudles son los meca-
nismos a través de los cuales se traducen
en cambios fisiologicos las modifica-
ciones en las caracterfsticas del flujo
radisn que llgs » s planss

central

1a luz, es decir un pigmento, al que se lo
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denomina fotorreceptor, La, excitacion

o v posibilita lareaccion
primais, e proner samble qutmice o
que sucederin otros que eventualmente
darn, como reultado una respuesta mor-

fogénice
Ut descripeitn adecuada do un sis
tema_fotomorfogénico de

req ara act
‘qué manera los productos de la reaccion
fotoquimica influyen en Ia expresion de
una respuesta morfogénica?

Plrl obtener respuestas acerca de esos
int tes existen diversas ﬁcnlcu'
e Setepminationts

actividad y el grado de plopm'donllldld

entre la luz absorbida y

:pectm de Emvxdxd se construye
Ia respuesta a distintas mmm.

des de onda. Uno de lol

que se han usado, como en el caso A

nacion) en cada longitud de onda. i se
estable las condiciones ex) en-
tales nenenrin
de la respuesta sea propor

tidad de luz Bb&l)lbldl por el fotorrecep-
tor entonces en aquella A donde el reque-
rimiento en energia incidente sea minimo
debe esperarse que el fotorreceptor tenga
un miximo de absorcién. De modo que
comparando el empectro do actividad de

dad d
sorcion de los pigmentos se puede inferir

42

ERGS x 10%/cm?
=

energia requerida

en milimicrones
Figura 156, Espectro de actividad de a promo-
cion de la germinacion de semillas de lechuga
(o, inbibicon de I loracén: (5, promocion
b do e (), s v
ol neria necsaria

serminacion, 4% s expanson de s
sy I inkbicion d la forcionen un 50%.
(Tomado de 5. B. Hendics, “Photochemici
aspects of plant photoperiodic

oy (oo por A - G Vo 1
1964, i 305:331.)

udl de ellos puede s l otorzeceptor e

Si se estudia el efecto de disti
conbimctans St do o 3 8



exposicion se pusde conocer

deci, ol 96 outmple Ia Hamada-ley. &
Bumen—l!ome( KIY).

‘Cuando la. respuesta del
i justa a las predic

dos,
luz, o que la respuesta no es propor-
cional a P.

Fitocromo.

Una pléntula de arveja puede crecer
varios dfas en la oscuridad sin que sus
o' e expandan en forma apreciable;

0 minutos de luz son suficientes
T e commosn s sveer. 1as. o

llas de chamico (Datura ferox) no ger-
minan varios después de la madu-
racion si_son en_oscuridad

completa. Es suficiente exponerlas duran-
fe 20 minutos o una luz do bajs ntens-
dad para que germinen mds del 80 %. En
i rdgimen do 9 hore do lua por dis, ss
plantas de Chrysanthemun morifolium
son inducidas a florecer. Pero si cerca de
‘mitad de la noche reciben 1 minuto
de s Suorescente, pamanecen en ets-

do vegetat
Eetdiando el espetro de sctividad do
esos tres efectos de la luz (figuras 156 y
T57), observames que os cas exactamen-
el mismo. Las longitudes de onda mis

requerimiento_en
e e 1a gerainacion 0 as semillas
amios, ok efomple; someuficieitie m
a 20 minutos de luz roja de intensida
e orden-do los 100 4 cnt® llprox\-
1000 vect

nte unas
la intensidad de la luz solar cerca del
‘mediodia en el verano).

Una partculardad nolable de est f fe-
némeno, es que el efecto de la luz

o010 nm} usde soulanie gor I fux

lenomina
mjo le_pno ('mwm nm). Lo s o
chamico_que no germinan en la oscuri-

pero si
la his roja (1) reciben 10, mimatos do
rojo lejano (EL)y Ia germinacion que se
obtiene a la de las semillas
mantenices fral tiempo en la osouri-

En ol cusdro 8 se muesta o eltado

tamien los con R y RL.
La magnitu AN ‘germinacion depende
Iy eyt que han recibido en
timo térming

Tratamiento Germinacidn (%)
2
£
[

min RL + 10 min R )

El espectro de actividad de la rever-
sién por el rojo lejano del efecto de la
Jus voj, también o sumaments parcido
para los tres procesos, y el miximo de
activid

La simi
vidad y en los requerimient
indican que en los tres procesos mencio-
nados el foty

ento.

- e EUA.
en los laboratorios de Belstulle, Mary:
land. Ese grupo, encabezado por S. B.

Hendricks y H. A. Borthwick, sobre la ba-
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ERGS x 104/cm?
]

energia requerida

Aenmy

Figura 157. Espectro de actividad para la rever-
n del efecto de la luz roja sobre la germina-
cién () y Ia floracion (b). (Tomado de idem
figura 156),

se de_experioncias fisilégicss, predijo
una serie de caracteristicas del pigmento,
e se llamd_fitocromo, que fueron
luego corroboradas cuando el fitocromo
fue detectado in v
mente_purificado_por
Bl tocromo pusde encontrars on dos
dximo_de

rmas: una con un méximo de al
cién en los 660 nm (Pr) y ofra con un
mxi 3 (Pfr). Ambas
formas son interconvertibles, es decir que
como_consecuencia de la absorcion de la
luz, Pr se transforma en Pfr y Pir en Pr.
A méx 660 nm
Pt e T P )
A mdx 730 nm

Se cree que Ia forma activa es Ia Pir.
Si se iluminan las semillas de chami
1as plantss do crsanem con lus roj en
el medio de la noche Pr se transforma en
Pir; la presencia de éste_ determina de
alguna manera I i & 1 gorm

nacion. en un cas0, y s inibicin de 1a
floracién en el otro,

Dos

entos.tiles evaluar la
importancia del fitocromo son la dhm-
bucién del pigmento en el reino veget

y las actividades fisiologicas o
por el nivel de Pfr.

Este pignento b sido detactado, ya

o por medio s

cas vegetales, con excep
gos, por lo que su distribucién es similar
alade ll clorofila.

En el cudro 4 se mdxcm
dldu ﬁﬂaloslw en las qu

ipar como elemento vt m
Kol mo. o eabauntrs ot
‘hacerse aiin més larga. Entonces existen

s activi-
i o

que en'unn vk
amplia de plantas pueden ser controlados
por la luz a través del fitocromo.

Cusdro 8. Procesos filologcos encuyo contral
participa o ftoromo,

Laoduitn s ks s oot

T et o i
Lo disrbucién do os productor do s fotootsis

El fitocromo es una nmmnpmml'm

cpaa do. siorber luz desde los 200

hasta los 800 nm. Como consecuencia

In sbeorcin. de T I, Lo propledaiss

fisico-quimicas_de la molécula cambian,
Ias manifestaciones de esos

cambios es I modificacién del espectro



660 nm. Después de inradiada
con RL, el pico de absorcion se encuen-
tra proximo a los 660 nm (figura 158).
Las propiedades espectrales son diferen-

cambio, iradiando con rojo lo_ mixim
o 5 ol Goplase Ia encen hacin

Pt es
puesta o Pfry 155 Behr dehuin
a

b tente un 98 % del
Hioeroms 30 cucsente-n Ia fomia Pr
Eetas trantormacones e une torma

otra on revesbles'y mediante iradi

ciones con R o RL, Tt s pote i

s,
simil’ 30 preseve ln tegeidad do. 1
protef

a0 o W0 g8 W

€02 g g Mg 45 g0

Longing e ondo (nm )

Figura 158,

. (Tomado de Butler, ., L., 5. B. Hendricks  H. . Segelman 1964. Photochem. and Photobiol. 5,

jano.
521528

421



Hasta el momento no se sabe con

il los evaizo piroles estin en cader
cambio de Pr a Pir podria

ivo, mis suceptible a la

Gestruceidn.y, segin 5o cree, Ia forma

con actividad biologica
L totomeversibiidad esla propiedad
uliar del fi

determinandose 105

cambios de n para la zona entre
600 y 700 nm. Con dichos cambios se
construird ferencial, que

espe
precisard en qué A la
mis y en qué direccion (fig. 159).

tomada como referencia. Por ejemplo, se
mide la diferencia en absorcion (AA)

a una dosis saturante de R y otra vez
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4 (am)x10°

seningen, Holands, 70-

usgo de s dods wturmnts do BL 3 1a
as A (A 730-800)

jo lejano

de la absorcion en 730 nm. bos lxm)xou
nm son extremadame

fi0s ya que es una A muy poco e

Cuando una poblacién de moléculas

proj
o reias por Pr y al rendimiento



cudntico de esa transformacién (¢r).A su
vez Ia cantidad de luz absorbida depende
de In intensidad del haz de luz By (er.
cm 2 seg ), de la concentracion do Pr y
del coeficiente de extincion para esa
erh. La velocidad de Ia reaccion cuando
2, 0 e ‘monocromitica.esti
determinada

dpfr

@

By ety Ory Pr—Ey efry 0fry Pr

Después de un cierto tiempo de exposi-
cibn o B, se llogard ol fotoequilirio, o
equilibrio' fotoestacionario; en ese mo-
mento la velocidad de la reaccién en
‘ambas direcciones es igual y por lo tanto

fr

<~ Osentonces

P Baenfn _ enfn
Pr = E, efry Ofr, ety 0T, O
2 dTRSa A e

P e, Or

donde Pt= Pr+ Pfr

Bs decir, Ia relacion Pir/Pr en el fotoe-
quilibrio no_ depende de la intesidad de
a luz sino de la calidad. Segin R. Clay-
ton, para que se establezca el Iobosqlnl--
brio alcanza con que c
locromo sbsors arios !monu. por %
e o wiflcetes ‘fotones
Sivse trata de m, o ello it
Ve s 3 x 10" org e lo e
Sabeteits ot 100, BoE NSRS
energéticos para poner en operacion al

No solamente mediante la luz se pue-
de_ modificar el estado del fitocromo;
también participa en reacciones impor-
tantes que pueden suceder en la oscuri-
dad. En estas reacciones, el principal

que

propenso _a
T Sormad, o BI e ave: e

cionar con alguno de los componentes
celulares inar un_ cambio en
Ia sctividad fisiologica. La ignorancia nos

obliga a denominar a ese componente

como:. x. La mnucnencu final de esa

reaccion  primari respuesta, es

decu-, w clmbm obeérvble et Ia sokit
lapl

5
.
WEA
i

En la aseuridad ol P puede conver:
tirse lentamente en Pr; esta reaccion es
afectada por Ia temperatura, el potencial
redox, el nivel de cationes divalentes,

étera.

Otre via qué puede seguir el Pfr es la
cominmente denominada destruccion.

transforma en un
espectrofotométricamente (P) y, por lo
s, s sefviid biobgia, Bsta

Tanlo  tevemién como la struccion
han_observado in vivo e in vitro,
aungue no en todos Tos tefidos suceden
ambas en_cuslquier cirew
vez formado el Pir, comienza a destmu,e
inmediatamente y, en algunos
destrucion s conplta alcabo de a ¥
homs. Se s encontado_que tanto n
Teversion como la destruccion en oscuri-
dad en plantils de Cueurbita pepo v
Sinapis_alba dependen
Pir/Pt. Para esas especies ambos pmxol
presentan un 6ptimo en Pfr~ 0,4 —0,5.
P

Ambas reacciones pueden ser importan-
en el control de la concentracion de
Pir en los tejidos.

Por lo descrito en los pirmafos prece-
dentes es de esperar que en los tejidos
munca expuestos a la luz, o mantenidos
en oscuridad durante varias horas, la
forma_predominante sea Pr. Efectivamen-

el pigmento se encuentra en la forma Pr.
Una excepeion importante a esta gene-
ralizacion es la que se encuentra en
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1 momento de
comenzar I mbibicién, ¢ % Pl puods

variar entre 40y 60 %. En las semillas de
lomate o de Pepino, por clemplo, Ia
canticad de Ptr presete cuando ot

ban en oscuridad o suficiene pars que
r

gada_continua o ropetidas imuiaciones
breves separadas por perfodos de oscuri-

se en oscuidad (cuadro
5). Mediciones realizadas de

activacion de la luz fuera termodindmi-

camente poco plausible. Sobre Ia base de
i s d i n s el

Cucumisstiwe Toma

e, Lindbonhageiie 8517 1663,

Tianpo de imbi- Tiompo on aseu-
bt on o Trow- deipubs PPt
idac antés dol  mianto e tratamiento
rstamionto (b ]
o o o 00
0 AL o <om
o AL 8 0%
1 o o 23
2 AL o <om
2 AL 5 02

estudios mis recientes hechos priudod
mente en el laboratorio de C.JP. Sprui

0 en ofro en la reaccion estin
involucrados varios intermediarios, segin
el siguiente esquema:

B0 e 0 P
,,
i 50 69 P P

No_se pueden tener transformaciones
completas en tejidos deshidratados, como
de las semillas secas. Sin embargo, alguna
de las etapas

to con las

105 tefidos deshidratados, aunque pueder
tener lugar algunas reacciones fotoqui-
micas, Ia reaccion Pfr— Pr no se comple-
ta sino que queda detenida en los prime-
me intermatiaron, loe cles wedzn e
oscuridad reverti
‘medida que s pmduee i it
n e fitocromo va iendo In capa-
cidad de transformarse  totalmente. 1
un estado de-hidratacion parcial parece
s aue ol P, despus de absorbor s,
ios entamente

drfa.encontrarse como Pbl. Si i



to dospud del R s iadia con RL
ado, pero no

de FESI Gt por'sl/ I Sutids

o dispobese de Hiiioted teis o
el fitocromo, una de las prime

avena, la_magni
proporcionsl & logaritmo da 1a concen-
tracion de Pfr.

Sin embargo, en varias ocasiones no se
observd correlacion entre los niveles de
fitocromo y la respuesta. Uno de lna

e mis & ha prsocupado
e investigan este tema, se puede ejem-
phﬁm con la I’W\wcion que se presenta
al estudiarse el alargamiento del tallo de
arvejas ahiladas. Se ha enccnbradn que el
efecto inhibidor de un:
4 :

cién con rojo ya habfa desa

otros casos s bservazon fecto debidos

por dm ‘mucho menores

a_transforma-

o de Pr L2 bir s wmphb]e ? do sor detec-

mes espectrofoto-

Las cuusss posbles de Is flts do

explicacion para muchas de esas

pancias entre los niveles medidos by
y las respuestas son varias. Por una

5 ha argumentado que es muy posible

que el Pfr pueda tener efectos imy
tes

ahora se ha medid

érgano v es muy posible que el que esté
afectando una determinada respuesta so
encuentre 560 en algunas células, o en
g de los compartinentos sibcsi
e

Recientement Sorut 3 Baven han
propuesto una idea que en cierto mod

comprende lo ya expuesto. Los inves-

tigadores _holandeses piensan que_para

que el Pfr pueda actuar det o
acti

50 a él. Por otra

x en Pir o tendria que prodicis T
i Ia ssociacion del Pir

con o it activo despu
casara Ia scsibn. aloligick S b
esta hipotesis es coherente con mucha de
la_informacién existente todavia no
cuent /0 experimental directo,
smpecamsity i o rofhronte o I et

clon dal focro
Vito. anies varios clemplos en
s e 1n oemacin de Pl o lanis
iladas puede cambiar profundamente el
ansio

de las hojas; cabe preguntarse, por lo

tancia en el control

ter-
nan varias horas de luz con perfodos de
ose

Una forma de recabar informacién al
respecto es establecer distintos niveles de
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Pir al finalizar el periodo diario de luz.
For demplo, cltvando planas de porc
tos en un régimen de 10 horas de luz
nuomcmu y 14 horas de oscurids

del 80

contenido de ks en la region de \ entre
Ios 6 0 enls lus emitda

por A S,
Flesade 1a romcitn P * Fir haia I
derecha. De manera que podemos esta-
blecer distintos Pfr/Pr _irradiando las
plantas con distintas dosis de RL antes
de calocaras e osuridad, Si se mide el
to de los entrenudos se en-
s o daos alglog sou 10
Que no secibieron L y, por 1o tanto,

empezaron la noche con el nivel de Pf
mis alto. El alargamiento es pr
ments mayor o sumentame la dosis de

les.de iluminaci6n, se puede modificar
pmhmdnmeme por el nivel de Prz,

te informacion indicando que tam-
binel mvel de Pfr constituye g de los
fact puede influir el crecimiento
en condidones natursles. 8 cons

PIx/Pt en una solucién de fitocromo des-

limpara_incan-
descente s 0,60; cuando entre la limpa-

a
Solucidn
fitoeromo. \

Figua 160, Relacions P/t obseradss e
tucion

It mh la composicion de la luz
ot las bojas, vemas que
s mmmdn Pdo. ouda eatre 600 y
00 ' son considérablomeote. nde b
sorbidas que las longitudes de onda entre
700 y 800 nm. Es de esperar entonces,

que el equilibrio entre Pr y Pfr en aque-
los tados e cihen log Tftads por
ojas se_encuentre

@ un poréentale menor ds P, que
los mismos tejidos hubieran sido expues-

tos a la luz solar directamente.

En la igus 160 se puede observar un
fomtplo do'Ja capecdad o b hofs de
e como s Bteo do L. La relecion
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cuando e imaincon s provenenis
). i

l.(mpm" de RL (b) o
u“.*’?;JZ' oo 4o 1o porum i

Muchss de las carctristias de lss

plantas creendo en un
Tae. que 30 pusden eporse &

e miensiaces de b Sino: Bombién
caracteristicas dz elalones PE/Pt pecue-
fias, como el e los entrenudos, I
inclinacion de Ts limins folar, Ia ped
dad de antocianas, eteétera.




Bl fltado de Ia luz por s hojs, con
¢l consiguiente en en' RL,
pued i

de la especie cultivada como en las
‘melezas. Kasperbauer ha ol
el aumento en la_proporcién de RL

u Tugar del eulivo donds s encuenznn
plantas de una maleza influya no
i época de_crecimiento, sino
tambia sobre o comportamisato poste-

tior de las
‘A pesar de la mpnmncm que tiene ol
conocimiento del mecamimo &
toeromo puede paticiper en ]
Gontrol del esecimiento 3 desarolo, o
davia estd lejos de ser comprendido com-
letamente.

idea de que las
ditintes s 4o a ierncici pue-
den etar contolads por I ackivacion o
represion de genes, se pensd en la posi-
bilidad de que el Pfr pudiera regular de

ado se @ i pusde incuci I sitests
de algunas enzimas como la fenilalanina-
amonioiss y puede eprii I ot
% lporkas Ocas eninis, por o oo

por
T RLPE b e men e

cambian o lo hacen debido a una modi-
ficacion general de metabolismo en las
células, sino en respuesta a la actividad
de un mecanismo_especifico de control.
Todas et observaciones experment

con Ia idea de que Ia
Totomortoginais s debe s cambios
ducidos por el Pfr en la actividad de
algunos genes.

Sin embargo, este esquema encuentra
bsticulos en

les clésicos en el estudio de Ia fotomor-
La induccién de la germina-
cén por B en eon semile 0 o atec
len bor ln aotionicion D, ol por
micina, & pes: o e
Fidores. son abeorbidon por s sl
Apastamen
Ia_germinacior
1as semillas dormidas de lechuga.
‘Algunos efectos muy ripidos causados
por el Pir han motivado que varios inves-
tigadores propusieran una
ente del mecanismo de accin del fe-

0. En alguna de esas respuestas ri-
pxdu. ¢l lipso entre ol cambio de Pir y
finalizacs 1o respy

mlyar da 80 minitos. Tor femplor
orfentacion de los cloroplastos del alga
Mougeotia puede ser controlada por irre-
diaciones con R o RL. Una irradiacion bre-
n R determina que los cloroplastos

se orienten en un plano perpendicular al
haz de luz; inadiando con RL, los cloro-
laos 40 miren 2 un i pemlelo 4
n de la luz. El cambio de

irtadi leanza su.mayor
‘magnitud en 30 minutos.
En otros casos, aunque entre Ia irma-
\i.wcmn con R y la manifestacion de la
esta_pasan varias horas y a_veces
G, 3 roquiem 1a presenci ds B olo
durante uno o dos minutos. Pharbitis nil
es una planta de dfas cortos, cuya flore-
cion puede ser inhibida por una irradia-
cion con R cerca de la mitad de la
noche. El efecto de R puede anularse
por una irradiacién con RL, siempre que
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no transcurran més de dos minutos. Es

ceso mis ripido que la sintesis de nuevas

protenas. Esa_corriente de opinion sos-
fiene que el estado del fitocromo afecta
la permesbilidad de las membranas y que
los_cambios morfogénicos son efectos
derivados de las modificaciones en la
permesbilidad, Esta hipbtesis requiere
que el fitocromo se encuentre ubicado
en las membranas y efectivamente, se lo
ha encontrado en las membranas de algu-
nas células (aunque no existen pruebas
de que esté exchsvamnte en st mem-
as).

’hmM-n se han medido cambios en la

agua en algas depende de la composi-
cién de la solucién nutriti i

Otro efecto a ‘membranas
deidy o savios o oade o oo

ol Wi e o

e chllas opidérmicas d Tarasaeum officinl

oo do b me"ya A, Sincher,
anti 28,364 1972).

Comienzo  Comisnzo. Constnte de

o i permesbildad
THSMEND. pimgiis deplasmiis Ko lseg” )
eg)

o)
Rolo w9 @1 %0
ool 29 5 98

cromo, es la aparicion de potenciales
eléetricos (figura 161). Ademds, el efecto
del fitocrom a germinacion de

0 sobre I
semillas de lechuga puede ser modifi-
cado por clmpel os de 5
ch".lln dgdolminuux

Figura 161 Potenciles eléciricos medidos en
dposs do s  contnuacin do imadac

fomado de M. S. Jaffe, 1968,
e 103 LoteTo1r)

De manera que hay resultados experi-
mentles que s adecuan  a hpGtas ce
la regulacion de genes y otros que
lican mejor suponiendo que la accién
inica de fitocromo s un cam

mbranas. Las d mpm;u
son_ compatibles y no es diffcil imaginar
una combinacion entre ambas.

Respuesta a irradiaciones prolongadas con
altas intensidades de luz

En pérrafos anteriores hemos visto que
numerosas respuestas fotor morfaxe icas
52 puoden inducr con pequerias doss de
energia luminosa. e ilu-
con Intasaiades muy hn]us son
suficientes para saturar las respuestas a
través del sistema del fitocromo, que por
esa razén ha sido llamado también “sis
tema de baja energfa’
Sin embargo, las plantas también pre-
sentan _respuestas _fotomorfogénicas_a
dosis de energia mucho mayores que las
necesarias para saturar 1a conversion del
fitocromo. Por ejemplo, en la figura 162




se ha representado el alargamiento de los

ipocstilos de pepino expuestos a distin-
tas intensidades de Iuz roja o azul. Ve-
mos que-a bajes intensidades s luz roja

pusds explicar soamec-con a conver-
Hén de Pt en P,

Lorgo del_ hipocotito

Iiensidod
a'lo luz

B 150 B[:.J"an;' distintas it
ol (6 3] () soe o it To:

lo de G. Meijer y R. Van der Veen: The of-
‘/,:::lal lghi on ot grouth and developmenty

Este tipo de respuesta, para la que es
necesario ex; irradiacio-

efectos en la misma direccién que el Pfr.

Fiura 163. Bepectro d acividd dol dtema

miento del
mo referencs
dn sl 10, (Domado e

enesis” en The Physiology of Pl
Gropth and Dtuelopmmt. 380 ot
quien Io repr

Ratnforsch 320, 1172)

el alargamiento del hipocotilo, por
e‘emplo, oL SAE 5 ol P tene efecta
0’ de R inhiben mucho mis ¢l
alargamiento de hip

cuando son precedidos por 4 horss do
rojo lejano o azul. En el caso de la
germinacién, Pfr y SAE tienen efecto
opuesto. La_exposicion sl rojo_ lejano
durante algunas horas puede inhibir com-

pletamente la_germinacién de  ser
ar en oscuridad, o re-

uesta

para ger
cin entre el Pir y el SAE, se manifiesta
en algunas especies como una respuesta.
Gual & 1 g, B opeided T semillas
de Amaranthus fimbriatus- germi

un bajo porcentaje. Irradiaciones de cor-

tre ¢l 80 y 100 %, pero si la exposicion
diaria a la luz se prolonga mas de 6
horas, lnl pnnenmel de gm'nmumn
decrecer ar a valores proximos
a cero. "Bl etecto promotor de las expo-

irradiaciones son muy prolongadas, el
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SAE contruresta o efecto promotor dl del
‘germinacion se inhibe més
to mayor es la dosis de energfa.

roja,
L (Tomado
Chomand Protadio, . 346 508y

El S, un sistema mucho menos
cannmdu @i ol 8l Shpcromso. Un aspec-
to b e todavia es objeto de
cusion @ 1a entided del otoreceptor.
Ham ahora no se hn
gin_pigmento con las c ad
c\uad e sbsorbe do 1 Yo & sk
T0j0 Ie]lno como para explicar los
Stoctos del SAE,
En cuanto a la zona del
vecina a los 700 nm, la

0 y
otensigad a5 1a oz podnl determinar
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un aumento en el nivel de Pfr* y asf una
‘mayor respuesta.
Tanto en el caso de la inhibicion de la

n expue
plaliiilve
ieam 3 3658 nm. Todas las semillas
recibieron X 766 nm de la misma inten-

irradi

des de \ 658 nm. Como se observa en la
figura, al aumentar la intensidad de la
luz ro]l Jatre 0 R4 20pEcm? seg !

acion, es decir el
eﬁecto hibidor del SAE se hm mis
r encima de ese valor la

tenso y por
inhibicion % stenta hase dessperecer.
Esos resultados, aparentemente paradoja-

dunh-c de clertos limites aumentando la

omposicion en de luz se
dhmmuya Ia semmmon. demuestran la
e a presencia de Pfr para la
e 4o SAE,
©
g e EQ

perem g [658nm)

Figura 165. Germinacién de las semillas de Je-
chuga, expu idneamente  uz de dos
Tongitades de onda; 768 y 658 m durn

horp. La intensidad de \ 766 fue de Toeo nE/
ot e, (homa o 6. ot 3065, P
tochem and Photobiol, 5, 349-366).



En cuanto a la zona del azul, vlmdu

del SAE en esa rogion del espectro es
similar a los de otras respuestas a la luz
i, como el ftotropismo, la fototaxs

interpretacion
tas st oompllcm‘h por
entos que
absorben en esta zona.

Fototropismo

La exposicion -de_los tallos a una

fuente unilateral de luz mne come
secuencia ‘mismos

debido a que la velocidad e nnqmlen-

I hi revia
ntensdad da a oz (figura 166).
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Figura 166. Curvatura inducida por distintas
dods e sl o 430 .

Wilkins, Mo Graw-Hil.)

El espectro de actividad muestra que
Ias longitudes de onda eficientes en indu-
cir una curvatura se sitian en la region

de 500nm, y s observan custro picos
en 480, 440, 420 y 370 nm. Todavia no
se conoce con certeza cuil es el fotorre-

ceptor. Dos r:omp\unm pmbuhlei son
los carotenoides y las flavinas. También

te, pero no existen pruebas e o
e
Como consecuencia de la Juminacén

desgual do requladores del erecitento,
causa de las distintas velocidades de creci-
miento y la curvatura.

Sintesis de clorofila

Uno de los cambios mis ostensibles
que suceden al exponer una pléntula
ahilada a la luz, es la formacion de
dloroila, cuya cumlicién se hace vis-
ble en el término de pocas

algunas especies, la sintesis de clomﬁh
puede producirse en os

‘o, mayorte, a fuz 8 uh ecubito

nsable.

indispen
EI pignenio responable e la capta
clon de ll luz el

na deno
oocmmhhdn (mlmi, cuya estructura
uimica es similar ala de laprotoclorofila.
Ls dfetmcis enre:amis pecios qui-
e en que en la iltima el
Garboxilo de una d as eadns laterles
do Jn portian esta esterificado con un
grupo fitol.
Al absorber la luz, la pelida se trans-

formacién en
ocurrir si el e
simple solucion en un solvente orginico.
La_transformabilidad puede modificarse
sometendo ol compleo 2 trsaminios

tar la_protefna: si los
el o it pro-
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fundos la fotoconversionpcliderclidapuc
de anularse totalmente. Esta asociacion
pigmento-protefna no et sand i,
ya que la misma situacion se encuen-
ira al estudiar otros pigmentos impor-
tantes como el fitocromo, la rodops
etcétera.
La franstormacion de la pe(ids) en
cl(ida) _consiste en uccs
excitacion de la pcma.; por Ia huz posi-
bilita la incorporacién de dos H en

de los anillos pirrol (figura 164). El origen

dos hidrogenos

bien. Después de la
peld) o o) pmdur:z Ia incorpo-

de un grupo la formacion
de la clorofila a. Esqy st Ta
serie de transformaciones es la siguiente:

o Fitol

+ > cl(ida) -

Pel(ida)-holocromo -

El_complejo_pelida-holocromo, o
vez, se encuentra en los orginulos
cursores de los clomplm\x (ympmmu
y etioplastos) en
los coroplastos en m i expuestes 8 I Jiz
tintas situaciones en las_que
‘isaan sttt Jos pgmintontgh 1
plistidos influyen sobre fus carctarit

obtiene con
mlucmn Por ejemplo, se han def

vivo es formas de pel(ida):
pel(ida)628, pel(ida)637 y pv.‘llida)%ll L
cantidad relativa de cada una difi
gin' ol estadio do desarrollo.de las pldn
s B oomy

pcu1da]637 y Dcllld )650.
as formas pcl(ida)637 y pel(ida)650
! pasien. Banstorna cilmente
en cl(ida); una exposicion-de 3 mi
a luz de baja intensidad (ca.250 chmZ)

pel(ida) en esas f
Sotiledones ahilados de pepino. Bn cam-
bio, para reducir el nivel de pel(ida)628
se requiere una_exposicion a luz con-
{inus por mis do dos horas, o durante
un lapso semejante exposiciones bre-
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ves a la luz separadas por perfodos de
oscuridad. La pel(ida)

forma pel(dn)650 & Ia que presenta e
mayor grado de agregacs
‘uminados, es0s agregad

pelids) s transtorman en clida gt

acion; estas moléculas
G0 s rociostemente ommadas b
diversas modificaciones que se reflejan en
su espectro de absorcion in vivo. Aunque
esas_transformaciones pueden diferir se-

-l

gin la edad y otras condiciones de las
plantas, se considera que el final de
esa serle de cambios s una pérdida del
st de- sgrogciin, Divas_obour

ue la desagregacion de.
ll clleni d!be Ilevune a cabo antes de su
transformacién en cl, mediante la esteri-
ficacién con el grupo fitol.

Cuando i planta shilada s expussta
a la luz, se produce la sintesis de

Tofila y ademas comienzan a desarrolarss
las_estructuras de los cloroplastos. Las

heterogéneo y cambiante. Esa diversidad
Ias moléculas, determina la existencia de
varias formas de clorofilas a que se pue-
den distinguir por sus espectros de absor-
cion y fluorescencia. Al estudiar la foto-
sintesis se ha visto que en el sistema I y
1 partcpan disinas forma de clorofla
a: cla672, cl,683, PT00. Estas di
Torme, 4oy 1, dfersntes formas’ do
pel(ida), son observables slo cuando los
pigmentos se encuentran en lasestruc-
turas celulares. Una solucion en un sol-

vente orginico de cly muestra una sola
forma de cada especie quimica, y los




absorcién o fluorescencia
dependen del solvente que se emplee.
Lis distinas formss do cy en ln
roplastos aparecen en diferentes mo-
mentol después de comenzada la ilumi-
nacion, de modo que la maquinaria foto-
sintética se va_articulando_pro
mente. Aparentemente, los pigmentos del
sistema I se forman antes que los del
.

influye sobre otras. etapas

I antes do pel(d); en s
punto_clave lo_constituye acion
&l icido s-aminolewulinico (5-ALA). S¢
ha visto que la luz activa la sintesis
5-ALA y aunque el fotorreceptor de este
efecto aiin no se haya identificado ine-

Clorofila s

horas de luz

Figura 167. Acumulacion de clorof
de trigo expuestas @ luz continua: (-~ ) reci-
xon 6 min. de R 6 h antes de comenzar Iy il
minacion contiua; () o fueron prenta-
i oo do 5. | Vi enhotopiysic
logy Vol. 1, 1964, comp. por C. Giese

quivocamente, existen datos que sugieren
e I pe(dn0 podle, cumplfs om

cién. La percepcion de Ia luz por la
PeCan)s50. erve e comverine en
cl(ida), de alguna manera determinaria la

sctivacitn del sttems_encimitico res-
ponsable de la sintesis de 5-ALA.
En 9Ianmlss que han sty
lapso  prolongado, por
cemplo 8.2 u Ao, at s expuestas & 1
rma 'la_pelidy) formada

durante el lpm en oscuridad, pe

continua. Este efecto de la luz de evitar
Ia demora en la wumulumn ripida de la
clorofila s mediado, por lo menos en
pare, por o Hlostomo (figum 167,
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CAPITULO XV
REGULADORES
DEL CRECIMIENTO

R. M. TIZIO

factores que pueden agru-
parse en tres categorfas:

a) Factores nutritivos
b) Factores metabolicos
©) Factores hormonales

Los_factores nutritivos
que o odireclaments contribuyen
2 statess do compucstos estru
de sustratos respiratorios, de e

os,
Heoquimices 3 quinicos (inercambio
reajustes de pH en el nivel ce-
lular, sfntesis orginica, etcétera), caracte-
risticos de cada proceso vital. Ellos son
los macro y micronutrientes, el H,0, el
00: 380,
os factores metabdlicos, fundamen-

titivos para .
cum lumznbe de ]nl dlhlenbec
vlu\el “owdn lu'plnuom lnoorr
‘poracién ntes, metabol

Eorpimin. ogtntion et e

planta debe llevar a cabo para crecer y
desarrollarse.
Por iltimo, los de tipo hormonal cons-
tituyen una serie de factores mhemm, de
funciones variadas y espei

nan, aceleran 0 regulan la e
vencion e mmxmm de los procesos

vitale 0 y en el spacio, y

produccién.
Un ejemplo aclarari los conceptos ex-
puestos: Ia formacién de rafoes en la

base de una estaca
de_crecimientopor moﬂngénu!s o

gulada ente por

nstancis d tipo | hormmu.\ que, ymdu.
adan

e u \ullu (figura m)
0 ol v e

< n
tribucin de nutrientes, dupambxhdnd d
compuestos rcos en energia formados a
través de la respiracion, hidrolisis de sus-
e e reserva (hidratos de carbono,
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ecres s <1 Hetosoizckh

>

Figura 168, Esquema de la participacin de los factores nutricionales, metabélicos y hormonales

enel crecimiento (rizogénesis).

piotenas, grusas), sintesis do protefnas
fructurdes, etcltera. Ln mavorfa d
son  regulados por

e i hormaray squnos de
ellos a través de la sintesis de
{ibo, hidsoiftco, La awoncia ds.di s
hormonas o la- inhibicion: por otros fac-

1o haya formacién de rafces.

El sfomylo expuesto da iden de n
cierto_orden. jerérquico
facto

olin mutiosids lot

bt 3, lss homonas lo | hmn bt
medio g regulacion
fenbmeno.

arados estos conceptos, se puede
de visionalmente a las hormonas
como aquellas sustancias urlimm que,
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e s
planta, se trasladan a otro y, en mu

yorfa de los tequlaitos gie una sstincle
orgénic unir para ser considerada
prpetond et

4) que se origine en el organismo;
b)que generalmente se traslade del
sitio de sfntesis o liberacién al sitio
acciéy

o actiie en muy pequefias dosis;
d)que induzca o afecte procesos fisio-
logicos def



En general, todas las partes de la
ta en act

inducidas por heridas o lesiones, 105
‘mores, etcétera.

asi todos los factores de
Hosmons oo accion eologot &
concentraciones _extremadamentebajas,
o SO it G o e

le pesofresco.
S o gl 3o haealoniado ros
obtener un de dcido indola-

necesario ext
toneladas do ipiss de e g,

Por 0'.\1! p-ll“e las plantas Lummen
sintetizan gran nimero
accién_ inhibidora sobre el crecimiento.

Los inhibidores pueden irse como
‘que inhiben o retardan el cre-
cimiento_oponiéndose directa o indi-

plantas  heterotrotas, pero no cu
atafie a las autotrofas. Por ejemplo, el
crecimiento normal de las rafces de to-
mate equlers ol complefo itaniuieo B,
cuya sintesis se opera en otras region
de la misma plant

esde el punto de vista hormonal se
puede definir al crecimiento y desarrollo
como fenbmenos ~fundamentales _inte-
rados por miltples proceso viales or-

denados en cierta secuencia y regidos
un r.‘omp)ﬁ]o hamonll
Una de las_princi

ipoles cxnctarstion
a

s de correlacién.
En el sjemplo dado al principio del

pingpios de otofic, consituye también
eno_correlacionado con la des-

aparcl e ciertas hormonas y
o “aument on ol tanor de sustancias
inhibidoras. Muchos otros fenomenos de
correlacién —que se analizarin _poste-
riormente— tienen ligar, en la_mayoria

de concentracion entre

DEFINICIONES

Antes de comenzar la descripcion de
1o fenémenos de correlacion controlados

, se consi-
dera necesario intentar. definirlas y enu-
merw adads, oo, Jofenence. Sl
gicos ‘que afectan. Que usemos el tér-
Sine. detimeion o, impliea s v
yamos a dar una idea absol defi-
nitiva de la_accion hormom.\ puei solo
lo empleamos en el sentido descriptivo y
aun didictico para sefialar el fenomeno
fisiologico que més particularmente, y en
forma més o menos especifica, resulta

Por otra parte, se considera de utilidad
dar una idea general acerca de la accién
de cada uno de ellos antes de entrar, no
o 2w eslo aetllado, o también

is de como se integran respecto a
Ta fisiologt do Ia planta eners.
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REGULADORES DEL CRECIMIENTO

52, denomina reguladores dol croct
aquellos compu

farsls 3 sintéscos que, o bijs concen-
traciones, promueven, inhiben o regulan,
con modificaciones cualitativas o sin
llas ‘el creimiento.  (Véuse <Clsit-
n y estructura quimica de
ladores del crecimiento”).

FITOHORMONAS U HORMONAS
VEGETALES

Se denomina asf a aguellas sustancias

nidos. Entre las fitohormonas mas impor-
ncuentran las auzinas, gibe-
relinas y las citocininas.

Auxina
Son reguladores del crecimiento que,

e _estimular la_extensi I

pared celular acompafiada de entrada de

agua a la célula, y como consecuencia de
ello inducen al

ser fitohormonas,
gomio-en o eato del eido indolacttion, &
bien reguladores_sintéticos, com

caso de. los eidos ndolpropiouics, &
doibuifies, vafglontodies; Tédors

que las auxinas
pueden particpar también, on Ia Ml
plicacion_celular, en los fenomenos de
dominancia apicd, de mortogénesis &
“cusjado” de frutos, de partenocarpia,
en ) de cafda nabuml e hojas, flores ¥

s conocido con el nombre de abs-
n.

Giberelinas

Son fitohormonas que, entre otros fe-
nomenos fisiologicos en que intervienen,
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poseen la propiedad particular y especi-

S do fmcuce saigriontn canliar o

plantas normalmente enanas y revertir

enanismo genético. Las giberelinas se ca-
terizan

y d especies de
dfa largo, y ok nhibie o ot
jar la tuberizacion en la papa, el topi-
nambur y_otras tuberosas, esti-
mulando”la_emision y crecimiento del

para la germinacion e clertas semillas.

Gitocininas
Son reguladores del crecimiento, natu-
rales (fitohormonas) o o sintétoos, e
ente el fenom

de citocinesis o (omnm(m del

plasto_en la_di . También
intervienen en la llgulnclan de otros
fenémenos bioquimicos y fisiolégicos co-

yemas, etcétera) también con las auxings.

PRECURSORES AUXINICOS,
‘GIBERELINICOS Y DE
CITOCININAS

Son_sustancias que en Is planta e

den ser convertidss en

eline 3 clteinins, mpeem.menu,
liberadas como tales.

'SUSTANCIAS TIPO AUXINAS,
GIBERELINAS Y CITOCININAS

Se denominan asf a aquellas sustancias
de estructura quimica ain desconocida




o on i prbas Heligios st
una accion an ausadas por las

auxinas, nbnelmn ¥ Gioctnis, ropo
tivament

ANTIAUXINAS

Son reguladores del crecimiento, en su
gran mayorfa_sintéticos y relacionados
estructuralmente con las auxinas, que se
oponen competitivamente a la accion de
éstas sobre el crecimiento. La competen-
i 3o manifiesta on 1os stios do i
uxioica , por Io tanto, a vl

.

‘Algunos autores denominan antigibere-
linas a otros grupos de reguladores, en

plmvmln' a los retardantes, sustancios

aracterizan por su accién enani-
Sante wbn ‘muchas plantas. Mis adelante
se vera que dicha apreciacién es errénea
desde el punto de vista fisiologico. Las

o 1=mt qu(mu;o del deido cafeico).

INHIBIDORES

En o g mayorts n-zunlu y de

mmmuumx, a la accion_de las auxinas
relinas. Dicha accion puede tener
hlxu o dalos somabcs 5 dinis
estas fitohormonss, usual-
Tt on Casoter engim imitico, pero ra-
ramente en los sitios de accion. En gene-
ral se requieren concentraciones relativas
altas para anular por completo la accion
hormonal.
Entre las sustancias de este grupo se
estudiardn las series de los dcidos benzoi-

co, salicflico y cindmico, y también las

de’ los compuestos flavonoides como la

ina y queceling que, en slguncs

casos, parecen tener relacion con los

estados de dormmnn Qe s yommas d
algunas espec

O gupo o mportet o constitgen

isinas, en las que se considerardn

) mda lbcfslno, faseico y lunulirico,

regul ecanismo_estomitico, en
In manifestacion de 1a senesoencia Tlian
y de los frutos, y en el control de la
Fermincien do algunzs

onsideraré el caso del
complc]o mmm, £ que, presente en

) temente
constituido. por una. mesca do deido
shechice, salliloh stos
fon icho complefo inibidor pre-
e responsable de la entrada en
dormm.sn de las yemas del tubéreulo de

la papa y de otras especies.

ETILENO

tileno es un producto normal

del  aobolamo eshns S inclusion

denteo del. presente capftalo obadsos 1l
hecho de que dicho gas reiine ciertas

e procsos bioquimicos  filogcas
tales como la maduracién de frutos y I
le la nbscmen. a través de la
sico do 1 tcbede do erzimas do
S hiteitico somo. T pectimns

cellss, que actian en I Boie
i’y s paredes ol

RETARDANTES

Reguladores sintéticos del crecimiento
(derivados en su mayoria de los carbama-
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REGULADORES
I.HORMONAS
1. AUXINAS

CHzco0H

N

aeido _indolacetico ( AIA )

2. GIBERELINAS

3. CITOCININAS
~CHy

HN ~CHy=CH=C = CHy HN=CHy= cH=c{
cH3

N CHaOH N
)I iy >
N ’
ZEATIN ISOPENTENILADENINA

(6= (4 hidroxi- 3 metilbut~ trans -2~ enil ) (6~ (¥¥,dimetilalil ) aminopurina
‘aminopurina

4. ETILENO
cHy

CHy



geseuling

5. INHIBIDORES

0) Serie_de deidos_benzoicos

on
coon  (/ \y-coon o, cook
N ol
. ; ) oH,
deldo_solicilico  Geido p~ hidroxidenzoico coido gelico

Serie_de_deidos_cingmicos

CHsCH-COOH »
&
ol ol

geido

i i Sl e ecido ferdiico

© Lactonas no saturadas : serie de derivados de lo eumoring

@"D
o

) Serie de derivados flavonoides

»
o ¥y

naringening querceting

) Abscisinas

CHs s o coon
on
A
YA ‘/\N m
o* oy CHy cHo
deido_abscisico (ABA ) xantoxing




6 PRECURSORES

Auxinicos, giberelinicos y de citocininas

) _auxinicos

@Cﬂ;-cﬁm}iz Qjcnz ¢-coom

triptofano Otldn indol
?
Qjcyac @,Wzﬂz @CH, cN
| ]
W
Indolacetaldehida triptamina Indolacetonitrilo
b) giberelinicos ¢ ) de citocininas
NH2
= CH,
2 N IV\
ek >
N N
«adenina

(-Kaureno )
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7 ANTIAUXINAS

acido

8

CH COOH

fenilacetico

SINERGISTAS  AUXINICOS

) Serie de difenoles_derivados del_acido_cindmico

CH=CH-COOH CH30

Hol Ho
deido
611 Otros,
" HO COOH
Ho! HO
OH

acido shikimico

tos de NH , fu!onws 7 N cuatemarios),
frenan la alargamiento de
oo chulas de Tos meristemas subapicales
e intercalares de los ejes caulinares, y

la altura de las plantas, pero sin
causar erecws formativos sobre los res-
tantes or

CH = CH-CO0H
ferdlico
0
OH
cn=cn-c’ pal
<S5
COOH

OH

deido  clorogenico

La consecuencia més general de la
accion de este tipo de reguladores es la
de provocar la enanizacion de las plantas
tratadas. Ademds pueden inducir otros
fenbmenos fisiologicos tales como el au-
mento del grado de rusticidad de ciertas
plantas a los factores ambientales adver-
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deido 2,

fanoxiacelice (240 )

FITOALEXINAS

cHyof

Pisoting

II REGULADORES SINTETICOS
1. AUXINAS
o 2grupe_indel

@mcu;m OUwcnzcu,cm

W
deido_indotpropishico (1PA) deido_inglbutitico (184)

b grupo nattaleno

cH2c00H cnpc??

R

Geido_noftotenceslico (ANA) naftotenacetomids

) grupo noftoxt

0-chco0n
acide_nottoxiocelico (KOA)
@) grupo_tenexi
o-cHzco0n 9-c# coon 0-cHg co0H
ot ot Hy

deido 2, meti -4, co

lenosicdtice ¢ MCPA )



deido 2,6~ diclorofenoxi -
gcético.

2. CITOCININAS

P g RO %
W ~

B O

ginsting (CIN)

benziladening ( BA )

3. ANTIAUXINAS

¢

deido_fenilbutirico

c=cHy

ocido 2,35 - triiodo- 2,4 - dicloroanisol
benzoico. ( TIBA )

4. INHIBIDORES

o=

hidrozido moleica ( HM )

451



5. RETARDANTES

o cl
. /¢ \
Fosfon D ( cloruro de CH3 “CH3
Dl AMO 1618 ( 4~ hidroxi - 5~ isopropil -2~
metilfenil - trimetil cloruro. de amonio 1~
carboxilato de  piperidina )
e
Cl Cl ‘/cﬁi .CH,
1~ CHy=CHp-N{CH3 ok N_ e 3
CH3 2
c~3
; HpC-C- OH
cccocycocel ( cloruro de é
2 ( cloroetil ) _trir io ) B9 o B.995 (Alar )( acido N- di-

)

6. MORFACTINAS

\ ol
20
N0~ CHa~CHa-CHz-CH3

IT 3233 IT 3456



sos (s, atas tempersurss, selinidsd

¢l aumento, en la vid, del ni-
o oo s “c\uudm"' el aumento
del nimero de flores; la induccion de la
formacion e yemas ol .
bicién dal cociminto-do Jos Solones'y
la estimulacién de la tuberizacion gn ia
papa, etcétera.

MORFACTINAS

Reguladores sintéticos, no téxicos, que
20 sdlo inkiben ¢l creimiento sino que
mndmnln ‘morfologicamente su expre-

a de la lndmx:mn de efectos
formativos. En general son derivados de
fluorenos carboxilados o clorinados.
También inhiben Ia germinacién y anulan
la manifestacion de ciertos tropismos.

FITOALEXINAS

‘Sustancias cuya sintesis es inducida por
L. e 4o aomies p-tw
propiedades hormonale den
bir o frenar locll.menbe t fronce wherion
la enfermedad por n del cre-
imionto del organismo que In provoca.

CLASIFICACION Y ESTRUCTURA
QUIMICA DE LOS PRINCIPALES
REGULADORES DEL CRECIMIENTO

dcido  indolacético

h) giberelinas: Al, A2, A3 (o
icido gherdico, AG), M. A5,
A6, AT, 4849, A , eteé:

c) citocininas: zeatina
il

(ZEA);
isopenteniladening, triacantina.

2 Pmumm de hormonas
o) de aurinas: triptofano; dcido
mdo!plmvwn. indolacetaldehido;

triptamina; indolacetonitrilo,
1) S ot & ‘mevalénico;

() Joamn
<) e citosininas: adenina.
3 Antiauxings. Acido fenilacético.

4 Sinergistas auxinicos.
a) serie de_difenoles derivados
del dcido cindmico: écido cafeico
y icido ferilico.

b) otros: écido shiquimico; dcido

clorogénico.

5 Inhibidores
a) Serie de dcidos benzoi
do mlcfio; deido hitrosiivn
20ic0;

) seve de dedos cndmicos: ick-
do pcumirico.

<) lactonas no saturadas; serie de
derivados de la cumarin: aesculi-
na; escopoletina.
d) serie de derivados flavonoides:
‘naringenina; quercetina.
€)_abscisinas: abscfsico
(ABA). cldo ueieo fedo lun-

) comple)o lnmbxdarﬁ

6 Fitoalexinas: pisatina;

I SINTETICOS

1 Auzinas

a) grupo indol: icido_ indolpro-
pidhice, (IPAY; fodo indelbutin.
co (IBA).

5 e nataeno: e natta
Jenaodtco. (ANA): natalenaceta
& Bupo natosi deldo naftoia
cético (NOA).
d) grupo_fenosi: dcido 2,A-diclo-
rofenoxiacético (2,4D); deido
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2,4,5-triclorofenoxiacético
(2,45 T], nmdu me'.\ldvroﬂnanl
obtico (MCPA);

4,54
clom!enoxlpropn&nmc yor! .w?)
dcido _paraclorofenoxiacético
(pCPA); icido _ortoclorofenoxia-
cético. (oCPAi
€) picloram.

Citocininas.
Cinetina (CIN); benziladenina
(BA):

3 Antiauxi
Addo zedmlnm(enox:mtzc 3

Sin' embargo, no todos los fendmenos
de-correlacion son controlados por un
mecanismo hormonal. Algunos se pro-
ducen por accién de un érgano sobre el

jento 'y distribucion de sustan-
s plfsticar y mustintos.

n peso seco, que se
Shoorv en las plantas cultivadas en sue:
oo con bajo contenido ds nitrdgano. A
edida_que aumenta el contenido  de
‘miionte en el el numents n1
disponibilidad hacia los  vistagos. All{
producen, como fenémeno de- correla-
cliny o) foevemento gradual e aquela

ca; ‘do fenilbutirico; dcido

wyor creci-
rmznm dal vistago. pmvwl m mmento

2,3,5: (T1BA);
2,4-dicloroanisol.

4 Inhibidores.
Hidrazida maleica (HM).

5 Retardantes.
Foston D; Amo 1618; CCC o
Cicocel; B9 6 B995 (Alax).

6 Morfactinas.
IT 3233; IT 3456.
éticos, gene-

7 Otros reguladores sinté
ralmente de accion fitocida.

FENOMENOS DE CORRELACION

Una de las principales caracterfsticas
de la mayorfa de los reguladores natura-
les del crecimiento- e la accion a distan-
cia. Ello implica la induccién de efectos

mis

los son sinfetizados. o Lbersdos Tale
efoctos se manifiestan, en consecuencia,
como tenmencs de come]

Sachs fue el primer fisiglogo que pro-
puso en 1880, que la influencia que una
par do la planta ejere sobre ol se

debe_a_ sustanciasquimicas espeoifics
que al trasladarse por el vegetal, en muy
pequeias cantidades, causan el crecimien-
foy diferenciacion. de los Srganos.
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a
chn que dmmm - que I cantidad &

sustancias que se dirigen a las Taices
ot compatativamente menor, Otfo eem-
plo: a menor intensidad fotosintética,
mayor es la relacion vistagorafz. Inver-
samente, el bajo_contenido _hidrico

baja- relacid mismo fndice que es
ilzaen priortaia del
e por s del sktems redical
En algunas variedades
especial en las tardias, o st e
i del suelo hasta la tuberiza-

folmu/wbezculol que s masifita por
nsiderable merma en los rendi-

ientos
| Aroptiiath los fenomenos de corre-
rtantes desde el punto
oo  Tisiolbgied son los Qe caustn los
factores de crecimiento o los bals
entre dos o mis de ellos.

Clasificacion

incluyen los fenomenos de sensi
o Impnmmnn en el estudio de las hor-



4) FENOMENOS DE CORRELACION a accitn de uno o varios estimulos de naturale-
PROPIAMENTE DICHOS ormonal que se generan en el mismo indivi-
duo; mientras.que.en los que tienen lugar por

Multiplescién celular. ibilidad, ¢l estimulo interno

: nodien
2) Aurgaminto obiae mpersturs,
) Doninancia piel .

1) Ao G o 5 4tidud b, A on ebbmanch 2o Tovicn ' Wprodue:
5) Producion de primordios lonles 3 6t Gy do T scion de fciores xtermos (empors:

vidad cambial. el
6)' Fecundacion y. crecimiento de frutos; _ integran el capitulo do la Fisilogis del desarro:
; estenospermia. 1oy, en consecuencia, se estudiarén dentro, de

eso toma,

) Polaridad de crcimiento.

8) Crecimionto de primordios folices y de
primordios de yemas axiares.

9), Abscsion de hoas, flores . fruts. Fenémenos de corelacion

10) Alteracion del crecimiento normal: ta.  Propiamente dichos
mores, aglles, nbdulos.

1) Inhibicién o iniciacion del exeimiento:
domicion.

1) MULTIPLICACION CELULAR

s suxinas pueden caar mulip
b cohaar o agunos tajdos, specsl.

B) FENOMENOS DE SENSIBILIDAD. mente en aquéllos poco diferenciados del
'MOVIMIENTOS: tipo ‘parenquimitico. La accion auxinica

sobre la multiplicacion celular se puso de
manifiesto_mediante
1): Do trasado. Tarismos. Euglena y ame  tgenica del cultivo de tej

Lo il mapnoder .00 A WS medlos SO} ebdied provistos ik

o

2) Sin traslado. 1c\|.|t.{ve o i, do i)
%) No responden & un estmulo. Nuta- S e cultiva, por ejemplo, un fragmen-
ooty halleoh de los - {0 de raiz de zanahoria o parénquima de

ipices al
v o m”n AT reserva de tubérculos de topinambur en
enta

idlrscacis;lopie doos o de el formado de noto (neclormi
Tiolos de hojes comy 26) podrk apreciane que ol umento de

19 Crimacin, yor I d ieecion do se_debe, fun-
lulares ope-

jido cambial) en el

c1s6-de saushora y del parenuimitico

de reserva en el topinambi) obser-

rio alestimulo). Folo, ge0_y.

vacion: o més detllads podrd- concluimes

gmotroplam.
o B DE FLOR .
’Y',‘l'é’,,'ﬁ,’},%“ o Ao Callo: tfdo constiido por cessnsle:
mente. igale, i dleranciuion hsologen, o
nmencs de ol roiaen i st sbors G ommacionss s
1o ehos o s qu 0 producen por g
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e Lo oflulas oriinals mireron, por
acei

de-haba: poco tiempo después sparecen
formaciones de tipo calloso, més
nos prominentes, o ol lugar de ales
cin o en sus vecind:
Lfidon no Tesccionan de 1a mis:
Si, por dempl, en ur me-
mbran” fragm
T miliced de tubéreulos d6
papa, se”podd sprciar que s susina
Eogod — sl hiatan D-
S rtuce g tipo 4o ralferscion

Ninguna
modiicacion histolgica

e 160, Dl st o s s wserme 8 e g
0. La neoformacion de

papa cultivado in uitr
e e e conjuna de un s (3401
Paris, 1965. 261: 4825),
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Fpioropd

S6lo se observa, en la zona de contacto

¥ bl unkdas etre o, dengmin-
das células hi este caso, la

ituyen
determinantes de 1a ik
cién colls (vése pig. 511).

Sotatdad de et tfidos
comienzan a multiplicar activamente las
células si ]unnmenu con la auxina se
agre na citocinina o liquidos
endospérmicos como Ia lech de coco,
rica_en este tipo de fitohormona. A
partr de Tas cillas desdifefenciadss i

de coco: formacion
e un cémbium por desdfaronciacidn

Gl parénauima amildes. Neoformaciones
raquidales

Granos d amidén

240 céulas hiperhidricas

amildceo de tubdreu-
dey

jma con formaciones traqueidal
i  CRA




cialmente por la auxina, se instala una

tra que la mayorfa de los tejidos que
reaccionan contienen citocininas natura-
les.

JEn Ja, miltipleaion cshilar, s -
esti

en
@ v.endm cumndu in vitro.

El alargamiento caulinar que estimulan
en las plantas en roets 3 en Ias de tipo.

enano-es causado por procesos .,:mu o
lplicscon i ey

sy sus colabors

dores (1960) en ol ‘meristema subapical.

afiado por un au-

proceso.
e sonidarble § et upecuc
de la sintesis de auxinas endégenas.

causa det
de sintesis auxfnica que muestran los

meitamas wibapicales durate e proce-

i greimiento de lo
estolones por accion de algunas gi
288 Obedecera a un mecanismo fvd

2) ALARGAMIENTO CELULAR

El crecimiento longitudinal de los ejes
caulinares se produce como consecuencia
del nhmmwnw celular que ocurre en
regin de_alurgamiento situada entre el
s calinar 3T egion de dterencs

cohular, B fongmeno e
o s o e i St on

ecanism,

‘rencia coledptilos de trigo o

cumtlt\mun histolégica nlnnvlmenﬂe

le (figura 170-1).

erecimiento_de rgano

pmd\lna inicialmente por mu.\uplmlcmn

llpmlenle celular hasta que alcanza

itud de 1,2 a 1,4 cm (figura

170-2) L\Il‘ﬂ la actividad del me

cesa y el crecimiento longitudinal

se opera s6lo por alargamiento celular en

1a zona de i.hmmunw (fig. 110~8) Esﬂ

un caedptilo d i
crecido en condicones de scurdad
tious, & uoa temperiurs de 16 190y
durante un periodo de 96 h

Ta rdion s, sacgumiento, cesprovita
dal ies ow o, fgate auztnica

Ia que se ha utllizado en los estudios

Toterontes & Ia accion de las Stonormo-
pas sobre ol fendmeno (figurs 1711).
Los ensayos consisten en flotar un ni

7o dotarminado de secciones n nlunio-
nes tamponadas de
7er ‘ambiatalts controladss (34 25 c~
oscuridad continua) y durante un

! Entallamiento: crecimiento. sl tallo flrifero
dolas lantas con roseta.
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Figura 170. Células de colebpilo de trigo en iento. 1) Seccion
ripido sltrpimiente, §) feccion
o

un col 25 mm de a B mm
cm”‘}onmum A wbieapion (53 o S angvas,
RS provsacalu: 3) Corts
e Jargo, cuyas oélulss estén slargdndose.
Tomato 4o 5 Vom Shyiom, 30- 3141 1575




P

Curo de crecimiento de coleaptios
ntoctos e trigo duonte 96 hs.
(190 | oxcuritod continus )

%8

€ s y Tido, 1985 ) méato

¢ tonairo )
33 ¥ YR

Crecimiente por olorgominto

H
L
£
8 o e s
p 3 lrgamn. x
.
S]
.
2
PR S TR N W]
neweo ex nonss
Figur 171 A, Curva de crscmiento de cledptilosintactos d tigo durante 95 horas (18:9°C;

B aad ontinua (is y e, 1965, indito)

M -~

Figus 111 B Metodologs do s cbiacion
S

st

medicion de la .chd.d

e 0t kg de TS

tinua:

la_prucba do
pla

coleds
cole e blenida hiogo
e elminr s 23 mm.del gpios; 4) ecciones
crecidas en soluciones , 2 ppm)

. el (aie). (Flogrtie entiloza de J,
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Mo butfer + 1 ppm AIA

140

120.

respecto al tamario original

£
S

Medi

ccMadio bufer 1 pom AIA + 05 M do manitol

uthor sin AIA

3K

2

% i 20 2 2%

Tiempo en horas

Figura 172, Curva de crcimien
ponadoscon i aving (AI4), e preen

de 18 a 20 horas, luego del cual las

ion el testigo
Tmisma solucién tampon sin auxina.
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1o de mecones do caatptlo on medos
dio isof

ténico).

e o slegninto exlie: (L Tio, 1965, née)

Ve fbacs sl sobre
oo mecanmes Gua. interisaen, sn. el

alargumento ceular, e latvamente po-
o lo que se conoce de ellos. No cbstan-

' numnw del g e elasticidad y
asicidad do Ia pered colular: 2 entrada



osmética de agua dentro de la célula; 3)
sintesis de nuevo material para el creci-
‘miento de la pared celular.

rimer efecto de la acci

agua a la célula. Este Gltimo fenomeno se
produciria debido a una disminucion de
Ia turgencia de la célula por efecto del
aumento del grado de plasticidad de la
pared, En consecuencia, disminuirfa el
potencial agua de la célula. Es necesario
destacar que el potencial osmotico no se
fica en forma_apreciable al aumen-
el volumen Esto se debe a
mle Ia cantidad total s oltion mumenta
n o liberacion de aziica-
T, en menor rado por aesemulcion
do o
El alargamiento de la célula se produ-
cirfa_como consecuencia de la absorcion
osmotica del agua y & favor del aumento

1o se 0 es muy
poco spreciable (ﬁgum m;. pero vuelve
& maniftes ol 1 socin 30 cloca en
s solucitn hipoténica de suxin
B sumento el grado de plasicdad
do 1a pared csllar s proporcional &l
aumento de crecimiento_estimulado_por

Ia auxina. Por otra parte, la deformacion
pléstica no cmumuye un fendmeno p\l-

ramente_fisico, sino que depende de la
lctwldld ‘metablica de la célula. Por
ello, en las paredes células muertas
no se modifica el grado de. px-mcndm v

modu.\o  pléstico
ocurre en muy pocos minutos, a menudo
antes que el alargamiento se inicie y
bastante antes que la.célula, por la ac-
cion de la misma auxina, comience a
sintetizer nuevas protefnas y enzimas.
Actualmente se considera que la au-
xina promueve la activacion, en la pared
celular y, quizé en la laminilla media,
preexistentes que provocarfan la

ruptura de las uniones entre las microfi-

sis de ATP aumentan, posiblemente en
conexién con la sfntesis de nuevo mate-
de pared. L e potees tar-
bién se increments, o mismo_que
movimientos citoplsmicos (ciclosis). i
relaciones de estos fenomenos con el
alargamiento celular no han sido ain
convenientemente dilucidadss.

¢l alargamiento de las secciones de co-
lebptilos y de_entrenudos, aunque en
algunos casos (secciones intemodales de
o sonko s sen) ol Sashtaide
la accion de la auxina por un fenomeno
de sinergismo.

Teorius del mecanismo del
alargamiento celular

Teoria e la quelacion, Heth y Clatk
(1956 1960) postularon que las a
odrfan promover alargamiento medunle
Fomocibn a8l Ca de la laminilla m
tra et 4o Quolacin La
idea Ia basaron en el hecho de que las
5 quelantes de variada composi-
cién quimica, como el etilendiaminof
traacetato de Na (EDTA), la 8hidroxiqui-
noling, el cido uranildiacético, etcétera,
sec-

pro alargamiento celular en
ciones de_coledptilos de trigo. La remo-
cién del ia_aumen

provocarfa aumentos en el
mdo do elmicidd y planicidd do s
paredes posibilitando el alargamient
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las células. Esta teorfa ha sido
rebatida por var
ron_ que s
sntes ‘uelantes tiens logar sin una con-

remocion del Ca de la lamini-

indolacético_(indolacético-oxidasa), por
quelacion del catiér que ‘actia
como cofactor de la enzima.

Teorta_de la. metilacion. Ordin y. su

ular por metlacion de los deidos
cticos quo_componen los pecta

a de la laminilla media. No et

fros autores han podido, mpedir Ia me-

leifn i hacr casa el crecimiento de
células.

Ninguna de las teorfas expuestas ni

Block de agar con

Daminancia - apical
yema apical
domina o los oxilares

Corte remocion de o
dominancia opical

JaE Tampiihe siced o exseitid'en
qué nivel la auxina ejerce su efecto pr
Tario, i Jas. relaciones de_orden causal
ssiter i o progeics iales
estimulados por ella (respi

tesis
A
ra) y el alargamiento celular.
B mecaniamo s siin ey, poc conoek.

3) DOMINANCIA APICAL

Se denomina dominanicia apical al fe-
némeno de inhibicion o control dol re-
cimiento de las' yemas axilares o ramifi-
Caciones laertls. e cleréen Ta
spial 0 e e caulnar principal.
eno s mu
esvems, o ol I ackadad o
Jan yostan latrals e totalmente inhibids
por la yema apical en activo crecimiento.
El efecto dominante del dpice se demues-
tra facilmente si se procede a su remo-
cion. Como fenomeno de correlacion se

Block, de agar sin
AlA

Ausencia de
I AIA Festablece 3" i
D, opical

ra 173, Efecto de Ia remocion de 1a yem apical sobre Ia dominancia apical de yemas axilares;
i 5 in
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maes gt s yeuas axilares, en parti
ular los més cercanas a la seccion de
corte, comiensan & crecer activamente
‘hasta dommn 2 veces el crecimiento de
las abajo. Cuando decrece
1 sctividad de erecimionto de s yemas
apcle, s aclars, principalmente las
de la pare infeior del tall, pueden
Comerar s or
Exsten grados dversos de dominancia
apical, los que dependen de las especes,
edad de la planta, modalidad de creci.
miento, grado .de_ desarrollo.alcanzado,
eteétera. La dominancia apical es gene-
ralmente muy marcada ei itas.
ienales con el tallo florifero en ac-

bargo,
cia los pimpollos’ florales, la_intensi-
dad del fenbmeno decrece considerable-

también florecen. Este
importante desde el punto de vista agro-
némico, pues contribuye a un buen ren-
dimiento_en_ semills, especialmente en
ciertas especies horticolas como Ia lechu-
ga, la zanahoris, el repollo, etcétera.

Existen tres tipos principales de domi-
nancia apical:

1) inhibic del crecimiento de las
yemas axilare

Tegulacion dei crecimiento de_las
ramas. laterales por.la rama.princi-

pal;
3) comml dzl valor angular de las ra-
‘mificaci

primer caso, Thimann y Skoog

(1933 1934) demostraron que la auxina

sintetizada por Ia yema apical contribuye

o Control” de. 1a  dominancia. apica.

Reemplazando ¢l dpice por un bloque de
xin

experimentalme
do de inhibicién es proporci
concentacon de J auina uphcldn I
gura 173).

El efeco de dominancia spia se dobe
4 Ia propiedad que poseen las auxinas de

transportarse polarmente, es decir desde
los- dpices, donde se originan, hacia la
base de la planta.
ién la auxina participa del con-
trol quo cjre ol e prncipal sobre el
crecimiento de as laterales y del
valor angular de las umlﬁcmow Si se
secciona Ia rama principal de un pino o
uncedro, Ia situada por debajo comienza
a crecer verticalmente reemplazando  la
principal. Si luego del corte se aplica
auxina, el fenomeno se anula reimplan-
tando el control que sobre el crecimiento
de las laterales ejerce la rama principal.
in embargo, muchas especies, a pesar
de sintetizar relativamente grandes canti-
dades de auxinas en los dpices, no mues-
tran, o lo hacen débilmente, el fenémeno
de dominancia apical. Este hecho indica
que la auxina no_constituye el inico
factor que controla el fenomeno. En
jarias fies se demostrd
ion de citocininas en la
base de las yemas dominadas provoca la
remocién del fenémeno y, por ende, el
crecimiento normal de las axilares (figura

romper la dominancia apical en Centau-
rea cyanus, Aster chinensis y Nicotiana
glauca

La ruptura de la dominancia_apical
también se logra si se trata con Mmcml-
nas las yemas de 1os tallos cuyo dpice se

El efecto de las citocininas sobre la
ruptura del fenémeno parece tener lugar
por estimulacién de Ia conexion vascular,

en particular la xilemdtica, entre las ye:
s alar y el eje caulnar, hecho que
permite el upem del agua y los nufrien-

tes necesarios Ia- reanudacion del
crecimiento.
Las_auxinas sintetizadas en el dpice

controlarian la dominancia apicel canli-
ando huci I sems el no dlo -
trientes, sino también una gran parte de
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cin
oplicada

Figura 174. Bfecto de
1a CIN on rela

s citocininas sintetizadas por el sistema
ical.

ciertos casos, y especialmente en

cree que el efecto no es directo sino que
tiene lugar a través de la estimulacién de
Ia sintesis de auxinas endogenas.

0 de dominancia apical

te de las

mas apcales, penitiendo Ia brotacion do
las que se consideran mis itiles en rela-
cion con el
formacion, regulacion
nimero_de ejes caulinares en la papa,
elcétera).

El arqueado de ramas “fruteras” o en

rictica permite la brotacién de la mayo-
ria’ de las yemas de la rama. En este

464

Sin ciN

la cinetina sobre Ia ruptura de la dominancia apical, accion antagénica de
160 con Ia accién de dominancia inducida por el AIA.

caso, la migracion que experimentan las
ausinas hacia s cars ahaxal do a fama
arqueada impide que las apicales
ersan su efecto dominante (1gurs 115).

4) ACTIVIDAD DE LAS YEMAS Y
ACTIVIDAD CAMBIAL

La reanudacién de la actividad cambial
en primavera es un fenémeno que se
correlaciona con la iniciacién de la acti-
yidad de creciminto de as yemasapica

Thom 2 observado que si la yema apical

uda.

.pmnmmenee depende del suministro de
susina desle o picsy oeuriti debido
o a propied rte polar que
aquéllas



a

Dominancia apical Ruptura de la Dominanciaapical
por efecto de la yema  por arqueado del tallo
apical.

Manejo de la Dominancia apical
mediante poda de formacion
( Poda de manzano o peral
n " Candelabro " ) -

Figura 175, La romocién de n domininia spical consituye I base fidoldgia do la podn y de
arqueado do ramas,
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intervengan las citocinin
anteriormente, Ia diferenciacion de te]
dos vasculares y parenqui
c.am de Grganos cultivados in vitro a

artir de un cdmbium. neoformado, re-
Suiere T Intervencién. conunta do o
xinas y citocininas.

5) DIFERENCIACION Y CRECIMIENTO
PRIMORDIOS FLORALES Y
ACTIVIDAD CAMBIAL

La diferenciacion de primordios flora-
les en los dpices caulinares se correlacio-

mente luego de a diferencincion
nos florales, fenomeno que
o son . et d6 a histogéneds
vascular.

6) FECUNDACION Y CRECIMIENTO
DE FRUTOS. PARTENOCARPIA;
ESTENOSPERMIA.

El crecimiento de los tegumentos del
fruto, luego de la poumuu'én, es un
fenémeno_correlacionado con los proce-
sos de embriogénesis y diferenciacion del
o de la semilla. El fenomeno
controlado por la accion, a menudo
»cumm\, de giberelinas, citocininas
‘auxinas. El crecimiento del fruto consti-
fuye, como o verd més adelante, un
claro ‘cjemplo de  integracion dindmica
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‘hormonal o relacién con el crecimiento
de un érganc
Bty . s de plena madurez

et 4 cecnents oo diterer
tes ciclos deja de aportar factor
crecimiento_que determinen ki
‘miento de la conexion histologica con el
tallo. 8i la flor no es fecundada cae, es
decir, abscisiona.

Desde el momento que la flor es poli-
‘nizada, el m'wlnumw del tubo Dolmwe
dentro del estilo apc
nmiento, en plrhcllhx del tipo de las
phﬂcln’m. que no slo impiden la absci-
sién del estilo,~sino que comienzan a
inducir el crecimiento de las parec
ovaro, Fiting (1906) demosted ue 1o

extractos 108 de polen eran capa-
oo Taduci ol oot 46 ot ars
e dol ovrio en ls oridess, sin pre-

in muchos otros casos,
el mcm‘uen(c dzl tubo polinico es esti-
lado por auxinas provenientes del ova-

=

A partir de la doble fecundacion ca-
racteristica de las angiospermas, el endos-
perma foven 1 cifota n crecimiento
comienzan a sintetizar cantidades impor-
fantes e fithormonss s e, al trae-
portame hacia las_paredes del ovario,
estimulan el crecimiento y itonenon
de los tefidos carpelares.

Existe abundante evidencia experimen-

embrioidales en Capsella_bursa-pastoris,
st oo ulives, ‘obtenidos a partir
de explantos de rafz de zanshoria culti-
yados n o, Convelenfemente cultve
das, ;mden dar lugar a form:

evolucionadas capaces de crecer ot
mar planha normales.

realizados durante las dec-du

‘miento del fruto en todas sus etapas. La
ea e busd en el hecho de que &l




crecimiento partenocépico del fruto, en
partielr dol tomst (Gutaton, 196),

pndr I aplicaciones de au-
xinas (NOA) en a mxla de la flor.
Sin embargo, en casos, y en

copecal on ol 46 clrtas rosioons do frto
de carozo o pepita (dursmero, damasco,
almendro, pe

endro, ral), 10 se logrd
{oducis partenocarpa. Gon sucina, pero
ente se logra

el " con. formacion de frutos

partenocipicos o _estenospérmicos en
liante aplicaciones de

muchos l'mfna. como en el damasco
los citricos, las auxinas exbgenas estimu-
lan el crecimiento sblo después de algu-
nas somanas de producid a fecunds
En el damasco, el momento mis
pommo es el que corresponde a la
iniiacén de Ia lgnificacon dl endocar.
pio; y, en los citrus, de 3 a 12 semanas
después de la fecundacion.
Existen_también fenomenos de siner-

pero los rutos resultan relativamente pe-
quefios. Las aplicaciones simulténeas de
giberelina con auxinas (AIA; pCPA) du-
plican ¢l tamaiio, fenomeno que se atri-
buye a un efecto sinérgico entre ambos
reguladores.

En otros casos se han observado fens-
menos de antagonismo. En el cerezo, las
aplicaciones de IBA previenen el “cuaje”
estimulado por AG. En el algodonero, el
AG induce un 100% de “cuaje”, fend-
meno que es antagonizado por ¢l AIA,

centracion entre ambos: reguladores

temmins o porontale de fnios jbvm-

que se desprenden natus

algunos atorss,estos catos de mlazonu-
podrfan causar la cafda natural de

Irttos el efecto de raleo que se logra

wxinas. Los cambios

nnxinas serfan los responsables del fend-

L4 produccisn de auxina en los frutos
1o es constante, sino que se manifiesta
por “impulsos”. En el manzano, la pri-
mera fuente auxinica la constituye el
endosperma en crecimiento. La cantidad
de auxina producida se relaciona con el
ritmo de_crecimiento de este. tejido; es
relativamente baja al final, pero aumenta
considerablemente desde fa 8 a la 122
semana, aproximadamente, periodo du-
el cual comienza el crecimiento
activo del embr

La accién de I auxina no se generali-
7 a todo el fruto, sino que abarca la
region adyacente a cada semilla. Nitsch
realizé_experiencias interesantes con fru-
tllas. La forma del recepticulo camoso
puede variarse a voluntad, extrayendo los
aquenios en crecimiento, pues cada uno
influye sobre una region limitada del
receptdculo. En el manzano, el aborto de
algunas semillas determina un ritmo de
crecimiento menor de los. tejidos del
pericarpio y en especi
adyacentes a ellas, induciendo def
ones. (Rgura 176). En ol tome, el
tamafio de la baya se correlaciona estre-
chamente con el nimero. de semillas en
crecimiento. Otros frutos pluriseminados
muestran un comportamiento similar.

Los diferentes estados de crecimiento

ad

del fruto_parecen ser controlados por
distintas fitohormonas que actian en for-
ma secuencial 0 sobre Ia base de relacio-
nes de concentracion con otras. Asf, en
el tomate, las deformaciones producidas
por auxinas (carpelos “hinchados”) son
eliminadas por aplicacion de giberelinas.

El crecimiento de la_baya de la vid
constituye, segin Van Overbeek (1962),
un cjomplo, muy ustrativo de 1 secon
secuencial hormonal (figura 177). Este

Sator piensa s las glberelinas son res
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FRUTILLA

Semillo
abortado

MANZANA

Figura 176, Efecto localizado de la accion do las auxinas endbgenas sintetizadas por los aquenios

ponsables del “cusje” de la baya luego
de la fecundacion. Al mismo hempo,

divisiones celulares en el pericarpio se
producirian con predominio de accion de

71, Bepramiucibe uauendion

la_baya de vid  los factores
miat lvigetdes (Aot 24
Overbeek, ., 1962.)

68

Ias  citocininas. El crecimient
el frut

P
meras, preferentement
el crecimiento de los et o va
irénicas (p. ¢j, cultvares “Sultania’ y
Torinto. Negea” s, en las
de cultivares con iemll.la Parsclamente
tor estim

ian Ia dismin 12 proion s 16
pared de las clules del pertario.

La etapa de gran crecimiento (segunda
etapa) estarfa gobemnada por un mecanis-
mo esencialmente osmtico. La acumula-
cion_constante de dcidos orginicos y
agiicares causa_considerables descensos

te

La partenocarpia natural que e produ-
oo n & banano'y l anan g5 debita a o

capacidad que poseen los tejidos mater-
nos de sintetizar

w suficiente cantidad de
fitohormonas. En general se observa una
estrecha correlacion entre el contenido



dberelinas, y la tasa de crecimiento
il rutcs, andoga a I observada sn
los frutos provenientes de una fecunda-
cién normal.
En ol cuo de lo frutos stenospér
en los que el embrién joven, aborta
prematursente, o srecimiento del ruto
& en gonenl suboptimo, dabido 8 la
produccién de_cantidades limitadas de
En los cultivares st
¥ “Corinto Negro” " puede ograr
del tamafio de
Ia baya con aplicaciones de AG durante
Ia floracidn.

) POLARIDAD DE CRECIMIENTO

Se denoming polaridad do crcimlento
o la propisdad que p células,
tefidos y organos de_orientar ! preferen:
Smentn s et del cuchueato gue
en un m
Lot ity pelmd.a et
‘miento pueden manifestarse:
ey o tina direccion preterencial de la
division celular;
Bgor uwa dummn n preferncil del

alargamic
©) por una dkeccl&n  preforencal de Ia

) por una lrpecisn preferencial de la
diferenciacion de 6rganos (organogé-

nesis).
Los dos primeros casos ya han sido

7y ruptura del fendmeno de polaridad
en a divsion celular conduce ¢ menudo
2 la manifestacion de fenoment
itercitn anomules v ey herreniss
n celular, formacion de
células hlpexmdmls, formacién de ca-
los, s, etcétera). Asimismo, la
mmzunnumn del alargamiento
en_agrandamiento isodiamétrico conduce
i S an ' erias maniletaciones OFp
nogénicas como la formacion de tubércu-
Ios, bulbos y rafces camosas.

Uno de los casos mis tipicos de pola-
i mortoghies o o representado por
enrafzan naturalmente.

B o fomo y el sauce, la formacién de
ene Tugr en 1 base

Comiecuendin, en 1a buss de g carlinar

(g 178),
Las raiom do achicora (Clhortim i
tybus L.). También muestran una marca-

da polarizacion i capacidad morfogé-
nica que exhiben. Si se corta transversal-
mente una rafz_dividiéndola en varios
segmentos se observar, luego de plantar-
los, que Ias secciones basales de todos
ells enrafaan, cuslqiers que s 1 pos-
cién original en la raiz intac
aue o las picales 0 fomin 3
caulinares ~ (figura 179). Paralelamente,
In capacidad tiadgens naturl puede au-
‘mentarse si i
aplica Tl pm
tante de la formacion de yem:
La capacidad de las mcmnes de un

concomi-

etacs of fenbmeno s o s I

rtan polarmente, desde
' iplce, provemintes do as yemas, hacia
Jas buses donde estimlan o fnémeno.
formacién de rafces en la base
hnolbgicn de las estacas radicales de

achicoria se correlaci
da soumulicion de auxina, mientras que
Ia génesis de yemas en las apicales coinci-
ustancias

‘mente trasladadas en
Ciertos casos

logicas de la seccion. El xilema crece
primero formando un parénquima homo-
Einoo sobre In secién do core. Luogo 86
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on o esto

Poloridod de rizogénesis
ientodo

normolmente ¢ Bose
isiologia. hacio abojo. )

Polaridod de rizagénesis
en uo esloca imertdo
Los roices se generan

en o bose fisilgica.

forma un cémbium entre el tejido neo-
fomdo y ol prexitente, capus de g
formaciones cribotraqueales, pero
$0.en Ias sonas bassles do Ia secelon y
no-en las apicales. El fenomeno se corre-
laciona con la_acumulaci
cndogenss oo e ssegitn. La:aplccién
extgens del mismo regulador en los
ces fisiologicos estimula la pml\fen!umn
36 tejidos en 1a s 1o cual dom
Duvaments qus I iternciacion polat
zada se debe ol dela
auxina aplicada.

410

s s determinantes de s ropie-
de_transporte polar que exhiben las
s B o desconocen,
aunaue e plenss que e & s fnvou:
crado el sistema de i
oo tenbamsnion - dewio
jantes a los de tipo morfocenwo e
tienen lugar por la accion simultdnea de
auaina y ciociinas, con
discos foliares de Begonia rex. En ellos,
el balance entre i

abri de diferenciarse: las auxinas,



Figur, 110. Biquinn S48 pobeiin do moflogteods el ut e b |
bases (B), raices. Los trata

o Siclogieot () o sme e s
o toie (C) ihiben s ormecin g6

Toptaion e relaciona con' & sontumidy o'
do de Nitsch, 1965.)

ol estimuiar a risoginets o nhibir Iy
formacion do yemas: y las ctociinas
sstinlarlos procssos veron, Las i
‘permiten la expndnn de
hos  tipos do. crgenogéoests,
lmpumncu pricticn en 1 mu.ltlpl.lmxon
agimica.

+An

.

horium intybus L.).

tores de crecimiento (auxinas y citocininas). (Adapta-

8) CRECIMIENTO DE PRIMORDIOS
FOLIARES Y DE PRIMORDIOS
DE YEMAS AXILAR}

La diferenciacién de los primordios de
yemu en el meristema Bplcu.\ es controla-
da_por los primordios fol

an



axilas se forman aquéllas. La ablacion de
dichos primordios foliares impide la dife-
de los de ye-

res determinantes de tal comportamien-
to, aunque se piensa que son de caricter
hormonal

Tallo

9) ABSCISION

Direccién de gradientes
auxinicos

Figura 180; Zona de abscision en un pecfolo (semiesquemitico). Direccion de gradientes auxioi-
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En muchos casos, el fenémeno implica
laptacién a condiciones ecologicas
desfavorables, como_en
abscision de hojas durante el otofio.

El_ fenomeno estd regulado por facto-
= bomons, en-partier pot e
el etileno , en algun
por las abscisinas. Las Sheceias y it
cininas también parecen intervenir, pero
ol pape que desempetian s i
a través de la influencia que cjercen
Sobt 1o nivels ausinico.

La abscision ocurre en de las
Uamads sonasde abecii, En Ik o

pae nteio 4 on pocolon rteimn
nudo sobre el que se asienta la hoja. La
20na se caracteriza por ser de

lm 3 Ios mestos won do mence tarao
(figura 180).

e diitin geluar en n zona do sback
sion no constituye

tadas en sentido transversal al efe del
érgano.
Pueden distinguirso tres tipos de lisis:
a)lisis de la laminilla media;
b)lisis de I laminilla media y de las
pardes pimras d o eliln w

meristema secundario, tipo felogeno,
artedo ennpversiiione o oo oo ér
gano. Este meristema origina un tejido
cicatricial suberoso o lignificado que en
lgunos casos puede formar un- per

Desde el punto de vista bioqufmico se
ghees, poco ates de a inilaeién del

s por ol eileno, cuya produc-
clén po los tedos sdyacenes aum
consid

aleanzar un climatérico, semejante al que

se_produce en los ‘maduracion
por Ia accién mo etileno.

La dis de compuestos muy

éticos es indispensable para la sinte-

sis de 2. Los inhibidores de la
espiacion, como &l manzido do carbo-
no y los inhiben también
‘abscisior

En mnir.-nm o e produce -
a_disminucion de la act

socion cementante de Ia lminil me

tos los que Ia produccion
de auxina ha decaido sensiblemente.
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La alteracion experimental de los nive-
les auxinicos permite poner en evidencia
el Tenomeno, Las apicaiones procimes
(de Tado del alo) on I sons Ao sbact

o constitaye Ja base fistologica
del plariiea de precosect

s por
ileno producido por o 6rgano Gk ve &
abscisionar.

Mientras que el gradiente auxinico es
tal que npie  sbecison, n produe
cién de etileno es reducida; per
gradiente se mvmh, Bqnélh au-
por un efecto
o sutocatlss Gl Tisao gas, Gus cote
cide con ol fnicio do los fendmencs do
senescencia del organc

B mm caoe, ol fenbmaeno_es

un aumento en a fre-
oonin g hoss Y de eis s
taponantes en el xi
o T st de o o o e
cribosos. Ambos timularian
senescenca 3 st B of sy de 18
wlene, modiants nduccion
de deﬁcms hidricos en la limina de la
n el caso de floema, al posibili-
i d mesoses o 8
tallo.

L n de auxinas, giberelinas
¥ citocininas en las flores
es.y en los frutos en crecimiento determi-

nutrientes y fotosintetizados hacia esos 6r-
gancs, impidendo la snscencis v 1s

ando
hidrico sondefici
crecimiento compiten entre sf

a4

mente entre hojas y frutos Jormm) o

Ia sequia. En las plantas de Larrea divari-
cata, en’ condiciones d

le_severo
hidrico se produce la caida de gran parte
de las hojas y e esa manera se reduce la
superficie de transpiracion.

= shocinas timulen, en

5 1a sbecison. £ ABA, por jemplu,
Stimule s setd; 2a ko Eoin ovares
del algodon, accion que es fotal o par-

senescencia del rgano. También se con-
sidera

probable que actiie, como el eti-

Jeno, etimulando I sfneds de pectna-
e en emecil de

La it “ercida. por lss

e i citocininas sobre la absci-

auxfnica, y en el segu
saaiacitel do 1 aateds s osimas fovor
iento y por un
-fmu edisebutvo dt nuv.mnus y ami-
las zonas

de aplicacion de Ia hommona.
Las condiciones ambientales e intri
cas que retardan o estimulan la abscisién

son las siguientes:

1) de inhiiein o retardo; Grgmo sa
10 en activ nto; alto contenido
de hidrios do:catbono: stado hidwi

adecuado; dfas largos; disponibilidad de
nutrientes.

b) de promocién: érgan

‘érgano senescente o

tes maduras; bajo contenido de hidratos
carbono; condiciones de sequia ed:

e dits coros; deficiencia de mitren-
5, en especial de N y Zn.




10) ALTERACION DEL CRECIMIENTO
NORMAL: TUMORES, AGALLAS,
Nobutos

Los tumores son masas de tejidos des-
provis izacién; coyes céllss
proliferan- activamente, pero de manera
anirquica, debido-a la accion de factores
extemos diversos:

micos y aun po
mo en el caso_de los hibridos de Nico-
tiana glauca x rfii
Los tumores VE‘ELI.I:&. llamados a me-
nudo “agallas”, se pueden producir por
o hipertrofis

por muluphcacmn celular anormal, sin
sntido_polar, v los de hipertrfia se
deben a lteraciones de I orma, tamaf

9-da 1a polandad de crecimients de 1ss

Seuts adoctads,
casos mis comunes de formuctn

de tumores pueden agruparse
) fomaciones tumorles por aeién
b\fozmn:mnes fumorses por scién

Q Sormating o wimeies por accion de

a) Formaciones tumorales por accion viral

mayoria de los virus vegetales

rms
en el periciclo de las raices laterales de
Thtlons aibs y M. offiinali. i creck
‘miento es estimulado sinérgicamente por
aplicacion de_auxinas, las que ademds
‘pueden inducir la formacion de tumores
adicionales.

b) Formaciones tumorales por
accién de ciertas bacterias

Los tumores del tipo de “agalla de
corona” son producidos por la bacteria
Agrobacterium tumefaciens en los tefidos

desprovistos del agente
patdgeno. El principio, que parece

natmlss. desoximbonuceic, e

profindes desen nla_sintesis

nomal de la_auxina o nmb-blemmne,

de_las

‘nidamente
Sapackiad do Hotaboa i propla sizint.
Paralelamente, los tumor
poderoso_inhibidor- del
ivo de ATA (AIA

i Sieles susinton . shos

) Formacién tumoral por accién de
factores de crecimiento, Formacién de
tejidos “acostumbrados” a la auxina

Certos tejidos cultivados in vitro (p.
ef. callos de erbenocl-mu. de_escor
nera, etcétera) sufren una mod.\l'lclclon

‘acos
quirir la capacidad de sintetizar la pro-
pia, y de ese modo ploh!em indefinida-
meite en medios sin auxings y ex
mentar una_ especie de. transformacion
tumoral.
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& Formacion tarionl pok o
accion de insect

El ataque de pulgones del género
Phylloxera a las raicillas e la vid provo-
Ja formacitn de un prliferién
celular andrquica, de naturaleza tumoral,
alrededor del lugar donde el insecto in-

de sondiciones s ambientales que cada una

de ellas requie

E1 cstad, o yem o de semill “dor-
mida” constituye una forma de adapta-
cién ecologica a condiciones ambientales
adversas respecto al crecimiento normal.
En cierto modo es una forma de rustica-
cion mwtommﬁgm ‘pues implica incre-

sertd su rostro. el tumor la resistencia a
sufre una invasion bacteriana que o de- lm ecion parjudmuhi del frio y de las
sorganiza. y provoca el desprendimiento  heladas, o a, elcétera.

del dpice radical y de la zona de los
pelos absorbentes, F1 crecimiento dal -
mor es muy particular. Se inhibe alrede-
dor del rostro, pero crece con vigor en el
costado opuesto de la raicilla. La estimu-
Iocion tumoral parece ser debida a Ia
secln del ATA que ol i

Ia regién liberians
fomka dunl,

or exceso de concentracion_alrededor
3 sons daa esde

te auxinico decreciente, y de ese
se alcanza una concentracion adecuada
para la estimulacion de la proliferacién.

Nodulacitn. La formacién y crocimiento do
nodulos en las rafces de las leguminoss, provo-
ado por una bactra de énero Rhzoblum, &

morclogit, 8 1 formalén do

rafces

fones colulares que ol simbionte eti-

. il ton 3 octaporie
Ta planta hué o

Las divisi
mula sélo en

1o serfa, también, controlado por Ia auxina.

11) DORMICION

El estado de “dommicion” o de “repo-
s0” es aquel estado fisiolgico durante el
el T yemgs 3 il o Erctas bl
germinan debido a_causas intrinsecas,
o cundo se as eoloque bajo 1 gume

476

Vet ‘uhams distinguen,  sdemés,
otros perfodos relacionados con el
pect los de “predormicién”
y de ¢ “poudormicion”, on e yemas o de
maduracion” o s semilas, n los
que la ausencia de brotacion o de
macion se atribuye a la it doteets de
ambiental (temperatura, ni-
veles térmicos, tension de O,, humedad,
ausencia de  termoperiodicidad, luz,
elcfters) o 318 susencia cirvunstanil dé
sl factor de tipo homonal (Vegs,

1 gran mayorfa de las_plantas
caducifolias, Ia entrada en dormicion es
inducida por el acortamiento del dfa. El

cafda otofal de las hojas, aunque & veces
coincide con el cambio de coloracion de
preabscisién. Las condiciones de déficit

hidrico, comunes e estivales,
aceleran a veces la entrada e domilén,
hecho que se correlaciona en ciertos c:

ca
508 con la sfntesis de xuxhnan inhibido-
7as del 4o de s sbacan

B Ios dpices caulinare, ¢l fenmeno
de dormicion se caracteriza por una

na

fotoperiodica (por acortamiento del dfa)

y es captado por las hojas y trasladado
a, circ

do o0 1t sl g S1ABA 8
mm determinante de tal comporta-

R wtado do domicion o Teposo se
caracteriza, tanto en las semillas como en



yemas, no solo por una_reducida
achvidul ‘metabélica, sino también por la
cantidades relativamente ele-

reposo es controlado por las hojas, péru-
las, bricteas y lefumenws urmm.!s,
aun por el pericarpio

8 o pever o somplo. i domicion
de las yemas de los tubérculos es contro-

6menos de “vivipa-
idad", s decr, la germinacitn de los
cariopses dentro de las espiguillas. En la
Temotachs, Ia dommicign de I semilla &
controlada por la presencia de inhibido-
naturaleza fendlica, (probable-
mente dcidos ferilico y abscsico) en los
slomérulos dl truto.
la_ dormicion de origen tegu-
mentmo ‘puede deberse a la presencia de
lotes de muy variada composicion
qu{mm.s‘ segin lus especes, fales como
alcaloides, nicotina, acidos aror

Smaring —tomo e cietas vtiedades 06
lechuge-, saponina, como ocums en
Atriplex, Melia, etcéte:

B lon caso do domaiién embrional y
¥ en especial en aquellas espe-

muy varisbles segin las et
T entrads. godual on dommicion s

correlaciona con un aumento progresivo

del contenido de inhibidores m las ye-
En las plantas caduci-

mas o embriones.

nismo, pues las aplicaciones frecuentes
en los dpices caulinares de Betula, Acer,
Ribes, etcétera, provocan el mismo fens-
no. en condiciones. 1o induetf
i lrgo. En Ia papa, Ia scumulacion de
m.nxbldolﬁ en la peridermis de los tu-
s parece ser la causa determinante

do'Ta entoaty en dormicién do ls yomas.
El complejo inhibidor, uno de cuyos
componentes es el ABA, se sintetiza en
el Lolse bajo c\ldq\lm condicion foto-
iddica y parece migrar hacia los tu-
bexv:ulm, donde e acumul. Fenomens

saparici
Ia actividad de Jas gherslings , en al-
gunos, de las

La accién agx o mhm Ia mpt\lrn o
estado de d

tteme

te, la aparicion también gradual
actividad giberelinica. Actualmente es
motivo de controversia determinar si las
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giberelinas son responsables de la ruptura
del estado de dommicion 0 si son la con-
secuencia de ese fenomeno: No obstante,
en ciertos casos se ha logrado in-
Sermumpr 1 dormictn mediante n apl-
cacidn do esas ftohormoris. En ol
de duraznero, tanto la ruptur
e loga eon AG: Laa
ilcininas (gesina, ineina) también -
n, poro-a cond
Gon' Ge que s yomas hayan en
faaiado peovsments pertodes: 4o o
parciales.

En el manzano, por el contrario, ¢l
AG noejerce ningin efecto, aunque esta
especie requiere aproximadamente 1.000
2 1.400 horas de bajas temperaturas para

romper la dormicion. No debe descartar-
se la posibilidad de que sean otras gibe-
it el A3 A8 e paein
romper a_doricion, Debe ten
cuenta que las_ gibereli
ciertos casos, Giintos gados de espect

iad en relacion con otros fenomenos
fiologieos
Tas_semillas de avellano (Corylus
avellns, L), ¢l requertmiento ds fo
(12 semanas a 57°C) puede reem-
plazarse también por aplicaciones de AG

G,
tesis de giberelinas endogenas por efectos
del frio ocurre principalmente en el eje
embrionario y es varias centenas de veces
superior a la que sedaen los cotiledones.

Es interesante destacar que el reque-

querimiento de luz para la germinacion,
amo’enl cao do clras varedads 36
lechuga. No-obstante, el A

ejemplos proporcionados dan una idea
aproximada de los mecanismos hormo-
nales que suponen los fendmenos de dor-
mic

El acortamiento del dia a mediados
del verano y durante el otofio induce la
sintesis de_inhibidores, en_ especi
tipo de ABA y de clertos ﬂlvnnmdu
como la_naringenina, ambos aparente-
mente responsables de la entrada en dov
micion de ls yemas ¥ semillas de durez
nero. EI ABA, presente en las

05 yemas, controlarfa In dormicin o e
vés del bloqueo de la sintesis e enzimas
del mmm.enm, en_ especial de las de

ico. Paralelamente manten-

drfa bajos niveles de giberelinas en-
dogenas por inhibicion de I sintess de

B0 Namaatiads e 64
sintesis de ARN mens

idad de

tado. A medida que aquél se prolonga, la
e et fuiny total dismi-

E o caso de las semitian que requie-

pueden reemplazar por completo el re-

418

destacarseque el ABA y la naringenina,
splioulos con frocuenci tobr s s
de yemas anero, pueden reinducir
In dormicion, re.mmm que a su ve
puede revertirse

EI fecto"primario dl frfo parece re-
i M e L, Mbageo: o,
sfntesis de sustancias tipo giberelinas, po-



siblemente previa metabolizacion de inhi-
bidores como of ABA. En et cuso los

mentos de la concentracion de gil
i en s yemuas © embrionse sefen &
resultado, y 1o la causa, de la remocion
de la dormicion.

El fenomeno descrito_constituye la
base fisiologica de la prictica do la estra-
tificacion de las semillas, pepitas y ca-
osos, ¥ un do las stacas destinadas 3

ropagacion vegetativa. Las seis u
ocho semanas que nqmeren las semillas
y las yemas de ciertas rosdceas a tempe-
Taturas entre 0 y 10°C (duramero, ce-
rezo, ciruelo, peral, manzano) consti-
tuyen el perfodo durante el cual se pro-
duce la remocion gradual de los inhibi-
dores y la_apari

n y remocién
del‘estado de dormicion dependeriy en
muchas_especies, de las relaciones o ba-
lances de las sustancias inhibidoras como

abscisinas y otras (naringenina, cu-
marina, etcétera), y promovedoras del
tipo de las giberelinas y citocininas. Del
valor aleanzado en un momento dado
dependerfa la manifestacion o no del fe-

ida
complejo inhibidor y iy poricién de 1a
actividad auxinica y gibereliic:
FENOMENOS DE SENSIBILIDAD
Movimientos

Los taxismos, tropismos, nastismos y
nutaciones implican la. reubicacién de

ranos y aun do indiviluos e, o e
pacio, imientos inducidos
Bor T st de . e paribds
extemamente.

TAXISMOS

Son fenomenos que implican movi-
mientos de individuos en el espacio, o de
reubicacion de orgénulos libres dentro de
In il b 1a soiin:de emimulos

“En’ o reino vegeal los taxismos estén
restringidos a plantas inferiores como
Dacteriss, alges sgulverdes, datomens y
muchos fagelados; cieros Organos se-
como z06sporos, esporas y

inior de s Proriontes.

ismos més comunes son los
que responden s la secon de Ia luz.
Pueden ser positivos (en direccion

rozoides
05

luz) o negativos (Gopofototasiamon).
También_p lecer a cambios en
la intensidad Juminica, positivos o nega-

tivos (fobofototaxismos), que en ciertos
casos pueden alterar la velocidad del mo-
vimiento (fotocinesis).

abverte como Nostoe,
Phormidium y Osclato
iy . tonnenos do. Tototexs. Todes
s células son capaces de percibir el esti-
mulo, aunque hay cierta polaridad hacia
los dpices frontales del filamento.

rpuras son siempre

=
fobotixicas y positivas.

Las bacteries gerobias muestran un
quimiotaxismo muy acentuado, orien-
tado hacia las regiones de mayor tension,
de 0,.

En_algunas -algas, ciertos compuestos
esecificos pascen akser el esperma

En el caso de los cloroplastos de las
plantas superiores y de algunas inferiores,
los movimientos tixicos dentro de las
clula dependen de Ia intensidad lumi-
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ponen o 1o largo do I puedis longl
fudinales. En muchos catos existen o
ones estrechas entre 1a Toos e y
‘movimientos fototixicos. El uu‘mm
lumfnico parece percibirse a través del
pigmento fitocromo.
51 mecanemo mpiador de Lo dit
taxismos es atin muy poco cono-
cldo' 40,80 tions evidencia d I pastic.
de rquladors del crciminto,
aunque se ue aquéllos estin
onados eon. cambios répidos e los
niveles energéticos

NO TAXISMOS.

TROPISMOS

movimientos de crecimiento que
experimentan ciertos organos debido a la

- Luz <Lz

Darwin , 1680

socitn valiarl 4o, factorr extenos
ser positivos (si se realizan en la
o a8 donde provine o cetimalo)
anmﬁv)nlllluopeunenhdmmbn
tre los principales se puede disti
fuir lox Tototropiamos, exyo el de
de procedencia

respuesta

tema_generalmente s matarsega. hor-
‘monal.

Fototropismo. Si se expone una planta

caulescente a la_accion unilateral de la

Iuz se observa, al cabo de algunas horas,

- Loz

Boysen Jensen , 1910

-~ NA

Paal, 1919

Figuc 181, Bxpurenia demossatinas ol carictr hormons 4l el
b . Boysen Jensen, 1910; Paz

peibuido pos I oz Darw, 168
s ot (Renk 1938
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um bloque do agar 3 éx

ent, 1926

imiento (suxina)
19): Lo suxina produckd por
‘Gausar curvatura en un cole6ptilo s dpice en



que el tallo se curva en direccion de la
fuente luminosa. misma_manera
mlux:mnm 1os pecilos de las hojes, de
modo tal que las liminas foliares se ubi-
Qan. on. poscién mia . ments. perpées
dicular a la direccion de 10s rayos lumi-
nicos. Se trata, pue, de un caso de foto-
i

ki ‘movimiento ocurre debido a que las

ebe 2 la redistribucién de
ue se produce en el dpice por
lecto del etimulo huminico - a trs-
lado, polar aue lusgo aqucla expe
Ta dhibinge, e semtenion
sixinica entre amboa 1ados ¢ propor
cional, dentzo de cletos lmies l gado
de curvatura experimen
Chirios Darwin (1880 e o primero
en analizar la naturaleza del fenomeno
trépico. Para sl utiliz_coledptilos de
tulas de y comprobd que, si
fo cubrta o Ip!ce con tela opaca p:
impedir el acceso de la uz, la curvatura
10 se producia aundue o esto del orga-
no fuera unilateralmente fluminado. In-
mamente, s e cubta ol coleptl, a
excepcion del dpice, la curvatura se
ety mommaimente (b 181
Darwin dedujo que el dpice generaba,
bajo 1a accion unilateral de la luz, un
estimulo que al _transportarse haci
abajo, determinaba la curvatura.
Es interesante destacar que la_expe-

cirse fenomenos
curvatura) por accion a distancia de un
determinado est{mulo, como se habfa de-

cido por la luz podia atravesar -
Qe do aga interpuesto e ol dplen
y el resto del coledptilo, pues al ilumi-
Taso aniaeaimenta so products a our

vatura en forma andloga a la de un co-
uopmo intacto.
osteriormente, Paal (1919) demollm

unilaterl sobre I seccion del corte, la
ur fuamente o products aunque
e culecpll.lo st ratado permancciese en
oscuridad c
Por itmo, Went (1928) realizd una
ia_que es cld

ridad continua (figura 181). Con ello
demortrd que el dpice do colesptlo pro-
duce una sustancia_que
o Ticiments i’y actva o mdy
pouetn cntidades

todo_perfeccionado sirvio_para

curvnun del coledptilo de Went”. Den-
o do e concentracién,
angula de curvatura es proporcional ai
Jogartmo de. Ia. concentraqén de. 1a
sixina ontenida en al bloue de/agar.

Oscuridod

& @
(L {

Figura 182, Bfecto de la luz unilateral sobre
I redistribucion de auxina en el dpice del co-
ledptilo. La auxina se redistribuye prelalnuv
mente hacia ¢l lado no luminado. (Went
1928)
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Posteriormente, Went demostrd que la
luz unilateral provocaba en el dpice una

5

siblemente mayor en la porcién de agar
contacto_con- el lado no fluminado.
Contrariamente, les fueron
sensiblemente iguales en las dos mitades
del bloque cuando el dpice se mantuvo
en oscuridad continua durante toda la
nxptrlemu (figura 1
Gmeno semejante ocurre cuan:
do el coledptilo intacto se coloca hori-
zontalmente. El 6rgano se endere;
cabo de unas horas, pues, pur dectn
gravitacional, se produce uns
bucion de auxina hacia el col‘n‘lu mte-
rior del dpice. Las causas del movimiento
I furon l princiio confses,pues
no se pudo determinar si se debfan

1) movimiento lateral de la auxina;
Zsintesi prefersncal en ol 1ado 0o

x)pucm destruceién auxiniea’ an el
lado iluminado;
inhibicion  parcial  del _traslado
polar de la auxina en el mismo
lado.

Boysen Jensen sz una experencia

manifestd porque la la de sepa-
racion. inser optilo habfa im-

en
pedido el transporte lateral de la auxina.

La curvatura del coledptilo se produce
debido 2 una mayor concentracion au-
xinica_en el ladd no_ iluminado, que
estimula un - crecimiento - comparativa:
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mente ‘mayor en relacion con el del
lado fluminado. De esa manera, el co-
ledptilo se curva hacia la direccién de
procedenci de a uz

pudo determinar que el elt(muh
xuminm genera en. el dpic

tado hacia el lado no luminado,

autores suponen el anion indo-
tato se moverfa hacia el lado no ilu-

‘minado, atrado_por el dnodo, y que

provocarfa la redistrib

meniale’ ifiertaninte - ctuctiyantss
como para sostener esa teor

ol e que la luz, pro-

voca la sntesis de etileno mediante Ja

riboflavina_ mononucléotido, bloqueando

ina_en el

Jado Amisado del dpie. Bllo inducils

la auxina

i, dotemminan, on ln- cda,
porte polar que experimenta.

el trans-

Geotropismo. ‘I fenbmeno de_geo-

puesto anteriormente. El _endere-
zamento del brgao en direcitn con-

ceion d
gl il
ina, por efecto gravi
tacional, a1 ol nienor 4e
detemninara s s Iado una
racion,  responsable del
eimiento orenca

El fendmeno ha sido estudiado en sec-
clones de Hipocétios de ol os due
presentan laventaja de agotar Ia auxina
Cndogens mediants lavader

Las experiencias realizadas permitieron

lecer la existencia de tres etapas en

la manifestacion del fenomeno tropico:




~ Peomeltn, dolestmilo, gmta
cional. No se conoce con certez:
@Siio o sustancia ue percibe. i
fmulo luminico
{iotoiropisme, positivo), % cree aue son
compuestos similares al caroteno o .}
ibollavi
2 duceion fiologicn o ambos lados
de la seccién del hipocoilo. Esta ctapa

tropicamente, aunque luego se los trate
con auxina.

— Respuesta de crecimiento. Es la eta-
pa que requiere auxina. La accion se
ejerce sobre la condicion fisiologica crea-

da pr bajo condiciones
biosis, induciendo Ia respuesta de creci-
‘mient lesconoce cuil %

leza de tal induccion fisiolgica.

El geotropismo positivo que muestran
Iss_raicescolocadas en posicion_hori-
zontal es la respuesta de crecimiento
estfmulo unidireccional de la gravedad.
El fendmeno se produce porque el lado
superior de la raiz_crece comparativa-
Tenta mis que ol ado inferior.

traduccion del estimulo en crecimiento

AP 20 ae storgamnts

[

Piari

i rate

eotropismo_positiv
wnte. Lo pi
el estimulo geotedpico.

diferencial a ambos lados del eje radical
colocado horizontalmente (fig. 183).

que_cie inulos o plistidos, de al-
6n, llamados estatolitos, situados en
los tejidos de la pilorriza, act

1os "hilas que 1o contiencn, s
guiendo siempre la direccion de la grave-
ilorriza se secciona, la raiz

plerde la 8 capacidad do responder footzo-
temientras no vuelv: -

a.
Se cree que, de alguna manera, el mo-

vimiento de los estatolitos determina la

creacion de la condicion fisiologica sobre

Ia cual actuarfa la auxina, previa redistri-

bucidn de data ¢ ambos ladosde a zona
le_alargamiento radic:

Durinte f tempo,de inducein geo-
trépica también se ha observado la for-
macion de campos bioeléctricos seme-
potes o ok ave e prodicen, o S o

Iedptilo.

Debe destacarse que el tiempo de in-
duccion geotropica se relaciona estrecha-
imenla con e iempo que tardan log e

mulo_gravitacional, For ot mm Ia

igracion lateral de la auxina ha sido
sfisentmnts demostrads. wsando AIA
mare:

cto muy complicado de enten-

diferencias se deben a que los tejidos
dicales de Ia zons de slargapiento son
‘mucho mis sensibles a la auxina: las ct
contracionss que cstimulan ] recimien.
fo en el nive cxlina resltan ohibido-

echo eresante de destacar es
que S s e erin
sobre secciones de rafces desprovistas del
ipice no produce curvatura como sucede
en los coledptilos. Bste hecho induce a
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descartar 1 participacion de la auxina
sintetizada en el dpice. La auxina que se

redistribuye por efecto gravitacionsl pro-
cede de la base del eje radical,

Tigmotropismos. Se denomina tigmo-
m

meimientor nisticos mis comu-
nes son: a) hipondsticos; b) epin
©) fotonsticos.
Enel primer caso, el movimiento tiende
a orientar verticalmente el 6rgano, como
en'las hojas de Amaranthus durante las
horas de mayor insolacién, o e las hojas
de crisantemo_colocadas en condiciones

i fines (so

mimbo diferencial a ambos lados del

El ehrollado én zmxl\ol % ke gmcia e
ida de ATP

involucrada en la accién de contacto y es
sctimda por els. 8o sugere qe etk

y_que actia
s e e DR
la absorcion de agua y en el alargamiento

largami
& teh dl contiel del movimiato

on
i esimilo puede reompluzane con

e desconoce si ello conduce a

una d.mm'bucwn lnlnefmcl en los costa-
dos ventral y dorsal del zarcilo, o si el
estimulo_guarda relacion, de alguna ma-
nera, con el desplazamiento lateral de

ina.,

Quimiotropismos. La_direccién AL
alargamiento de los tubos polinicos

del gineceo
lavm)o, nlos v, s o esbgma y &
estil

Nastismos
Son movimientos de Grganos, en parti-
cular de hojas, pétalos y escamss, en los

e el factor extemo afecta a todo el
0, independientemente de 1a direc-
b o ey Proviene.
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ocurriri
debido, a que Ia cara sbuzial o ojay
el pecfolo crecen comparativamente més

que la adaxial. Tampoco se descarta la
posible intervencion de un mec
osmtico.

Sin' auxina ™

con_auxing

Epinastio_peciolar
o engrosamiento

T 184, Motiiento spiniioo bl

b g i)

teno casn ot o e g i s
lcada en I seccién de corte caulinar,




Un caso tipico es el de las hojas de las
plantas camivoras, cuyas mitades lami-
nares se pliegan a 1o largo de la nervadu-
ra central y hacia anriba, por efecto del
contacto de algin insect

‘movimientos epindsticos son
cos en los pétalos. La transformacion de
un_pimpollo de rose en flor adulta se

2 que la cara adaxial crece compa:

ds que la_abaxial, provo-

cando la_apertura floral. EI fenomeno
parece ser controlado_por. Ia accion del
etileno que se_ genera

te su crecimiento. Asimismo, 105 fe-
némenos de epinastia que
hojas de gmsml proimas a la seccion del
tallo donde se aplico auxina, tambié
deben a la accion el etleno, cuya snte
sis es estimulada por la hommiona (figura

Los movimientos fotonsticos son tipi-
cos de muchas flores ¢ inflorescencias en
capitulo. Se abren por o general de dia
¥ s cierran_por Ja noche, como ocurre

(Mirabilis jalapa L.). A veces
tamiento es inverso, como en el caso de

Ciertas _hojas

portamiento sedescor 8 o
muestra_ser ritmico, decaricter endo-
geno,

Nutaciones

Se_denominan nutaciones a los movi-
mientos ritmicos de rotacion o de osci-
lacion que experimentan los iices cal
su_crecimiento vertical, Ocurren
dsblﬂe 3, diforncis temporuias en el
i ados del tallo, pro-
bablomente debido & cambios en el pado
de transporte polar de las auxinas.
Los dpices describen abanicos o elipses
mis o menos plutadas, carctaisticos
- especie. "Bl periodo do osclacion
enne i ‘posiciones iguales es, en gene-

ral, de alganas horas. Bn los coledptilos
de’ trigo, la osclaci le aproxima-
damente 8 mm de amplitud en un lapso
de tres horas.

Los movimientos nutacionales ocurren
5610 a la luz, pero independientemente

dirsoitn: Son s, scontuados: e

10t eje caulinares vence, aundue se ma-
nifiestan durante casi toda Ja vida del
érgano.

Las nutaciones son _particularmente
notables en las plantas volubles y trepa-
oras, y contituyen una adaptacion eco-
logex par I vida normal de la plant.

Los movimientos - pueds
quiends s derecha (ilos doxtromos,
como en el caso de la planta de Liplo,
o bien en el sentido contrario. (tallos
sinistrorsos), como-en el caso del tallo
del poroto.

Movimiento por fenmenos de
turgencia y flaccidez celular.

lenomina asf, a los movimientos
producidos por cambios reversibles del

El fenémeno ocurre

mientos ubieados en Ia base de los pecio-

los y peciolulos de mimosa pidica, deno-

‘minados pulvinulos. Estos se
ettt gonlnilo

por células voluminoss

vacuoladas, de paredes finas,

Haces vasulare. Dichas sélules po-
seen I propledad de perder rpidaménte
agua. 2 aidicn ol sl e
{os pulvtnulos ice el plegamien-
o, de los fohblilos, olfolos . en fin, 46
la_hoja. . El transporte del estimulo es
tipido y la wlocilal depends de o

jad de a ! actor extermo
bedoymiiiiaty

La naturaleza del estimulo se desco-

ier manera, parece poseer propiedades
hormonales, pues se transporta aun a tra-
vés del agua o de la gelatina.
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e piensa que ol mecamimo implica
e profundas y ripidas de I
‘permeabilidad de las membranas al -zu-,
3" Guiad de-Tos alores osmGticos en o
Senty de Ias céhlas, Bn ese sentido o8
intarosnts destcar e 1as seocones e
e, prctcadss trane exm.lmmk en lo-
pls\vlnulos pierden agua s
ments % exdie Ia hojs. Ba 0
Contrari, o fentmens 1o se produce.

Movimientos por “stress” hidrico
 por deshidratacién

En clertas gramfneas de los géneros
myszwhmmwuhumku
foliar posee grupos de células epi
ot mls volummnm. da gz o ntenido
, ubicadas a los

Cotados o' e cont

T ol Vmada oficlas bulfor

minuyen r:nnaldnnblemenbe de

Volumen, por pérdida de agus, 8 paric
de un determinado_estado de “stress”
hidrico tolae. Ello determina el enrolla
do longitudinal de Ia limina y, en conse-
cuencis, Ia reduccion de la superficie de
transpiracién.

Los movimientos descritos depende
vkdentemente, da cemblos & o asady
hidrico de los tejidos, aunque en los fe-

nbmencs de spertury y cle etomitico
e sunas epecic pase tenct ntarvn
cion el ABA.

Movinienis por deshidrtacén, Son
caracteristicos de los frutos secos dehis-
centes cuyos carpelos se separan debido
a una pérdida meronci 4 gia de ou
diferentes tefidos del_pericarpio.
detacarse que la maduracon y dehiscen-
cia de estos frutos implican, fambi
némenot do snetomcia muku
parcialmente, por ciertos inhibi-
Gores e tipo de las absciins,

AUXINAS
Introduccion
Les auxinas fueron definidas como

¥ en I entrads do aua n I s En
‘consecuencia, inducen alargamiento_celu-
o, 1 S a.\lmnmmxm de los
Grgan

T captulo comespondiente 4 los
fenomenos por_accion

lulares, dominancia apical, diferenciacion
morfolsgica, crecimiento,
crecimiento de frutos, control de Ia abs.
“cisién, tropismos, nastismos, nutaciones,
etcétera, y en sus relaciones e interaccic

cimiento de races y floracid

Bioquimica de las auxinas
Ln auxinas no son producidas en or-
vegetales especiales, sino que todo
£2do. e ackivo crecmieto & capas 8o
sintetizarlas, Ello ocurre particularmente
i imarios y secunda-

mico. Aquellas células que exhiben alta
capacidad de sfntesis muestran un retfcu-
o %t g pldonlakinet i
damte.

auxinas endégenas pueden encon-
tram o o st o form. Hore, o e
cir inmediatamente disponibles para actuar



en o fisiologico. También pueden estar

o formar parte de otros compues-
305 orginioos (“ausines lgadas™. Beite,
serie de sustancias denomi-

bolizarse en los tejidos en crecimiento,
preden generar aucings

noce al dcido in-
doliAacktico (ALA) eomo, I aucina I
bre, de existencia generalizada en la gren
mayora_de las plantas superiores ¥ en
muchas nteiors,

El AIA fue aislado por primera vez
por Kogly Kosterman eh 1934 Liamado
originalmente “heteroauxina”; también
fue aislado de medios de cultivo de leva-
dura y del hongo Rhizopus suinus.

Se ha senalado la probable existencia
de auxinas no indolicas, como la llamada
“auxina citrica” que se encuentra en el
limonero, ol maranjo, etoters. En i ms-
yoria casos, dltimos
vetales o paticuar, oot

a de AIA, generalmente enmas-
i por ot s ssompafr

otra parte, ain no ha sido pro-
senalada la estructura quimica, de ningu-
na auxina no indglica.

FORMAS DE “AUXINAS LIGADAS”

Las auxinas pueden formar parte d

a) Complejos auxina-proteina, en los
e 13 auxing se encuertzs generimente
sdsorbida sobrs Is eupetice de. m
‘moléculas prot

©) Fuentes profsicas de AIA, So trata
de protefnas que’ por hidrolisis pueden
liberar triptdfano, aminodcido precursor
de la auxina.

<) Formas _conjugadas de AIA. El
deido ndolacético, puede conjugare con
aminoicidos, como el asp: y e

atkmico, pate. constitir 1ss. wspect-
Y formes: peptidiens qia, b ologica-
mente son inactivas. También puede

cor azitcares, como el ino-
sitol, d-glucosa y arabinosa, y formar

glucésidos de AIA, los que tampoco
muestran actividad auxinica. Por hidrdli-
sis se puede liberar nuevamente AIA.

En condxcmnu ¢ naturles; etas tormas

nico, independientements d los sistemas
oxidativos que controlan los niveles auxi-
nicos normales en los tejidos vegetales.

PRECURSORES AUXINICOS

Son sustancias de estructura quimica
muy semejante al AIA que, en forma
medista o inmedinte, p
‘marse auxina « través de diversas
vios metabalicss. Ellas son

a) Tript6fano. Es el precursor mis co-
nocido y_mis extendido en las plantas.
En las plintulas de trigo, el triptofano es

del coledptilo, donde es metabolizado &
AIA.

1) Ackds oy, 31 icido in-
rtir d

O Indolsstabehill, Conetiays. o
precursor inmediato del Al

Se forma por Seseatboicion de ict
o Tndolpinivio'y ol omidane s tat:
forma en la auxina, Es. comin encontrar-
o en plantas ahiladas.

.d) Indolacetonitrilo, s un precursor
comin en las cruciferas, musiceas y al-
gunas gramineas. Por In accion do una
enzima, la nitrilasa, puede gen:

Es un constituyente normal e un tioga.
césido: Ia glucobrasicint

©) Triptamina. Es un prect
forma a pari de I descarboxilacion del
riptofano. Se encuentra en el tomate, ¢
maiz y la Acacia.
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oD Indoletamol Bs.otro precusor,
mclenumenw en el pepino.
Pax nxldxv:mn puede gene
¢) Indolacetato de o Dunn mu-
cho tiempo se 1o considerd un producto
artficial formado a partir.del AIA y del
alcohol etilico que se utiliza como sol-

‘manzano, dlamo,
de cariopsis inmaduros de maiz.

EXTRACCION, SEPARACION Y
EVALUACION DE LAS AUXINAS.

Las auxinas pueden extraerse de los
] los vegetales mediante solventes orgd-
nicos como el e!ex Ell'hw, el cloroformo,
el etanol, etcéter
Gion pavil por vaion, étoabs fisico-
L‘l\l(mlcos (particion en interfases solven-
te-agua;_carbon activado, etce'zn),
auxinas se separan mediante la cromato-
gratia sobre papel o en capa delgada.

dad. La actividad auxinica de los eluidos
se evalia utilizando con preferencia prue-
bas.biologicas (prucba de curvatura del
coledptilo, de. crecimiento recto de sec-
ciones de coledptilos de trigo o avena, de
enhenudol de arveja, de mesocdtilos

alargamiento celular que
lns ausins ooy ol
Grg
Ll pmebls biologicas son mucho mis
senxibl” que las basadas en los métodos
micon (waciin do Salkowsky y do
Ehrhch para compuestos inc délic Este

accion inhibidora.  La
prueba de crecimiento recto de las sec-
ciones de coleoptilos de trigo permite

auxings en los extractos, sino también la
sustancias de
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medir la actividad de las nsenincionis
hasta 0,01 mg/l, en los extractos

Tos eluidos de cada R de los cromatogra-

mas, se confeccionan 10s respectivos his-

togramas: Los valores se expresan en por-

clento de crcimiento con respecto ¢ los

res que arojan las secciones testigos

Qe han crsido en soluciones tumpona:
das sin auxina (figura 185).

la_pruc o_secc
e cleption o trio. (i, 1913, inéac

El método espectrofluorométrico
sado en la medida de la
itida por la_sustancia, constituye wn
método fisico con sensibilidad aproxima-
damente igual al ensayo biolégico.

ESTRUCTURA MOLECULAR Y
ACTIVIDAD AUXINICA

La actividad auxinica de los compues-
tos pertenecientes a los: grupos mdely
naftalen, fenoxi y otros, parece deper



de una serie de cnmutfmcu comunes.
en Ia estructura molecul
Las principales son:

a) posesion de un anillo aromatico o
‘cadena l'ncﬂmente clchhkv

b) existencia, por lo menos, de una
doble ligadura en el anillo;

c) existencia de una cadena lateral so-
bre el anillo, adyacente a una doble liga-
durs;

d) presencia de un —COOH terminal
en la clde'nl lateral; separado del anillo
por uno o doscarbonos;

e) e ia de una determinada rela-
cion pacil entro &1 anilo 3 T cadema
hteﬂ.l.

s reglas enumeradas no son absolu-
tu En efecto, existen cor

pues se manifiesta c
Ias_que producen” fenomenos de toxici-

te destacar que la sustitu-
satu

1
pera. Asimismo,
por radicies metlo también aumenta Ia
actividad, peto en forma més moderad:

Una tiltima proposicién sugiere que la
actividad auxinica estd relacionada con la

zoicos y por picloram (mda X
tricloro " — 4 — amino._picolinico), m‘
como  por la auxina antes n
brsda,

le las reglas antedichas
ot o emncncion de varias teorfas
sobre la modalidad de la accién auxinica.
Una de ellas (Skoog y col., 1942) pro-
ir crecimiento, la

T evimlosa prosaea. La union tondria
por el anillo y la cadena lateral

(figurn 1664,
Mediante esta teorfa de los dos puntos
de unién se tratd de explicar también la

Framion G ceaimens
Aur e S Chur5') o cracimionts + S

O~ )

niidn ol ereimiote

i, 186 A Boquema reprsentativo dol
mecanmo de la teeén dual do as ausnas
Sobre. ol crecimiento, segin 1i eori de los
ntos do uni6n de Skoog y col, 1943

Cxscimlento, tendri

e shtonls o s S s o fei
por dos puntos: el anillo  Ia cadens late-
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sl o i
s e gt

Cuenidy 0 ATA Cpom )

Figura 186 B. Curva de promocién e inl
lén dl eecimionto do seccions

o de i enidn son Ia concentacion
doAIA.

accion duil segiin Ia concentracion utili-
zada, wxinas ejercen sobre el
rechnionto. En_electo, 9

més elevadas (figura 186B). Se supuso
que, ol aumentar Ia concentrcién po
encima del opt relacion con la
cantidad do susrate disponible, s ol
culas de auxina competian entre i por
los puntos de unién y podfan unirse a
uno de ellos y no al restante, ocupado a
& o1 por un punlo de ofra moléeula
auxinica. De tal modo, no
condicion indispenseblé de 1a unién pox
dos puntos y el crecimiento_ disminuirfa.

Posteriormente se observo una estre-

cha correlacion entre la presencia de un
hidrogeno en posicion alfa de la cadena
lateral y 1- resimilicion del e,
Ello_dio origen a la enunciacion de ot
oo, amads 96 los
ion, similar en su bosquejo a la ante-
o (Fualth 3 Wi 108

ingu 5 ha logrado hasta el

tints. apoyo_ experimental
i icar satisfactori

in argo, existe amplis
experimental de que los fenomenos de

enze-coon
F R

Figura 187. Vias metabélicas de la sintesis de AIA a parir de los precursores tript6fano e indola-
cetonitelo.
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inhibicion del crecimiento por_exceso

auxinico son mediados a través de la

produceién do elleno estimlads por la
a. Este hec}

‘mis prol
‘miticn Ia dea do 1a accion inhbidors do
Ia auxina debida a competencia por el

Biosintesis del AIA

Como se exprest_anteriormente, la
sintesis de AIA puede ope
imm o8, uhdm i mmmunw a partir
articular del
ﬁ;pwbno ¥ el indolactontilo (figura
187).
Bl tript6fano puede desaminarse por
Ia acci6n de una desaminasa y dar lugar
a la formacion de dcido mﬂnlplrﬁvwo
Mediante-una descarboxilasa, este deriva-
do indol se descarboxila y genera indola-
cetaldehido, el que se oxida ficilmente y
produce
Altemativamente, ¢ triptdfano por

produce indomcetaldehido.
Debe destacarse que Ia aplicacién de

triptétano a tefidos vegetales en creci-
(it Satatatih Ty zpucén de AL
cos de lenteja y

Jas de expinses tatadas Gon o amino.

o.
Ciertos hongos, como Taphing dfor
e, tasbie datetisen ALA s pats 0o
0 precursor. Este hecho_serfa la cau-
adeias Selofmaciti ue dYongo p-
ls hojas atacadas
Clriss pasies poienccienies & la e e
milias de Ia Cruciferas, musiceas y
‘mineas poseen un tioglucsido, la lln:o—
brsicia. Lo degadacin do e co
pusto geners indolacetonielo qus, poF
aScion de un hidrsa —ia ntliske
convertirse en AIA, previa forma-
ci6n de indolacetamida.

'DEGRADACION AUXINICA

La_sctividad auxinica en las plantas
estd suj i 05

cion. Estos involucran no solo la capa-
cldad de sites ibeente » os meriste-
le cada

o' en posible
exceso mediante Ia formacion de comple-
jos _inactiy sicion  quimica
e, inetiidoe o o robo do Yor-

Sin embmn, o mecursmo roguador
imés mportante o consituye un comple-
jo enzimitico, de naturaleza quimica ain
o bien definida, Genominado “indolacé-
mwomun Aunque durante mucho
en duda la significacion
hmlng\cl de ese complejo, pues 5510 pu-
do ser estudiado in uitro, se
Iado suficiente evidencia experimental
para_considerarlo_como un componente
Caaimilied norml.
En_condiciones in vitro, 1a indolacéti-

berac

del 1 mol de O o incorporain de
mol de 0, por cadamol

axidada. Bn goner, e coneenuunan i del.
complejo enzimitico estd inversam
relacionada con la de la suxina en la
Pinte B4 Ak’ an e ot v o8
auxina, pero muestra un gradiente cada
Ve mayor hacia las bases caulinares.

Su composicién f moti de conro-
versias. Algunos autores sostienen que se
't oy Complefo ormao po 156
Savon y uns peroxidss, mlenss que

ituido por iso-

csimes perozidusas y pul)lenolnxldun

scarta la posibilidad de que la

composl n del complejo varfe segin las
especes.

‘Asimisto, los productos de oxidacién
del AIA también parecen variar segiin las
species, Se ba selado o et
dol y a Ia aminoacetofenona fendlic
com al indolldehido, cuando el com-
Befo enzimco contiene cioctomooxi-

en presencia de ella.

i e complejo depende de
la_presencia_de monofenoles como los

idos p-cumirico, phidroxibenzoico y
el 2,4diclorofenol, y también de la pre-
sencia de Mn*",
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Fu gcctn o ihitidn por, Altncles
icidos

Bl complejo es especifico: no oxida
otros compuestos inddlicos como los dci-
dos indolbutirico e indolpropionico.

La_indolacético-oxidasa parece ser de
Satumslesa laptaiv, puss @ concentrs:
cibn aumenta a medida que es mayor la

enkiciin dls sy
(petein 05 autores, ten-
il i shaRcacion Ttogiios Ty
importante. Se ha observado que la capa-
cidad de sintesis de lignina en las zonas
de_diferenciacion vascular se_relaciona
con la presencia de- AIA,

rafces luego de la aplicacion de AIA, se

laciona con un considerable aumen-
to de la actividad de la indolacético-oxi-
dasa. I cation Mn*** serfa el oxidante

dar el Mn** aMn*** debido a su mayor
‘potencial redox, cerrando de esa manera
el ciclo de accion del complejo (figura

168).

sustancias _quelantes como ¢l
etk yla S—hldrnx)q\unulmu estimula-
rian ¢l crecimiento-de secciones de co-
led clacen del Mnss.

&

mayee s sire de i emdnge—
T o s ol en slaramento,

Tl ol e o i T

xmns se trans , como se manifesté

e ol e s

dipices.vegetaivos hacia In base do los
hechs

Iante de la actividad cambial. B

vocarfa la. induccion del complejo_en

mitico con un aumento

In sctividad peroxidisica. Tal actividad es

el sl i estd ligada a Ia sinte-
is de lignina a_ partir de precursores de

Hitroxienipropano como 6 eugenol
Es interesante destacar que Ia prema-
tura_ lignificacion que se opera en las

i o wi

A= ey0-0
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e s weclones de enltption (fgus
189). En las rafces, el movimiento es
Sty polar, ek s o e p
~tido bm-ip!u( (acropet

AR oo polar se
desoonoee mundue se ha demostrado e

188. Esquema do Maclachlan y Way-
s00d (1956) acerca de la posble ia mets
bélica do oxidacion del AIA por la indolace-
ticooxidasa.
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Figura 189, Transporte polar de a auxina con-
s e l sec-

ot s 3 M .
Jocado. debal de a bas fslogia. Ba 3 y 4
1s auin conteids o bogte 0 e ratspr-
ta en Ia direccién base-ipice. Las flechas

general, la velocidad oscila entre los 0,5
y 2em por hora. EI movimiento es mu-
cho mis veloz que ¢l que m.qm Tugar

fi
ol o aabién confir o dependen:
etabblice.

Por otra parte, se e extablockdl i
n del

alacion es provocada
po misma_auxina. El
dcido 2,3,5-triyodobenzoico, al inhibir el

orte polar de la auxina, inhibe
también la instalacion del campo bioelée-
trico.

Fenbmenos fisoldgicos controlados
por las auxinas

El traslado_polar que manifiestan las
auxinas constituye la base fisiologica de
‘numerosos fenémenos de correlacién, fa-
les como el alargamiento celular, la do-
minancia apical, polaridad en el creci-
miento, fendmeno de morfogénesis,
etcétera. Por otra parte, las alteraciones
en la modalidad de dicho traslado por la
incidencia de factores extemos (luz, gra-
vedad, efeéter) determinan la manifesta-
cion de movimientos trépicos (fototro-
‘pismo, geotropismo, etcétera).

depende de la actividad metabélica de las
células, en particular de la disponibilidad
do ATP provniente de n apircion y

de la integridad de las membranas cito-
plésmicas.
El movimiento rincipalmente

alo largo de las il dal pmnqulml
floemitico, fuera de los hacecillos. En

Eso fonimeno e ropilado, expeit
camente, por estas fitohormonas. El pr

consiguiente aumento del volumen ce-
lular.
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MULTIPLICACION CELULAR

Las auxings puden estimulr a muli-
pladic e

especialment
pareniuimiticns B aste proce -
mduc.rrm Ia cariocinesis, previa estimula-
e la duplicacién del ADN. i no se
prodube Ia_citocinesis se forman células
de gran tamaiio, de tipo cenocitico.

RIZOGENESIS

Intervienen tanto en la iniciacién de las

énico que

de estacas

La risogéness que natunlmente oo
e en las b o5 estacas de ciertos
Cultivares y varidades de vid, 8 provo:

cies, no son I
nantes del fenomeno.

El mecanismo hormonal que regula ¢l
crocimiento radical ha. sdo moivo. de
muchas controversias y_especulaciones.
Anterorment se crefs que ol crecimien-

lo por concentraciones su-
prinvtlmu de I suxinas prodiucidas por
el dpice radical. E: n parecia
oot por o Lasba do e o
algunas_especies, la_ablacion del dpice
producfa una ci
cimiento en Ia zona de alargamiento.

Existen suficientes_evidencias experi-
mentales en el sentido de que el creci
miento adieal ocuze por a accién de la
tte de varias regiones de
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e g O g 4 i

ko kit scniea parece ser muy
pasticular 5 o gjeroerfa fundamentalmen
te en dos etap a primera, el efecto

es de ummu.lncwn el crecimiento, pero

becies s g & Ia
s de generar AIA y
whno " theimente dsponibles para 1a

o otra parte, la formacién de rafces

a actividad cambial en el
nivel radieal tambida parecen estar con-
troladas por la actividad auxfnica del
Grgano.

INDUCCION E INHIBICION DE
LA FLORACION

Las auxinas (IBA, ANA) son capaces
de inducir floracion en ciertas plantas,
especialmente en el anand, cuando se las
pulveriza sobre las hojas 0 se las aplica
en los dpices vegetativos. Em hecho ba
itido regular a vol n forma
escalonad Ia produccion de tutos.
rante mucho tiempo se discutié si
de I floacion n caussba la
d un ehecto
primario etpecmco, Sin_em! ha
Gemostrado que Ia induceion de Ia fora:
bt b ol produon sl Sleng,
cuss. sintate er stmulads conyderatls
te por la auxina aplicada.
ol gy | .luxmu pue-
den_ inhibir I floracién,
12 plantas o dfas Gorto: o sl



1. aplicacion de auxina sobre hojas ex-
puestas a dias cortos inductivos inhibe
Ia floracién. La accién parece centralizar-
se sobre los procesos: metabélicos que
ocurren durante el perfodo oseuro induc-
tivo, probablemente sobre In sintesis de
“oriven
Anﬂogmenbe. la_aplicacion d
o e Mo, n con.
dxcmnel o inductivs, en larias planias
expuestas 2. dias_cortos.
Hyoseyanus niger, plata de dis lrgo

puede flc
& peiodo cseumo
inhibe su floracién) nu hnjun pulvenun
con_suxina. dlogo al que
producen los bl aelnd
‘ministrada en las mismas condiciones. En
ah cm también se
tiene lugar sobre los  procece e
mndueen a la sintesis de “florigen”
las_plantas bmu.lu la ﬂnrumn

n aplicaciones de dcido
o-domfenmuehco, nnmpxe ¥ c\umlo

a e n
lechuga del tipo “imperial”, siempre que
ya cumplido esa etapa del desarro-

Por itimo, las auxinas son capaces de

o
la familia de las

Las auxinas y las plantas inferiores

El crecimiento de alguns plantas infe-
riores paroce. estar controlado por  1as
auxinas. En Saccharomyces ce’tumaz, el
nimero de células aumenta un 25%

cuando se suministra AIA al medio. La
auxing también estimula el crecimiento

micelial de algunos hongos, como en

Lfntmut lrlﬂnnul 'y Amanita pantherina.
imo caso, l lecto biidor
quu e]uu O o cimnte
opone
la mhbmiceh Clastoderma deba-
ryanum, el AIA en concentraciones de 1,

un esporangio sim-
ple. “Gon 1 pom de I g, s produc:
cién de esporangios aumenta considera-
blemente. El crecimiento normal de esta

pecie_parece estar controlado por auxi-
s y locinins

todas las algas muestran estim

clén' del Grocimiento por sccion de 1as
auxinas. Con dosis relativamente clevadas
do AIA se inhibe el crecimiento e Chlo-

tiplicacion celular con dosis intermedias
10 5 50 ppm).
s coneftcns como

Bryopie o ATR sonete . Torma
G elckie. Asimismo, & cresimienic do
ciertas algas rojas (Boiryocladia botryioi-
des, Rissoella_verruculosa_y Laurencia
obtusa) 1o controla también el AIA. EI
precursor de la sintesis auxinica en estas
algas es el triptofano.

cmu bacterias del suelo_secretan

auxinas y otros s de_crecimiento
e la Tadstom, oDnS!ibuyemio. probable-
‘mente, imi de algunas
plantas.
ejemplo, secreta cantidades relativamente
importantes de AIA.

“Actinomyeces viloceus, por

Modo de accion de las auxinas

Uno de log aspectos mis caracteriti-
cos de In accion auxinica es el de estimu-
lar la_sintesis proteica en lss células en
alargamiento, la que generalmente se ini-

aporta
protefnas estructurales para Ia célula que
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se alarga, sino también las enzimas nece-
sarias para el crecimiento. La accion
auxinica ocurre a través de la sintesis de
ARNm, lo cusl se demostrd utilizando
mhll’ndnms de la sintesis de dcidos nu-

las secciones intemodales de la arveja
(figura 190).
Tusbié s detemins qve 1 e do

eia parte de un
o, & ARNm (Bt e ot il
creci de las secciones), tam
i ‘por la actinomicina D.
parece demostrar que uno de los

IREEREE R

g 0 Gl s et il

10 ml do aetinommcinn D,
0 comples ADN impidis I satesi do ARN
mensjero. (Adaptado de V Bendana y Galston,
1965.)
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‘principales-efectos de la accion del AIA
sobre el crecimiento es el de impulsar o
desencadenar 1a sintesis de un determi-
nado tipo de ARNm.

Por_otra parte, la_puromicina y el
cloranfenicol (cloromwmnl), que son
inhibidores
bién inhiben, aunque en menor grado, la
accion estimulante de AIA. De la misma
‘manera actian los antagonistas de bases
pnrfnm ) polmiiess gomo la Sacs’
5-bromouracilo. El efecto
Entagtids que shroen sobe la sl
el AL, e elilon cou of shrpinto

ocurritfa a través de la preven-
clén 1644 statels'do’ . ARNE soro:

tam-

Estos hechos ‘demuestran que la sinte-
sis_de nuevas proteinas y enzimas es
esencial para que la accion de la auxina

teica, no son los finicos fenémenos deter-
‘minantes del alargamiento celular.
ctualmente se considera que las auxi-

il chilo.de AN
pare la sintesis proteica. La desrepresion

pod través de la neutraliza-
cién, de una molécul opresora del gene
operador que transcribe Ia_informacion
a6l operén para 1s sintesis de 1os ARNm
‘apropiados.

También existe la posibilidad, y hay
evidencia experimental en ese sentido, de
que el ARNm sea estabilizado por com-
binacién temporaria con la auxina, con
lo cunl eitrfa s degadacin por una
ribonucle

A pesar de los hechos expirnaials
‘aportados, es ain relativamente poco lo
que se_conoce acerca del meclmlmn e
Ia_accién de las auxinas
miento, 3 trvés dol metabalismo de fek
dos nucleicos y de la sfntesis proteica.



Antiauxinas

antiauxines fueron definidas como.
squellos reuladores del crecminto, en
0 gan mayoris sitéicos, que i

e e i e
nas sobre el crecimiento, Plvblblwmmce
debido a ll ‘similitud

b) Las que carecen de una adecuada
cadenn atoral, Es i aso e 3 Aicore.
anisol, que carece del gupo —COOH en
Wil
9 Las ave o poseen i sk
reacion espcil enre
cadens laerl, como en A

bas Las primeras ml.lmx inas
conodidas ‘faeron 10 i
rico, asclr ranscindmico.
elloh suprimen o electo imlants de
Jos i sobr o exciento
concapto de Me Rae y Bon-
ner (1959) Jas aniauxings son sustancias
que interforn a funcion molecular de
jas auxinas por un fenémeno de comy
tencia, al faltarles algunos de los -re-
quisitos para funcionar como auxinas.
Existen, por lo menos, tres tipos de
antiauxinas:

4) Las que carecen de un nicleo ade-
cuado, como en el caso de 2,6-dicloro-
fenoxiacético;

Figura 181, Curvas do o de secciones
g0 crecidos n unasoucion

contes do ATIB. Entre 1 y 5 pprm do est regula-
dor se observa ol efecto sinérgico;

Sinergismo auxinico

Es producido por sustancias que, care-
ciendo de_actividad auxinica o_siendo
ld vy B e ep e
un’ fenémeno de sinergismo:
una esructrs mileculet
muy s auxinas. Es
o ipoiig e ico, del Lonlbuti
tco.y. dal. 24, aiyodobenzsico-{fgurn
191

Poseen t:mmen

leza de la accion sinérgica no
ne que los

cuencia, habria una mayor disponibiidad
de auxina para el crecimient

GIBERELINAS

Introduccion

Las giberelinas fueron definidas como
aquellas fitohormonas que, entre otros
fenomenos_fisioldgicos, inducen espect-
ficamente o caulinar en plan-
normalmente enanas. También indu-
cen alargamiento caulinar en plantas en
rost, parteclamiants 1 s bisniles.
Anteriormente s analizé la participa-
cién de 1as giberslinas en algunos fent-
imenos fisiclogeos descritos como fo-
némenos d_ comslacon: alpam
caulinar  sus rel s dtn s
ittt it
cimiento_de frutos y fenomenos de par-
tenocarpia y estenospermia. Asimismo, se
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describio y analizd la

i o ‘participacion de las

en la induccién, duracion y
od a

cién de ciertas semillas fotosensibles,

Mis adelante se considerarén las bases
fisiologicas de 1a accion de las giberelinas
sobre el crecimiento de mutantes y plan-

en el fenomeno de

tuberizacién, de enaizamiento y de algu-

nos otros regulados por la luz, etétera.

Bl conocimiento de In scctn do
e

giberel centy, tool e Sene
tanta mo el de las auxinas.
Hata Ja fnalisscion de Gu

ma Mun conocimiento_de la ac-

cién giberelinica s limité al Japén para
uggo extendese  América y Bope.
Los estudios comenzaron a
1926, cuando Kurosawa, en Japon, anali-
d comin en o oz
les llamada “bakanae” (gigantismo). La
enfer bl por G(bbmﬂn
flurol Baw, g acomist de
nado Fusariun moniforme Shol, on su

sus cafas, las que raramen-
& Rorseen 3 fmctifca. Gon Htrados do
culkivos del hongo, lbres de micsllo o
esporas, Kurosawa. pudo
ormadad . legb a 1a condiuson de
o, Ienomeno era_causado por una
activa sintetizada por el par.
o, ‘mis tarde, Yabuta y Hayashi
(1939; loxmmn aislar el producto activo,
que denominaron “giberelina A”.
Solo en 1954 Curtis y Cross, en Ingl
terra, determinaron la_composicion quf-
mica’ del producto y lo llamaron icido
bedlico, conocido también como ghe,

accion semejante en plantas res.
i tarde Tueron halladas tari on 1as
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ﬁr;molpcmu. ‘pteridofitas, algas, hongos

Es interesante destacar

arer
te con el AG. Hasta el afio $o64 sslo se
m.ocm e lnrmu e Hesifadss v

aron gibe-
relns AT, AZ RoAG) My y asi suce-
sivamente hasta I A9. Hoy di

cen 34 i
con la misma nome

ro tan
y

tenci
pueste, (A1) sobrs s extenss sere
taxonémica.

Bioquimica de las giberelinas

Los brganos jovenes en activo creci-

‘miento ituy
portantes de produccion de gibere
Las semillas inmady
yemas en curso

37io tedos e catrsacion cont
las principdes fuente Los Grganos ma-
n etado do domiccn, o pré-

ximos & el se caracterizan por

Ty ekcash 0 mngun ScHvMd,
Recientemente. s ha demosirado que

Ias rafces constituyen fuentes importan-

s do. produccon. do Sheslas y ch-

cininas. Estos factores, al trasladarse

hacia los dpices, icon s eimoacn

del crecimiento de 1as yemas. En la savia,

Ia mu xlemilics do olrs apecies
(girasol, x”,etostera)
i oovtene matania o 9o 38




las_giberelinas, muy probablemente de
origen radical.'Por ltimo, s interesante
destacar que el nivel de giberelinas endo-
genas en las estacas de dlamo enraizadas
es muy superior al de las no enraizadas.
Les ghrelinas se encuentrn por lo
general bajo formas libres, aunque parece
ﬁm:llenuz ‘hallarlas conjundu ‘con amino-
icidos e hidratos de carbon
o e Ay o (AG), Ay,
lentificadas en. Gib-
Denl!a Pl s que

con las que sintetiza el hongo.

ESTRUCTURA MOLECULAR
ACTIVIDAD GIBERELINCA

Las giberelinas son derivados diter-
pencides que posee, fndamertalmente,
ueleto

te, que también es importante para la
manifestacion de muchos fenémenos
fisiologicos.

Las giberelines miés conocidas
dividine en tes gupos segin sen ol o

Ho_cHy

_.Qq

Acetoto

ra 192. Via metabelica simplificads de
1Adapw!o de Puleg, 1965.)

Mevalonato -

de susitucion que muestren en los €7y
8. El primer grupo incluye a las gibere-
s due, i do.posee ol ‘anlo

A pesar de dichas caractersticas
tructurales, el grado de_actividad de =
giberelinas _depende pr
fenémeno fmlnlﬂgwo .remde, Fnr n]em
plo, la estimulacion del cr del
Sutema estolonlero aue casan s

papa s
ambas del anillo A no saturado, por la
sustitucion por un —OH en el C7 y por
la presencia del grupo lacténico.

ESIS, INTERCONVERSION Y
DEGRADACION DE LAS GIBERELINAS

Se s spuesto qu ol deido giversico
ites gt

relinas deriven
de un esqueleto diterpénico ([—-kaure-

)= Kaureno

(ntesis de AG y probablemente de otras iberclinas,
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n0). El dcido mevalénico radiactivo, que
se_forma.a partir de unidades acetato, ha.
sido_convertido a_(—)-kaureno por la
accién de un sistema enzimitico obfeni-

‘mencionados
n incubados en cultivos del hongo
el iu:u«um. y se obtuvo, tam-
bién, AG (figur

oca mlormmnn exise sobre la o
sintesis en las plantas superiores, pero
poRie gus it i, oo >

Es interesante destacar que un retar-
dante, el AMO 1618, produce inhibicion

otras. Asf, por ejemplo, la giberelina As
podria generar A, y ésta Ay (AG).
Muy poco se conoce de las vias

actores ambientales que _esti-
mulan_considerablemente la sintesis de

a e
Es posible que ello constituya la base
fisiologica de la vemalizacién como pro-
ceso integrante del desarrollo.
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EXTRACCION, SEPARACION ¥
EVALUACION DE GIBERELINAS

Los métodos de extraccion y puri-
ficacion de_giberelinas son muy seme-
jantes a los que se emplean para las
auxinas. La_extraccion puede  hacerse
Hlicmds 15 seghiles oo y mekl
lio v ¢l aosato de et La puif-

ace usualmente por ad-
Sorlén sobre carbén actvadoy previa
limiaciby dl solvente, La licién 32
et con st de
paraion. 9 gherlnas
y ymbln inhlbxdem se efectia, tam-
bien, mediante _cromatografia sobre
pnpel oo m\.
hasta_la_ob-
ununn a: o Saidon comapentinis
cetes wlors do R son
|dénb1m: a los descritos para I

A eralinida da la” probenca'y 1
actividad de sustancias del tipo de las

giberelinas se efectda mediante pruebas

ruebas bas en
del crinianto. iniamodsl
ity by e Tl ds e
bioquir

i prstas e 1 fundn e 1n et
Il G simieto temodl do s pén-
tulas se pueden util

) Mutote anmos do.mais (P do
Phinne

La prcta o depostar uon miceo-
p en la nu. dl Ix limina de h px']mn'l
o .,,.a,. oo o covimento de e

I w:ouu pa pats bt
s, mientra. que oiros maniestan of com:
portamiento

timulacién del crecimiento hipocotilar

uu-pmmu.aw.wy,.,
Por o genend e il plinule

die do el En s lechoa, o senshiidd
oo o e onu/l
prusha. con s o

PR Sttt wo kit o o Cre
como Ay, Ar, Ay ¥ Anr-



Cunto 1. Acthidnd relativa (grados 0 a 4) de diferentes giberelinas sobre bioensayos basados
el crecimiento intemodal (segin Brian y col. 1964].

Waanesdomas |
Giborsina aia | Popino | Lechu | Poroto
Tel=
M 3 |3 3| 2 2 3 '
r 2 |2 2| 3 ' 2 o
A3UAG) b il o 2 B 4
M s 3| 3| s 47 v o |
’ PR R I i 3
™ 2 2| 2| 1 ' 2 1
W 3 [a| s 3 s 4 |3
" o [o] of o o 0 &
" v el a0 3 s 1

3) Crecimiento internodal de los plintulas

So basa también en la estimulacion
imer entronudo, Iu-:o i
sbercl oI sistoma

i . mu [ ..,.u,. do sor
bl 3 s mayors e o gbesines, cono
ad esti

sbild
S 35 ngen'de 1. et 8 soucton.

Entre ion
do ciertos procssos. bioquimicos. adl
meup-m e a3 0 Jomes
y

Estas pruebas estdn basadas en ln capacidad
que_poseen clertas inas deestimular la
prod

e e s deiis peanhelblctgion sl
s, 3o del orden o 10 1 /ml pir

fone & na concentracion do 3 X
AG Deiro do clnto lmits I it o
azicares redu da es proporcional al
logaritmo de la racion de_giberelinas.
Por oo lado, tienen 1a ventaja de su corta
duncion (24 horss). Bl grado ivi

dependo de la giberclina probada. Las Ay, Ay,
As y Ay muestran una a mixima

modeads an e que las As,

A ‘mucstran una actividad muy escasa
S ety

También se han descrito métodos
quimicos que se basan en la reaccion
do calor 3 Muorescencia e 1ss gberer
linss muestrn a 1s iz
tratamiento de las placas cromatogri-
fas con ol 50 /50,1, o=
nol/SO;H, y SO4H, concentrad
sl i aparecer segun
tiempo de exposicion a diferentes tem-
peraturas.

TRASLADO DE LAS GIBERELINAS

El movimiento de las giberelinas no
manifiests ol st strictamente polar
que poseen ral, pa-
rece ser apolar. Por empio o 56

previameita pecds, 1o 40

Ia Ad lemis, mln let.nda
I lubenz
Slento: atolontiog o I srafd Bl
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tallo basal comrespondiente a la rama
tratada. En este caso, el traslado pa-
Tece ser polar.

El traslado de las giberelinas sinte-

tizadas en la raiz ocurre por el xilema.

Apleadss en ol follse, migrn proferen-
temente por el floe
' sotano tipo activo, pues

pendiente del
s de los ptod\mm de la foto-

e velocidad do transporte es de
aproximadamente 5 cm/h.
ademis, redistribuirse desde las hoj
‘maduras a las jovenes  hacia los frutos
por la via del floema.

ESPECIFICIDAD DE ACCION DE
LAS GIBERELINAS

Muchos fenémenos _fisiolégicos los
produgen vais glberslna. Por demplo,
¢l retardo de la tuberizacion de los
brotes de la papa cultivados in vitro, o
el de la accion sobre la liberacion de
fcares de la

ruebas

il do” DOroto y ameia (culd.m 1)
En otros casos, la efectividad de ac-
cién_ sobre un fensmeno fisiologico se
* relaciona con otros similares o emparen-
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tados. En Ia papa, las A y As estimu-
lan considemblemente ol creimiento e
tolonifero, 1o a iona

‘mente con la h}!m accion mhlhldan
que ambas muestran sobre la tuberi-

zacion.

Fenbmenos fisiologicos
los por las giberelinas

CRECIMIENTOS DE MUTANTES Y
PLANTAS ENANAS

El crecimiento de algunos mutantes
enanos de mafz parece estar controlado,
en cada caso, por un gene simple que

fa, por un fenomeno de re-
presion, la_ formacion de una enzima
da para desencadenar la_sintesis
d- una o varias as. No obstante,

10s los enanos genéticos s
eates e giberelinas. En Pharbitis nil y
Ia_arveja, las formas enanas_poseen
Sbroximadements 1a mims cantioed. d
gherslnas endogenss e as nomale
En condiciones , €l enanismo se
deberfa a que no monden & Is scion
la A, mient e crecen normal-
te o la. trata oon In As.
La luz neutnlizeis, e o oo, s
secion de I Ay, eanismo en dichas
antas serfa la resultante de una inhi-

S e ek L ol T
vaa al fonbmeno antes X

cason, el slargamlento
caulinar es inducido a través de la ac-
cion estimulante de las giberelinas sobre

viveros, son producidas por semillas que
o parciimento ol secto del
n la ruptura de la
dormicion, H1 fenomzno P deberse.
a una_produccit
endégenas ononadu en el tmbnbn. Las
Plntis cnanie ton cspaces de o



meno se
relaciona con Ia continuacién del creci-
iento caulinar normal.

ENTALLAMIENTO ¥ FLORACION

imiento caulinar de muchas

gankis e osts, af como s florsién
de e ellas en_condicio

it de afa lnko, parsoen

. sustancla el tipo do 18

pbete!hm q\u npnmhmmh se sinte-

tizan_como_consecuencia de aquella
duccidn. i socaaud do o cue,
6u del crecimiento del tallo flori-

es precedida por un aumento con-
et o e e giberelinas

endogenss. La accion se centra princi-
imente e i bapical, que
comienza & licar activamente
julas y orienta los planos de cito-
cinesis en sentido_perpendicular al eje
calinr en_cecimiet células asf
producidas se_alargan, contribuyendo

n, con
Tumbidn af creimionto 4l sfo caulner,
tras especies también muestran un
aumanto de le seividad giberelincn -
g0 de de la
Scein’ do’ s’ gbe
permitido aclarar en parte el papel blo-
lozwo que_cumplen respecto al enta-
ento y floracion en ese tipo de
Jantas,

¢
Se ha demostrado que, en muchos

atectan fundamentalmente el = creci-

miento de los tallos florfferos, no pare-

formacién de primordios florales y con
concetraciones mayorss, ambos fend-

™ En' el rabanit (Raphanus sativi) y
en Silene armeria, el AG n

o induce flo-

onn o1 100 de Borieton 2 con:
diciones de dfas cortos no inductivos.
2o o _pare, "L plbila” il

glauca no florecen
lllego de la q)liclnlén de giberelinas en

Las experiencas  demuestran que ol
entallamiento y la floracién son dos
nbmenos_distintosgobernados, ¢l m
‘mero, por las. giberelinas y, el segundo,

parece

il Ja condiién mﬂn’pennble ars

expresion loracior

En la mayorfa de "l plantas que
izacion para florecer

0, nabo,



AG ADENINA

TESTIGO

e
Jncian del cescmento de Tors a pri
ito muesra los bulbillosen cre-
linto y pimpollos ories hibidos.
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ésta se haya iniciado, lo_que no ocunre

si Ia aplicacion se efectia al comienzo.
L relinas no solo inducen la
flor tas de dfa corto en

condiciones - de dfa  largo, sino que
pueden inhibirla, un en condiciones in-
ductivas como es el caso de Kalanchoe
expuesta a dias cortos.

cletas imnospermas (cupresioes
y taxodidceas), la aplicacion periodica
de AG adelanta considerablemente ln
floracién e induce la formacién de es-
trdbilos en las plantes de dos aios de

AG también promueve la floracion
de los escapos florales del ajo cultivados
in vitro. En_condiciones naturales, las
plantas emiten los escapo, pero los pri-
shortn precozmente.

in lugar de ellos, y en la b
pgdﬁnculns oy, 5 forman bulblos
inhibe ¢l crecimiento de

‘miento gendtico de las variedades de ajo
existentes, que solo se multiplican en
forma clon

Los hechos descritos demuestran que

ni
lipulo y de pepino.
PARTENOCARPIA

Como ya so exprest, o papel de las
proceso es. evidente.

Ademis se ha demostrado que existe



comelacién_entre el contenido de gibe-
relinas endoy genss y la rlacin de creck
‘miento del frut

CRECIMIENTO DE LOS ESTOLONES
Y TUBERIZACION

crecimiento de 1os estolones en las
i it (papa, topinambur y
Crome del japén), asf como en otras
(frutilla), parece estar controlado por la
accién de giberelinas endégenas.

Bajo condiciones no_inductivas (dfa
hrgol para la_tuberizacién, el creci-
to de estolones no s6lo se exalta,
nno que a veces continuar indefi-
lamente como en el caso de Solanum
andigerum. | creemionto de sitema
estolonifero en las estacas

tul
zacién que ellas provocan (cuadro- 2).

10t

Cuadro;

bajo condiciones inductivas e dfa corto (8 h) para I tuberizacion.
(Adsptado de Tizio, 1971)

o de dias hasta
Giberelina 50 % de
e promedio | Largo fem) | N promedio | Largo m) | uperizacién
Al 1 12 0 - 2
A3(AG) 12 | e 3 13 25
a4 0 - 0 - 125
A 12 514 3 ) E)
a1 1 2 0 - 7
o 3] o1 0 - "
L a3 0 - o - 1
Testgo 0 - o - 2
Cusdro 3. is crec 0 o tuber whirculos
e papa cutivados in vir. (Tizo, 1971)
AG 0 |310*mM 30M | 310%M
N° do dias hasta 50 %
ek 5| 1 | > >4
1% do tuberizacién al fina de fa
lexperiencia (224 dias desputs). | 100| 68 ] 0
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Comportamiento. anilogo se observa so-
bre la_tuberizacién de secciones de
brotes de tubérculos cultivadas in vitro.
Los retardos que el AG provoca se rela-
cionan en forma directa con la dosis
utilizada (cuadro 3).

L 30 observa uns relacién entre a os-

ety et il

Debe destacarse que la influencia de
las giberelinas sobre los dos fenome-

s, desrton(asoloniacion 3. e
sacién) o8 un_electo ifico de
estas fitohormonas. Las auxinas y ci-

o oo e S
de accin.

En_condiciones de_creci-
miento se observa, en la planta de

zaci
dia laigo, ol contenido

i todo. o cico v a tuberacion so
retarda 0 no se Jocis, B iooult

e, ditandad elaoned ca pivge’

tracion_entre las giber a5,
Swtanciw do uabunless Tecica, 3. un
sntsisado ' I 1u3 do sabumless

e
parcialmente a I accion de aquéllas.

ACCION NORFOGENICA DE LA
LUZ EN RELACI

Los efectos que ambos factores in-
ducen pueden ser:
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a) coincidentes o paralelos;
b) opuestos.

En cuanto a los primeros, ya se ana-
lizo con anterioridad los efectos seme-

perfodos largos'y . accion de s gbe.
el sob ol crcimiento do stolonss

¥ Ia tuberizac
Enive los. efectosopuestos se. ha
detarminado que I 1z roa “educe o
iderablemente to_caulinar

inhibidor de la luz, si mn el mdu de
reversion

que se emplee y e gt g
cuestié

En las pléntulas de amo
s6lo_ revierte el efecto mh(bxdox de la

que la inhil
1a luz se relaciona con una dismim
de la extensibilidad de la pared s y
una merma de su mndulo plati, efs
que es revertido c. o pubce
Ticas que ns pareces celiares Coneth
tayen e centeo. e accibn princil de
ambos factores.

CRECIMIENTO DE LAS
RAICES Y ENRAIZAMIENTO

El crecimiento radical no es afectado
por las giberelinas. Puede
forma_ indi al
miento caulinar, hecho que alterarfa la

No_obstante, a veces promueven la rizo-



previamente deter-

misdas Sendiclonss hmolénm
secciones de parénquima de
e benios topi-
nambur, 'la ‘accion directa de las gibe-

relinas o 5
se las aplica luego de la diferenciacion
e un - cimbium inducido por una
auxina (ANA), el AG estimula conside-
rablemente la formacion de rafces en la

scuri

OTROS FENOMENOS FISIOLOGICOS
ESTI 10S POR LAS
GIBERELINAS

) Actividad cambial

a5 giberelinas, lo mismo que las au-
mu. eihm\l.lln 1. -mvldad cambial en

algunas
st ey
la papa.
b) Reversion de los efectos enanizantes
‘producidos por los retardantes

Las giberelinas, en bajas
traciones, revierten los

zantes que producen 10s ref 50
bre el crecimiento de los tallos. La

dores sobre. a. mlilicasién, y slerge-
‘miento celulares.

<) Expansion foliar
Las giberelinas estimulan la

el
hlonte; da viods Yreemis ot arvci 3
el arroz.

d) Modificacién de la heterofilia

El AG retarda la aparicion de hojas
adultas pentalobadas en Passiflora ca-

mis jovenes. No obstante, el
efecto del AG es transitorio.

erulea, manteniendo las formas entera y
trilob:

€) Crecimiento de pasturas invernales

El AG provoca un mayor crecimiento
invernal en la alfalfa, Poa, Cynodon,
Agrostis, Festuta'y Loltum, § doermina
aumentos en los rendimientos de los
cortes. El fenomeno se atenta en la
primavera y los rendimientos suelen ser
‘menores en esa época.

1) Regeneracion de variedades de papa
endémicamente virosas

El cultivo in vitro de pequefias sec-

es_ext nu
q-nmh, o Ia mayorda de ells gene
os'de crecimiento indiferenciado, Ls
udlcmn de AG s medios de cult

Suments. conddemblemente  1a 1o,
porcion de ees calinares, hecho que
permitio_un mejoramiento sustancial de

B Henica

8) Diferenciacion de yemas florales

El AG, aplicado sobre plantas de du-
raznero en la én_anterior, reduce
el niimero de yemas florales, que son

adicionales en  algunos

traso de la floracion en los fru-

h) Re
tales y en la vid

Las aplicaciones de AG sobre el fo-
llzje, antes de la senescencia foliar de
los durazneros, los almendros y la vid,



a_ fines del verano y principios del
otofio, mak

no solo demoran la

nto del eje del racimo
n la vid

Algunos cultivares de vid_como el
de muy buens caldsd

determina que las bayas se compriman

unas a ofras, La ruptura de los frutos
por_accion del granizo o por un po-

tencial osmotico muy bajo facilita la
penetracién del hongo Botrytis cinerea,

ayas. Frecuen-

Co traciones apropiadss
del orden de 7 a 12 mg/l de solucion,
el inconveniente se reduce considerable.
m

Comparacién de los efectos fisiolégicos causados por las auxinas y las giberelinas

Fanémeno fisiologico o bioquimico Auxina Giberelina
Traslado polar si No
Estimul Ia rizogénesis st No
Inhibe el alargamiento radical si No
Retarda la abscision de hoja, flores  frutos si No
Inhibe el crecimiento de yemas axilres si No
Estimula la formacién de callos st No
Estimula las respuestas epindsticas st No
Estimula las respuestas tropices si No
Estimula el crecimiento en las plantas intactas,
de tipo enano, y en las hojas de las monocotlledsneas  No st
Estimula la wmmm de semills y la ruptura del

rlodo de dor i b
smmm. o ctalamini y l flracn d s plntas

No st
Acelera la vemalizacion No st
Estimula la divisién celular st st
Estimula ¢l largamiento oslular si st
Estimula el “cusjado” de frutos st st
Estimula la partenocarpia st si
Estimula fa diferenciacion cambial si No
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Fendmeno fisioldgico o bioguiimico

Estimul la actvidad cabial
Estimula ef crecimiento de estolones

Retrasa Is tuberizacén

Retrasa la flracion de cietos fruales y de lavid
Roviert Ios efectos enanizantes de los retardantes
Estimua l sintesis do enzimas hidrolticas on la
capa aleuronifera de s caropses e I cebod

Auxing Giberelina
si st
No st
No st
No si
No st
No si

Giberelinas y plantas inferiores

Ciertas algas de los géneros Hypnea,
Gracilaria y EL‘klonla ‘muestran Ia_pre-

et
algas, como Ulva lactuca, y de los pro-
tonemas de los musgos, en los cuales
stimlan la multpexcion y_alag-
miento ce

En'ls hooiion Pellla epiphyla, a di-
ferenciacién del esporogonio
el inviemo, pero T et n0 6 alargan
hasta principios de la primavers, quizi

troides,
frondas " firtles. _Asimi
phyllitides responde a
0w Al ol As y Ay formando
anteridios fértles.

Los hongu 3 bacteis 0o emponden
tmifctivamente o 1 usitn do I -
berlnas, aunque. alguncs e B
producen.

Modo de accién de las giberelinas

Existe_evidencia experimental en el
sentido de que las giberelinas, al igual
e L aurions; inducen ciertos fenome-
nos_fisiologicos y bioquimicos a través
la estimulacion cualitativa y cuanti-

tativa d; Ia sintesis de dcidos nucleicos
tefnas.

Lo "oidenca mis cara se balls st
diando el mecanismo por el cual las
giberelinas inducen la_sfntesis de novo
de ciertas enzimas hidroliticas, particu-
larmente -amilasa, en la capa dle-
uronffera que rodea al endosperma en
los cariopses de la cebada. Ya en 1058
se determind que el embrion de cebada

producia un factor inductor de la actic
vidad de cvamilass

después, varios autores demostraron que
Ia produccion de Ja enzima ocurria en
la capa_aleuronifera como resultado
cion de la_giberelina. Se pensd,
cntonces, que ol embrin seis o cenro
de s ghereins, s que
{ransportadss  1a capa leuroniters esi
et e ol s Tnies 4o amis
responsable de la hidrdlisis del almidén
en el endosper i como de otras
e ) de

cantidad
ares reductores liberados por hidré-
s s proporcionsl. al logarbmo de 1a
conc de Ia ho

ent e Ia hormon
Los inhibidores de la sintesis de
ARNm, como la actinomicina D, y de
puolinis (dommicol, . pusaina
inhiben 1a sintesis de e-amilasa. El blo-
queo de la sintesis por etinomine D
8 elivo donto do s peimrss 7.5 8
horas de incubacion de la capa aleuro-
nifera en presencie. de nbmlm Luego

509



lapso no_tiene lugar. Ello de-
e que el AG promueve la sintesis
del m necesario para transmitir la
informacion genética de un ADN espe-
cifico p‘n la lmusm de a-amilasa.

bién se ha demostrado que
AG eﬂtlmuh la nnl&nﬂ de invertasa en
o parioqina de rwera doltopi-

TRy — P

un
‘man-

e un nivel uniforme on 1a siniess
de la enzima.

En sintesis, las giberelinas actuarfan
en forma similar a las auxinas, desrepri-
el g opefle o b et
vando las enzimas involucradas
sintesis de a-amilasa y, pmbnb!zmemc
de otras enzimas hidrolftic

sctividad con rspcto o 1 sntess onai
mitica. Bl orden de actividad seria el
sigites Ay )by ) by ) Au ) As) A
Estas dos (itimas muestran muy
actividad.

Inhibidores de la accién de las
giberelinas

Hasta ¢l presente no se ha demos.
trado Ia existencia de sustancias antigi-
beslias que_ antagorcen competiint
e, I secin’de Jm gheidings. Sa

ribiyen

Tos etaecanies 4o tipo do AMO 1616,

CCC'y Phosfon D e caricter de anti-

giberelins, debido a la propiedad que

poseen de_inhibir el crecimiento cau-
linar.

Es necesario aclarar que el concepto,

a juicio del autor, es erroneo va que en

demostrado.que los

retardantes antagonicen competi-

tivamente Ia_accion de las. giberelinas.

El error surge, quizd; el hecho de no
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{ener et cuena que I weidn de los

se ejerce sobre la inhibicion

de sty gberelinas endégenas y

sobre la accion de estas fitohor-

ey

No obstante, existe una serie de sus-
tancias y_reguladores que pueden ant

goniar i e In, wcion

gbersinas. B sico
mam, pox guplo i it
s capas. aleuroniferss,
ety oty ABA antagoniza no
competitivamente la accion de varias gibe
relinas sobre ¢l mismo fenomeno.
Tenbife b o evlailoto:dicl
yemas de secciones de bro pa
Lavadss oo, “La. miicton
misgoniana.por ol AG. Bl pado de
depende de la concen-

{rucon de a Sohomona,
Bacientemenie m bs comprobado que
ciertos _taninos  hidrolizables actian

como__antagonistas, e
pues se caracterizan
miento de las arvejas enanas inducido
por. éstas. Cuando la. relacion. concen-
tracion  de

taninos/giberelina es ~de
mmbmmn es del orden del

do es de 10:1

descinds o un 28% © mencs, E6 inte

destacar que dichos taninos no

inhiben el crecimiento de las avejas en
ausencia de la giberelina.

relaciones de concentracion compues-
tos/giberelinas muy alta.
Ciertos compuestos fendlicos como el
o0

en relaciones de cor
den de 1.000:1, aproximadamente.



CITOCININAS
Introduccion

Las _citocininas se definieroncomo
aquellos reguladores del crecimiento, ne-
turales o sintéticos, que estimulan fun-
damentalmente 1a_citocinesis o forma-
cion del fragmoplasto en Ia division ce-
lular, previacariocinesis.” Ademis, ac-
tdan’ e interaccionan con otros factores
de_crecimiento sobre una serie de
{enémenos de comelaién, como, s Ia

minancia apical, principalmente _en
velaion con I difernciacion o tefidos
tre Tos ejes caulinares v las
Yermas, Ademn, sxsten pruebss de T
particpscion de. las_clocininas _en
ciertos olarided de_creci-
Shiats, pwpmiarauia. o o sot
la- clterencacion de ‘yemas adventicas
en los refces. Por ofro lado se ha
comprobado I relacién de las propie-
dades morfogénicas de las citocininas en
conexién con las auxinas, demostrin-
dose que la capacidad de ciertos or-
ganos (hojes de begonia, callos de
médula de tabaco, raices gemiferas,
etoéters) para generar raices /o v
depende de la relacion de concentracion
entre ambos factores de_crecimient
Asimismo se ha_determinado la p
cipacién de las citocininas en la ruptura
de la_dommicion de ciertos organos
(semillas de lechuga, yemas de vid y
tubéreulos de papa).

Bioguimica de las citocininas
Las citocininas lndn:lnu y sintéticas
de ad

mayoria de los

que de por sf posee la
La presencia de ésta
sable en relacion con la actividad hor-

Asimismo, 1o se co-
las pirimidins (citosina, t-

mine, urallo) o e deiados miesten
actividad como citocinin:
Una' excepeion 1s conshtupen cirtas

cuando se la compara con los derivados
de adenina,

‘an Oberbeek y colaboradores (1941,
1942) fueron los primeros en sefalar

propiedadesparticulares de la leche de
coco (endos Iomadir, Mo, de
la semilla de Cocos nucifera) en
i Vo.3 dHlerencicion
venes de Datura. Pos
ward y radores
(1948) observaron que el mismo liquido
p roducfa una activa proli-

sulto ser especifica y no era inducida

Skoog y colsboradores sefialaron un
hecho muy interesante: la médula de
tabaco sélo crecia activamente por divi-
sion celular si se la colocaba en con-

gradacion_del ADN de esperma de aren-
que_esterilizado en autoclave, al que de-
ot cbbiie i pORRE: derin

ser_un derivado de la ader
furfurilaminopurina o N°furfuriladenina.
Durante. muchos afios se intentd ais-
lar citocininas naturales, en particular a
partir de la leche de coco, en la cual.se

sefilo la presencia de varios com-
puestos, entre ellosauxina, mioinositol
y difenilurea. Ninguno de éstos mostrd
actividad en la proliferacion de la mé-
dolt o abeo, Bl ellvns i
6 alguna accion, muy inferior a la

pmd\lmdl por la cinetina.
exracon. i, putciuc

et los ontntion o
‘pequefios l'm'm mosteaton
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contener sustancias de secion similar
aqulla, Corra ya ol sho 1064 uando
Letham aislo e identificé la primera ci-
tocinina_endogena de extractos de ca-
riopsis inmaduros de mafz y, debido

de pro-
ducto_activo contenido en 60 kgpde
material, También se la hallo en forma

by ribosilzeatina.
iormente se demostrd que esta

metladenina s otra citosinina prodie
cida por aquel agente patdgeno, aungu

idah Tuego de somefita &
en autoclave. Es posil
que en la planta se active enzimitica-
mente.

Numerosos tejidos poseen sustancias
del tipo de las citocininas, de fuerte
jidos tumorales de 1a “agall

512

rona”, que frecuentemente se producen
en Vinea

@ dos
ﬂu(ml.cmm\u
Paralelamente, ofros liquidos endos-
pérmicos poseen fuerte actividad citoc-
nica. Trione y sus colaboradores (1971)
demostraron la_presencia de sustancias
de ese tipo en el jugo nucelar endospér-
Siloo 06 il o ol do ol
mendro y duramero, de
Semelunte  eupeior & b de a et
coco sobre el crecimiento de explantos
de floema secundario de rafz de zana-
horia.

L, fitel witdic futant b6 ek
rentada con la adenina, que ejerce una
Sipital midlioie ininas, es

traumitico _(dcido 1-dece-
20150 Gicbontios: COOR ACH )
H—COOH). La sintesis de este

icido alifitico parece ser

103 efos de coaiactn aus temminan
por_cubrir la herida. No seria impro-
bl.bln que su accion fuese indirecta
iujera mediante la_estimulacion de
i sintess de citocninas endogens
s interesante destacar el caso curio-
50 del dcido giberdlico, que se comporta

proliferacion_celular de ese

quskislr que & veoes s
icilas. La moduidad y calicad hatols
gicas provocadas por ambos reguladores
son idénticas.

ctualmente se conocen numerosas
Hocalim cintitiom. Aparl do i o

mis
deni a2 (6-ben: :ummupun...;, Ia

NPG (N[purin-6-il] fenilglicina); la
SD 8339 (6 benzilamino-9-tetrahidroxi-




w21} O pusng). Ambes sompen 1n
domi apical en el manzano,
BTP(B 6 benzilamino]- D5 tomnidr.
furanil} Hpuring) so utln pars -
‘mentar el “cuaje” de racimos de vi

Centros de sintesis, Las citocininas endo-

ma, posblemente.
nudnéndu 7 mletidor purecen
sintetizarse en ol cimbium en actividad y
hojas, lemx-\lu. Traios . Tubéeclos en aetivo
crecimiento.
ESTRUCTURA MOLECULAR Y
ACTIVIDAD CITOCINICA
Como se ha sefialado precedente-
1=cu1; Lo sstividad biologica parece de-

a) pmencm de un anillo_purinico in-
de alta especificidad (ade-

b)cxlmnm de una cadena lateral en
aquella_posicion, de tamafio mo-
derado y de cardcter no polar.

La sactividad de las citocininas au-
menta con el incremento del largo de
dicha cadena hasta un 6ptimo estimado
de cinco carbonos.

BIOSINTESIS Y DEGRADACION DE
LAS CITOCININAS

Contrariamente a lo que ocurre con
las_auxinas y giberelinas, se desconoce
carl porcompleto cbmo se sintetizan

itocininas. También se desconoce la

pmxblhdud de que llxumi de ellas se
iberen como_consecuencia de la degra-
d.m‘m de ciertos ARNt a los que a
veces parecen estar ligadas.

TRASLADO DE CITOCININAS
Muy poco se sabe acerca del meca-
trado que las sintetizadas en los dpices
migran

radicales o en sus proximidades
vl xlema haca los ees mumms
En I

antes

e broker Se spone que en wele it
actiian citocininas. endoge

que proceden de e Hlons e e i

se ha demostrado recientemente.

romper la_dominancia apical, las citoci-
nins deben aplicarse en la misma base
de las yemas.

RACCION, SEPARACION ¥
:vu.w\aou DE

La extraccion se efectiia con sol-

vado,  partir do las soluciones acuosas.
La elucién se practica con metanol
con dietilamina.

Convenientemente — concentrados, los
extractos so cromatografian y posteror-

te se procesan mediante técnicas si-

milares a las descritas para las tinns
y giberelinas.

PRUEBAS BIOLOGICAS

Clertas prucbas biologieas de ovalus:
cion de la actividad de las citocininas
basan en la induccién de la mltipl
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mmn celular en: médula de tabaco, co-  tivos que contienen auxinas y alfcuotas
tracto,

Uiones 3y sty lomon ot do Bl crecimiento do o e
do sanahortn. En cte gy caso I, plnion ahaea Sprosimatunenss vy pe-
Snsiiiiad osis shododor 0 O.LHN  Hody do B g (figura 194)
de mnm Otras pruebas biolgicas se basan en:

Las sisten. en “sembrar”
cxplanton s 9B retardo de In senescencia dg o

n de ciertas
e torosmniie

Otros fenémenos fisiologicos
controlados por Ias citocininas

Nitsch (1968) agrupa en tres cate-
gorfas los efectos ﬁsloloﬁwx que cau-
san las citocininas:

#) los ligados a la divisién celular, en
105 que aparentemente estd. involucrada
la_participacion de cierto tipo de ADN
(mitosis y citocinesis

b) los no ligados a Ia division celular,
que_implican 1z promocion de la sin:
tesis proteica o que, en algunos casos,
se fundan en ella (p. ¢}, el retardo de
Ia senescencia foliar

<) los llg:dux a Ia diferenciacion de
yems, en Jos que la. citeininas doem:
Detan i pape pepondaante,

La participacion de las citocininas en
las_ categorfas @) .y ¢) de fenomenos
fisiologicos ya ha sido. analizada

los “fenomenos de  correlacion
pertinentes

RETARDO DE LA SENESCENCIA
FOLIAR

La aplicacion decitocininas sobre
hojas. adultas o separadas de la planta
g 190, Bcto do i cneio (3 dols  Telands ol envejcimiento.impidiendo !
lochin ndiyrs o a amarillamiento _(clorosis) de esos or-
ganos. El fendmeno implica ¢l manteni-
miento de un ritmo fotosintético ade-
cusdo por prevencion, de Ia dgradacion
de la clorofila. También
e Comectudocot 1 Stimilcio s




Ia sintesis proteica en las dreas tratadas,

caracerizan al periodo de la senes-
cencia. De esa manera retardan, parale-
lamente, la abscision del rgano.

Las citocininas _actuarian _como

“centros ccion” o “sumideros”
metabslicos mediante la fuerza movili-
zante que ejercen sobre muchos

metabolitos y nutrientes. S

en las dreas de aplicacion, y que ello
determina un aumento en el ritmo de
fotes G’ §68 mnslomte 3,06 bro-
tefnas. El efecto se acentia en pre-

sencia de auxinas y giberelinas.
De la misma manera, parecen con-
reservashidro-

ades reserva, como
igiets de'1a paps, civo cante
nido en ci laciona con
:emo de s B g
sus
L scleracién, il svelectalent 16-
liar que a menudo se obsewa en las
plantas durante el crecimiento de sus

frutos y Srganos de reserva tendrfa su
base fisiologica en los hechos apun-
tados. Los altos_contenidos de citoci-

en la nutricion por competencia en el
nivel foliar, con lo cual se provoca la
aceleracion de la senescencia.

Ciertos factores ambientales ~acele-
bl o sanceni 4 13 plasis por
medio de un mecanismo. similar, ol re-
ducir la sintesis de. citocininas o el
aporte de éstas desde las rafces. Se ha
uompmbwlo e el exceso en contenido

Riddo q\w o
‘manifiestan, contribuyen a reducir el su-
nininto de citocininas desde el sistema
Las hojas separadas de_plantas

o tadod Attt hides envejecen
antes que las de plantas hidratadas nor-

malmente. L splccién de ciocninas
ferte parcialmente el fenomeno. Asi-

suelos inundados, se relaciona con un
‘menor lhusbeclmlenw de citocininas por
parte de las raices.
Le propidad ue poséen s cloc
as de retardar la senescencia ha sido
utllw.!dl desde el punto de vista agro-
némico. El tratamiento con _benzi-
ladening de plantas cortadas de lechuga

gacibn del valor comercial d eoa bepe.
cies horticolas.

AGRANDAMIENTO CELULAR

linas -también_estimulan el
agrandamiento_celular.en los discos fo-
lirs do_ numeross espcis (tabsc

Topinambur, vipn ani
Toie . ey Bl o

viene en la manifestacion del fenomeno.

'DIFERENCIACION HISTOLOGICA

La rupture de la dominancia apical

parssen, sl entr, acublas § ol ee
caulinar, En forma_similar, las- cito
ninas, en conexion con las auxinas, in-

nares 'y las citocininas procedentes
Ias rafces.
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EFECTOS SOBRE LA
D DE LAS
MEMBRANAS CELULARES
Hay prosbas experimentals reclentes
que indican_que las citoci jercen
‘marcados_efectos - sobre u .a.amm

de las membranas en relacion con la
i 5 rtos_cationes.

le Li, NHy).

Citocininas y plantas inferiores
citocinins también estimulan la

diferenciacion de yemas en los proto-

nemas de ciertos musgos (Pohlia nutans;

Tortella_caespitosa). Como en las plan
iors, I acen o peics.

m thermocelum e una bac.

celulbsicos si

vadura. La accin de este complejo pue-
reemplazarse con muy
bajas concentraciones (1ug/).

En citocinins estimulan
el crecimiento de ciertasestreptomices,

Jos géneros Acetabulaia y Porohyre,
muestran una  promocion _ del
mienm s prsinsa: do et SOhor.

Modo de accion de las
citocininas

El conocimiento acerca del modo_de

y giberelinas, .es decir a través de la
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sintesis de écidos nucleicos y protefnss.
Por lo demis, el modo de accion parece
tener relacién con ciertos ARNt, de los
cuales forma parte o con los cuales se
e Asi por_iemplo, se oben que

ponden a argisina,
vionalmente & plem que la relacion
dos

hricy e s knpvmnul bio-
osict e la ogulcion de la ecuoncia v

calidad de los_aminodcidos, en la
gy polipéptidos, durante la
sintesis proteica.

ETILENO
Introduccién

EI etleno producido por diveios te
jidos vegetales es un. metabolito normal
e o i e eeacion. Saru
meross procesos fsilogcos (abscion,
maduracién_de frutos, e al.
gunas especies, ruptura dea dominaneta
apical, inhibicion de la expansion foliar,
etcétera).
propiedades que permiten_ considerarlo,
en la ac , como un jor en-
du"nﬂ nomal de crecimiento. No solo
r o menor medida en
os fenomenai fisiologicos antes citados,
su accion en cantidades
relativamente pequefias. Acta por sim-
Pl dlfusén, por Io que no requiers
Gingido o sctivado 8 travis
P i vascular. Ade-
mis parece actuar a través de la regulacion
de 2 induccion de la sintesis de ciertas
enzimas, de manera similar a las auxinas,
giberelinas y citocininas.




Biostntesis el etileno

En las plantas superiores, la me-
tionina _parece constituir el 'precursor
prncipal de la_siutesis de etileno. La

demostrado que el esqueleto
el roguador proviens ds los sarboncs 3
¥ 4 de la metionina.

sccion el etieno

La incidencia de las auxinas sobre
fenomenos fisiologicos (abscisién,
!.nd\lccmn e oracin et o saanis, en.
o, estimulacion de la epinastia

induccion de la.sinte
s ntarienan o 1t prodsocién dal
gas.

Es interesante_destacar que, encie

o o s e e

zamiento en forma similar a lss auxi

& e, moediante Ia mduocion do 1

muliplcieibn ol en 1a region, cam-
* diforencacion do pri

mordios radicales.

Efectos fisiologicos
inducidos por el etileno

El fenémeno de abscision, en relacién
o peticpackts:de. et va bt

sido analizado en la parte de “Fenome-
n0s de corre

MADURACION Y SENESCENCIA DE
FRUTOS

Lo madurcion nafursl de muchos
fiuton  on procsso do semesosnls g

Yoot acperianian (posmetoracibn) e
relacionan con un considerable
de 1o producstn de ‘etienc’en o8
mismos Grgan
Se ha Semostiads qus el st
tocatdlisis atn

se_expuso
gulador del fenomeno de abscision.

CRECIMIENTO CAULINAR

En bujn concentraconss, o etllemo
estimula_el_crecimier

de las pléntulas de avena P
cadas en condiciones de oscuridad. An-
logamente, _ciertas taciones _del
crecimiento caulinar en oscuridad (“ahi-
lamiento”) se relacionan con la produc.
cion del metabolito. Algunos autores
sostienen que la estimulacion del alarga-

leno cjrerts sobre 1 sctivida de la
d lacético-0;
mantrimienty del Lgancho -
S dpice de los tallos ahilade
7'en oo que eraom e o oulo g
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de la germinacion, se debe a la accion
de este regulador, lo mismo que la inhi-
bicion concomitante ~de la_ expansion
foliar_en aquel orgmo. La apertura,

caulinar ecompaf
far, 5o rolaciona con wia dimiuelti
importante de la produccion de
i S
probablemente a través de la accion del
fitocromo.

EFECTOS SOBRE TROPISMOS
¥ NASTISM

EI' etileno tambié interv
on el contrel del hibito_do creciminto
diageotropico con  inhibicion de la ex-
pansion foliar que caracteriza a los es-
folones de ciertas especies (papa, fru-
Tl Cynbelon dicton, ehckiemy

ador también inhibe los movi-

nares, posiblemente a
tencién de la migracion lateral de au-
xina.

La pérdida de sensibilidad a la accion
y a la de la luz unila-

taml
forencias ‘que el regulador produce sobre
Ia migracion lateral de la auxina.

En forma andloga, el fenémeno de
f

minando la manifestacion del fenémeno.
El etileno también provoca la aper-

Clertas - sustancias, como el Ethrel
(dcido 2-cloroetano fostonico)
(L0 G PIOH ), o oomens e
Tiberar etileno cuando el pH de la solu-
dén_munenta, como, comsarence. de]
contacto con. tejidos . De esa

minancia
apical, con las consiguientes aplicaciones.
agronémicas que mds adelante se ana-
lizarén.

INHIBIDORES
Introduccion

Se I defitido 8 lo nhidoes -
s regulads de

ulmm, Qe nor.

malmente contribuyen a la regulacién y

periodicidad contra-

mestando total o - parcialmente,

forma no_competitiva,
iberel

‘auxinas, giberelinas  citocininas.
La accion de los inhibidores puede
tener lugar e ios tos o

etay
stonss; vialmente e el el enzimd-
en los sitios de
accion. En la m.yom do-loe casos 10
requieren  concentraciones relativamer
altas para contramestar por possiong i
accion hormonal.

Algunos de ellos poscen
“oriishg Tomohi woung o hido
abscisico, que parece actuar a distancia
ion en dosis relativa-

comprenden los siguientes grupos:

1) Conpussion de  naturaleza fe-

-i Sene dnl ol Woled i
fico, benzoieo; i
y gdlico,

dcidos ciscindmico y trans-



cinmico; p-cumérico, ferdlico
y cafeico.

<) Derivados flavonoides: narin-
gonina, querotion.
saturadas: cu-

aesculin,  escopo-

5 e
2) Summnrna tipo abscisinas:
ABA). faseico, lunu-

3) Complc)otﬂ ibiaorei: Sompleis

ista fines do I décads dol 40, los
b s Sondad
puestos de mLurE.lzzl Gencraimente.
xica, sin Significacion  fisio-
logica.
El concepto comenzb a cambiar gradual-
de los trabajos realizados

un
Tacion entre la presencia del mmbxdor v
el e
La desaparicion relativamente ide o
compleo v Ia aparicon de I o]
suxinic concidfan inversh con
rupturs do.dicho. &tado y a brota
cion ilerior de los tubéreulos, Hembers
insistio en sefalar la_importancia fisio-
logica de ese complejo. respecto de Ia
regulacion de los fendmenos - descritos.
osteriomente se seal la presencia
de‘l Do compleo nbider e o i

Sermerlaek'y 3 Ketord (1950 o do.
‘nominaron complejo.inhibidor §.
‘on - anterioridad, Bonner y Galst
(1940) habian Soialado las propicdades
fuertemente nbibidoras de Jos derivados
del dcido cinimico, en p:
1a forma trans de este compuesto.

Propiedades comunes de
los inhibidores

Es necesario e & pesar de la
‘composicion quimica  diferente  que

‘muestran la gran mayoria de los inhibi-
dores poseen una serie de' propiedades y
actividades fisiologicas comunes. Las
‘més notables son las siguientes:

li numenuz [tﬂdlll!.l de los miveles de
casi todos ell de
depresion o !.nhlbu:lé crevimnenm;

b) inhibicion del crecimiento en dife-
rentes_tejidos y umnm aislados (floema
secundario de la raiz de la zanahoria
cultivado in vitro, secciones de coled)
tilos e internodales de arveja, etcétera);

) carencia de una nccmn antifito-

rmonica_especifica; induccion. de. l&
némenos de lnu.lonllmo en_relaci
con la accién d! lu nuxmu, glberehnas,
¥ aun de Iss c

) c.p.mm Ge. muchos do ol de

rante
Vet e opmictins 3 oo Orgencs
durante el periodo de knmnml

e) deuplnemn mis o meno
inmediatamente antes de la bmhmén y
germinacién de yemas y semill

1) incapacidad de inducir fenémenos
de morl'ogenem per se ni en relacion
con la accién de las auxinas y citoci-

ninas.

La carencia de_especificidad de ac-
cion es una de las caracteristicas mis
salintes do Lo inkibidores. Por ejemplo,

los_aislados de frutos de Beta vulgaris
inbiben’ 1. gerainscion 274K et
pertenecientes familias diferentes.
Retmigmo, i Jugo placentaro do 1as ba:
yas de tomate inhibe la germinciin de
o baviopsie G g ek capad y
maiz, y de las semillas de S‘mupis alba,
zanahoris, lechuga, poroto y . En
este caso, el pﬂnc)pm mmhxdor parece
a mezcla. de

Por otra parte, la inhibicion impuesta
on e b sy
miento_de secciones de brganos (colep-
tilos, entrenudos de arveja, hipocdtilos
de girasol) y_sobre la germinacion de

milis, o osreversible. ol
provoca fenémenos detoxicidad. Las
oo st s
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mente en presencia de la auxina, y las
semillas germinar, luego de la remocién

erect

nes), y por las giberelinas y las ci

ries th el sgenas. (mbibiion da T
).

Compuestos de naturaleza fendlica

Los compuestos monofendlicos

sables de la ucion del comple]
mitico, po s capacidad de posbilfar
la n, del AIA via quinonzs y

§

c

Por ot p-m parecen capaces de de-

rimir la_ sintesis de compuestos indo-

§ooe ‘¢ infemaccarios de AIA & partr

del triptofano, wmu Io hacen en sog-
s

os de arveja,
maf 3 repol
onofenélicos son po-

os
anie inkidores e n gemincién de
muchay ol

a accion_parece
sl ety o Ia_ siess 0o
ATP en Ia fosforilacion oxidativa. Tam-
ién parecen interferr 1a division celular
(mitosis).
Los compuestos dienlicc do s e
encuentran

o ghucaadicos o pepdicon, como el
o del dcido cafeico (cido

actuar como au-

en semiquinonas, las que inhibirfan la

accion de las peroxidasas de la indolacé-
tico-oxidasa.
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En ciertos casos parecen contribuir a
la regulacion de fenémenos fisiologicos,
como en la tuberizacion de estacas fo-
liosas y secciones de brotes de tu-
bisculos de pepa ::ulhvldu in vitro, Los
icidos cafeico, ferilico

fuerz
giberelinas ejercen sobre el fenomeno.

provocando adelantos de la tuberizaci
en relacion con la de las estacas tratadas

dégenas dismin
tina aumenta en el 1o

bty 1 docmieio e 1o tublecioe
. Anlogamente inhiben el alar-
por inhibicion de la

cm-m - fvonodes, como.la
easeies 40 s

& Gomnicion. do m yemas de_ciertas
jurazmero). Parecen ejercer su

accién inhibiendo la sfntesis de ciertas
enzimas_hidroliticas, como_ocurre con
Ia @ amilasa en la capa aleuronffera el
endospgml de los canupﬂl de h cebada.

La
mente on o ke du s apt, eltru
una accion muy curiosa-sobre
fro g iin el
vados in_uvitro. En_efecto, aunque no
influye en la tuberizacion, impide que



14 ibenplbid ey estado de

zacion y osi_sucesivamente, hasta
lugar o la formacion de tubérculos
“hijos”, “nietos”, etcétera, en cadena.

Abscisinas
1) ACIDO ABSCISICO (ABA)

Comforth y aus colborsdors (1965
aislaron una sustancia de las yemas dur-
‘mientes de Acer pseudoplatanus, aparen-
temente responsable de la enirada en
dormicién de dichos brganos, a la cual
denominaron “dormina”. Casi simulté-
numemk, Addu:oﬁ. y sus oolabnrudom
5) ext

cantidades proximas a los 5,5mg por

cada 340 kg de material.

Si bien se ha establecido una corre-
lacibn directa entre los aumentos de la
concentracién de ABA y la entrada en
dormicién de las yemas y semillas, esa

concentracion es también frecuen-
temente alta en 6rganos en activo crecs
miento, como en flores y frutos
Yencs, infrutesconcas de b 3 B
tilla, follaje joven de papa, escapos
florales de Taracacum, hojes de sheail
tallos y dpices jovenes

La existencia de ABA en fales or-
ganos es motivo de extraiieza para- mu-

ds adelante, la existencia y probable
-:m,em del m!ubuiur en el !ol.hjz pa-
tene

s y
10 posibiliiad o i =
b prednm e dogradacion,

Biosintesis y degradacion

La sintesis de ABA puede ocurir por
via isoprenoide; b) via pre-
cursores, como la_violaxantina, carote-
noide de ocurrencia muy difundida en
Ias plantas superiores.

Las pruebasexperimentales recientes

indican que el ABA y las giberelinas
provienen de un_ precursor comiin: el

icido mevalénico. Al parecer es asf por-
que, en genel, T coneenracén d

isina_aumenta cuando disminuye la

by giberelmu y viceversa.

El destino ulterior a partir del meva-
lonsko, dependerta do faclores ambien-
tales,

cortamiento _del fomperindn cnmo
Iulor inductor de Ia entrada en dormi-
cién o 1o yemas de diveres expecies

caducifolias determina un aumento de
Ia concentracion de ABA en el follaje,
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mientras que el alargamiento del dia o
el frlo invemal estimulan la sintesis de
giberelinas endogenas que luego coincide
con In reastn del crecimieno (bro-
, ge n de ciertas semillas).
m eonbol del necitimmo exputs
mediado a través del pigmento fi-
Toutoras sogim. 1-Nients, ool

Largo del dfa

frio

{erecimiento).
Mevalonato--

}ABA (dormi-
cién).

feckon pasjros del ABA spl
cldo exogenlmtnte ¥ Ia necesidad de
s g e]enn

tejidos poseen cap par nsetivalo
o melabolalo a mtanc 05 ac-
tivas, como demplo @1 dcido
2 ransabolses, dcido aeico’y un g
cosido abscisil.

Traslado

La presencia en extractos de frutos y
yemas y la desaparicion concomitante
del follaje, sugiere que el ABA es ripi-
damente transportado en algunas plantas
(e, abedl). Por ofza patte, Ia acee-

laabscision de los peciolos,
s’ 36 o aplica en las_porciones
distales de éstos, evidencia accion a dis-

o
hitica y fosmten do clgunis sope.

Efectos fisiolégicos del ABA

Inhibicion de la germinacion y de la
brotacin de las yemas En muchos
casos, el ABA determina la mh.bman

de la germinacion de las

522

Batios e yoinsi il it
secciones lgunos casos
1o sdlo_ inhibe Equel.hs ‘manifestaciones,
sino que puede provocar la reinduccion
de estado de domicin,

por_completo el fenomeno dando lugar
a plintulas de hibito de crecimiento
ormal.

Abscision de frutos, S o

hemos proporcionado _ algunos _datos
en

tos jovenes del algodonero, se considera
Gl dar referencias sotplanemtran.
Se ha observado una estrecha o

Luego, la concentracion disminuye entre
los 20 y 30 diss, para luego aumentar
nuevamente a partr de los 40 45 dfs
de edad de los frutos. Este dlti

pren
tienen una cantidad de ABA dos o cua-
o veces mayor que la de los normales
en crecimiento,



La accion del ABA parece centrarse
en Ia estimulacion de las divisiones celu-
e 3 18T o, 1 linoilae ioian
y conttuyentes de s paredes ol
Tes, en el nivel de la zona de abscisi
K5 orchable e - sccbn del ABA 50
. produzea por intermedio de la estimula-
Fion o I s b e o
frutos_en avanzado_estado de
maduracién. El etileno estimularfa la
séntesis de novo de laspectinasas y,

Inhiicon de . fio
parece  intervenir_ tambi
nismo_de- floracion
La_aplicacién del ety lollqle e
Lolium_temulentum 3 de Spinacia ole-
raceq, expuestas a dias largos inducti-
vos, nhibe la loracién. La aplcacitn e
mis efectiva cuando se re:
de la 11% hasta la 4% hom e comen-
zado el

quetndi 4 estimulo enalcanzar el

apice
La accion del inhibidor parece rela-

en condiciones_inhibidoras de dfa corto
para la floracion. En ese sentido debe
recordarse que las plantas de dfas largos
no_poseen un_periodo. verdaderamente
inductivo para la_floracién, sino que
pueden_hacerlo cualesquiera que sean
las dondiciones, siempre que el largo del
perfodo oscuro no exceda un_limite
méximo. La sintesis _de
inhibior ocumita, durunte ol perfodo
oscuro ininterrumpid
n promueve . forclén de
blantas de dfa corto (Pharbitis
R Ribes: nigrum; - Chenopodium ri.
brum) - bajo condiciones o inductivas
de dfa largo. No. obstant
mismo - efecto en otras_especies de la
- calegorls totopericdies B el
10, 18 sccibn promovedors del ABA
7o, Barce ser esgecfice, sno"que serfa
kol e o .0l o
crecimiento.

Senescenicia y maduracion de frutos.
El contenido de ABA aumenta conside-
rablemente en los frutos del manzano,
el peral y la frutilla a medida que el
Bapciah Sl osablnakinan e

onsidera_que el inhibidor se sintetiza
wd ol . lisose ebnbperts e

a_acumulacion de
A4 52 rlacions con I svolugién de la
senescencia, probablemente a fravés de
1 esimulseon de a gt d tleno.

¢ la misma manera, el

oty 3 s v
Holistipleida e/ e Pl Bl et
es contrarrestado por las _citocini
Guyo.phpal- on ol seaids gl Senbrsat
ha sido ya analizado.

Regulacion _del - mecanismo estomd-
tico Influcncs dal ‘sres™ i, L

robable_participacion de las
§ s cilclnines en 1a reguach
mecanismo_estomético ha provocado un
cambio_significativo en el enfoque de
ese fenomeno. En Commelina communis

especies mencionadas, la persistencia de
la accion del ABA dura aproximada-
mente 9 dfas. EI fenomeno no s debe
al aumento de la concentracion de CO;
intracelular
Aunque el aporte experimental es
ain_relatiyamente escaso, s piensa que
el ABA podria intervenir en el control
del fenémeno, probablemente a través
de la inhibicion de las reacciones que
conducen al aumento dé la_turgencia
determinante de la apertura estomitica
y a modificaciones en el ritmo del
transporte activo' de cationes. Las citoci-
ninas, en cambio, estimulan la apertura
estomitica y el titmo de la_transpi-
racion. Es posible que ambos regulado-
o5l o o i el el
i
otra parte, las condiciones de se-
quil ¥ stress hidrico, que determinan el
cierre. de los

rtas especies como la caia de aziicar.
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El postefecto mis caracteristico del
ivess Rt en 1a plinta % manifsta
en los estomas, cuya apertura es parcial
durante un perfodo relativamente pro-
longado (varios dias), aun después. que
la planta ha recuperado su furgencia
normal. Algunos autores piensan que el
stress provoca la acumulacion de un
inhibidor en las hojas. En ese sentido
debe d oixcee o [ st Jollec

tran un_aumen
ble e contenito de complejo mhx—
B,

cesos bioguimicos en el nivel foliar, por
efecto del stress hidrico, se debe a un
aumento de la concentracion de ese
complejo inhibidor.
De resltas de los fenémencs exps
d

como mtitrandpizants e
lugar de_emplear otras sustancias de ac-
cion similar, como el acetato de fenil-
mercurio, que tiene el inconveniente de
provocar una_considerable disminucion
de la fotosintesis y otros efectos noci-
vos.

Inhibicion de o nodulacién en_las

Rhizobium. El fenomeno parece deberse
sl inhibic n de la division celular

de la polplidizacicn ‘de
148 céhdls conicne.

Efecton bloquimicor. nkloicidn de b
sintesis amilasa. EI ABA también
it 1 st o s y proba-
blemeste, de. oite. snimas hidrolfics
en la capa aleuronifera del e

G lou_ cariopsis de sobed., Asimsmo,
contrarresta en forma no competitiva la
accion_estimulante que ejercen_ciertas
giberelinas sobre el mismo_fenomeno.
Deibo: dncericn Hinki,. . cantid
de aziicares reductores libe:

tlo e ‘veamente.proporeiond] i
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garitmo de la_concentracion del inhibi-
dor.

Modo de accion del ABA. Se ha de-
mostrado que el ABA inhibe la sfntesis
de ARN ribosomico, en forma preferen-

ial al ARN soluble. También se piensa
e s probable que bloguee ls siness
de ADN especifico, correspondiente a
enzimas de tipo_hidrolitico. Por s

plin

proceso de entallamiento.

XANTOXINA
L santozina s un inibidor mturl

de estructura quf

ABA.

S prescnca ha sido.domosteada
recientemente en plantulas de poroto

enano y de trigo. Este compuesto inhi-
be el crecimiento del hipocstilo de la
inacion de las semillas

violaxantina, que también es
un precursor del ABA.

3) ACIDOS LUNULARICO,
FASEICO Y TEASPIRONA

Existen, ademds, otros compuestos
naturales de accion similar. I deido lu-
nuldrico ha sido encontrado como inhi-
bidor endogeno en especies de los ér-
denes de las Mocantisles, Metsgrisies y
Jungermaniales (Pryce, 1971).

faseico es ol.ro inhibidor en-
dogeno que existe en los frutos del al.
godon. Es también un acelerador de la
un ac

Dicha sustancia_contribuye ¢l gusto ca-
racteristico que éstas contieren a las in-
fusiones.



Complejo inhibidor

El complejo_inhibidorf, aislado de
los tejidos y érganos de numerosas es-
pecies, Gorce una seris de scciones f-
siologicas semejantes a las que producen
Ias abscisinas

a técnica de extraccion del comple-

te amplia evidencia experimental
o ABA e uno de los componentes

principales, pr te junto con el
Do sahefico y otros compuestos fo
ndlicos.

Como en el caso del ABA, también

camosos, semills de injo, manzano,
dursanero, el

La_ruptura del sstado de domicion

se relaciona con una diamin

dari
leche de coco, puede ser tot
lada por icho intibidor, Bl grado. o
o depende del balance de la
concentraién ntre. ambos factores de
crecimient
Anteriormente se rmm!ntu e d
hibidor § también se halla presente en

pecto
complejo. Su pr
de manifiesto en dpices caulinares en

crecimiento de dlamo, flores 'y jovenes
frutos de hinojo, et

No_obstante, el mmons oty o
ner significacionbiologica, de cardcter
con la induc

o x..m para
) wesalivo s, Ia
mnoem.nn en el follaje disminuye,
simultneamente lumenm enla
miermu de los tubéreulos
B cetado o taberizacion avarzado,
" tolle o, mustra cast presencia del
complfo inhibidor, mientras que sie se
halla en cantidades importantes en los
mbé.cuw maduros (darmientes) (fgura

que el inhibidor se traslada
dosio o tolje a Ios tubéreulos ¥ Que
induce en ellos el fenomeno de dosme
ure en o folse
y yemas de arce. En ese sentido del
Tecordarse que el ABA, il ot
ponente del_complejo, se

s plantas probablemente & {ravés del
sistema vasc:

Factores de inhibics

Algunos fitores fiicoquimicos pare
cen contribuir a la inhibici creci-
miento causada por los inbibi
principal agente_inhi
germinacion de las semillas de Ia vid en

iom, probablemente dcidos milico 0 abs-

clsico.
En Cltus, o pif bajos (22.24) que
los hesperidios maduros parecen
Contrbuir a Ta inhibicion de 1a gormina:
cion de las semillas dentro de-elios
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Figura 195, Bxolucion de

=
7
-

e

™

—_—
i

e (0L, a1 .mm,. Sl ol (4 hats plon tubersacion (D). Reerrc
o D abércle micfedormida’, (T, 1972, inédio )

Significacion biologica de la
presencia de inhibidores
vegetales en. ok Bl

Las hojas de muchos gineros (Are-
misia, Mirtus, Juglans, Eucalyptus,

) poscen mmbxdom
que se incorporan al suelo

Muchos ‘de ellos, como- el mdo tnm-
cindmico. contenido en las hojas y raf:
con gl guayule, poseen alto poder resi
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T = tu-

Atk Biplbog 4 putinsnih, S it

sl y gun el crsimient de
dertes eree que contribui-
rfan a debermmar la distribucion de las
especies. en ciertas comunidades vegeta-
les.

Inhibidores 'y vegetales inferiores

Exi atos acerca de la sig-
nificacion biologica de los  inhibidores



g ol covlmlntode. los segsales fo-
ferior

B ABA mmmdn i X-x fmm del
anzano

peral, el - ms y la
forma racémic: e s
timulan la. germinacion de . esporos de

Joi hongos  patogencs Glosoporium o-

bum y Botrytis cinere
El epicarpio de los frutos de limén
indactado, con . Hongo.Peniaium il
A a 6

En g fiy
sobre: o cisckaiento: de, oy bastars. y

otros hongos.

RETARDANTES
Introduccion

Los retardantes ‘son  reguladores sin-
téticos del crecimiento —no ~empa-
rent quimicamente con las fito-

foe sin_ it afitds’ dormaipod sobre
los Yests

T donin foiolbgin s carscte-
risticas y comin: de estos reguladores es

temperaturas v lasalic

das, las altas
nidad.

La mayorfa de los retardantes no se

relacionan quimicamente entre sf, aun
que ejercen su accién reguladora de ma-
simil: presente no se ha

mica y el modo de accion de los
ot propiacadis
de los retardantes

Los seinimss ool cluifae i
cuatro grupos prin

1) Ditoodos dal carbirats, dea
10 Gusterhariar Aab: 1618 (40
drmt S lsopopi 2 meditoniteimet

oruro de amoni 1 crboxilato de
piperidi

) Dérivodos.fosfénicos:” Poston ‘D
(cloruro de’ 2 4-diclorobenzil-tribu-

til-fosfonio).
3) Andlogos de la colina: CCC o
el (elopass: o {olotoel] o
metilamoni
4) Acidos mccxnamvml 'y malednicos
sustituidos: B995 o Alar
(dcido imetlaminosuesingmieo)

La_actividad de los carbamatos de

amonio cuatemario y de los andlogos a

In colina depende de 1t preencia de un
s

inico, pues la actividad retardante que
‘manifiestan nodepende de la presencia
de ninguno de los. grupos quimicos
precedentemente.

an_frent
aesis razone, ol AMO 1618y
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¢l Foston D no se utilizan en la pric-

Son sgrcca. Por ol pare, poseen
reidul en oo mm que,

Terio gt o foiger

cambio el Cycocel y, en apedﬂ ¢l B9

serie de especies cultivadas, con excep-
cion de las gimnospermas ¥ las pterids-

En general muestran una persistenci
relativamente prolongada en las plantas
tratadas, hecho que significa que son
lentamente metabolizados en los tejidos.
Aaf por elempl, e AMO 1618 puede

a generacion siguiente a
s o semils"o. trclon. Anle
gamente, el CCC aplicado sobre el fo-
lzje de la vid frena el crecimiento de

centes de_crecimiento relativamente len-
to.y wniforme, En gonen slctan mu
a lasdicotiledoneas que a las
monocotledéness. El GCC, por siemplo,
es efectivo en frenar el crecimiento de
caas de trgo, pemo o ece la
otrasgramineas,

Como

Y FostonD y el CCC penctran e I
planta vnnclpalmanw por via_ radical,
mientras que ¢l BY lo hace preferen-
temente por via foliar.

Efectos fisiologicos provocados
por los retardantes

1) CRECIMIENTO CAULINAR

antes frenan el alarga-
m)e'nw caulinar en numerosas especies
fectar el crecimiento foliar y ﬁm'l.L
Ln accion se ejerce pnnclpnlmem.e E
través de la inhibicion de la divi
celular en el meristema subapical de !ni
ejes uulm:les y de olones, y en
lares de las cafias de ciertas
gramines,
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Desde: ¢l punto de vista bioqufmico
se ha dwmnlmﬂc que los retardantes
afectan ¢l crecimiento caulinar por inhi-
bicién de la smﬁem de giberelinas endé-
gonas, aunque no influyen en la accion
de lu aplicadas_exbgenamente, exup

1y altas dosis. Debido a dlo.
Geido gberdio. puede contramstar,
bajas concentraciones, el efecto mhlh..
dor de los e lantes sobre el creci-
miento caulinar. Los retardantes tam-
bién inhiben (AMO 1618, CCC) la
belehm en el hongo Gib-

.pnnudos demuestran

~pueden ser consi-

rados como mcmhem.nu, desde el

‘momento que no compiten por los cen-

tros de accion especificos de las gibere-

linas. En ese sentido es interesante des-
que estos

que muchas gibe
capa aleuronifera del endosperma
cariopsis

La inhibicion de ereimiento calinar
es particularmente importante en

Plntas omamentales (esreln fivig
Fomoro) 3 frutales. En @ m

Sora, la diminacion. del crecimionto
culinar failita muchs pricticss agro-
nomicas, como la poda y la cosect
frutos, con la_ consiguiente oion
de los cost

ducen resistencia al uelco de
Sorflerm de ien (Sencamado”) al fre
el alargamiento internodal. Esta cir-
Canstancia ha permitido, en Europ
intensificar la prictica de la fertlizacion
nitrogenada con el objeto de aumentar
el rendimiento sin causar un_excesivo
dlargamiento de los entrenudos de la

planta.
Los: reuldlmes inhiben también el
crecimiento de los estolones en la. fru-

tlla, e que se traduce en un mayor
rendimiento en infrutescencias
ete. Por ot pate, la enani
zacion de plantas de giras
del CCC facilita bt
cosecha mecénica de los capitulos.



os rlaants también pueden see: ol elclo excsivamente maduador de
tar la modalidad de crecimiento de al- las auxinas cuando éstas se aplican para
gunas plantas. En clertas cucutbitdcess, evitar la caida de precosecha,

ol
i 6 il 3) DIFERENCIACION DE YEMAS
sion de Ia formacion de zarcillos. 3 DireR:

El CCC y en especial e B9 pro-
2) “CUAJADO" Y CRECIMIENTO mueven la diferenciacion de yemas flo-
B8 FRUTON, rales y aumentan el “cuaje” en el man-
ano, o peral, ol cereo y llimonero. I

€00 o utliza para aumentar ol s 1 i

Bl
“cusjado’

El efecto es andlogo ol que se produce  4) ESTIMULACION DE LA
cuando se climinan los dpices de los  TUBERIZACION

sutors apinan que ol COC El CCC estimua  tuberiacion do
fragmentos de brotes de tubérculos de
T s i ity Ln precocidad
del fenomeno depende de la conc
frenar el crecimiento de los ejes cauli- tracion del regulador, pero cuando ésta
ss, 3 aue poabilta w mayor por. 0 ahe, In tabedzacion no o = ade-
Es Ianta, sino que los tubérculos se forman

jador
dlxpomhll\dad de las citoci (cuadro 4 l‘mlm 196). En la

heyes cn crscmiento, caya o1 OCC también adelante, auncue mude
sintesis o considerablemente estimulada
en las raices de la pl

EI° 59, aplicado en cpocn de preco- G ot e oot ejerce a

secha sobre las plantas de ciertas varie- través de la inhibicién de la sintesis de

dades de manzano (Mc Intosh), deter- giberelinas enddgenas que estimulan el
tura

mina la produccion de frutos de tex crecimiento estolonifero y. retardan la
mis firme. Ademis, el regulador inhibe tuberizacion.

Cusdro 4.

cidn de los brotes de wbérculos de papa cultivados i vitro.

cCClopm) o | s | 100 | 500 | 1000 | 2000 | 000

Namero de dis necesarios
paraobtener 50% derw- (28 | 21 | 15 | 10 | 5 | 4 | 3
berizacién




Fgus 196 Aceion dl 000 (60U g, ) sl o

toberiz

5) ADELANTO DE LA FLORACION

En algunas especies _omamentales,
o las' saless y Rhododendron, ¢
QCC adelanta la floracién y. reduce el
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ecocidad de brotacion de tubérculos de papa cultv:
‘aulinar, causado por el relardante en relacion con

s e bt (AY

tamaiio_de las plantas, a la vez que au-
menta la_calidad comercial de aquéllas.
En el tomate, la floracion también se
adelanta” manifestindose con un mayor
nimero de flores en la_ primera. inflo-
rescencia.



No_ obstante, los retardantes no alte-
m 1l mepueits Toopaisdics do s
plantas de dfa largo o il exic
i y modldd do T venalsacion

de las que la requieren para luego flo-

6) INDUCCION DE LA RESISTENCIA
A L0S FACTORES AMBIENTALES
ADVERSOS

La aplicacion de CCC aumenta la re-

tiencia ¢ oo efectos de las heladas y a

alinidad en numerosas especies culti-

vass 1temm poroto, tepollo, peral).

e resistencia a la accion de la hela-

relaciona con un aumento signi-

rmmo del contenido de vitamina C,

similar o que caracteriza a muchas
plantas naturalmente resistentes.

Las plantulas de tomate tratadas con

CCC (2,5 mg por planta) resisten sin

ras de -2 2-5°C. La in-

tencia se relaciona

micas y morfologicas. Las hojas que
emelgEn luego del tratamiento con el
son de tamsfio mis reducido
y L ‘mayer gosor. Desde el punto
istolgico, las células del et

mente mayor. Por otra parte, parecen
rir una _menor canhdxd de agua

ritmo de la h'lmpmm n o es afe

Inversamente, e CCC provoca una
considerable reduccion de 1la _trans-
pmmn y de la absorcion y transporte

P3? “en las plintulas “de  cebada.

MORFACTINAS

Las morfactinas han sido _definidas
como aquellos reguladores sintéticos, no
toxicos, que no solo inhiben el creci

fento, sino que modific expre-
Uom modolbgen . favés do Ta i
cién de efectos formativos. Por otra
parte, alteran otros fenomenos fisiolo-
s tale como el eecmiento caloa,
It dominincl spca, o geulnaci
1a cxprsion. y sodal ciertos fo-
aoimenet ttpiecs (gentmpumn y foto-
tropism

Tes” mortictine ot sstanciai” do
accion sistémica que se {ransportan apo-
larmente por el sistema vascular (xilema
y floema). Por otra parte,
a las dicotiledoneas como a las monoco-
fdéess y tamblé, . ceraplrds
fitas, musgos y

La accion regulad se ejerce sobre

s amplis sre de concentscones, sin
causar efeetos toxicos, En gonerl son

ripidamente metabolizadas en los te-
jidos de las plantas tratad

Las _morfactinas son derivados ' del
icido fluoreno9-carboxflico.

Tin b s denomimacin 4o 11355,
y el clorofluorenol o IT 3456 (carboxi-

lato de metil-2-cloro-9-hidroxifluoreno).
Las morfactinas provocan enanismo
en lus plantas caulescentes por inhibi-

fenomeno en el meristema_apical. En
este caso, el efecto formativo se basa
en el hecho de que modifican o anulan

e cerias espeies cukvados i il

Debido a la accidn que ejercen sobre
o specienty caulinar, las morfactinas
pueden inhibir, en concentraciones rela-
Thamente (bajes -50 pprm), 1n formacion
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anticipada de ‘tallos floriferos (bolting)

giberelinas ejercen sobre el mismo fond-
meno,

05 cambios en la morfologia floral
pvaldol por las marhchnu puem

por fusion de primordios flo-

e, de .épum, ‘por soldadura de bric-
teas, etedte
En gt ‘monocotiledéneas es co-

Mo suddendo”do
modo la intensidad de

REGULADORES DEL CRECIMIENTO
Y RESISTENCIA A LAS
ENFERMEDADES. FITOALEXINAS

ataque de los il patogenos

resistencia_que la planta ofrece al
b inriendtigll Roms
El ataque del hungu causante de la

Las morfactinas mnbxén inhiben o
dghlhun la dammlmn apical y dan lu-
gar un crecimiento
“ntbumvo que podria ser aprovechado,
por cjemplo, para aumentar Ia cobertura
vegetal sobre dunas y médanos en vias
6n.

En las rafces, estos reguladores no
afectan el crecimiento del eje principal
pero of ol d los atarales, Ademis, s
‘mulan rmaci absor-
bentas con 1 consiguiante sumento d5
1 perfiio de absoreién

Otro efecto caricterfstico de las mor-
ejercen -om

v Baoy

La pérdida de_respuesta m’:pica parece

deberse a que las morfactinas inhiben el

auxinas. Sin

embargo, las aplicaciones de AIA no
revierten el fendmeno.

Lt portictnts también inhiben o

la germinacién de numerosas

Somilis, ) fonbmeno puede. rvertre

parcialmente con giberelinas y, en for-

ma toa, por In secén de T cto-
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brlte) et o rioed e o Eutat induce
a_sintesis o liberacion mpuestos
fendlccs  (dedos dommmn,

Togénico y cafeico). Por otra el
mismo hongo estimula la produccion de

isoclo-
arte,

e Yot gt o
iferntes varedades de tngo
de Puccinia_graminis se relaciona direc-
tamente con la magulud dela siolsi
peroxidass. , 1a_enzima
perss consils ' factor b impor-
tante de resistencia a I accién dl
hongo patogeno.
En el género Pyrus, el grado de resis-
tencia a las enfermedades debidas al
stace de Brvinia amylovora, Eriosoma

et dcido clorogénico estd ligado



con el gado de muunm a Strepto-

myces scabies. El mismo_regulador, y
los idcidos cafeico y p-hlrlwxlbemowu,
inhiben el del “hongo. El

crecimiento
rado de inhibiion esté rlscionado con
In capscidad de 508 compuesios do oxi
darse mis ripi 3

T4 ocidacion del icido clorogénico a

sable del grado de resistencia al ataque
del hongo Phytophthora infestans.

Fitoalexinas

Les fitoalexinas son sustancias de de-

con clertos agentes patogenos. Esas sus-
tanclas o caraclrizan por poseet clertas.

propiedades horm
L accion lunmwxxcn de las fitoalexi-
nas previene el crecimiento ulterior de
cia

En ciertos casos las fi
den_extraerse de plantas o g
aplicarse a otms snsibles para. darles
resistencia.

Ciertas razas de Phymphmom infestana

miento de cierts
g da.Je inhibicion de sus pectina-

L. pistion s una Stosexina do na-
turaleza_isoflavonoide que oduce
en ol endocarpio de legumbres de a
veja_infectadas por el hongo Monilia
fructicola

La ipomeamarona es un derivado

terpenoide sislado de raices de batat
ieaata ot o Herg Centoryss
La risitina es otra fitoalexina de la
misma_naturaleza_quimica que la ante-
s B i ] tubéreulos de
atace una raza incompa-
hhle del’ilytuphthom mremm Dos dias

e el iemo honge. L' liia
caracteriza, como las demis fitoalexinas,
por acumularse en dreas muy limitadas
adyacentes a la lesion.

iuy poco se conoce sobre el modo
de accion de las fitoalexinas, pero algu-

activacion de un gene para resistencia en
Es que

‘hués
la sintesis de las
con un aumento de la sintesis pmtew&
Ia que depende, en el caso de Ia pisa-
tina, de la sintesis de novo de ARN.
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CAPITULO XVI
APLICACIONES AGRONOMICAS
DE LOS REGULADORES
DEL CRECIMIENTO

R. TIZIO

CONSIDERACIONES GENERALES

Los reguladores sintéticos del creci-
miento son vastamente utilizados con
objeto de aumentar ::\ll.hlluvl y cuanti-

Su uso es ularmente i
en ciertas dreas agronomicas, fales como
la_fruticulturs, la horticultura y la flori-

te de los compuestos de
sccitn herbicida, que o iz pea
combatir las m:

n el nte clpl'tulo se harén con-
lldenn\ones generales acerca de la
cacion de los Iegl.hd del clwl-
miento zn relm:mn con mm (elm»

diante ensayos experimentales realizados

en la misma localidad o en las regiones
vecin de. conlciones scolbgias sl
lares.

ENRAIZAMIENTO
Las bases fisologicas del renonwne
ftulo XIV.
n e

jado” i lmm, partenocarpia,
racion de  frutos, ﬂamcién. etcétera)
Ademis, se darin como_ejemplos datos
sobre formulaciones, dosis, formas y
épocas de _ tratamiento,

de ciertas plantas (dlamo, vid, camelia),
se correlaciona con un aumento de fac-

tlles Sondiciones fisiolgicas. Las mis
comunes

a) ausencia o deficiencia en el conte-
nido de auxinas endogenas;
b)luunm o deficiencia de cofac-

Q mu de una relacion de concen-
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tracion lde:u:dn entre los factores
de crecimi

d) presencia "o dta concentracion de
Tonibidores:

¢) deficiencia en ¢l contenido de nu-

Inorginicos, sustancies e

reserva _orgnica, - eteétera,
otado hidseo de T estacss

En_muchos casos, la sola aplicacion

utilizarlo en una gama
ciones relativamente - amplia

5000 ppm) sin causar efectos iotGxicos
ni inhibir el crecimiento caulin:

ANA es un wusina mis : potente,
por 1o que su uso requiere ciertas pre-
‘cauciones. Po! 1o general se la emplea
en dosis que

en el follaje en crecimiento.
plo; las estacas foliosas de_ciertos
& cinielo 'y pena, generalmente diff.
ghae e Guraens 1o_hacen luego de un
ANA de 3040 mg/l
Gafinter 13, hors. Las o e altos
catan deforiaclines e inhiben el creci-
‘miento de los brof

Los compumos fonced (34D
2,4,5-T) se utilizan més raramente.

‘Guadro 1. Accion del AIB y del extracto de levadura autolizado sobre fa capacidad de
emanamnu\loaz\w-n:daﬂwmhﬁ Malbeck, de Rupestris du Lot y del hibrido americanc

ber 5 B8, (Adaptado de Tizio y col, 1961)
184 fppm)
0 25 50
Extr. v, Extr. v, Extr, lov.
1% %) (%)
0 ' 0 1 o 1
Matbeck
Enraizamiento (%) 52 8 2 7 ® 10
NE de raices por
estaca 3 L] 4 10 " 39
Rupestris du Lot
Envaizamiento (%) 27 60 Ed 2 7B 100
6 7 3 13 s
Kobber 5 88
Enrsizamiento (%) 74 9 100 ] 100 100
Ne de rafss por 3
estaca 7 8 7 1 23 %




wlan el enraizamiento, a menu-
do_inhiben, aun en
miento de’ los brotes del m:

dosis bajas, el creci-
aterial tra-

fitots-
ala

‘auxina es consi-
Gerablemente.stimulada por adicion

extracto de levadura nnk:liwio (01 a
10%) (cuadro 1 y figura

En otros casos, la uhmuhmon de la
rizogénesis inhibe la diferenciacion
crecimiento de las yemas y, por ende, la
formacién de nuevas plantas. No obs-
tante, una relacion adecuada auxina/
cofuctor_puede determinar la_manifes-
v do
fenomenos. ‘En las_estacas

CIN (1 mgl) sjorce el otecto oontrmn,
inhibiendo la formacion de rafces
Hmulando s dfersncarion do. s
yemas. Un balance adecuado (0,01 mg/l
ANA/D Vgl GIN) _pucmilela cb-
ncion dé un alto porcentaje de “ex-
antoq” (B5%) eneaeados on un 1
mero_importante de yemas diferenciadas
que luego crecen normalmente. Un fe-
némeno senfejante ocurre en
foliares de Saintpaulia sp. y Peperomia

5.
La capacidad rizogena también se es-
hmu.ll nwdl-nu lavado por inmersion
las estacas, por periodos de
72 hm'ls El hvndn pem'uu la
l!xwhclon de inhibidores y, posible-
mrmu nlmcnws en el contenido de
resjustes. internos de la
nhclén malm/m!aclol'v o bien, la
combinacion de dos o més de esas posi-
bilide

Figura 197, Bfecto del AIB (50 ppm) mir
exicio delovdursauolado (1 ofoo), wbre

ek (Vi i) Lo ba

afo de edad

. Tiaioy ol 1061)..

prefiyuiielt e

Remecto de la vid, s¢ scomela lavr
durante 48

m n la’ capacidad
de_enmizamiento, posblemente. debido
a la lixiviacion de las auxinas y/o cof
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METODOS DE TRATAMIENTO

Los métodos de tratamiento pueden
ser:

a) Tratamiento_lento. Se efectia me-
diante la inmersion de la base de las
estacas en soluciones acuosas. En este
caso, las concentraciones oscilan, por 1o

sea el tipo de Ia especie utili-
s Se sconels fectun los rtamien-
tos en a o a temperatura

igeramente. superior s 1a que comeapon
de al Gptimo de crecimiento de a plan-

Py Toatamiento ripido. Se reslizs por
inmersion d estacas en
e et oo i a
en alcohol (50 %), durante

cado, que requiere mucha experiencia,
va que un exceso de dosis o de dura-
cion del tratamiento pueden inhibir la
emision de raices o daiar el material.
¢) Método del talco. Consiste en im-
pregnar la base humedecida de la estaca

te difundido para el tratamiento de es-
tacas herbiceas, especialmente de clavel.
A continuacion del tratamiento se plan-
tan las estacas en el medio de enraiza-
miento.

CONSIDERACIONES SOBRE
LOS TRATAMIENTOS
Sobre. la base de las consideraciones
tedricas expuestas opor
debe descartarse la posibilidad de trata-
mintos secuencisles- quo impliguen
lu

multiplicacion ~celular, - principalmente
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de los tejidos del Ifber y del cémbium,
Is que puede derivar en un primordio

Bor accién conjunta de Is misma
ofactores agregados con

En Begonia, por ejemplo, se logra un
buen ennizamiento y una decuada for-
macion de yemas cuando las estacas fo-
liares se tratan primero con ANA y
luego con CIN

Los tratamientos hormonales también

ca. Ello se traduce en un crecimiento mds
vigoroso de los ejes ~caulinares y del
follaje, debido a_que raices se
sintetizan varias fitohormonas, en particu.
lar giberelinas y citocininas.

SUSTRATO DE ENRAIZAMIENTO

medio de enraizamiento_debe ser

una vez cada 3 6 4 riegos con agua
corriente.

Un medio muy apropiado para las
estacas herbicess y semilefiosas consiste
en una mezcla de tierra fértil de_culti-
vo, arena mediana y vermiculita

La plantacién debe hacerse de mane-
ra que, por lo menos, la mitad basal de
la_estaca quede enterrada. Si la planta-

seja. dejar una o dos yemas sobre la
supertice Ello contribuye a hacor mis

fectivos tamientos hormonile.
estacas con hnjus a

sleanzado of tamafio defntivo. Gon ello
se evita la pérdida excesiva de agua por
Lnnspxmmn y se permite que las sus-



fancias sintetizadas en las hojas jovenes
remanentes favoresean of enzamiento
En el c foliares o de
porciones e hojus de Saintpalia 2
egonia sp., deben c

tacas deben cubrirse
mantener un ato porcentae de hume-
dad rel

COMINACION DE TRATAMIENTOS
(ORMONALES CON EL METODO
DE NEBULIZAGION

En ciertos casos, como en el trata-
miento de estacas de hojas de gomero,
Togal olvo, Vit beriandiei, eioéter,
los tratamientos hormonales deben com-
binarse con este método a fin de lograr

raizan_en alto porcentaje si luego del
tratamiento con AL (2.000-7. oy mg/l)
se las planta en un medio com-
puesto de perlita fina y vermiculita
(1:1v/v) bajo nebulizacion.

EL sitmp de pebulzaritn cosiste
en la instalacién de picos p
Gntio e Tverniconp; 1o Gue butoonds
ticamente mantienen una niebla perma-
ety de.sgus: b o skl Pl
do, Ias estacas, en un
amblonte. bien Kreado, eonservan una
turgencia optima, que en esas especies
parece constinir s condiién fisiologic
més_importante de la cual depende el
Shecto'de 1o nusinas

mmzmcmm En el caso de estacas

de osas, la_disposicion_del
st enamag.a cort proinddad
(8010 em) o elo pormlte a adecusda

consercion lucgo de I pods, sno que
posibilta Ia reduccion de contenid de
iibidores on particlar en squelas e

pecies' que. requieren frio para romper
o Gormain, 1 neors: comsirdble

mente fa eliencadolos trtanlanton
hormonale
La ctraiteacié debe efoctusrie en
una sola capa de estacas, a fin de conser-
formidad en el estado
fisiologico del material en relacién con
K et do Sivein acores et
les (tension de oxigeno, probable ac
de log inhbidores valdies, temperaturs,
tera).

humedad, etcét

Uso de bolsas de_polietileno. Consis-
to en colocar s etacas trataces dentro
Fo tileno negro, con el
objeto mu' ambiente de alta
humedad relativa, le cual posibilta la
formacion de rafces sin necesidad de
plantar las estacas.

ra el tratamiento de_esta-

tacas de plan
les, florales y mvmnlu, e cons
tarse ‘en obras

especi (Pes
i i, 1047, Avery 3
; 1953; Stoute-
myer, 1954; Doran, 1957). Ademds,
I existen catilogos donde se indica la

auxin mis adecuada que se debe em-
plear, el tipo de tratamiento y los resul-
fados ‘obionidos (Thimann y Benake-
Rogers, 1950).

“PRENDIMIENTO” DE INJERTOS
Los tratamientos hormonales también

injertos “prendidos”. En la vid, el trata
miento de estacas portainjertos —y de las

e se extracn las yemas— con
ppm y biotina 10 4g/l (método de injertos

porcentaje de injertos “prendidos”.



“CUAJADO” DE FRUTOS Y
PARTENOCARPIA INDUCIDA.
CRECIMIENTO DE FRUTOS

Luego de la fecundacion, ol cree-
miento y diferenciacion de umen-
28 del"ovario_son cunuvln‘lol por el

rte de citocininas, giberelinas y auxi-
e it . & Joven eniopmsa
y en el embrion durante el proceso de

que el crecimiento del drgan
ser normal, aunque el tamao final sea
& menudo inferor, comparado con los
Es el caso de los
frutos lamados _estenospérmicos, que
algunos autores denominan, erroneamen-

5 t0cAIpicos.
'La aplicacion de regulade
imiento ha _permitido aumentar

numEm de flores que legen o diferen-

. Bn Is prictcs agicola

pg pmcem e Rl i

jado”

ores del cre-
1

Muchas son las causas por las cuales
las plantas pueden llegar a desprender
un_elevado nimero de flores. La_ ms

que puede producirse por accion de fac-
tores ambientalos (bajas 3
baje intensidad luminica, deficiente con-
tenido de nutrientes en el suclo, hela-

inhibicion del crecimiento_inicial del en-
dosper del embrién _provocado,
Por factores adversos del

En otros cuos, I fala de “cusje”

ocurre_por fenémenos de_protandria

de protoginia o de mcomplllb)]u’hd o
ento_del tubo po-

jas viables, aunque en algunos casos
estimulan, - simultneamente, el creci-
jento s sin_ semilla

arteno-
cérpicos) y estenospérmicos. En el caso
de frutos que naturalmente muestran
estenospermia (p. ej. cultivares de vid

ltanina” y “Corinto Negro"), algunos

rogulndores ssimulan e crecimiento. del

can aquel carcter al no impedr, por lo
general, que los rudimentos seminalg
shoned

necesario_tener en cuenta que el
G de nplmcen de los reguladores
talmente en el estado

ijetiriogiog
rar el crecimiento normal de. los
frutos “cuajados’

Frutales de pepita

En ciertos cultivares de peral (Beu
Hardy) 'y do. mapaano (Golden Dol
cious), I aplicacion conjunta de CIN
(25 ppm) y de giberelinas A, (AG) o
Ay +A, (25 ppm), durante la floracion,

periodo e Seaiin de novembre” (June
drop del hemisferio norte). No obstan-
ot fuses son mis dle
de pequefios frutos,
, se atenia con una
pulverizacion simulténea de ALAR: (B 9)
¥ de CCC (1500-2500 ppm).




Ls mayorf d los cultvres do persl
florecen a los 3 6

reduce ol tamatio de los frutos, que
menudo resultan partenocirpicos o

especialmente en losclimas templado-
frios. En zonas mis cilidas, el 24,6TP
(100 mgA), _pulverizado antes de la
apertura ce aum

incremento del niimero de frutos.

Frutales de carozo

En los frutales de carozo, las auxinas
o ni Ia formacion
tenocarpicos. Por el con-
trario, las giberelinas pueden inducir el
fenmeno. En el cerezo, los tratamientos

combinados de AG (250 mgi) y
24,67 (30 mgl), efectusdos al
dela flocién, ¥ hata 2 somanss des

pués de finaliza entan en forma
Considerable o “cuey ol cual puede
superar

Imente.
cconbmico, indudablemente, o e tene

alor de las cerezas en ¢
mercado y en Ia idustria o frtes azue
caradas.

El AG también estimula el “cuaje” de
los frutos del ciruelo con un alto por-
contle do estenospernia, B e cltins
Prune d’Ente se pueden lograr frutos
tenoméricos liego de 4 splcalones
de en concentraciones de

w esus
brotes acompafiado por inhibicion de

formacion deyemas florfferas al o
siguionte. La_thenich i S el
nomica, desde ¢l punto de vista comer-
cil, por el alto costo del regulador y los
defectos sefialados.

vid

Ciertos cultivares (Criolla Grande, San-
fuanine) maesrs un porertae elevado
o” (pérdida de flores y
ion v “por abscisicn) en los T
cimos. Las pulverizaciones con CCC (100
& 00, ol 1.5 want i

eterminan i
i e S oo oot
aumentos en los rendimientos que pueden
ser del orden del 50 %. Como fenomeno
de correlacion, el retardante puede
minuir el crecimiento de las ramas flori-
feras. Se piensa que el CCC ejerce su
accion al reducir el crecimiento caulinar
y estimular la sintesis de citocininas en
el nivel radical, hecho que disminuirfa la

‘mismos efectos que la
aplicacion del retardante.
A pess e e o] bnbanionto S e

loriferas luego de la_brotacién.
En ese sentido, es necesario destacar que
el CCC se metaboliza lentamente en los
tejidos vegetales.
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Figars 198, Elcto del tratamienis de pUPA: de sl putdica de G 3 combimciones e s s
ol csinieio de o rcimosde i  Fiame Tolay Rfoecio 11 i
yas partenocérpicas) en pref n pCPA (30 myfl); A s de AG (30 mily;
A% = raimo riadocon el da A 13 00 Bl e DCPA % ...,m.

Semilas Note 68.)
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Ciertos cultivares de vid (Flame To-
kay), Rose Muscat) diferencian frutos par-
wn Irplcoi c\mndo las psn'.n o los

n pCPA (30 mg/l)
cumbmxdn cml AG (30 mg/1) (figuras 198
y 199). El fenémeno se relaciona con la

demora en o abecson do n calprn, Los
mejores resultados
ooy
de finalizada) a base de BA (1,500 mg/l)

potisica de AG (80 mgfl) o pCPA
(SB mg/”

e
i To- e ames d B

En el cultivar Rose Muscat se logra un
95 % de frutos partenocrpicos con trata-
mientos combinados do la_citocnina
(800 mg/l) y h sal potdsica

acompaiado de un aumento en g
Teto do-bayse y del pesd de los ricimos.

Clertoy segiladores . del_ crscmiento
tambidn sstivilen o simento do tao
an la forma de l.|gunm

Ello se debe a que, en los primeros, el
aborto precoz del embrion y del endos-
perma_reduce el aporte ulterior de au-
Xinas y giberelinas, responsables del cre-
cimiento de las paredes carpelares.

Los cultivares de vid estenospérmicos
(Sultanina, Corinto Negro) muestran au-
mentos considerables en los rendimientos
cuando se los trata con ciertas auxinas o
con AG. Las pulverizaciones

 de PCPA (510 mgn), lusga
del “euale”, acompr de_incision
i stasites G e Somkls
los rendimientos.

bién se aconsejan dos aplicaciones

/| cada una: la primera a la
cafda del 25-50% de las caliptras, y la
turante el periodo de abscision

oral, luego de la fecundacion. Con este

ogextmiattoe: 1l 6%
e largos y frutos con un
contonido. mayor de. adleares, ‘Adems,
las bayas son mis grandes y alargadas,
hecho que permite obtener una pasa de
excelente calidad.

La spliccién de-AG no produce da
fios sobre los cultivares estenospérmicos.
En_cambio, los cultvres con il o0
dafiados ncentraciones de
25 mg/l, pues mbudan 1a foliacion en la
primavera siguiente y disminuyen el ren-
dimiento: Las citocinines fambién esimu
o execinieito de' oy bays, de cult

vares estenospérmic aplicacion

e BTD (6 loonaiamino} o 12 trahidropi.
ranil]-9H-purina) de 1.000 mg/l, o de BA,
se_obtienen bayas 3 a 4 veces mayores
en el cultivar Corinto Negro,
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Otras plantas productoras
de frutos comestibles

Ciertas auxinas (AIB, ANA, 2,4, BT y
pCPA) inducen Ia formacién de infru-
tescencias maduras en la higuera, sin
{omacicn do squenios F pOPA, pulve:

ladores ha alcanzado un nivel comercial,
algunos consumidores o aceptan el pro-
ducto debido a I flta de aquenios que
modifican la palatal echo se-
mejante ocurre en la frutilla pulvemlda
con NOA (2550 mgfl) 15 a 18 dfas
después de la floracion.

Plantas horticolas

La_aplicacion de reguladores se cir-
cunseribe, por 1o general, a aquellas espe-
cles horticls de truto carmotos plurie
minados que en algunas. circunstancias

mmmn una Yndencia néturs hacia

vl-a pmduccxon de tomates de “pri-

portantes. il se debe 4 que as baln
temperaturas nocturnas (debajo
13°C) dificultan la produccion de polen,
asl como su germinacion y el ulterior
polinico. Por otra
Injeralout

EhGeA (50 m mg/l' p.nvermdo e
rante la apertura floral del primer racimo
induce e ‘cusjado” de los frutos e, &
menudo, resultan partenocérpicos. Si las
Vehpérkiise mobu obabmfan
el so sconsls.repti el tratamiento?
cada'5 6 10 dias.
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El NOA (50 mgfl) y el pCPA (40 a
100 mg/l) demuestran ser igualmente efi-
caces. Este (ltimo presenta la vmbun v
o producir efectos deformantes er

a_concentracion de
~oA (hasta aon m:/l) estimula la for-
macion de frutos sin semilla, los que,

ademés, maduran antes. En algunos culti-
vares, 10s reguladores producen frutos de-
formes o “hinchados”, o con léculos
vacfos y paredes carpelares frigiles.

El AG (10100 mefh), pulvmudu en
los racimos, promueve el ‘ot " de
los frutos, aunque éstos resul pnr lo
general, pequefios. El e
subsana_con laaplicacion conjunta de
alguna de las auxinas mencionadas ante--
n'orme'n

Iverizaciones de
a0s i), do NOA (30100 mgi), o
de 2,4,5TP (30-100 mg/l), durante 'l
“cuajado’”

de parteno:
. EI AG estimula, ademis, ¢ creci-
miento y tamaiio final de los frutos.

En algunos cultivares de pimiento, el
24D (30 mg/l), pulverizado durante la
floracion, aumenta ¢l rendimiento y el
tamaio de los frutos.

Algunas cucurbitices cultivadas tam-
bién reaccionan a los tratamientos
hormonales. Las

son de menor tamaiio, presentan en cam-
bio un_ mesocarpio mis voluminoso
E1 cultivar de melén Doublon produce
n alto. porcentaje

debe a que la auxina impide la abscision
y aumenta la persistencia del estilo du-
rante el crecimiento del tubo polfnico.



Los cultivares de poroto (Phaseolus
vulgaris) presentan el inconveniente de
que se desprende un alto porcentaje de
fores y legumbres  jovenes cuando el

niimero de semillas y son més tieros y
de mejor calidad.

CONTROL DE LA ABSCISION
DE FLORES Y FRUTOS

El control de la abscision de flores y
frutos constituye, junto al entaizamiento
de_estacas, uno’ de los. ejemplos mis
Hipkos de’ln. splixlin econtimica de
reguladores en

S uilisacion o do'sums iportancia
en las plantas frutales, en especial para
evitar la cafda de' precosecha, que sucle
provocar péndidas comsiderbles e 1s
produccion. En el manzano, la inhibicion
S 1 stk de flores 5 de frutos
venes parce s controlads por uxinas
endbgenis. due o producen. on mayor
cantidad en tres momentos del ciclo ve-
getativo: a) luego de la fecundacion; b) a
partir de la 42 semana, cuando el endos-

e camienzs ¢ crscar seivamarie; )
Gl ala 120
crecimiento y diferenciacion del o

La caida de frutitos durante el mes de

noviembre (June drop del hemisferio nor-
relacionada con

derable disminucion del contenido. auxf-

nico en las zonas. e abscision. I fen-

dlsmmucwn de la actividad auxinica y la
estimulacion - de I

B voqundo perfodo. de caida ocurre
antes de Ia cosecha, cuando los frutos

han aleanzado su tamaiio definitivo y
han comenzado a madurar. El fenomeno.
también coincide con una acentuada dis-
minucién del_contenido auxfnico y con

recen inducir y acelerar la cafda de los
frutos, que ocurre por fractura o lisis de
las laminillas medias en la zona de abs-
cision.

Las auxinas sintéticas’de mayor uso
en Ia provncion de ls cfda de preco-
]

tos' sobre el  follaje, como a veces
ocurre con el ANA. Ademis, el 2.4,5TP
ety somtin | colorsein de os

fos ' &1 madiracd obstante,
poss T desentaia de comena a sohiak
de 7 a 10 dias después de haber sido
aplicado,

ANA se pulveriza en el manzano en
concentraciones de 10 a 20 ppm cuando
se observan los primeros sintomas de abs-
cisién, Una sola pulverizacion es, general-
mente, suficiente.

Bl 24,5TP (10 mgl) es efectivo en
los cultivares Deliciosa y Winesap Golden
Delicious y Rome Beauty requieren con-
centraciones mayores (15 a 20 mel)
Los mejores en cuan.
do la aspersion se efectia 30 a 35 dias
antes de la cosecha, y puede reducir del
60 al 80% las pérdidas causadas por la
cottd fogrosdoma,

El éx

lepende del
g3 e e, st s ot
de las plantas. También es un factor
importante el estado hidrico de los dr-
boles, “pues dicha_condicion mejora la
penetracion de los reguladores a través
de Ia cutioula de las hojes. Las solu-
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clones deten contmer: mutancias mo-
jantes o surfactantes tipo de
“T‘w« 20", “Tween 80", T’y Coe
a fin de mojar convenientemente

Ia mperﬁcw foliar.

peral, la accion del ANA
(5 ms/li es mis eficaz que en el man-
zano, ‘pues controla la abscision durante
un lapso més prolongado

wnas)

s también son eficaces

N4 o mgm y el za sT (510 &
impiden la caf durante un
perfodo de 50 a 50 ain.

Los tratamientos a base de s comper
tos m(mlen- e Ienoxx- el de-
fecto de s m
meibn y el ablandamiento. de 1os frutos

acensje. El inconveniente a

Tenudo. se  obvia, con_tratamientos. s
multineos de hidrazida maleica (HM)
u 5002000 mg/) qve demoran cl pro-
0 de maduacite y amentan s o

]

e meniot el - Bt
presentan el grave problema de la cafda
de procosecha. El 24D y ol 24,57 (5
a 10mg) son arerte” o

mentan el tamafio y siocin oo
racion de los fru

RALEO DE FLORES Y FRUTOS

Los reguladores de tipo auxfnico pro-
vocan raleo cuando se los upllu te

prano, durante la floracion y los pr
meros estadios del crecimiento de los
frutos, mientras que_inducen el efecto

opuesto (nbibicion e la abiision) en

cuarta semana aproximadamente de la
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plena floracion. En ese estado son sus-
abortar como_consecuencia

diferenciacion _embrional.
trario, se ha visto que la aplicacion de
esos compuestos impide Ia caida de los
frutas y no intefiers ol nommal crec:

B s Indueido por los requldores
se debe a varios fenomenos fisiologicos.
Estos pueden ser:

n de 1a polinizacion:
ni Abom el endie perma_en_creci-

nicos a través de la zona de abs-
cis

La casi totalidad de los frutos cafdos
muestran el endosperma y el embrion
ahortados. No obstants, I splcaitn de

en el manzano (10 a 100 mg/l)
(rroliniriton por la ehicion e 1a

tivares que muestran una alta capacidad

natural de “cuajado” de frutos. Dicha
Tmodalidad_determina una. disminucion
e ol tamatio i calidad do éson Por
otra_parte, ser la_causa del
cariclor “inero” (vocero) de algunos

jvares, que se caracteriza por una al-

o,em.nm anual de la produccion.

20 mg/l), se utiliza para estimular el fe-
nbmeno. No solo mejora la pmdncclen
de frutos en cuanto a tamaio y cali-
324 sino cue o matamiento provoca un
aumento del nimero de yemas florales

aiio siguiente.
En el peral, el ANA en forma de sal
stdica induce’ oo, Lus splcaciones se
los 35 y 45 dias después

lo cual redunda en detrimento del ta-



calidad 'y sabor de éstos. La apli-
Ccion do ANA (4060 mgh) 3 on for
= nm(dm uwo mgfl), 3 a 5 se

duce ¢l peligro de daiio que puede oca-
sionar el regulador.

La cosecha de aceitunas debe efec-
tuarse a mano, por el hecho de que los
frutos no se desprenden al llegar a la
‘madurez ni caen cuando se sacude la
planta. La pulverizacién: de Ethephon
(2:000 mg/l) provoca un alto porcentaje
de abscision (alrededor del 76%) en al-
gunos cultivares de olivo, a la semana
de- aplicacion dﬁl regulador, cuando se
sacuden los drboles ligeramente. Ello re-
du

del pH de la solucion cuando aquél en-
iza en contacto con Is sprfie ol
El mismo compuesto se utiliza_para
provocar la vt o 1o, maaces &1
el nogal.

MODIFICACION DE LA
EXPRESION FLORAL

Los rouladores efecen los siguentes
efectos. fisiologicos respecto.de la expre:
sion de la foracir

) induceon ol por pulverzacion
foll

nie;

b) mndxhcacml\ c\llrlllhtlvu del com-
portamiento

) modificacién de los reuerimientos
fotoperiddicos para la induccion d
la floracion.

El dnico caso de  induccion de la flo-
racion  producida por ~ reguladores o
constituye la planta de anands. Las apli-

caciones de ANA (10-50 mgl en el
1ol i

nglmn frutos

cuyo tamafio  calidad
dependen del nimero de hojes. Ello
permite la_plantacion escalonada y, en

consecuenci roduccion _peridica
de fritos con el conspiente abaraia
lento de pr
b actia por madio do' ln

statois do-etlemo. e ol dpie.y o fo
laje e o

roduccion contmica do semillas
horticelas depende. do. Ia expreslon
cuantitativa de la floracion y de la
cocidad con que ésta se efectiia. c:um
especies tienen el inconveniente de
e wnomalis e . florscion dobias
a ciertos caracteres morfologicos. Los
culivares de lechuga tipo “Imperial” no

=
aplicaciones d
25 mg/l), antes que aquélla se forme, es-
timulan su floracion y fructificacion
normales. El tratamiento no afecta la
viabilidad de las semillas. Resultados se-
se logran con_aplicaciones de
AG (50 a 200 mg). Las plantas tra-
tadas emn\lm y florecen aproximada-
mente
Ciertos culivares do repolo presentan
el mismo inconveniente. No obstante, la
pulverizacion con AG sobre plantas pre-
viamente vernalizadas determina una l’I&
racion y  fructificacion normales. Los

tratamientos de las_ plantas no verna-
lizadas no son efeclivns, puies la gibere-
lina no_ reemplaza, en este caso, la exi-

gencia de la Femalsacion.

El oCPA (100 mg/l) también acelera
@l crecimiento de tallos floriferos en el
tepall, une e ate el primordio del

e ha diferenciado.

Do la misma maners, en las
de zanahoria, remolacha, nabo,
rutabaga se adelanta la Toracion cuando
o AG (100 3 1000 mgf) s aplica du-
e Ia fase de vernalizaci

La produccion de apio e “pimi
tropieza con el inconveniente del creci-
miento_ prematuro. de los tallos florf-

547



feros (entallamiento) luego del tras-
plante. En este cao, la pulverizacion

efecto es positivo aun cuando las plan-
tas han diferenciado los primordios flo-

rtas plantas  (alelf,
ballero, Aster,

petunia,
etcétera)

Sl Tosltan mperore . 16 n
fadun, pues dfersecian epigs mis
fomas La solucion hormonal se_aplics
ceents, « pare do o el a
b mo G128 hoi
plantas e smslea florseen unifor

pam aue o egulador wtie.
En o gemnio, o AG (110 mgf)

AG. (100 200 mg) o Sl cido
veglativo anferor. Lot ttamien
ares en cerezos, manz
T Mo St
fenbmeno.
s vides pulverisadas con AG

el mes de mara

sal
mom mg/l)v realizadas
de abril, también determinan un atraso
d“mm.umusdluenum
tacn dol elisr

ardh o o roasion de la vid es

los rendimientos en los viiedos.

aplicacién de_ciertos roguladores

os eficaz para la_brotacion de

tubéreulos y bulbos. El grado de volati
Al

lidad del éster metilico del
(MENA) permite inhibir por lapsos pro-
longados la brotacion de los tubérculos
de papa en simacendie. La splicxcitn se

érou:

se al principio de la
apertura

RETARDO DE LA BROTACION ¥
DE LA FLORACIO!

El retardo de la brotacion y de la
forcién e de sum imporiancia o los
cultvares do_plantas rutles implan

tadas en regiones de alta frec d
heladas arls

n el dumnm ¥ ¢l almendro e lo-
n la floracion, del order
& lor 100 13, afa, camndo sl ol 3o
tata con ANA (100125 mgf}) o

548

plantas de cebolla, antes de la cosecha
6 a

rlns al mercado en época
uco, con los consi
Qiienes beneticos soonba

pors ol conpuno, erde
su valor como “semill

s, en luger do retar.
dar la brotacion, la estimulan. Las cito-
cininas son muy eficaces para romper la



dormicién de los tubérculos de papa
cuando se 1os sumerge en soluciones de

cosechar antes de las primeras

MODIFICACION DE LA MODALIDAD
DE CRECIMIENTO DE LAS PLANTAS
CULTIVADAS. RETARDO DEL
ENVEJECIMIENTO.

La_aplicacion de retardantes puede
modifcar la modalidad de_crecimiento
de las plantas frutales, Las pulveri

zaciones de B9 (20002500 mg/l) so-
bre_manz;

mas laterales.”Actitan como “podadores
quimicos”.

La enanizacion de las plantas frutales
tiene indudable valor economico, pu

10 sdlo se facilitan las labores culturales

0 que
pnd-yluomh-dcmn es mis re-

e utiliza también para enani
zar plantas _ornamentales de alto v

caulinar lantas de Euphorbia
pulcherrima, crisantemo
afectar las flores. Por el contrario, la

intensificacion del color verde de
hojas contrasta més con el de las flo-

Ficus  elasti-
tica reduce también los entrenudos cuan-
do se le aplica este retardant

precoz de las plantas que se traduce
crecimiento excesivo de Ia. médula

dg Jo pectolos 7 el entallecimiento pre

"E"RG (100500 mg) estimuls, s
més, el crecimiento de las pasturas
las regiones tampladas y umphrlo—hfu,

de la pnm.vm sl ob}ﬂo

B0 adelantar 1s Gsponivil o

verde. Si bien el rendimiento_aumenta

en los primeros s, lueg uye.
i

frutos que pueden ser in-
vadidos répidamerte por el hongo. Bo-
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trytis cinerea, causante de la enfermednd
llamada “podredumbre himed

de fungicidas. Las
yores (15-20 mg/l) pueden causar dafio,
pues estimulan el “comrimiento” de los
racimos.

comercializacion de plantas hor-
ticolas tropieza a veces con el inconve-
niente del limitado perfodo de vida co-
mercial de algunas de ellas. La

larga
aquel periodo al retardar ~considera-
blemente el envejecimiento del follaje o
de las. jovenes inflorescencias. El trata-
miento "consiste en sumergir las plantas
(de 1 a 2 minutos), luego de la co-

para su comercializacion a regiones ale-
jadas de los centros de produccion.

Los tratamientos por inmersion de la
base de los tallos de_claveles en una
solucién da ‘BA. (200-900 mgf) mejora
la calidad y dias
periodo de vudu i v, les

rar 2 minutos con la
Ralada, pero. debe alar-

1y 15 horas & se uan concen-
traciones menores (20-30 y 2-3 mgll,
respectivamente).

RESISTENCIA A FACTORES
ADVERSOS

Los retardantes se aplican también en
ciertas plantascultivadas para_inducir
resistencia a ciertos factores ambientales

iversos.

Muchas variedades de trigo muestran
tendencia al “vuelco” de las cafias (“en-
camado”) por efectos del viento, ele-
vado poténcial agua del suclo, etcétera.
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El fenomeno se exalta si los cultivos
T

capadk con 7 aplicacién
it o, rekexdase (L6 Vet

e emianior oy coC
(100-200 ppm) en solucién nutritiva de

30 a 60 minutos, sin dafiarse. El trata-
miento_es atil en la produccion de to-

flores e i vegstatvo siguiente,

MADURACION DE FRUTOS

La maduracion de ciertos frutos pue-
de_regularse ‘mediante tratamientos con
wxinas, Con anterioridad se menciond

se aconseja cuando los_frutos
cenan para su comercializacion ulterior.
En el manzano, la sobremaduracién en

insipidos, con pérdida de su Py

‘mercial.
Ciertos compuestos se utilizan comer-
cialmente cuando se desea acelerar la
‘maduracion de frutos cosechados. La



aplleacion o exitom en fruos (bananas,

ds) cuya madura.
cion implica la hvdxolxsls del almidon
su_conversion en azicares.
utili

esa manera pueden trata

calonada los frutos provenientes de al-
macenaje, segin los requerimientos del

mercado.

bananas tratadas muestran un

ontenido en aziicares reductores

sivas _produ a ripida sobrema-
duracion, con pérdida de coloracién, lo
cual _difi su comercializacién. La

cién e st por medio de s shntesis

de_etile

En Ias naranjas.y tomates, s bien los
n I

reguladores no- aceleran la_maduracion,
o una mejor y s uniforms
coloracion. El agregado de D

tos frutos. Ademis, durante su conser-
vacion se reduce I pérdda de agua y
se retarda el amarillamiento.
miento. deserito constituye una puch-
cacorriente en algunos paises.

HERBICIDAS*

Lok burickds pmieesentn o) la agri-
ray

conocimientos fisiologicos con el trabajo
de los ‘qufmicos organicos.**

* Este tema fue desarollado por Osvaldo
H. &

Jamente s tratarén los herbicidas orgi
sicon 8 Hen o o0 1o egiasio (com

Con el descubrimiento de las pr
e Eiohbeicen del Ak B ARGeLTe
noxiacético (2,4-D) hace treinta aiios
ini inosa de

que hicieran
nimero menor de labores
Gilhirles” pars sracicar oo malezas ¥
que_permitieran su control en las tierras
no arables.

La mayor parte-de los herbicidas ac-
tualmente en uso han aparecido durante
Tos Qtimon quines aion, Cenoraimonte
han sido el resultado de innumerables

cion del herbicida. Asi el uso generali-
zado del 24D ha ocasionado un au-
mento de las malezas del tipo graminea
¥ de dicotiledéneas capaces de regenerar
Yemas adventicias.

Categorias de herbicidas

Pueden ser clasificados en dos cate-
gorias principales: a) de contacto, es
decir, aquellos que matan los tejidos en
la zona de :plwamon © en sus proximi-

lade r buenos resultados
doben s distrimidon - ptocamante
sobre toda la planta para que puedan
ocasionar la muerte de las freas meriste-
miticas. Pueden ser selectivos o no, lo

estos arsenicales y béricos, deido sulfico,
bastante aqué

mercado actual
aceites herbicidas derivados del petrdleo.



cual depende princigalmente de Is p
bilidad de que el tipo de iupernme e
las hojas conmbuya a disminuir el drea
de mojado (presencia de pelos, espesor
de la cutfcula, etcétera) y de la_ dispo-
it

micos o trasladables, los

otras partes. En estos casos, para obte-

0-C HZ-COOH
= Cl
X
cl
24D
O-CHZ—COO H
Cl
cl
Cl
2457

ner un buen control es necesario que la

selectividad, ademis de las caracterfsticas
anteriores deben unirse diferencias bio-

quimicas, come ncias en
log sstenay ensimitioos. Un eemplo de
0 o constituye el maiz que pue-
% mehbollar a1 hecblciia. simagine

0-C HZ-CUQH

CHy

MCPA

O-CHZ-CH2—C00H
Cl

2408



antes que éste alcance niveles toxicos
n los tejidos, cosa que no ocurre en la
gran mayoria de las plantas.

Principales herbicidas orgénicos

Los distintos _herbicidas _orgénicos
pueden ser ubicados en grupos caracte-
risticos y_propisdader comunes, Entre
los ms importantes, dentro de la cate-
goria de los herhmdxs sistémicos, pue-

1) HERBICIDAS DE TIPO AUXINICO

a) Derivados _eclorofeno:
este

po es
que fue el primer herbicida or-
ginico selectivo usado y que toda-

llos), aumento  ripido de la sin-
tesis de ADN, ARN, proteinas y
~ATP, aumento_inicial del ritmo
respiratorio, aunque luego se ob-
s unn el dimineiin, epi-
mastias de las hojes y_tallos,
céter. E1 modo do acion n6

ADN-ARN-proteinas, pareceria
actuar como un activador indis-
criminado de genes, lo_cual esti-
mularia en forma tal el me-
tabolismo que el individuo_sus-

dreas con crecimiento activo

(ipices cauinares, hojs foenes

inflorescencias en formacin, e
ciers). Tautbién, puden s -
vad la corriente - trans-

es mayor en el estado de plin-
tula_y durante la formacion de
Ias flo
En los diferentes herbicidas
de este gupo, las diferencias
en la estructura molecular afec-
tan las_absorcion, traslado y
degradacion. Los mis utilizados
son: MCPA (icido 2-metil-4-clo-
rofenoxiacético), 24,57 (icido
2,4,5-triclorofenoxiacético)  mis
efectivo que el 2,4D en lis es-
pecies lefosas y con mayor
en o suelo. Sesone
mu[ennxleul Lsulfato), que

propinico y el 24, Sarlorofe.
noxipropiénico (2,4,5-TP oSilvex)

interesante la situacion del dcido
2,4-diclorofenoxibutirico
(24DB). Su efectividad depende
de’la_conversion 4 la forma acti-
va 24D en los tejidos de las
plantas susceptibles. Ello_ocurre
e Ia cadena la-
Sl o mécio & B-oxidacion.

B e enta
ete hericida 5 muy apicado &
los cultivos de alfalfa, arveja,
trébol, etétera.

Se utilizan diversos _com-
puestos de este grupo. En to-
dos los casos el dcido es po-
o soluble, por lo cual son
més empleados los ésteres y las
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sales. Dentro de las sales, I m-
ma_aminada es la mis comin
de mayor penetracion por mx i

soluble; entre los ésteres se
Brefiere aqubllos de_paja volatl
s, Tormados. con slccholes

n nimero _relativamente
Sio de G, ‘comer e dner e
tilico.

b) Derivados del dcido benzoico.
Estos herbicidss, formulados en
qie o 24D, pro-

dos se
amba_(icido2-metori-3,6 diclo-

TBA (écido 2,3 6-triclorobenzoi-
co).

o) Derloatos del deido_piolnico:
El herbicida Picloram ~(icido
4-amino-2,3,5-+ mclompu:ulimnu)
es una auxina tan
el 24D, con una mg. vida resi-
dual’ que 1o hace mis_efectivo
en el trtamiento_de especies le-
i con raices gemiferas.
Sin_embargo, ello

posxble que aquél sea semejante.

2

3

ACIDOS ALIFATICOS CLORADOS

Son dicidos fuertes, especialmente inhi-
bitorios miness. Producen
efectos formativos acentuados y afec-

efectivos sobre meristemas activos.
ransportados tanto por el floema
como por el xilema y son muy per-
sistentes en la_planta. Su modo de
accion parece vincularse con el hecho
de que son agentes desnaturalizantes
de proteinas. Parecerfa que al acumu-

roteinas
farles de o8 orginulon celares
v aiin la degradacion de los sistem:
enzimdticos, Sin embargo, este
modo de accion no expica a rason
de su selectividad. También se
sugerido que pueden bloguer L 1.
sintess del dcido, pan
: TCA

rotcktioo) y Balapon

2-dicloropropi mco)

[acldn mclq.
al sodica del

CARBAMATOS Y TIOCARBAMATOS

Son derivados del icido carbimico

cares, tanto dunnbe I gluoéh
pa siatéica de
fosintess.t e uilizan Jrc (uc-
propil-N-fenilcarbanato) ; CIPC. (iso-
rofenil cnbamlw) que

dar la_bro-
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4) TRIAZINAS
En . tailis oo becticdu, cmi:
zina  [2-cloro-4,6-bis _(etilami-
no)striazinal s el mxgmmo ‘mis co-

maiz exhibe unma
tencia_habiéndose comprobado que

‘mino-striazina) por la_remocién de

un ftomo de Cl. FEsla transfor-

macién no_enzimitica impide que

el herbicida se acumule en las plan-
tas hasta alcanzar niveles toxicos

i perturbaciones en las
uitosh da o diees merstemdtions.

5) UREAS SUSTITUIDAS

Al igual que las triazinas, estos com-
puesios inhiben la_actividad foto-

comunes _son:
(3fenil-1,1-dimetil urea);
Monuron_[3(p-clorofenil)-1,1-dimeti-

iuron _[3-(3,4-diclorofenil)

la codl disminuye de Fenuron a
Diuron, pueden ser_empleados en
ireas con regimenes distintos de pre-
cipitaciones pluviales.

6) AMITROL (s-amino-1,3, #triszol)

Este es un herbicida muy il con-
tra malezas perennes siendo, tam

usado como_defoliante en_algodon.

meristemas. Como_inhibe la sintesis
de nuevos cloroplsio, ess ireas
dlordticss, sin e o atec

to-el tido 0. Su accion
herbicida s eria reforiada por €l
hecho ¢ afecta, asimismo, el
etabotan 20 e purinas y dcidos
nucleicos.

) TOLUIDINAS

La mis usada es Trifluralina (2,6-di-
nitroN.N-i-N-propil _trifluoroP-to-
luidina) que se usa incorporada al
suelo como_herbicida de_preemer-
gencia en cultivos de algodon, maiz,
soja, etcétera. Es ficilmente absor-
bido por las raices y no se conoce
su modo de accion.

§) HERBICIDAS DE CONTACTO

Entre los herbicidas de contacto
mis i ueden mencio-
narse los. siguientes:

1) Penaht susitidos, Entre ésios
el DNBP o Dinoseb (4,6-dinitro-
Z-Shnhl[enulj. Sinox " (2-metil-
4,6-dinitrofenol), etcétera. Estos
compuestos actiian_como

585, en_estos casos las pl
que, como la arveja, tienen ce-
= :lnhlm 0jas, sonresistentes
or 0 de que ol

Borie hecho de aue ol herbicida
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2) Sales cuaternarias de _dipiridilo.

dicales libres. Este proceso estd
conectado con- la_fotos{nteds,
pot lo cual s require que haya
buena luz p:
Slectvidas, Sin smbargo; U o
riodo de oscuridad posterior  In
aplicacion favorece su acci
ello puede ser debido a que el
ericids s trelads ol eto'de
y amplia las zonas
ho_interesante

de plantas tmtadss por_eaton ber-
-ompuestos _usados

como_ defoliantes y contra male-
zas acuiticas.

3) Amidas. Estos herbicidas se ca-
racterizan por inhibir la respira-
cion y la division_celular. Asi-

mismo, en tas tratadas

aparecen_malformacio

tera las respuestas tropicas de la
planta. También a estos herbi-
cidas se los ha descrito como
blogueadores del metabolismo de
los_carbohidratos e inhibidores
de_algunas enzimas de la cadena
respiratoria.
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CAPITULO XVII
DESARROLLO
REPRODUCTIVO

E. M. SIVORI

CICLOS VITALES

La vida de los diversos organismos
a través de ciclos, tanto en

y si se trata de plunc.el\l.\axu el au-
mento de tamaiio se realiza po:

de divisiones y agrandamiento de los di-
versos_elementés, lo que constituye €l
crecimiento.

En los organismos inferiores el creci-
miento puede extenderse a todo el
cuerpo vegetal, donde cuslquier_célula
]‘:qmm la propiedad de dividirse. En

plantas _superiores el _crecimiento

reemplazadas continuamente por sus
jas. Sus elementos no son diferenciados
tisularmente y la posee cier-
tas caracteristicas embrionales.

El crecimiento de las plantas se con-
sidera abierto y en principio mdefnmm
Esto significa que los meristemas pu
dars & “ncorponuo mietos lemeptoe
celulares que dan lugar a los tejidos que
constituyen los rganos, Normalmente,

gulada por un mecanismo interno, sino
por_condiciones del medio y, en el caso
ices, por su_transformacién en

flor.

A diferencia del crecimiento indefi-

dice, asi, que poseen un crecimiento
determinado.
ral de los meris-

larg

una une dA hn,u ', segtin I

tancias, de ramas laterales pmmmm

e forms “atrcta o ndirecta 4o 1 act
lad del meristema_apical. Por todo

o puede considerarse que cmlq\ner

cambio que se produzca en el

Piode efiearse e las curcteistion e

folgicas v fisiologicas de los tejidos y

Organos a que lugar.

En los vegetales mrenum Tos ciclos
viteles son bien manifiestos y se suelen
producir a través de fases ‘molsgicas y
morfologicas diferentes, las_que habi-

en forma sepa-
radas unas de otras. Si tomamos como
ejemplo una Uy
(figura 200), podemos _ consi el
comienzo del ciclo a partir de las basi-
dibsporas, haploides, fisiologicamente se-

adas, Germinan sobre un primer hos-

pedante y emiten micelios que crecen 8
través de la laminilla media y espacios
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22 Hospedante

vERaNO

Bosidissporos

Figura 200. Ciclo biol

intercelulares de las hoja. Sobre Lo i
dermis dan lugar a mumerosos ]
mogonios

riormente, v previa plasmogamia (fusion
de los mmeumy. se forman escidios, que

escidiosporos. binucleados,
108 cuaie, levados pos ol viente, conte
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Desecocicn de
Ia planta hospedonte

Coriogamia
Meiosis

PRIMAVERA

ico de Puccinia graminis

minan un sogindo_ hospedante, gonra:
mente una graminea

i6spor
Jox s dls 0 eaenien’s barde d_e

Tos_tejidos , sol epi-
dermis, - a uredosporos binucleados que
nuevamer el hongo entre
s plasiad i ‘misma
especie. ta se

la
Peodicen sspocn do. ressenciy 1o 1o



Teutésporos, estado en que pasan el in-
viemo. Luego de la_fusion mmlw y
i o un

dibsporos, haploides, aiciindoss sl ol
ciclo al aflo_ siguiente.
Como pude obserare, lox cambios

deattpicn dolliad pot I borolog
s micelios y de las epermxcles
esclrlmspnms u-edomoms, teleutdsporos
eco-

can(fem (gimnospermas), ¢l espordtilo,
Ia’ nucels, el prétalo, el arquegonio y la
ovontns —que son homologos @ la
hoja esporifera, esporangio, protalo, ar-
q\l!ﬂcma y ovocélula, respectivamente,
de los helechos— se encuentran reunidos
en un cuerpo, dependientes y relacio-
nados entre si. En las fanerogamas, el

pelo, vulo, mucela, saco embrionario y
células sinérgidas, antipodas (media po-
lares) y ovocélula. Los organos mascu-
linos de los musgos, helechos, gimnos
rma rido una

laglcos b i 2 ot 63 ao
v asi tenemos, por una parte, las condi-
ciones que rigen. en. primavera y la nu-

otro_hospedante; y, por dltimo, un es-
tado de- reposo 'y condiciones’ de in-
viemo.

‘A parti_de la briofitas, la evolucion
toma una linea definida. Tanto en los
musgos como en los helechos, éstos G-
timos ya vasculares, pueden observarse
{amblén ciets blen Afirenciados  aun
fases separadas fisicamente’ En
Adiantum cuneatum_encontramos  espo-
105, los cuales dan lugar a prétalos ha-
ploides y éstos producen arquegonios y
anteridios con ovocélula y anterozoides,
respectivamente. La. fusion de estos ga-

metos de lugar 2 la cigota diploide,
cuyo_crecimiento y_diferenciacion for.
man la planta (fronde}. Nuevamente en-
contramos fases bien delimitadas, cada
una con su morfologfa, su fisiologia y
sus_requerimientos ecologicos. Los es-

poros pasan un perfodo de vida latente;
& proflo. . generliments mghoto;
cigota depende para su nutricion del
protalo y posteriormente la_planta lleva
una vida autdtrofa, En ciertos helechos
mis_evolucionados (Selaginella) se acor-

ministradas por 1, panta e ¥
muladas en 1os esporo

o 4 Pl sl ovelsiopadan J
fases se van uniendo fisicamente: en las

pe)
evolucion semejan
Las lerer\cus fundamentales de las

i sl & By 3

I crecimiento de las plantas supe-
riores no es homogéneo, pues a medida
que aumenta la ma desarrollax

distintos_procesos  de_cardcter bioqui-
mico, fisiologico y morfolégico, v tam-

recta o indirectamente entre si

DESARROLLO

La_terminologia utilizada para des-
eribir los_cambios que ocurren durante
el crecimiento_es poco precisa. Suele
emplearse el término “desarrollo”, para
diferenciarlos del “crecimiento”, enten-

tura, el volumen, el peso seco, etcétera,
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Planta

Pldntula

Germinacion

l

Embrion ( mds reservas )

\

cigota

primordio. lorol

Megaspora g

Célula madre
del soco
‘embrionario

Saco embrionario

Anterozoide
Ovocélula

cigota

Embriogénesis

Figura 201. Ciclo de fanerogamas.

sin tener en cuenta las transformaciones
que el vegetal va sufriendo.

El desarrollo puede circunseribirse a
un tefido, un érgano o aleanzar a todo
un individuo. En el caso de una hoja,
por ejomplo, incluye todos los procesos
y cambios que ocurren desde la fomu-
cion del primordio hasta mag
Siando:dessmpena s funciones dent
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del contexto del individuo. Cuando se
utiliza con referencia a un  individuo

mera célula (cigota) hasta llegar a la
floracién y fructificacion.

Como’ sinonimo de desarrollo es.
comfin emplear el término ontogénesis,
que de igual manera se suele utilizar en



forma. restringida para describir la_for-
macién de un. organo, por ejemplo la
flor, o bien de todo el individuo hasta
su madurez,

Cuando el desaroll e, efie dlo

Togbnssis descrbe, o genere, solo. un
smeclo del desarolo, palabes e
g un sentido
uma cepeién, semante 8 I do
murfegémm, es_ habitual el empleo del
término diferenciacién. Asi, a partir del
ristema_apical se_diferencian los di-
versos tejidos y estructuras del tallo. En
al s0s se aplica para expresar la
morlogineis extams, como . core-
pondiente a la forma de una_hoja.
otros nterna, como 1o es A
estructura de la hoja.
Es comiin también dividir el ciclo
de vida de una plota en dos perfodos:
se lo denomina crecimiento
venmmm val soqundo crecimiento re-
ctivo, - seglin ar 2 brganos
Jegetatives mprroducnvns, respec-
tivamente. EI primero suele referirse al
estado vegetativo, el segundo, al estado
reproductivo. Esta. terminologia es bas-
podemos entender por cre-

egetativos, como ramas y ho-
jas, y_por creciniiento. reproductivo_al
que da lugar a flores.. Asi, es posible
crecimiento _exclusivamente
vegetativo 0 exclusivamente reproduc-
tivo en una planta, tam

den_encontrarse

en actividad al mismo tiempo, como
goume con. I mayorin de Ju frulales
trn pare- s sele considerar pero-
do_vegetativo al lapso transcurrido
parie eI gorminacion. hata Ia apart
cion del primer primordio floral, y. pe-

riodo mpmmwvo al que se extiende
desde éste hasta ‘la muerte. En forma
similar, el estado ummwo comprende

floracion y fructificacién.
Lo cintl o4 qie o

o dure hasta el mm W

I phm.m Cuando florece una sola vez,

it ooine o sl g, o esokdtbn

posterior es uriforme, ya que el creci-

miento de las espigas, la-antesis, ¢l cre-

parte existen_especi
mnte ol periodo”reptoduetiv, e ob-
serva una_contin rimor-
i reprocustivos l mismo tiempo que
encuentran fl

abiertas, frutos en crecimiento y s
maduros en dispersion, todo lo cual
dura un largo lapso de su vida, como
ocume.enChenopodium hirinim .y
Amaranthus albus,

Es comin que los rboles se com-
porten en forma semejante, pero las flo-
Taciones se van sucediendo_de acuerdo
con las estaciones. Lo habitual es una
floracion por afo al comenzar la prima-
vera, a mediados de ésta 0 en verano, o
bien en ofofio, Existefi casos, como
Mimosa  pudica ‘donde ' se - producen
varias floraciones en una estacion.

n s, *las yemas
apicales. de los extremos de las_ramas
permanecen vegetativas y van emitiendo
primordios de-hojas laterales con yemas
vegetativas y_reproductivas. Las yemas

rmanecen dormidas durante el verano,
otofio e inviemo, y se abren al co-
menzar la primavera siguiente. En algu-
nos casos abren primero las florales (ci-
rue!e, duraznero) 'y luego las vegetativas

e dan lugar a hojes.y nuevas ramifi-
mmm Asi, la floracion se anticipa a
la fol

En e eapecii, corko Casis
kil Gt Ja Felpereesfefpiorot
las yemas laterales, que son todas vege-
tativas, a-mediados del verano se des-
arcollan en los extremos de esta rama
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racimos de flores que no abren hasta l
otofio,  los frutos maduran durante el
invierno, Cuando los frutos terminan de
se secan los extremos de las

s que los sostienen y las nuevas ra-
lmmw:mnu de la primavera siguiente se

o
corunto con el folje o oo g
a_primavera

En T plintas anuales, despus de 1a
flracidn o durante ésta, o luego de un

0 tiempo en plantas arboreas, se ob-
servan cierlos procesos que determinan
rma_lenta o acelerada la muerte

duracion de sus espigas, y la planta ter-
mina_por morir, ros casos solo
abarca parte de la planta, tal como ocu-
me en la papa, donde quedan vivos los
tubéreulos. En' numerosas especies solo
envejecen. y mueren los frutos, excepto
los embriones, como sucede en casi to-
dos los drboles, en cuyo. interior tam-
bién envejece y muere el tejido lefioso,
se agreg paulatinamente nuevo

plxzadn hacia la corteza por la actividad
de su interior. La corteza
a, como en
Quercus_suber, duraznero y Hebes, 0 se
desprende. periodicamente, como en el
eucalipto.

Toda esta actividad determina que las

continuamente durante los periods
crecimiento, En otras formas biologicas
Ia renovacion se produce a partir de or-
ganos subterrineos  (geofitas), o de
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ot 3 mcallr que enraizan an-
muerte de la planta madre,
wm ocurre con las especies tuberosas
(papa), bulbosas (cebolla), rizomatosas
(sorgode alepo), cardo de cstl (C.
nara._cardunculus) 'y numerosas mat
graminosas (St
Las que no tl!nm\ actividad meris-
temitica secunc u_érgano de reno-
vacion mueren dup\ls de la primera
floracién, cmndu los meristemas api-
cales nsforman en rlpmducl\vos
Las phnlas pueden dividirse, asi, en
pos, segin su modalidad

¥ son conocidas
como perennes (duraznero, higuera, ca-
feto, palmera, manzano).

Periodo vegetativo

mos visto que el tiempo transcu-
rrido desde la germinacion hasta la pri-
mera floracién se denomina perfodo ve-
getativo. Si_consideramos vegetales uni-
celulares, dicho periodo puede conside-
rarse desde la formacion de una célula

enopodium _rubrum, ~que
puede tlomer g de derplégados Tor
cotdcdomr— asta afios en ciertas es-

Por su periodo’ vegetativo, con rela-
cion a las estaciones de crecimiento, las
especies de plantss superiores han sido
agru n anile, bienles 3 plri

ol de crecimiento. Cuando esto ocu-
en_ primavera-verano suelen llamarse
Prinavenics (tigo o centeno primave.



nles), o bien estivales cuando requieren

teétera, 2) Simultineamente con esta
dmlencnnmn ‘se van produciendo_hojas
rma._ peri

rse plastocronicos. Se van repi

tiendo asi, en forma indefinida, en un

{allyde seracuta: pimase, W WtER
is

(Agave
Chusquea culeou); 4) policirpicas pluri-
anuales, es decir perennes (cafeto, man-
zano). Es habitual que algunas especies
modo_diferente segin

r
de inviemos rigurosos,
o puede durge mis de una estacion en
climas benign

Bl poriodo vegstativo.de las mono-

nﬁmw pl\mnmn.l s es muy variable.

gt mek vegetar
bt Aot s e Tl husquea
ek, de los bosques e Chﬂe Y

I Axgennm, vive aproximadam

afios para luego florecer y i
ya_raimondii, cuyo_ habitat se halla en
y Pert, alcanza a

el altiplano de Bolivia
v 40 afos.

ests
actividad secundaria, es
epidermis, parénquimas,

T en 1a soosion do. brgunos. (ole
espinas, ramificaciones) que se van cons-
tituyendo a lo largo de los tallos y
ramas, los cuales presentan distinta. es-
tructura interna y extema.
liunos spoctos de Ios cambios o
conocen. desde hace
Goebel (1898) los denomind Ao,
fisis y Molish (1918) topofisis. En prin-

detener el desarrollo mientras el creci-
mieato. continta, Por ejemplo, en log
caltivos de tejdos que se abie

partir de_un e wighs

iciones especiales
temperatura o longitud del dia pucden
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ecer indefnidaments s, legar of

tado reproductivo. Se ha deter o'

otra de las formas del Pty

cionada anteriormente.

lanta se consti-
brioy

a medida que transcurre el tiempo, po-
demos ir asignéndole una-edad crorold-
gica, Durante este lapso, 10s procesos fi-

siolbgicos del desarrollo pueden ser ripi-

grados intermedios, y encontrarse dete-
nidos, muy alejados o muy. cercanos al
estado reproductivo, En_consecuencia,
corresponde asignarle al mismo_tiempo
une edad fisioldgica. De igual forma, los
tejidos y organos. producidos -por’ ese
meristema pueden_ser «de reciente for-

macion o estar constituidos desde hace
tiempo, es decir ‘que pueden ser crono-
logicamente nuevos- o viejos
de;demmolo pede: coremporer al =
i o cesasrol, el pice, Los teidon

05 meristemas secun-

2 etado

Wodiidor pos

les:
de desarrollo el de crec
influidos, y: en algunos casos determi-
nados, condiciones del medio.
Lo comin s que, a medida que la
planta_cambia, también cambien sus re-
querimientos ambientales, por ejemplo
una necesidad creciente de altas tempe-
raturas, unaumento -de- los requeri-
‘mientos de fosforo, etcétera, Es comiin
que los requerimientos del proceso de
desarrollo no coincidan' con los del de
crecimiento -y, - mas _atn,
opuestos, es decir que las condiciones
que favorecen: el desarrollo- tiendan a
1 el crecimienta o vieovrsa
secsllades difrete hucon: bt
caracteristias o mimero. o6
hoju de la planta cuando alcanza el es-
tad uctivo. -Asf, i las condi-
oy Tt lov cesos reprodic
tivos de un cultivar. de, trigo se obtienen
plantas bajas con-.menor. nimero -de
hojas; por otra -parte; si. favorecen el
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erecimiento"y retardan los procesos que
tienden a la reproduccion, dan lugar a

plantas_altas imero de.
Bofed: B euid tpmilod pueden en-
arse las s,

154 conbcores ol et pueden va-
riar por diversas causas, como el drea
geogriica, la_época de siembra o el
suminitro” artificial de determinados fac-

condicion de
de una especie o cultiy espe-
cies florecen recién entrado el otofio,
sin relacion con la época de siembra; de

nera que con siembras invernales o
primaverales se comportan
omo tardias y, por otra parte, con

primavera 0 co-
mienzos de verano, como precoces.

Periodo juvenil

El desarrollo réproductivo estd deter-

En la presente seccion se tratard este
problema comenzando con su’ regulacion
por medio de las condiciones ambien-
tales. Estas condiciones son - préctica-
mente poco variables en el “ecuador,
donde I longitud de i es constante
através - del temperaturas, la
humedad, la mummd e, stcbers,
sufren oscilaciones
cialed,

tud aumenta s van umcmnundo s
estaciones en forma mu:
bido a_diferencias geogmxm, hasta
quedar bien definidas la- primavera, el
verano, el otofio y el invierno. La adap-
tacion’ de las especies a estas cond
cionés ha determinado una_regulacion

de su desarrollo de manera que
los _divérsos  estados, por_cjemplo la
reproduccion o la germinacién coinciden
con factores favorables; en caso con-




trario podrian interrumpir o interferir el
ciclo vital del vegetal.
Gran parte de los estudios se han

el control de éste por medio de la acti-

vidad de los dcidos nucleicos,

guiente: periodo juvenil y vemalizacion
y luego fotoperiodismo. Este orden no
puede ser alterado y, salvo el caso de
situaciones muy especiales, és necesario
e un proceo e baya cumplido para
que pueda iniciarse el siguiente.

desarrollo_de los primor-
dios foliares ya.constituidos en el em-
brion. A estas hojas se suman aquéllas

que van siendo emitidas con posterior:
dad hasta.alcanzar el estado adulto. EL
perfodo se manifiesta con _caracteres
Erortolgecs, procescs. bioguimicos
tos ecolbgicos.
Una e I manifedacionss mis habi-
visibles es la forma variable de
hejs (heterolantie, o - 50
gan res como_espinas, for-
ma del tallo, filotaxia y color. Entre los
caracteres fisiologicos mis importantes
se destaca la mayor f Ias es-
tacas para enraizar, la diferente resis-
tencia » las temperatiras extermary I
persistencia _de  las ante. el
ol e mieeno: Noraimente J
florecen en el periodo juvenil,
Ravo. excepeionss, Por. ejemplo,  suele
ocurrirque ciertas plintulas de citricos

Aemiar o tado
reproductivo varios afios des;
i1 periodo. Juvenl sombrende un lap:

cies solo se manifiesta en laprimera
hoja, en otras suele abarcar afios. En

alfalfa, la_primera hoja estd constituida
por un solo foliolo y a continuacion se

desarrollan las hojas. trifoliadas, tipicas
del estado adulto. En Passflora coerulea
(figura 202), las primeras hojas son en-

s, pero lueso suelen sparecer hoas
Hlobadis 1o ol @

presentan
Imzo emiten
das, - especificas _del
Posteriormente puede cambiar al estado
teproductivo con emision de flores.
Otroejemplo caracteristico es el de
sgua especies de eucalipto, qus, sl
germinar, y durante un periodo relati-
Vamente atgo, protucen hejes. oputas
oradst, glaicas y gandes, Fose!
rmente, y en forma gradual, se pro-
Gucen. hojis Tancooladas, alernas, mis
pequeiias y de un color verde oscuro.
2l satao sy ckor afviect (ol
grisdo: juveil o 4lo- tane ot
fincia_tebrica, sino también pedctics,
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Figura 202, Bl periodo juvenil en Passiflora

‘manifieta con un proceso_ hetero:
Bisico muy ovdents, Comenta con hojas
enteras 3 termina con I emision de hojas
pentalobuladas.

por estar l!llmmudo con la yradl.mc
Se manifiesta por
b ot R i el
cia de ﬂoﬂﬁl n. El cambio hacia el es-

o ocune pulainaments ¥
e vahon ason. Coando s obt
pléntulas pmvenlen!el de emhnuml
ucelares, adventi sentan_ todos
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los caracteres de “juvenilidad”, igual
que una planta_proveniente de un em-
brién normal. Si_sobre plantas similares
se injertan, por una parte, yemas

nientes de_un. individuo en_estado ju-
igen nucelar , por otra, ye-

siguen todo el proceso de_cambio de
javenil a adulto, en forma semejante a
n iidikduo proverinte de un embrion
normal. Este _comy
que es un cardcter emhle. debermin-de
fundamentalmente _por
por el portainjerto, |
el pie suele tener cier
napifetacion el esmdo fwvend o adle
o (Vi
caricter juvenil es una de las
ifatadones 40 desmolo b ocu
2ada y que mis persiste in situ durante
Ja vida de una planta, la cusl constituye
s cncleisies de” topofisls ya der
cita. Por ejemplo, en el caso citado
de_ciertas_especies de oo, o ¢
tado se mantiene a través de los
ok ‘on . pari’ marcr um.co. x

forman en su periferia, y que iy luw
2%l et el e k8 Jo
o sl en o elpaco 3 =
o twmpn de ag
cstado de plintula, Ello -
ke s s Ne iiBih
{rso de los atos y do lss divisiones ce-

M tiahciopms S0y W peitncts 0o

las hofe, I presncia de_ apinas, ot

!ue}t = incierto el momento
e+ alte, 5 b1

ces
mpemauma © de otr naturaleza. D
‘manera, en s plantas en las



s L

se mantienen a través de “generaciones”
vegelaivas obtenidas po medio de ijer-

to, cuando éstos no estdn. bien estu-

Por otra parte, también hay que dis-
tinguir la_heteroblastia, mncmnmu del
perfodojuvenil,
rofilia.determinados por el medio. "o
demple, e Bldens beckl, s Lorman
tres clases de- hojas: las sumergidas
s son fabeladar i s s
ba del agua —que son enteras—, y aque-
las situadas en la superficie —que sue-
len presentar una forma. intermedia (fi-
gura 203).

Firs 203, Panta de Bdens beckil con s
jas: sumergidas, en la superfcie y
S (S

Los caracteres de juvenilidad —y, co-
mo veremos més delante, ocurre lo

érganos 'y estructuras. En ciertos
e metovoios an s “Hiaces® 3

El perfodo juvenil normalmente no
esté determinado. por el medio, i bien
en ciertas circunstancias se puede influir
sobre @l “acelerindolo o _retraséndolo.
Todo indica que se trata de un proceso
que fundamentslnente et consctencia

una regulacion interna. Como posibi-

hormona espe-
juvenilidad” que se diluiria al
germinar la semilla y crecer Ia plintula.
e citerio no podtla explcr lo que

3 en el
32 menconado dd Socalipio en el cual,
pués 05 afos y con un au-
b s el e Aiars st
veces al de la planta inicial, atn se
manifiestan los caracteres de juvenilidad
con toda su intensidad.
o, puede considerarse que
¢l periodo juvenil estd determinado por

ipice, pero que dicha actividad puede ser
afec ci medida factores
del medio o por influencias del resto de
Ia planta,

PARAMETROS DEL DESARROLLO
REPRODUCTIVO

A doh dulode, jual, Jo
vermlizacion v el Iotoperiodismo et

relacionadas fundamentalmente c nia flo
ncib, Par el estudiode ooty
cesos es io_establecer un_pard-

tro. que. i ] etal del “desrrallo
reproductivo”

Existen varios parimetros y su elec-
cion depende de la_ “mortologia, 4ot 1a

fera_qu
cuantitativo del estimulo y aquéllas que

presentan una gradacion en el nimero o
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&0 8l estado do desarll de o flores;
estimulo aplicado,

nas plantas ha sido estudiado con detalle,
como en el trigo, Xanthium, soja y P/
bitis, En caso contrario, s necesario
establecer previamente: dichos estados si
s qulere relizar un estucio minucioso
de los procesos de

U ds Jo o mas s simples consis-
te en medir el tiempo transcurrido entre
la germinacion y el comienzo de la flore
cion. Como_ entre la_ aparicion de la
primera manifestacion de reproduccion y
Ia_antesis suele transcurrir un tiempo
variable, segin las condiciones del medio,
la.mejor medida es la de determinar la
aparicion del primordio floral. Otro mé-
todo se basa en la relacion entre el

corto s el periodo vegetativo. En estos

es interesante tener en cuenta los
primordios foliares ya_existentes en el
embrién, que normalménte son vegetati-
vos y que, en el caso del trigo, llegan a
tres. El numero de hojas en el centeno
puede variar e 7 24,3 en la arveja
entre 14 y 18,

En la soja, Pharbitis y Kalanchoe, la
cantidad de flores es variable y depende
del_tratamientoinductivo.
desputs do luctivos la floracion

es plena, Xanthium presenta un c

se desarrolla el cap-
tulo en forma progresiva hasta constituir-
se los primordios de las flores. i bien'es

que ha sido sometida la planta (figura
204).

En el trigo y el centeno, el paso del
Sstido Yogetato ol erodiclv eripl-

rales con_ e
sdpice vegetativo existen numer

050 pri-
mordios de hojas (lomos), a ambos lados
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del eje central, cuyo crecimiento da lu
al tallo. La primera manifestacion repro-

(Salbory, 7, 1050)

Vemalizacion

Le v wn proceso que se
fie, conoclandu ltimsute 3. iear
ar forma invernales en siembras pri-
it Ao protle.
mas de rendimiento y resistencia a facto-
e advercn S0 han clado stocadentes
se s del siglo
S (thpln, 1689} 3. oombsness
este siglo (Gassner, 1918). Estos
dentes se refieren a ensayos realizados
n cereales finos e indicaban que el frio
suministrado @ las_semillas_durante la
germinacion estimulaba a floracicn de
as plantas aunque fueran sembradas en
primavera. Un concepto muy extendido



Figars 205, Divrsos stadosen o formcion de una cpia de it b Lodos Lo caso | sgifca
tado de a niciacion folar, ¢, punto de cre
peior, . lome neror”, {/ primordiode
ordi a y gl, primordio de lemina. . manifestacion es ¢l
-ll!nmwnwdelApxtu(C},n'nmlpwelnudnd Tomnosdabio donde larwan 1o rimordiosde
“con la emision de los primordios de espiguillas (D y ). Mientzas los primordios de espiguillas
e etivasment apatocen prmotdios de glamas, sefdos por 1o de s glumelas 3 aqeelios Gue

i lugar  las anteras y pistilo (Bonnett, 1936).
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n aquel ntonceserv que I lorciin de
las plantas. de un alto conteni-
do de azicar, de se atribuia
bajas temperaturas el efecto_de
aumentar el contenido de dicho- com-
pusto. Los stdics e condueron 4o
tacién actual del proceso fueron
ralizados principalmente en Ia URSS.
(Lyshenko) e Inglaterra (F. Gregory y O.
Purvis).
El término vernalizacion proviene d
1a vor ltn, ver, gue ignifin pimavers
in consecuencia es equivalente a “prima-
Vealactn, o dea e se lnduoe ol
vegetal a comportars
e v i 3 erotng
termoinduccion, pero éste tiene el incon-
veniene de se meres especifice ya cue
las actian sobre otros pro-
i ot ol e verrab gty
Hemos visto que las formas prifave-
e e siembran en rinayesy foce
T rglon . condidonss ool
madio,  fines de s misma estacion, en
10 0 en otofio. Las formas invernales
se siembran en otofio 0 al comienzo del

les son muy._susceptibles

tempersurn  {alt de g, solen morit

el verano si éste es muy calu-

S Gusndl w boverngt v om0

siembra en primavera, florece durante esa
‘misma estacion.

los estudios iniciales se realiza-

e modo uno de Tos factores Tandamen-
e dlferenca ln fonnus invernales.
de

ue las. primeras
quieren los frios. del mvnema para flo-
recer (0 son r las altas tem-

esaio soatii i pold: . bk
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temperaturas denominado de vernaliza-
ién. Eue yeqteruety foe sstudindo
ministro de

requerimientos de. bajas tempera-
urd pacden tener doy modalidades
tintas, En uma de

Rarts s s e beimordio floral, Io
jueha sido considerado un efecto
W Eblite o Bnuslinh.

56lo hay una diferencia cuantitativa entre
ellos,

varias especies, las. plantas son sen-
sibles' al frio desde’ el comienzo de la

e o ot 2 ey

malizacion reduce el crecimiento. A
s upo petgreom varis espcies o
carter fmvemal,_como el trigo v el

En o ienale, s planiulas no
Jon feceptivas del fro hasta yranseurrido
s Yampo « partc do I germinacidn,

n Ia remolacha bienal. El

recimiento previo a 1t verallzacion aue
necsitan, estas especies comesponds ol
crecimiento que ocurre en la naturaleza
durante la primavera y el verano, anterio-
et aldoyieme; et g cumpl su
cilo,

Bajo ninguna circunstancia las semillas



se vernalizan en estado de reposo, cuan-
do no se registran divisiones celulares en
su embrion, pero,ello puede ocurir antes
—durante 1a embriogénesis—, transcurrido

cierto tiempo - partir de la fecundaci
de 6 a 14 dias después de la palinizacion
y antes que el embrion entre en estado
. lo ha
iado “vemalizacion en planta ma-
e 3 ezplcs ol comportalento dife-
rente de simientes ‘mismo cultivar,
provenientes de regiones geogrificas dis-
tintas. Asf, Tas semillas de regiones frias
pusden estar parca o otalmente verali
iy iiednlonton ¢ e
fempériatas egstradas durante 1
duracion del gano, En conseeuenca, a5
plantas producidas por estas semillas se
comportan de modo diferente a ln que
provienen de aquélas forma
turas mé alts, Tal comportamients
comin en cereales. finos, habas y
algunas cruciferas,

La longitud del perfodo de vernali-
acién e muy variabl, pues depende de
Ia_especie o cultivar y se mide en “dias
RN s i
sometida 1a semilla o la planta para que

procso. Existen tempers-
trasGptimas_ sogi éste se
cumple_en menor uempu Este optimo
puede presentar ciorta amplitud, a partir
aproximadamente de  un_grado cen-
tigrado hasta 67 °C en los cereales. Por
debalo do 4l o procatoes mis ento y
3% detiene ¢ 6. Foramibe fambién s0

a mis lento, hasta aproximadamente

b 18°C, segtin las especies y cultivares.

Si se tienen en cuenta los requeri-
‘mientos de baja temperatura de los diver-
s0s cultivares, por ejemplo del trigo y del
oemno, o et i compaier

se puede observar una conti-
Padid a parti de I que np los poseen
hasta las muy exigentes. Este cambio
jual de sus necesidades ocurre tanto
en'lo que respecta a las temperaturas
ptimas como e nimero de dfss nece-
sarios para_que se cumpla la_vema-
lizacion. Asi se pasa aproximadamente
de 45 dfas a temperaturas optimas cer-
canas a 1-5°C (bienales ¢ inverales) a

soron dfas con- Optimas de 8:17°C,

como ocurre con la cebolla, el alelf y
I.up(mu angustifolius. Porotra parte s

rvado que los tratamientos: con

° ace-

arant
existen dos grupos de , las que
requieren y las

de dias para que aquél se cumpla. Asf, se

las ha _designado como de vemalizacion
a baja y a alta tem

Una_ caracteristica de la vemalizacion

que ha dado lugar a diversos estudios
Ia facultad de ser revertida. El proceso se
denomina desvernalizacidn y solo. ocurre
hn]o iertas condicloes, €2 dobe  altas
sy ha sido estudiado en el
- Slo

pe

se observa cuando Ia vernalizacién no ha
Sdo:compltada:on i tetaiad, 51 dela
se ha cumplido, ¢l proceso tiende a

estabilizarse. y luego de un tiempo pierde
la_facultad de_revertirse, quedando la
planta vemalizada en forma.estable. En
Hyoscyamus niger, después de terminado
el proceso de vernalizacion a 3:5°C, las

raturas de 38-39°C son incapaces

18°C y I romolacha a b
La estabilidad de la condicion de ver-
nalizada ha sido demostrada en. varios

teno cuando se elimina el tallo principal
—vemalizado~—, lo cual induce nuevas ra-
mificaciones a_ partir de la base, los que
se mantienen en ¢l mismo estado. i se
eliminan éstas, las que se producen pos-
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teriormente también poseen las mismas
caracterfsticas. En estos casos, la condi-
cion de vernalizada se ha expresado nor-
‘malmente sin signos de disminucion, lo
que indica que la “cantidad” de tejido
vemalizado ha aumentado y que tal pro-
piedad ha sido !.n.nsrmmdn por las células
madres y las células

e’ conservacion del stado

antien rans
chiola, ' travis e I citociness, a los
o indica

que ha variado el sistema regulador inter-
no por efecto del frio, posiblemente por
cambios en-la sctividad de lor dekdon

Y onen i consdeasque o pro-
ceso de vernalizacion consiste en la sin-
fsis de una sustancia difuible sin-que
ello implique un cambio permanente de
s stmatues bioqufnic; o gue ba e

I existencia de uns
hormons espcil I veraliia By o
sario. puntualizar que un cambio de la
estructura bioquimica no es incompatible
con la sntesis de una sustancia difusible,
siempre que ello ocurra con_posterio-
ridad al proceso de vemalizacion y como
consecuencia del cambio que tal proceso
importa. Al respecto se han realizado
dlguns estudios que consiten, funds-
imente, en _efectuar injertos
pices de plantas bienales —que Nqulemn

remolacha, tabaco, belefio, Brassica, Ra-
phanus y otras. En general, los ensayos
no arrojan diferencias entre una sustancia
difusible, sintetizada_como_consecuencia
directa de la vemalizacion, y otra que
idies ‘fistsliune en peuceioe pste
riores. Lo que si demuestran es que los
apices no vemalizados peden florecer

i bajo la influencia de un
epeats. procaents. 3¢ . Rl
ductor capaz de producirlo, sin_estar
sujetos a bajas temperaturas o haber sido
sometidos a ellas en caso de que lo
requieran

576

Varios trabajos realizados con remo-
lacha, ‘cereales finos, crisantemo y otras
especies han_demostrado que la_parte
receptiva al frio, donde se desarrolla el
proceso de vemalizacion, estd localizada

bién se ha demostrado que
émano —por ejempl, una hoje— e
capaz_de v mpre que sus
Chulas s’ atén cviciendo. As, 1 Hojas
de Lunaria biennis se vernalizan y el
proceso se_circunscribe @ aquellas partes
donde ocurre la division celular. Inclusive
se ha determinado una relacion_entre
velocidad de vemalacin y sctividad -

S edudablements, la vemalizcion -
plica un proceso bioguimico bien locali-
zado que requiere condiciones muy defi-

tabolismo de los dcidos nucleicos. Otra
es la necesidad de oxigeno, lo que indica
que se trata de reacciones oxidativas o
que ol proceso st etrechamente rea-
cionado con la
confrmnee oon Tn nphcxcmn e b
dores de las oxidasas terminales que re-
Dok, Iof lecd ‘bl erpare.
. También es necesaria la presenci
S Sediamie 5 banae todod-ulot son
eficaces en la misma medida. Cuando es
el grano entero. el que se somete al frio,
el proceso comienza con la germinacién:
siel tratamiento se realiza en el embrién,
en un medio artificial con azfcar, el

tor que interfiere en la vema-
lzaetn e longitud del i, Al e
sefitlado que, en el centano

i e gt~ lor die
thle

Petkus,

‘Algunos compuestos influyen sobre el



proceso acelerindolo o retrasindolo. Se
s observdo, que e LA slr . lor-
cion en ciertas especies, 1o cual

v n

Mathlola incana, ¢ Lolium_perenne y
o vemaladis-, 13

GA, -induce tanto el entallecimiento c

rerimient "
inducen la. floracion en Miosotis alpes-
tris.

Como puede observarse, la reaccion
depende de

o bienales, ciertas giberelinas inducen el

lecimiento, la_floracion o ambos
procesos, in neceddad de que I planka
reciba frio. Como veremos mis adelante,

del
mis incierto

lerado_que los
Attt Lol tct
fundamental en la vemalizacion, dada la
persistencia del proceso asi como su fa-
cultad general de mantenerse en los nue-
vos tejidos formados a partir de los ya
vemalizados. Los ensayos se han llevado

a cabo sobre I buse de I spliccion de

& 1as Thases”

o e 5 oot
los, inhibiendo su sintesis.

Fotoperiodismo

§1 ben existin tabeos e indicaan
que los s diarios de luz actian
Gomo inductores de la floracion (Tour.

que’ iniciaron
fotoperiodismo en su concepeion actual,

Oamarcy Al (1050). ki
e

shrerca 5 auilc com
ciones sobrs tema. La relacion
directa_ent

Estos autores comenzaron sus estudios

d. Mammoter, 3 oon scie Bilox. L
soja florece en otoro, cualquiera que sea

tigadores sometieron a las plantas a dias
kb cubindolas

s largos
Taachis coree prolongando el dia
tural con luz artificial. Ambas florecieron

o, que en Ia ach
en uso: fotoperiodismo ¢s 1a reaccion de

planta a Ia longitud del dia o de la
noche; fotopertodo s In longd del
period o la

0
0 hay especificacion, el ciclo es
do. 24 hors; pero, e comin utllaar
ciclos menores o mayores, por ejemplo
de 8 horus con fotopariodos de 6 y

escotoperiodos de 2 horas. Fotoperiods.
idad es la composicion de los ciclos
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(longitud del fotoperiodo y del escotope-
rtndn} Ciclo fotoinductivo es aquél

e dtermina I lorscién o un vegeal.
Fotoinduccion es la_induccion. det pro-

ceso de floracion pnt e on
fotoinductivos.
Si bien el proceso. tdaivntal s e

estolones, 1a longiud de 1os ntemodios,

etdtera.
Segin su_fotoperiodismo las_ plantas
Iun o s dividie en Lo dgiion
longidi revidiurnas, inter-

Teeatos, 1o

revdiomas, breviongi
diurnas, Wilfmnlex ¥ anfifotoperiédicas.

Se_entiende. por plantas longidiurnas
q-um e ﬂonun cmndo a longitud
del inferior a cierto
mmu lo n mmd de.l fotoperiodo es

ferum, Raphanus sativus, Rubeckia
oo, Bpioasolries Bk g
los

inos y
Beemdiames o lqué].ln que florecen
cumndo In longlad dl perfodo osero
supera_cierto Ifmite (o la longitud del
fotoperfodo e e a el ot te).
A este grupo pertenecen el tabaco Mg

rylend Mammoth, Glycine max (Biloxi),
anthium pznmyb/amcum. Phapite i
Chenopodium rubrum, * Chenopodium
Euphorbia pulcherrlma. culti-

), por
limite, ni muy  cortos, por debajo de
cierto limite (o las noches muy largas
por arriba de cierto limite o muy cortas
por abajo de cierto limite). A este grupo
pertenecen los cultivares de cafa de azi-
car, Phasols, poystechyu, Eupaorun
torreyanum, Mikania scandens
Longbrerdiums con g i

quieren dos perfodos con ciclos fotoin.
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ductivos de fotoperiodicidad diferente, el
i S caracterfstica de 1nng
el segundo con caracteristica de
rediona. A it gape’ parsnscen
‘Bryophyllum crenatum, Bryophyllum ver-

icillaturm, Cestrum nocturnum.
Las_brevilongidiumas requieren tam-
bién periodos con dos cicos inducivos

de_fotoperiodicidaddiferente.
pel s s e e
cortos y luego ciclos de dias largos,
con Dactylis glomerata, Tri-

o muy cortos. Asi, Nedia elegans

con diss de 12 a 14 horss. Setaria
verticilla de seme-
jante,

Las plantas indiferentes son aquéllas
i e o S o S0
dia, como ocurre con el
tomatera.

Los divnos gipos do platas pueden

rea
reseién cuntiatie De o cull
tativa son aquélas que no fl

ve por tempo inde
Baido. Cusntiagve son aqudles que ter
iminan falmente por orecer, aunque
o tardfamente, 5
mantiene con perfodos adversos. et
e los cualitativas encontramos Hyoscya-
‘mus niger, Trifolium pratense y otras, la
primera de las cuales se ha mantenido
hasta 9 afios bajo condiciones fotope-
riodicas no_inductivas sin que llegue a
rey

s diversos grupos de resceiones fo-

foperibdicas pusden esquemafzane se-
gan el cuadro

Los pertod poseen limites relativa-
mente ajustados; una variacion de 20

sentan aproximadamente el 1,5 % del
i fotal de 24 horas
05 ciclos de induccion’ fotoperisdica



‘Cusdro 1. Tipos de plantas por s reaceln fotoperiddica.
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Iapso que depende de la especie, forma
boténica o cultivar, fodo induc-
fivo puede suministrarse. en- cualquier

‘momento,
juvenil o después de perfodo de vema-

, después de transcurrida la fase
a planta lo re-

o ecils, por
ejemplo. Chenopodium rubrum, wn

izacion, siempre qy
Exist
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vidiuma que puede florecer en estado
cotiledor o aiin no se desarrlls-
onlas hojas nommales,

si de cumpiido el periodo de

ejemplo Xanthium pennsylvanicum, Phar-
bl il y ofms del grupo do Lis bre
w3 Lollim temulentum do
e as Tonpidimns, iontras
poceian e s o, Ba. st I

loxi Ia cantidad de flores depende de los
ciclos hasta que éstos llegan a 7, en que
la floracién comienza a ser plena. En
Tonthiam: penseybonur, » medidn que

‘aumentan  los -ciclos el desarrollo que

alcanzan las soncies 8 mlyur,
Dusta que logra uma esructua y tamafic
‘més completos.

Bresidiumas, Algings de elas pueden
florecer en oscurided continua cuando
contionen reseves suficintes, pero. 10
comiin es que un periodo de alta inten-
sidad de luz en presencia de CO, favo-
rezca el proceso. Como el efecto de la
luz puede reemplazarse con aziicares, se
ha_consi doquesemtadzunhpm

debe ser interrumpido, lo que indica quz
en esas condiciones se desarrollan
procaos de!ermmunm de la ﬂom:lan,

e en Ia oscuridad se produce
h induccion. “Antes del perfodo oscuro

ate 1n luz dedta iner-
sidad; su prolongacion posterior es
tora: La :mnud iad inhibitoria del perfbdo

one de manifiesto at
hn)u&no Pancidss por T oseuridd,

580

e 1 hos que o rebiron i

ctuando
Toopetodaiad mdvein

Por ejemplo, si una perilla
b o e o R
el estimulo puede trasladarse a una
rama lateral. La floracién en ésta se
ek ol 7 hojs i s e
perfodos largos, florecenormal-
mente si la Hmn s delohldl “i( 206)

Longidiurnas. Pueden florecer normal-
mente con luz continua de baja inten-
sidad. Como ocurre con las brevidiurnas,



un lapso de alta intensidad favorece la
floracion, transcurrido el cua, e lnenodo
de s pisde e d muy
Algunss florecen con clos e m.
B sl de hom, s
1o que suger qu o im.
pnn..nu e of i noguivo de I cie
ridad, o sea que el periodo oscuro es
Algunas florecen en la os-
curidad cuando se las defolia, y si poste
Tiormeal 3 o ieran i, 1a e
cion s
Como ya hemos visto, cuando la oscu-
ridad rto limite —varisble se-
gin la especie— la planta no florece. EL
nimero minimo de ciclos inductivos de-
pende de la longitud del fotoperiodo,
pues mientras mas corto
o mis largo es el perfodo oscuro—
es el nimero necesario para que
o bt floren.
En otros casos, como ocurre con los
cereales finos invemnales, los ciclos lumi-
nosos largos no determinan la formacion

llecimiento activo de la planta y el creci-
miento_de dichos pnmordm y su dife-
m\cmmn en flor. El nimero de dias
paricion del estado repro-
v, (dope lomo) ¥
pende de la longitud del A'umpel‘ fodo. Er
& brigo Lin Cael, aue no necesta bajs
temperaturas, el periodo més corto entre
la germinacion y la antesis se produce
con luz continua y disminuye exponen-
cialmente hasta los fotoperiodos de 6
‘horas, con los cuales no entallece.

RECEICION DEL ESTIMULO
FOTOPERI
e il 34 1o g ocure e o
roalizaci lugar deper-
vepetn del timia e ipice de los
talos, numeros entayos han, demos
o periodic,
o peccpeion del Gtfmudo lmclo Totope:
riddico) se realiza en las hojas. Estos
estudios se dividen en dos tipos funda-

oy, s 34 o sometiendo a las
hojas y los épices a distinta fotoperio-
Gidac; ol oo, ot ‘medio de injertos de
te inducidas, sobre plan-
4 1m0 nducidas,
poco tiempo de descubierto el foto-

G se sedala en I igurs

A A
S\

D— >

c )

Figura 207, Plans brevidiurnas, sometidas a
s largos, excepto
inde o’ o, ) tolame




Ots” epertmenton, telzador obre

de injertos de hojss inducidas
Elopenbiimas s lins b o
cidar y mantenidas befo cieor adversos,

demostraron que el estimulo
fawpenodma se recibe Ias' hojas
8).

(tigura 201
A

c

revidiu:

Figus 208, A) Plaia pattn mintend
dia corto; B) Planta

rece. C) Planta pateon somelida & dfe laxgos;
no florece.

Este comportamiento indujo a suponer
Ia nterenciGn de un comprsto danc
“florigen”, de cardcter hormonal
1(}nlhkhym, 1936). El estimulo se tras-
lada por tallos y peciolos a los dpices en
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actlv:dxd donde ejerce su accion,en cual-
reccion, hacia arriba o hacia

e, B Beta mlgaris 5 ha trwiadado
tra, estimulada por el

traslada _hacia _algunos hijuelos _conec-
tados  subterréneamente, No existe un

productos de la fotosintesis, a una velo-
cidad de mifmetrs por hats, muy inte-
or 4 do aqullc

s ‘o mark apacioad
tors e las hojas depende de varios facto:
res y condiciones. La edad es impor-
tante; de modo_que, en este_aspecto,
debemnon distinguienize odad do [ o

e la hoja que se considera. Asi, las
ol sipsrions Sgaen. myor Tadhiss,
e o que respecta ol estado reproduct
tivo, porque estin mis_alejadas de la
germinaclin, o son, g fyes
segin el tiempo de creimiento tru
mido a part S5, primordics, En
Sunas edpecies s+ bojes no i o
sl Tehopariodo hasts qus. sbarese
cierto ntmero de ellas, es demr hasta que
I planka, slcanss i Seierminads odnd
Este lapso puede corresponder a un pe-
riodo juvenil morfologico bien g

a juvenil que solo se
traduce por esta_incapacidad. En otros
luccion se logra desde el
estado_cotiledonal, como ocurre con
xabanito, Pharbitis nil y Chenopodium

ubr
n 1o que respecta a la edad de la
hojl, normalmente ésta es receptiva al



fotoperfodo cuando aleanza su_tamaiio

mayor, como se observara en el crisan-

temo y ln sojs. En Xanthium, esto su-

cede antes que s hojas alcancen dicho
tamafio.

La superficie foliar minima exnmh
los ciclos fotoinductivos 2 de in-
ducir la floracion es s

presencia de u
ciertos casos, la fra
(soia, Lolium, Perilla, Pharbitis). Dentro
de clerta amplitud se suele producir un
aumento_de la floracion, a me
aumenta la superfice, hasta un valor en
que el estimulo se’ manifiesta plena-
mente.

En lo que respecta al persstenca de
los procesos que comprenden fotoper

se debe diferenciar entre: 1) la
tablidad de i capacdnd de una hoja
fotoinducida para_producr el estimulo
floral, 2) la estabilidad o permanencia de
dicho estfmulo, y 3) Ia estabilidad del es-
/0. determinado por el

fotoperiodo.

Como hamot vt so seqie clto
nimero de -ciclos induc

s\ il -l ponde Torecer
en condiciones fotoperiodicas adversas

Concluidos estos ciclos, la_pemsistencia
del cardcter fotoperiod
camente inducida, que queda impreso en
las hojas, es muy variable y depende de la

specie. En algunas de ellas se revierte
con el tiempo (Anagalls, soja); en otras,
el estado de induccion persiste en las
hojas mientras ésta vive, como ocurre en
Perilla 'y Potentilla. En Perilla, una hoja
fotoinducida, injertada sucesivamente en
lantas distintas, provoch l fors.

e todas ell

i 9 proceso. Se ha tratado de
revertir ¢l caricter de hoja fotoinducida
por medio de la luz, de altas tempera-
turas y con compuestos como el 2,d-dini-
trofencl y auxinas, con resultados nega-
tivo, lo cusl ndid que es muy pers-

posiblemente s trate de un
estado cttuouural e |mphca una activi-
dad enzimitica especifica.

En genen, s capucidad fotindsctors
de Ia hoja permanece localizad:
Grgano, pero existe otro tipo de cumpor-
tamiento_en Xanthium, en la cual no
queda restringida a la hoja que ha reci-
bido el estimulo fotoperiodico, sino que
s tramite también o squdls no ex-
puestas a los ciclos inductivos.
dalidad a la que podemos llamar e
cion_secundaria”, orqu
Ias hojas_que reciben directamente el
estimulo fotoperiddico presentan un ca-
icter irreversible, mieritras que las hojas
que fueron i
daria pierden con lentitud tal p
Bs inersomnte” sofarque. anghlum,
como ya se ha dicho, puede ser inducido
parialments, lo que implica que s n-
tesarrollo limi-
" segtn o nimero de celos Jndic

segiin el nimero de ciclos induc-
Eves recbidos por la hoia {otomduckda
irectame

acuerdo con lo dicho, es evidente
que el estimulo tompenodmo se recibe
en las hojes, donde se sintetiza el com-
ipuestos) que se traslada al
R do.accion, aue. son ommament
los 4pices de los tallos. Es indispensable
que la planta posea pices 0 yemas en
actividad para que el compuesto inductor
(origen) actie sobr ol y trnsforme
crecimiento vegetativo en repro-
hctit, Eets roquecsasento, sl como Ja
induccion fraccionada, ha permitido es-
fudiar ol iempo que ol forigen porna-
nece con inductora;on generl
i mo acka porque faltan yem
vidad, desparece spro st 41
tres dfas

Como el estado reproductivo subsiste
durante g  pe it

comehmn. ol e o tefidos s
se mantiene a través de su
que_podria ser de c zimitico,
Posibemente.bajo sl donteol g 1os Al
dos nucleicos, dado que la hormona
floral no es estable.
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Si, como hemos visto, un “pie” con
hojas de- cualquier tipo_fotoperiodico
(longidiuma, indiferente, etcétera) pnedz
inducir la floracion en un injerto ct
pondiente  cusluler otre ipo -t
‘media, brevidiurna, etcétera), es legitimo
considerar que el esnmulo floral (flo-
rigen) es, en todos los casos, de la misma
naturaleza quimica, 0 sea que se trata de
un compuesto (o compuestos) de estruc-
s quimies igual o similar. s. ello es
Ias diferencias entre las de
dsinto {otoperiodio (por ci ejemyle en-
tre longiiumas . b

el “mecanismo” que it
‘mons, ubieado en la hoja. En otras p
labras, se tratarfa de la sintesis de un
cmnpuesw a través de diferentes “rutas
etablicas” controladas por diferentes
condiciones del medio.

L.__ Ciclo 24 h ~ ————w=—,

MECANISMO DE LA INDUCCION
FOTOPERIODICA

general, los ciclos cortos (6 horas)
con perfodos cortos (3 horas de luz y 3
horas de oscuridad) no inducen la flora-
cibn en las brevidiumas, pero los mismos

Este_comportamient

inhibidor del periodo de luz e inductor
de la oscuridad.

De impirianci deciva vt o i

{formacion obtenida con experimentos en

mpe & periodo g

cocudud, 8 1o cios do 2 cortos

mientras que las longidiumas florecen, lo
que no sucederia sin dicha interrupcion
(fig. 209).

‘ Tratamiento

/
Inductor en

A 6 h osc. ////]

@

Interrupcion  con

Breve Periodo de Luz Intensa

8h luz

(m Inductor en Longidiurnas

WM m: \Inhibidor en- Brevidiurnas

Inductor en Longidiurnas

Fiyn 200, narpen 4l piodo oeuro bgo (16 ), Acon sbee vy o
diu
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Bl stocto do ot interrupein con uz
& mayor o las 8 homs, a purtir del
mao de I cscuridad, y Qismioue
mm s ke, b asparnes, o1
lo luminoso anterior o
pocteior &l lapo cecuro (B8, 310

‘ookrate rion

Oseuridos

Figura 210, E1 efecto inhibidor de a inte-

comienzo y hacia o
aminuye s eicaca, (Salsbury, By 4.
Bonner, 1956).

Este comportamiento indica_que la
csuridad ¢ de importancs tdamenta
en todo tipo do planta, Por ot arte

Gambién s mpartante n breve perfodo

de us do ala intansdad e 10 perio-

, posblements como proceso

{otonntético cuyos productos Aimentan
reacciones posteriores.

El estudio de Ias radiaclones do dis-
tinta Tongitud de onda en la interrupei
el periodo,oscaro ndled que dos mdia-
ciones son fundamentales, no sélo en la
Ia_fotoperio-

rrupcion

s con 13 680 (rlo

3,2 la ves o clecto de 1s
o por intadiacion

recibida
es la que prevalece; si es la \ 660 nm,
inhibe en las brevidiumas e induce en los

longidiurnas; si es 1a \ 730 nm, induce en
ekl o fbile en' I lopgiomas

decir a 30 nm se comporta.
tomo Gscutidad, pero en forms mis n-

de la luz y el comporta-
o de la plantas e debe a In pre
puesto_fotorreceptor
inicalmento por Borthwick v
Hendrwk:, eupo o o coincide
‘pigmentos conocidos
arta mioncon PoveHmenta Gt
n que el compuesto (fitocromo) tiene la
propiedad de cambiar entre dos formas,

diante de esa longitud de onda y trans-
formarse en ls forma filoctomo
730 (Pfr). El Pfr, a su ves, pu r-
ber energia de A730 y deup.mer o
transformarse en Pr. Este dltimo proceso
también se produce en la encornd, o
perecer en forma més

s stivided do s rdisciin de la
230 depende del tiempo que

curre desde la .pnman e 660 nm:
i A 780 nm 8o apica inmeciatamento
el efecto de Ia \ 660 nm se anula en su

nhlz Lo luz necesaria para la conversion
de baja intensidad. El Pir se considera

s foran iolbgicamente aciv, pero os

diferentes tipos de

forma distinta. it e presencia de o,

en
concentracion de P, del tipo de plants,

de la_especie, del momento en que se
ncutntrs. la. concentracion u[hm. el
obtara, Asf, en sgunas brevidiumas, s
alto nivel en Ia mitad

bajos niveles nhiben. En clertsslongidiur
nas, el Pfr presente a medianc
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de ell induce a foracibn, mientras que,
niveles

comieszo e ln dochs I mmben, Se ha
de
un sistema de ta ensmﬂ (SAE) similar
es0s como es el

Derfodo de A 790 nm, I dessparicion de
Bl o eata'y pomanece o domposull:
ciente como para poder actuar (fig. 211).
‘uando el periodo oseuro largo —foto-
inductor en diamas ¢ hibidor
5. longidiumas-— se interrumpe

tus, 1 energfs uminicn splicda pars I i
reversion e esde. as
w5 i o ey T o oy
Iigso e T cumpleado b tomacin
de Pfr. En consecuencia, el

curo restante, ocho hors, cumple
otra_funcién que no es la de conversion
del pigmento. Esto indica la presencia de
otro proceso que transcurre en un lapso

£n Longidiurnas :

Actividad

En Brevidiurnas

exacto de tiempo. Por ‘otra parte, si ne
fuera asi, una fuerte fuminacion roja
660 m) al comienso dol peiods o
curo dzben s horas necesarias
de sty 1o cual n ooure e sodos
los ‘periodo completo de induc-
cion lcmloi o sdo dad varias
proceso a alta intensidad de
Rz (fotosintéicoy, 2 conversion del pe.
mento (hasta tres horas y media); 3) pro-

estos
tabilzacion del stimuo;
6) oot por la luz,

e probable at

merosas especies de
reaccion fotoperiodica (lnmdmmu, =

inductiva ) Segiin Js
especie y

i condjeic
" inhibidora | ©ndiciones

Pl _—e— ) 730nm (u oscuridad )

Compuestos

inactivos|

\ 660 —=—" Pr

Figun 211, Ganbios de flocomo P por rdiciones on \660,am y fosromo PGy rade
‘.n..u eonh 750 . Lo forma e’ B, e e st et
s, o 4. Sl momeato e’ aie % Sheusiesuna s oncenimelon. 3 o cond
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HOJA APICE
s % 5 primardi
22 H reproductis,
o el e

N o
L SR Primordio
¥ vegetativo
Estobiizocion
< (Fotositesis )
2h
\ Shtesis de lo
3 Hormoa " Firol
i
s |[< Proceso desconccido
gl « Loz, 820'n.)
$ -«
3 N RS
2 R[NP coersion
N wn pr—rr
= Fotosintesis
3 o,
8

Fgum 212, Procucs qu oxurn fmnte an peiodo indulive do o revida, Lg b do
esimulanies ol pusce » roceso. fotosintético. Antes de s 35 h de
protelpta iy mocmmo igue un lapso_bi

n medido hasta
35 20 minutos que podblements corremonda a la surichuracon. del mecunmo sntetisador do
estimulo flors, Favorecido por 1z (lotosinests) 1 estimulo = bl 5

ma o horm:

iosniei adecisias. v de sponer o o ok plnmu e

un il nduiar ol sl s scumu hsa sope o vl
pice. En olros casor ol grado de desarollo floral depends del

Pimers de et Inductivos:
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diferentes, etcétera) que no han sido
iadss con tanto detalle, lo que hace

posible que posean otros mecanismos de

conttol. No abtante, como ol estimulo
as ellas es de la misma n 3
S supone que

que isme
Io rige es bisicamente uiforme, aunque
con diferencias cuantitativas.

Cambios en el dpice

proceso de floracion implica un
c.mbm de los fenomenos morfogénic

nominada meristem dsttents por los in-
vestigadores franco-belgas. 2) Ui

periférica en los flancos d
forma de anil, con fecuentes mitosis

fohare. Cortesponde a 1

fomacién corteza, y
procambi Una zona central, por
debajo e -pxcl.\, yas células ori-

gomn s médla dl allo Ia cual b o

minada rib_meristem, o meristema
foerai (figuras 213 y 214).

cambios e han considerado como una
apic:
La enmczm del dpice vegetativc

los tejidos, estructuras y
rgnos a qve da lugr

rimer caso, o fice se divde

.t ey orpam Lo thaa o cape

oo T cEn s e

Torm snichnal (perpendicular 2 Ia su-

perficie apical), y el corpus o zona in-

Tora, s Gonde ias et so dvidon en

forma perilinal (paralela a la superficie

En el segundo caso, y e ente

en las dicotiledéneas, se distinguen tres

giones: n s acct pied de célilas
grandes y vacuolizadas,

e s then Géilments on pironine, 1o

cul indien mence conceniracitn do

ARN. Ti una lenta incorpo-

Tacin de timiding Hy, que es un com

pueso precusor.del ADN, lo el indica

también uns sintesis menr de ese co

a, relativamente inactiva

5 Tor meristemas vegetativos ha sido de:

1588

Rigura 213, Baquema do un doks Reern.

cias: 1) z0ma
Tancor'y ) vowt ol s !!Dnlrwne- o
¥5) son primordios de hojss.

En determinado momento, el dpice
sufre_transformaciones en su_estructura
que lo convierten en reproductivo. Estas
rmaciones se_ producen por una
regulacién interna, por la influencia de
ipuestos reguladores activos prove-
lentes de In plania o prodicidos en el
mismo ms, o por inflencia de
factoresextemos que
Bridentement todos olos opern. G
vcta o ndireciaments sobre os sistemas
enzimticos.

Entre los compuestos activos produ-

[
acuerdo con lo ya e-hldn.du. Bebemos
que provee nu-
trientes, como nmmoimdm amidas y



Figura 214, Apice de Datura stramonium,
iekin 6.5, "Eoraon” (1963). Referencin:

i ona de los flancos (peri
zona central; A= en estado vege-
cstado reproductivo.

otros, que
u(nu <o putiouse
icos, que se va produciendo en el

e alimentan la sintesis de pro-
i la de los sistemas

Tpion:
Los primeros sintomas de la induccion
el estado “prefloral”, en el

n vari s, tanto en aquéllas que

res solitarias como en las que
tienen —como_en Myo-
sorus y.

Lupinis, respectivamente-— y en
todos los casos’ sonsimilares, lo

sugiere que las transformaciones. tienen
un carcter muy general

El estado “prefloral” se caracteriza

una mayor afinidad de las células de

ucleicos, y_porque
desaparecer las regiones tfpicas del esta-
do vegetativo. También se incrementa el
niimero de células que duplican el ADN,
¥ debido a las mitosis ntes au.
menta el tamatio del dpice. Se manifiesta
general del metabolismo,
In el oclie se i n ol somento
del diimetro de los nucldolos de todas

ety
Las zonas del flanco, 0 anneau initial,

constituyen

lugar a las flores.
Se ha descrito una “fase intermedia”

bicads entze ol etado vegelativ y ol

floral”. Se observa en las

reaccionan @ Ia longitud del dia, some.

tidas a fotoperiodos

tiempo prolongado. Los meristemas ad-

quieren una est 6gica que no

es la vegtativa tipica, 1os tefidos toman

los primordios que dan

quieren un r al situarse
forma , en conjunto, presen-
tan una mayor sensibilidad 2 la longitud
del dia. Asf, Flaveria bidentis s una
idiuma que requiere mis de veinte

ciclos inductivos para florecer; pero lue-
g0 de un tiempo prolongado bajo pe-
n rapidez en

invernales que necesitan ser ve



Considerando todos los procesos que
hemos estudiado anteriorment, el ipice
de una planta que requiere vemalizacién
¥ fotoinduccion pmnn durante u ciclo
completo, por las

Crorogtaess; juvenl; de T,
de fotoinduccion; prefloral y repro-
ductiva.

Metabolismo del _estimulo_flor
Hemos visto que el estimulo floal, cual-
quiera que sea la naturaleza quimica y.el
tipo de cual proviene, no
presen cterfstica espectica
ni distincion fisiologica entre los dife-
xentes tipos de planta (brevidiumas, lon-

lo cual induce a pen-
a del mismo compuesto o

complejo’ de r,omwsms Este no
podido ser extnaido ain, lo que puede
Fifbuirse o varias causas, como su inste-
bildad quimies o u mkma rompleidad;
sentido de que estarfe consitids

por varios compues

L Doaon, on_ certas expacies, b

do_rlacionada con compuesios como
s herline, las ausinus, la chinas ¥

entallecimiento, o sea el alargamiento del
tallo en cuyo extremo se forma la flor, y
Ja florcién e sf. Es posible, en ceros
el alasgamiento del tallo
fonttro . una especie arroetads. sin
que ésa floezea 3, por ofx parte, ob-
tener flores “sentadas” sin. ¢l ent
miento de Ia rama florffes, fal el
ha hecho con Rudbeckia
 La giberelina A ha mdur:ldn la flora-
pecies longidiumas man-

floracion en plantas que reqy
i, com T Temlchiy s coles y
Ia zanahoria, con temperaturas adversas
para. dicho proceso. Generalizando, po-
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demos decir que las giberelinas_reem-

plesn ol vernalizacion en algunos

"No_obitante (4 actividad positiva,
o varias causas las giberelinas no han
o conaderds o Eeimlo o’ o

proces

Tas giherelinas suclen reemplazar a ambos

procesos en forma similar. Otra es que el

ulo floral es Gnico, cuslquiera que

sea el tipo de planta (longidiumas, brevi-
las il

gregar
en que Ias giberelinas inhiben Ia floracién

ificultan, como ocurre en Era-
grostis curuula.

Este empan.urn iento_diferencial se-
para_claramente el efecto de las gibe-
Telings do. aquél del estimulo. Tolope.
tibdco, que'es o y consants en e

cualquier forma, s evidente
o T berainga: enn s pape o
portante en el metabolismo de los pro-
cesos de I reproduccion.

Chailakhyan ha supuesto la presencia
de dos factores que actian en el proceso
de_floracion, uno de

a, a dias cortos —a
Ipl\cn ghm\ma—. deberia florecer segin
dicha  hipbtesis, lo cual no  ocurre
siempre.



Por ofra parte, certos inhibidores
—lgunos de_ellos. de la accion de las
ibereinas aplicados ¢ planias. e con

han inducido la flora-

lido Emdadns con la floracién, ‘porque,
jemplo, aplicadas e Xanthium,
e bajo_dias_cortos inductores,
reducen la floracion, por 1o cual se consi-
dera que actian como inhibidores. Por lo
Contzuio, en ol caso de n plate de
ananke (gf), s selfsen en il com
cial para induci
B evidente Gt el metabolismo que se

cualquier deficiencia o exceso de los facto-
res miltiples que intervienen (florigen, au-
xina, iberlioal taiperstury, elcers)

a” inhibicion o bien un
cttmule;

Hay trabajos que relacionan 1a induc-
cién reproductiva con el metabolismo de
los écidos nucleicos. De manera

fon de precurires radisctivos o bien

mpuestos andlogos a los precursores de
1a sateds de 168 dekios bonucleeh o
desoxirribonucleico. Estos iltimos actiian
como antmetabolos ¢ inhben ol pro-
ceso por compet inhibicion es
et gt o aplicarion- el precuaoe
co

rresponc
Lo inhiidorss pueden aplicarse en las
hojs, donde se sitetza ol co

cuando se aplica al comienzo del periodo
es revertida cuan-
o ina, precursor espe-
cifico del ADN, siempre que esta aplica-
cibn se realice mbel de las 24 horas. El
5 !luum\lrﬂmlo. q\le inhibe tanto la sinte-
ARN como del ADN, también
inhibe 1a floracon: La inhibicién ¢ ant-

lada por el cido ordtico, precursor de

interpretado considerando que la sintesis
del ARN on la yams e tambin ince
pensable para la X

B’ genens In e imacon. el proceso
floral se ha gada del

ettmilo ol dples; donds s produsirien
cambios en el metabolismo de los cidos
mucleicos, dz modo que se la concibe
como una “reprogramacion de la acti-
" Guandl se trbala. con
res marcados (radiactivos), 105
Yoiltdos indican que 86 ncorporin

Este comportamiento concuerda con
o hecho mencionado de que el esfmulo
floral sdlo es activo en-las
crccmiento, de-que o actia sobre Iss
yemas en reposo y que, en caso de que a
a planta se le extraigan todas 1

cuando las células de las yemas estin en
division.

MECANISMOS GENERALES DEL
DESARROLLO REPRODUCTIVO

Hemos visto que la vida de un orga-
nismo_comienza. a_partir de a cigota.
Ello implica, por una parte, el desarrollo
de_procesos que se mantienen con las

caract
Jares,por efeniplo I repiacion. Pox “otre
parte, a simulténea y estrecha-
Thonte elaconados con g o des
ol o de_diferenciacion. En
primer lugar, y-a partir e células prove-
i it il e

mando nuevos' tipos de-elementos ce-
lulares, bioqufmica y moxfologxcnmenu

los _ (vascy
ﬁ.hnnn, etoéter). Al mismo. tiempo y &
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partir de células iniciales que se forman

los lugar
hojs asf como lo que oignan s

icaci
‘Amabos procsscs —a diferencacién de
clhuls 3 ‘aidos v . coosietn do
o5~ van sufriendo los cambios on-

togénicos. que o observan 10 largo de

genia_implica nulvlmzt\h cambios bio-

quimicos, morfolégicos, intemos y ex-

umes, ﬁmnl&gmus ¥ de requerlmmnk:l

ecolégicos. En algunos casos la

de la onmg!nu es solo ﬁnulugwl (pof

ejemplo el pel{odo l puede expre-
sarse s6lo o

pero o
también por un especial de las
hojas quo ya hemos viste), Algunos cam-
ios ocurren_normalmente e

plantes superiores, com la consitucion
del perianto, y suelen representar una
trans fenémenos _preexis-

como la alternanci
metof an sufrido modificacione
profundss durante la filogénesis y consti-

v angiospermas, mplc
s tres

—dumncucm de mldm. diferenciacion

‘rganos y desarrollo reproductivo— se
Superponen. Ast, Ia formacion del teido
Tl 8 chaers enlop cokledns;
Ias hojas durante el perfodo juvenil, en
Ias hojas de la phnh ity an o' pe
rianto, eteétera.

El desaollo implica tambidn I ape
o

ambios pueden ot

i sstucturs lilogeas, como e q
Ia formacién

e desaparecen los niicleos, o
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en el parénquima primario de los tallos,
desarrollan cloroplastos.

energfa y mitienes 3, por ot cond:-
los  cambios
(!empanmm. lnunsldld de l\u y lon-
gitud del dfa adecuadss).
. Ambos facores (ntemos 7 extemog)
ionando _estrechament

amblsnte determina diferenciaa lvema.h-
sl que induoe, Srefernaciones
e bacen sseconar o
ondionss 46l ot (oiope
o). 8 alguno de los dos grupos de
Choores {inlerace ¥ eciemmos) s comr
porta en forma s producen
0s que pueden Tz o
Gl panta, PoF semplo, 81 una senilla
anbmala que no posee el estado de la-
ia normal de la especie
clidos e ioviemo, germi
intula fuera de época destinada,
pmb.humte. a la muerte por bajas

S itone e it
Qe egulan estos camblos, 1os

cuales se repiten ciclo_tras ciclo, desco-

nocidos en su mayor parte. Sélo se han



estudiado procesos aislados, pero_falta
una hipbtes in sxtenso, que pava sido
plenamente_confirmada. Existen algunas
premisas, dadas por hechos conocidos,
e o hipotesis debe tener on cuenl
Entro cllas podenos cita os canbios no
os por el medio o en os que
e ok mence por
templo_durante "o "perfodo juven, o
ion fisiologica hacia el
oty eproducivo. que se mantiene en
los tallos y_hojes, fenomeno que se co-
noce desde hace tiempo. Tal cosa ocurre
en Achimenes haageana (Goebel, 1898)
cuyas _hojas (figura
215). Si provienen de una rama que esté
a brotacion se produce con

$do del &pice, més tardan en forecer s
plantas

que produce. Ello_implica un
llo

la energfa y los nutrientes normales para
la vida.

Figus 215, Bdcn o hok e A
formacin

e o Gocae, 1555,

Debemos tener en cuenta que las
transformaciones que se observan en la
planta provienen de cambios que han
tenido lugar en el dpice, cambios éstos
nte in situ sin
intervencion del resto de la planta (por

ejemplo, cuando requieren vemalizacion),

o con intervencion del resto
gor sjemplo, etando, squlren fotope-

ictivos).

e contes que el desarrollo estd
condicionado por un programa impreso,

toplismica” en mitocondrias y cloro-
plastos. Como los procesos v carac
aparecen en momentos y lugares determi-

puesto,
interviene en este mecanismo.

En principio, la_informacién se en-
cuentra codificada en el ADN, el que la

transcribe a un ‘mensajero
en una secuencia especifica de
ada al cito-
s puzm o trasduccion en protef-

. Los aminofcidos, con gasto de ener-

especiticos son unidos al ARN de tane-
ferencia (ARN-4), especifico para_c:
D o) mackiots

constituyen las cadenas péptidas en un
orden determinado.
Se cnnnd-n que todas las células de
‘organisme getal poseen las mismas.
potencalidades para produci los carac.
teres correspondientes a un individuo,
por lo cual se dlm que son totipotentes.
‘manifestarian

desarrollo y constituirfan dicho proceso.
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mantenimiento de estas potencia-
e sem una de las caracteristicas del

, concepto que se ha deducido de
varios hechos, entre ellos el de la capa-
i ous tene oata- elemento. cshl
aislado, cualquiera gt arte de la
planta de donde proveng, de dar ugar a
riommente puede
e i Scimiento. 5

{eres comespondietes a Is espci.a Ia
cual pertene

Pata e llo onsrm, e recisario cull
var by cdila in vitro y suministrarle los nu-
enls teceswrin e de o icoten
de crecimi

Siono se msh esa célula y se la cultiva
en conjunto con las que constituyen un
rosd d ejdo, su craimients da Jugar &
i ealo, it wha exprachura bien it
ciada.. Por esta razon se ha considerado
que numerosas potencialidades estdn  re-
prlgbiaginct i de o slopentes
celulares_que la r su aisla-
miento significa beran o represion.

Si por una parte se considera totipo-
tentes a toda las. células.
es evidente que células, tejidos y Grganos
distintos poseen sistemas enziméticos tam-
bién distintos. Asf, la rafz se comporta en
forma_diferente dé un parénquima cloro-
Wan, un meienns vemalizdo de o
“hoia 1o indueida
du

lo y u
[owpenodmnmenm de
e et o

actividad de dichos si
indica en gran medids
ordenada de la represion del ADN (desre-

acion, las caracterfsticas
la vbmahucmn, intesis.

crecimiento en flor, serfan consecuencia
de la anulacion progresiva de la represion
de caracteres del ADN. I ADN deja de es-
tar reprimido y entre en actividad para dar
lugar a ARN, el cual a su vez determina la
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sintesis de los sistemas enzimticos que
controlatian fos cambios y 1os caraeteres
que los acompaian.

El primer_problema e concebir un
sistema de  represion del ADN

nas_son_protefnas
fuertemente bisicas que pueden separarse
del ADN por tratamientos enérgicos. El
ADN libre de hulmus se. comporta de
manera_diferente y puede, por cjemplo,
g o s % gloh\lhm, tipica de
05 cot le la arveja. Sobre Ia base
deitos hechos, J; Bonner (1965) ba
sefialado_que las_histonas actian como
xepresoras de la actividad del ADN, Ello
implicarfa que sus “genes” estarfan inhi-
idos por. su combinacion con las hi

sentado por las hormonas.

Se conocen. varios procesos de activi-
dad reprmida que s ibera por et ae
hormonas. Por ejemplo, la. capa aleuro-
nifera de los cariopsis de la cebada, a los
cuales se les ha extraido el embrion,
arecen de_actividad de ccamilasa, que

c
hidroliza_el almidon a glucosa. Si se
agrega_giberelina A, se desarrolln dicha

Bermite a sines del ARN e da lugar
a la ccamilasa, Taml
despertar de las yemas e
sntess del compussto. ALba npmm
por medio del AIA que anula Ia inhibi-
cin de la sintesis que la cataliza. En este
un sitens induce, on
que la presencia del mismo producto pro-
voca la actividad del sistema. El meca-
nismo. puede concebirse mis elaborado,
ya que las hormonas a su vez pueden ser
inhibidas o descompuestas, e impedir que
la supuesta- represion de la bt ten
enulads. Por clempl, pars los casos i
tados de GA; 'y AIA, el dcido alms.co




inhibe la sintesis e ].n GA, 7 AL

ltan la

36 caraeres que Y, Qe reprmty upo-
i el proceso sea especifico. Por
as. bacterias no_contienen
i ¥ la.represion. aparenemena
ocurre con normalidad.
A todo ello debemos agregar que el
m llo o es exclusivamente una des-
ada sino, adems, la re-
iy i e
tro mecanismo por medio del cual la
informacion potencial del ADN serfa re-
lada.o trvls ol desmalo - on deci s
forma.en que se pone de manifiest
lesaparece— e el sugerido por F. chah
v J, Monod _ (1963) respecto de
cterias, aun cuando los autores consi-
o que también puede ser vilido para
las plantas Lot itenis serfan en pri-

cipio “negativos’ n s expresion
de una A rloch potencial otua-
rian por medio de la “retroinhibicion” y

Inductor Interrumpe
lo_conexion

k@maw m lugar

D 117, Raacions st s s ogldor”, “peior” y

que activa, consttuye un “operén’

de la represion genética a través de la
wcirkind do. ciets. encimas B e
sistemas la md\mclbn se realizaria
medi esto (P) mmx.do
v ). Ast, un st
o Inacive, dntra en_ contacto
<con un inductor que lo “abre” indefini-
bién en forma
indefinida a dicho inductor. P pudnl
tratarse de una horm como en la
hxpom ‘mencionada anteriormente (ﬁ]

tF_I

E

r PRSI
Figua 216, Crilo opeadr do carct
genético. La sintesis do-la enzima E,
o d o sncuatt OF b s
del_operador O,

Efector ( o correpresor )
establece o conexidn

& * estructurales "
¢ Operdn )

3 Jesuchner” B rpindor

minadas moléculas peques

Bl clor conespondinte i opersdor™ ' lou gends “esustunies”
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Los autores sefialan otros circuitos
mis conpleor, dotds de diferrte
grado , que conectan los
e reguiadores con otros
tipos de sistemas.

‘pesar de que se interpreta la regula-
cién del desarrollo como un proceso de
desrpreibn”, e evidante que 10 en

goume tal compor
o 3 Boue e
“mecanismo” (figura 217) Sonde nten
vienen sistemas de represion y sistemas
inducibles e relacion con Ios genes
presor”, “operador” y “estructurales”

REGULACION DEL DESARROLLO
REPRODUCTIVO POR EL MEDIO

La informacién obtenids sobre ol pro-

ceso de desarrollo gen

Covesdiciona”y ek W deduci do

ella un posible elqn:ml bisico que expli-

que un comportamiento tan variable.
e hay un despl:

zamiento del estimulo inductor de la

e una yama
ofras ello no ocurre. Existen formas vo
tini

se mantiene el creci-
‘miento. Por ejemplo, en ciertos cultivares
de_higuera las yemas axilares producen

igos mlvntxu no entran en

especie
faducin Lot o shcs,  aum e
caso del anai
hace penm ue'] lamado pettods vege
tativo responde simplemente & una inca-
pacidad de la expresion del estado repro-
ductvo debida a los bejos nivels szt
icos.

"Para deducic un comportamiento ge-
neral s necesario tener en cuenta nume-
ros0s hechos y postulados, algunos de los
cusles se h o ¢n el transcurso
de ese cuplul, los cusles pueden tesu-
mirse iguiente manera: 1) |

s o vemas puedun Torees aune
no hayan sido vemalizados; 2) para que
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todo indica que no existe una “verna-
lin”; do esa’ maners, una hojs prove:
niente de un meristema_vernalizado se
comportarfa_de modo  difornte e una
que proviene de un meristema no vernali-
zado; 4) una hoja vemalizada reacci

Sl nordt i pary
tas; 1)
eceptvo 3 it [otaperwdwo o
veniente de la hoja, es necesario que sus
células se encuentren en division, y 8) u
mersiema cuyo estado reprodicito ha
§do. “nducide” pueds tener o4 oxpre:
sion floral inhibida, como ocurre en los
n que se encuentran entremez-
cladas yemas vegetativas y reproductivas.

Sobre la base de estas conclusiones se
pede raar  figus 218 o s explica
3 continuacin, corspon

de’un planta que presenta periodo o
venl, requiere s vemalzac y reaccions
al_fotoperfodo: cuando I semilla_ger-
mina, ¢l dpice se encuentra en estado
z o)

o] si se satisfacen sus requerimientos
by i semalc v prodics bojs e
reaccionan a la longitud_del dia.

e especifico y no existe un compor-
tamiento general. La expresién floral de
losprimordios puede ser inhibida_por
deficiencia o exceso de reguladores. Este
“mecanismo”, a su vez, puede ser inter-
ferido en divesos momentos de su des-
arrollo por cininas,

aue producen inhibiciones o etablecen



Florscén nhioida

Yo enscticd
vernaizada)
Cico fotainductivo

Fotoinducion

Frio
(weraizacion)

Teildo no
vermlizado.

[vemo enactvida
Jino vernatzaca)

Figura 218, Desurrollo_reprodug
planta_que requierevernalzacion
o Toral () % denen

e dplee. cuya.sxpresion sl pusde
inibire (semas vegetatins en eonjunto con
En o e traslada

en casos de injerto,

hacia otra plant

“atajos” que permiten continuar el pro-
ceso salvando_ciertos pasos.

Existen variaciones sobre este esquema
r ejemplo, en el trigo o el

egetativ
—doble lomo—no requum lotmnduccmn

se produce al terminar la vernalizacior
El crecimiento del pice repmductlvﬂ y
su_transformacion en es
Son Totoperiodos. cori. (& horss) sing
largos, y a medida que éstos se pro-
longan, ¢l desarrollo se realiza con mis
rapidez. La formacion de la espiga va
scompatads por entalleciniento (encas
‘miento); no se a_transferencia de

bajo de los tejidos vemnalizados perma-
necen vegetativos durante cierto_tiem
mientras espigan aquélos cuyos dpices
recibieron fri

EL DESARROLLO REPRODUCTIVO
EN LOS ARBOLES

Tanlo los remitador experinenales
como_las_hipotesis en ellos se
han circunsciito, en 1a generalidad de
108 cascs,  ssesies manoedrpicas. B Io
que se refiere a plantas plurianuales poli-
cérpicas, como son los drboles forestales
y frutales, es poco lo realizado sobre el
tema por el tiempo y las dificultades que
implica experimentar con ellos. Deber
entender que existe un gradiente de des-
arrollo a partir de la germinacion que,
como hemos dicho, se expresa a lo largo
el tallo. Los técnicos en arboricultura
saben bien que las especies injertadas con
pias provenientes de pl n flora-
cién, florecen més ripidamente que I
provenientes de semillas. En lo que res-
to de vemalizacion

n a la rapidez del perfodo vegeta-
fito cumplido bara 1a pimers forclén.
Las de varias especies (manzano,

yemas
duraznero, peral) neceshan un lapso 06
frfo-para’ despertar de su_periodo de
reposo, lapso o cue s disnto ol do

estén en dmnbn, mientias qus la I
cia transcurre precisamente en células

‘Algunos rboles rsccionan o ot
perfodos. Se han_citado
Giurmas 8 Coffea arablct, Buphorbia pul~
cherrima, Hibiscus y_otras. Cor -
diumas, a Betula y Erica. Ademis existe
otro grupo que se comporta como indi-
manzanos y ciruelos).

con posterioridad, segin requieran para



Broceo tenperturs. heor o sltas
mpmmmenm en ofros casos la
duccion se realiza en pleno verano, aon
dias largos (Sophora japonica, Cassia

naval) y las flores abren en otofio sin
haber pasado por un perfodo de reposo.

DESARROLLO FENOLOGICO

ok slow wtdod (uvi, 6 vem:

después de recibir s B g
florece y fructifica. mbra en el
oo cece poco! ¥ desarolleaon ok

para florecer durante la_primavera

int
sreal-ficn Il e po
ticular el del mgo Si se cultiva en
ones con Invemn iguroes, S
ués del pe-
o, rrfo, Cuando s ciltivn e
regiones con_inviermos benignos, el pe-
Hodo.de sombra &8 contingo. desde- el
otofio hasta la primayera. Si en es
condiciones se’ siembra un cumm en
las

orrespon-
dinte scortaminto del Deriods, vegetati-

3 mfrimo, f perfod
vegeativo. coniensa 2 sl

Fin o de vrmtscin

oo i o o

Septe &

e e

ocxe

reaceion lomp-nhﬂlem = Sarapl
s s pigun (antesey, ponerirmenie e

esode vernalizacion por las alas lemperat
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CAPITULO XVIII

EL ENVEJECIMIENTO

EN LOS VEGETALES

V. TRIPPL

El envejecimiento puede ~definirse
oo *squaloy eaiton que configrm

En los. ve‘eh.\el superiores, éste se mani-
ﬁau de diversas maners y pude stec

lo el crecimiento es de
ol md.ehmdo. y todo el organismo

rogresivo
Asimismo llamamos _gra-

Jecimiento.
nte ascendente de envejecimiento al
que deriva de la evolucién del meristema
apical cuyos cambios fisiologicos y bio-
quimicos se. evidencian muchas veces en
cambios forma de tallos y hojas,
presencia de espinas, efcéters, que cul-
floracién v, en las plantas
monocirpicas, con la muerte, Este gra-
diente se establece pues desde la base
hacia el dpice en donde se_observan las
estructuras mis evolucionadas,

Este gradiente se pone en evidencia
segiin la_secuencia_cronologica de for-
‘macién de organos. tejdos Es especi
mente visble 6n Les hojas . pareee mde-
pendiente de las cundmons exteriors
por Io cual su existencia
bropia organizcion s 1os talos on i
cion con la posicien del meristem:

apial. A traves el desreollo 'y sones
conca de 1as Hojas, s cambios s su
en de manera continua sin que sea
posible delimitar etapas.

a) Cambios ultraestructurales

Cundo b tarminado ol demmallo de
lss b 50 inici I sapssomcia -
ntomas. Entre los pr

ucio

celular hacia los espacios' intercelulares.
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b) Cambios fisiolégicos y
bioquimicos

Se han sefialado diversos cambios, en-

una reduccion de Ja stuteds o proteinm
y de icidos nucleic
e o piato de. vista enzimitico,

to

hidrolfticas {por dlemplo o protisass,
ribonucleasas, , enterasas y

lasa), al par que. una dieminueit, de 1 hs
enzimas nllcwnldn o a fotosintesis,

plnuon cesos de sfntesis

eral (por e]emplo o de ribulosas:
fofstccarboniass, NADP glceronldehido
fosfato_oxidorreductasa, glucosa-6-P-des-
idrogensa, enolas, 6-cstoglucnico des
hidrogenass,atcte

aglnmdld molecular de_ las
dieras e i, combia son o

La ccoapodcfy imereimitics de gl

fieren a los cambios cualitativos que se

o0 envejecimiento de
‘meristemas,

‘meristema que evoluciona hacia la
floracién, en_gen

mienio en Fdera el s alies, posn de
plagiotrépico tipico de la forms
Erteiopico en Ia stapa adulte,  on este
forma aparecen s
cambios morfolbgicos asociados
o e gradiente ascendente de enveje-
cimiento sorf todos los que acompaian a
la. morfogénesisontogénica. Se han ob-
servado cambios en l forma de s hols
de diversas _especies (p. ¢j.
{iam, Pasfors s Lycopersicun esce
lentum, etcétera), la alteracion en la filo-
is (p. ). en Eucalyptus, donde so pas

la de retencion de hojas
en las plantas caducifolias.

ENVEIECIVIENTO.DE LA
PLANTA ENTER:

de la existencia de los

ato
deshidrogenasa y esterasas, se dters con
disminucion en el nimero de isoenzimas
il Tambidn se ba Ve

oado, con el envejscimisnto. folr,
on en la capacidad do enraize:
Jento v en la capacidad de captar ol

estimulo totoperibdic

GRADIENTE ASCENDENTE

5 H eadonts aindesis
i a0 3 piseien foresrd
Teteroiiatico y se manifiesta por di-
versos cambios de-formas. Estos 5 re.
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gradientes ascendentes y descendentes de
envejecimiento existen evidencias de que
las plantas también envejecen como un
sistema unitario. Asf, p. €}, en Robinia
poeud o que, tanto las
la zona juvenil como las de la
it pierden s capacidad de prolierar
in vitro cuando provienen de plantas senes-
conte, Asilino, a et de e amk
lasa, que aumenta con la edad de las
plantas, es similaren I sona juvenl y en
1a adulta. En Vitis vulpina y V. vinifera,
o ‘Teticulo de 1as nervadura. aumenta
con la edad de las plantas, también en
forma_independiente de la zona de que



se trate. Entre los caracteres fisiologicos
se ha visto que la actividad respiratoria y
fotosintética y él contenido en hormonas
disminuye con la edad de las plantas.

aracteres
0 la falta de capacidad de
proliferacion celular y alta actividad de
amilasa con caracterss juveniles como la
presencia de espinas y capacidad de re-
tencion otofal del follaje como pudo
observarse en Robinia pseudoacacia.

REGULACION DEL ENVEJECIMIENTO
DE LOS ORGANOS

Los diversos cambios sefialados  sir-
vieron para’ estudiar la regulacion. del
envejecimiento. Asf, por ejemplo en los

s se han usade como {ndice de veer

Ia disminucion de la s
dcidos. nnclemux,
220).

oteinas,

pr enzimas,
Ghdters (g

GG

€OAD D LAS PLANTAS 1DIAS)

Hojs fovenes

== Hojassulas

- Hojas senies

Bgum 280 Carbln o stz forode
tética en funcion do

o 1as plantas, en tigo (1) 3 o (). (Singh
¥ Lal, 1985).

R sl envejecimiento de me-

Tos cambios en la

T e hojas, y, cuando se trata de

organismo_entero, se ha tomado como

indice especialmente el aumento o dismi-
nucién de la longevidad (figs. 221 y 222).

su naturaleza, en fisicos (balance hidrico,
luz en sus manifestaciones de intensidad,
calidad 'y duracion, temperature,
etcétera); quimicos, (hormonales y nu-
menmi. y biologicos (alteracion de co-

El del'xmt hidrico ejerce una ir
tante accibn sobre el envejecimiento
foliar y acelera el proceso. Se ha sefie-
6 ion de los cambios ul-
en la actividad de la ribonucleasa de
indolcdico oxidas en condiiones dei-

jecidas; bajo_condiciones de luz, mues-
m iad de la ribonucleasa
que aquéllas envejecidas en oscuridad.

plantas lefiosas, el am¢
v Ia abscision son inducidos por foto-
periodos cor

La Kleinia nrllcn.lata, planta que entra
en reposo bajo condiciones de dfa largo,

senescencia en las hojas en
chu cnndlclanu
temperatura_es también un pode-

s rogulador do los procesos de ehvele.
cimiento. Se ha verificado que, a mayor
temperatura, existe una aceleracion en el
dearioro: el procsss Teptyert, s e
la capacidad de. sintesis
proteica en ofras especies
Entre los factores quimicos, las ik
mones han sido las mis estudiadas. E
Shoricion & mmmmmpunm
jor.importancia, ya.que su
aplcacion’ impide Ja degradacion do pro-
tefnas y clorofilas y_estimula la sintesis
de dcidos nucleicos en- todas las frac-
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Figura 221, En tomate las
ten hojas

amifcacionesbusles de plnias juveles e
el tipo juvenil —enteras-— (A);

; s ramificaciones. basales

planas rucifcads emien hojs ol 8o o Pinnatiectas— ().

ippi, V.5,

clones caluares estudindas. S sccién
determina la movilizacion, hacia la zona
de_aplicacion, de aminoiden ateton
azficares y dcido indolacético.
tras hormonas también ejercen una
accion x:xuhdma de la senescencia, Las
relinas y _etileno tienen
cloctos similares & Js citociions, e Io
que concieme a la accion sobre la sinte-
sis de dcidos nucleicos y protefnas, aun-

accion depresiva sobre la sintesis de di-
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chos compuestos y su accion parece mis

‘hormonas se vincula

iidad enzimi-
tica. Asi, por ejemplo, se ha visto en
hojas de Phaseolus vulgaris que las citoci-
ninas disminuyen la actividad ribonu-
cleasa y desoxirribonucleasa; en cambio,
estimulan la actividad indolaceticooxidasa.
Lo accion antisenescente de las citoci.
ninas s opone & los efecos do Leerina
¥ su accion parece c pecial-
Tt con Ia hibiclon s Ja protestsi,
ya que pudo demostrarse que inhibe ls




Figus 222, Ramas fveniles () 5 adulas (6) de un plani sel de Robinia piudo-Acccie. La

resen es moriologe
Dusdan coexsti con fa pérdida

o fovenlr, come preenca

i 5 i i o
i prancin oo oo e

Robini preudo-Acaca senescentes. (Tipp, V.5, 1960,

Las gibere-
linas y las auxinas_ejercen importante

Tomadie: 5 e aoksitn gie'p ‘poseeria
Leserins ttro activo.

unido a la planta madre se origina por
efectos cortelativos que determinan la
movilizacion de su_sustancia -hacia los
centros de mayor actividad.

La actividad de las hojas también pue-

, entre
, eteét
iento_foli
plo, que las hojas -
cho s tempo que las que permanoen

abico: i e, resces poso
¥ ootfanide o roieiits, 10 vacts
0 termino de 100 dfes, EI sumento de la
longevidad de las hojes enraizadas parece
demostrar que la muerte de un 6rgano

¢l reverdeciniento y la resturacion de
r_\nxaplums en vias de deteric
El efecto de la ascapitacion puede

(-pwe v hojas wvenu). irie determinan
Ia migracién de nu
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REGULACION DE LA SENESCENCIA
EN ORGANISMOS

Entre los factores fisicos cabe destacar
que Ia boja intensidad luminica, hasta
leros limite, en genenl tiende 2 e
de las_ plantas. E:

luce cuando la intensidad sobrepasa
clarton e el
tas que reaccionan al foto-
oo, o simple, mantenimiento bajo
ras puede deter:
minar un sumento d de e oiisad
4, 1a heterofilia pue-

po\‘ cjemplo, de fomid adoley juve:
niles como & A arvensis se
e oonltoned e S Tcgh'8

T 223 Renions motoogen
Pasifiors den obsevar cuan
e el o M.. s s o
s

o s

e hops uvenies (emera)
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Figura 224, Los brotes adsenticios originado
o G s it e e

o
el emien hoka e, pents ¥
hm.a.. el A2 e

condiciones de dia corto. Casos simila-
ste Gltimo han sido descn'v,fx en

La temperatura también  ejerce una
accionreguladora sobre la morfogénesis

La vernalizacion, como parte
a_del desarrollo, concieme

puies es bien conocida su accion fuerte:
estimulante de la floracion en las
plantas de dia largo. Por ofra parte, su
accion  parece  depender de la_ especie
se cumnto es capaz. de
Scelear In hetarofia en Gailardla pul

ta (de hébito de crecimiento ortot
y hoja lanceolada) a juvenil (de Habit



decumbente y hoja lobada) en Hedera
helix.

tos referentes a la nutricion
afectan la _heterofilia y.
lonxevldﬂd Lus deficincias_ mineals
retardan olucion ~heteroflica_en
Passilora cosrulea y en pomoes cooules
mprobd que un alto contenido en
mbrégana tene un eleclo también
retardador mma_-minor, el bajo
nivel de mlrog!no aumenta la longevidad
de Ias frond:

Entre Jos § factores bictogess s inc
yen 1os qu ‘modificacion
de las nlnmanes nabirses et los brgn
nos de las plant
por e, abo que I ol
s alarga la vida
de éstas, lo mismo que Ia eliminacién de
tubéreulos en papa determina un aumen-
to de Ia longeidad d I lana. Se sabe
bien que las podas “severas de rejuveneci-
lete” ammmm una vigorizacion en

plantas aumento de la longevi-
B Nk s s revertir de la
fofma sty s 1o )Ilveml por la accin de
‘podas repet

El envejecimiento de clones

Cuando una planta se multiplica vege-
tativamente.por es

carseeieg excepeltinlesde calldad &n e
versos cultive

En I nxlun.luzn, las plantas que se

n asexualmente forman clones

mmmu. entre el o banamer (que e

le_hijuelos basa-

1) 3 S Docts St oo,

mo 'Chlorophytum _elatum, Kalanchoe

blossfeldiana) que emiten propigulos. En

105 cultivos, numerosas especies se multi-

plican vegetativamente, por ejemplo Ci-

ol id, peral, manaaio, eoster, s

‘mediante_el
emen o ileton. v ccnuttuyer, pot Io
o, clones artifici

okl oo cultralch h- men-
iversas_oportuni

Semplo e utald ol e o Gt
rosal, peral, cafia de etcs-
tera. En todos estos cuscs‘ x selucién

consistio en cambiar riedades
culivadas por olas mievas, 6 bion (co.
mo en papa) en la permanente renova-
cion del material usado como semilla, el
que debfa importarse de zonas en que el
cultivo no mostrase disminucion en sus

han demostrado que
e et o o
4 en xelcitn. con los condiiones am-
bientales en las que se realiza el cultivo,
o Io qu a doctnacibn ot oo i

génico que conduce a la senescencia y
‘muerte de Iss plantss.
En Lu-ize, e cesintaes e L

que determina mpcmn
reducciones én los rendimientos en diver-
simismo, pudo. demos-
trarse que la acci mj
turas era independiente de las infecciones

vos, de modo que se ha logrado separar
los el de e gty e B
nsis pudo constatarse que,
g i S
de dfa largo, prevalece el crecimiento re-
productivo, y que al cabo de pocas mul-
Bl s oieiatns 3o i
idad de enraizamiento y el clon termina
por envejecer y_morir. En cambio, bajo
condiciones de dfa corto, el mismo clon
puede ser mantenido sin_cambios, apa-
Rotersiate, i o noablts
Los hechos que acabamos de enunciar
hacen suponer que. los clones que no
muestran fenomenos de_declinacion, co-
mo el bananero, Chlorophytum elatum,
Vitis, Saintpaulia, Begonia, eteétera, estin
influidos por el ambiente, de manera que
éste les hace guardar siempre.su caricter
vegetativo o, por lo menos, obtener un”
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balance entre crecimiento vegetativo y
reproductivo que no llega a ocasionar el
envejecimiento del clon.

Rejuvenecimiento y conservacion
de la juventud

Los problemas de declinacién de los
clones han sido_frecuentemente solucio-
nados con la sustitucion de las variedades
decadentes por otras nuevas. Sin embar-

otros métodor. As, por sjemplo en Gl
rus”oxiten esmbrionss adventi

itale). Las planas originads por sos
embriones adventicios que se originan

lineas nucelares”, como fueron llamadas.

Pigun 225, Bl fogperodo reun I longe
vidad en plantas. st en
Gatlordis plcheia aue jo condr
clones de dit veget

i largo () envejecen
¥ mioen. ol V.5 1668,
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| i aersas pantas, como en e toma:
te y el manzano, puede inducirse experi-

mentalmente la_formacion de i

venticias que evidencian caracteres

Ies, aunque se originen de tefidos aiitos

conservar la juventud puede ser el cultivo
jidos in_uitro, por_cuanto s b
logrado inducir la formacién de embrio-
nes que evolucionan en plantas normales
en diversas espec
lose_ de_clones en los que el

éllos en condiciones que preserven el
stado segtatvo(por cfemplo dha cor-

Anagals aroni) puode
il i Sl
ecimiento de Tas varidades

ABSCISION

La separacion de diversos érganos del
cuerpo vegetativo de la planta se conoce
con el nombre de abscision. I fenémeno

I v truto. El eonoeminto de fenc-
meno reviste xés economico, ya
G 1n doolinen (sbechion mducldl) e
el paso previo a Ia cosecha mecinica
algunos cultivos.

2 separacion del organo se verifica
por una region conocida como zona de
abscision, la que aparentemente no es
diferente’ en hojas, flores y_frutos; en
muchos casos se ha seialado la presencia
de més de una zona de abscision,

Esa zona se halla generalmente en la
base del Grgano y esti constituida por
células _parenqui
que forman un tejido con pocos espacios
intercelulares, escasos tejidos conductores

pocas fibras.

La zona de abscision se inicia general-
mente cuando finaliza el crecimiento ex-
ponencial del 6rgano y éste pasa a una
etapa de crecimiento ms restringido,




aunque también puede ser inducida por
causas diversas.

Si bien la abscision se realiza en la
zona estructuralmente frégil, es evidente

iy de J paredceblar en el paso pre-
vio a la separacion del organ

Regulacion de la abscision

Enire Jos falotes i se abe que
erce ladora_ y
b mdum 'l sbaciion
cuando por su_provision se altera el défi-
cit de saturacien hidfica logrado por ls
plntas e condcloues . de sequl
hojas y los frutos pueden © “ainouionar”,
por iemplo cuando,se rega plantas que
vienen soportando carencia de agua.
alteracion del régimen térmico y luminico
también puede provocar la abscision.

Entre los factores quimicos se desta-
can los compuest les. Las au-
xinas_aplicadas a la porcion distal retar-
dan la abscision, pero la promueven si su
aplicacion se realiza en la porcion proxi-
mal, Las citocininas promueven Ia absci-
sibn si se las aplica en la_porcion pro-
ximal o distal, pero la retardan cuando la
aplicacion se realiza en la misma zona de
abscision.

FACTORES Fisicos

El icido_giberélico_ también es capez
de regular ln abscision: las altas concen-
traciones la aceleran y las bajas la ret
dan, Otro poderoso roqulador que s pre-
fcmnn comen'e es el dcido abs-
cisieos . pre
nada_co

minto 3 oon la abecison fobe.
El etileno ha sido sefialado como el

y su formacion puede

ion e ejercerfa gracias
su naturaleza voit, pues llegs por it
din bata a de abscision donde
a naimente lon procescs e
mdmm que culminan con la se

La regulacion biologica se cumple a
través de acciones correlativas. La supre-
sion del dpice caulinar, por ejemplo, re-

a natum e o holus,

Cuslopier factor que regu.le la absci-
sién lo hace

puede obsemm en el esquema que
Higura o continuacis

Si dicho balance determina la senes-
cencia de la zona distal, hay. produccién
le_etileno y_activacion de las enzimas
hidroliticas "de celular lo que
provoca la abscision del érgano.

Balance hormonsl s Senesconcia da la ———# Eifeno
2ona distal

ores biolégicos
(coraaciones

Acindind i d'o
pared ol
Pectnsasy o

Abscion



MADURACION DE LOS FRUTOS

Obenido el estado de méximo ereci-
miento en los frutos, se inicia el periodo
aduracion o _envejecimiento, que
culmina con su final deterioro y muerte.
o8 bien conocidos cambios de sabor,
aroma,textura y color que acompafian a
Ia_maduracion,” constituyen, en-esenci,
cambios fisiologicos y bioguimicos.
fuchas veces, la maduracién va acom-
paniada de un ‘sensible_aumento en la
. Estos frutos son
atéricos”. Entre
ellos podemos citar las manzanas, paltas,
bananas, papayas, tomates, etcétera (fig.

226).
| N
|
H i
]
EE &f/\jﬂm

W 2 %
Dins despuds decortados

Figura 226, Variacion de la intensidad
T endveso fruios nego de sparadon
el planta

En contrapaicion, los frutos “no cli-
‘matéricos” solo muestran una progresiva
disminucion de la resplm:um durante la
maduracion. Entre éstos se pueden citar
los higos, naranjas, melones, l'nmllu et-
cétera.

La maduracion puede producirse en
frutos adheridos a la planta o bien sepa-
rados de ella, segn la especie y puede
ocurrir que,como en el caso de la palta,
se indispensable su separacin.
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Existen dos etapas en el curso de la
el s et preclmeéresan s
que itos se n” a en enla
fase climatérica debxdo, posiblemente, a
0 indispensa-

1a baja produccién del etilent

maté
los cambios en textura y sabor caracte-
risticos.

CAMBIOS FISIOLOGICOS Y
BIOQUIMICOS

Como hemos seialado, el aumento en

aplica cuando,se ba lispado al pico de
‘méxima actividad respiratos

! ol . bt b scompe:
fada,por un. ‘umento del cociente respi-

; en cambio, en el posclimaterio,
i viores voelven & s d alrdidor do
Ia unidad.

Las proteinas aumentan o disminuyen
segin la especie de que se trate. En las
bananas por sjemplo; la lisinaC'* se

telia en prtenca de
un nivel adecuado de

n el pns{:hmlbena\ e de
re y configura un
fenbmeno aparentemente imeversbl,

s enzimas_hidroliticas aumentan su
actividad en el curso de la maduracion,
entre_ellas la poligalacturonasa, la celu:
Iasa, la xibonucleasa, las fosfatasas, efcé-
tera. Las enzimas respiratorias permane-
cen constentes o disminuyen su actividad
en los frutos no_ climatéricos. En los cli-
‘matéricos hay variacion segin la enzima



de que se trate. La sintesis de icidos
nnclelcol sumenta en la primera parte
rmaterlo pars, dicinuie'en 1 S3pa

Los hidratos de_carbono muestran
marcados cambios. El

frutos, tiende » desparecer en el lima-
. peras, manzanas
tmpxcd!l In fruckoss e el asicar predor
'y les siguen, en orden de im-
porkancis, I giucoss 7 - shcar
icidos orgénicos, con algunas ex-
cemmnes, tienden & diminui con Ia ma-
uraznos, por ejemplo,

ol eldo. crmm sumenta al final de 13
, ¥, ‘maduros,

#lg ol feido galacartrico s presenie
hay disminu-

cion \ de Sustancias pécices con 1a madu.
racion, asf como de la capacidad de este-
rificacion metilica

Los pigmentos sufren variaciones, las
que se evidencian en los cambios de co-
loracion. En el tomate, ¢l contenido de

el contenido de carotenoides. En general
hay d dlsmmuc on do clorofis.

ustancias aromiticas
e cnnmrﬁuu iy alcoholes, las ceto-
nas, los ésteres y los terpenos constitu-
yen los grupos de sustancias més impor-
tantes. En los Citrus, el aroma lo produ-
cenlos aceites esenciales.

DELA

madracitn s suteats biseamente en
-ambios quimicos inducidos por la activi-
dad do enuims, L produccion de enle
no cesa por encima de los 3
minuye sensblemente por debnn e
4°C. Para divesas especen, por emplo,
peras, bananas, paltas, eteétera, la tempe-
it optima e, 43 sieededor do" 108
¥, la_méxima, de unos 30 °C. Por
ncigi e G 1 T e et
g,
factores quimicos, el etileno
msmuye el factor de mayor importan-
Su_participacion queda demostrada
enel hecho dé que, s elens, no'hay
maduracion. Las dosis pequefias, como
pox elmplo de Lopm, o cagaces de

cuanto ésta puede ser retardada
Clapa se eliing el otlano de l stmbefe

‘El etileno en dosis entre 4200 ppm,
induce la destruccion de clorofilas en los
frutos y determina los cambios organo-
lépticos carsctertticos
Las ux e dode baut, pueden
scaloer I maduracion de las ban
‘manzanas y los tomates, pmbuhlemen'e
por su capacidad inductora de sintesis de
etileno. En otros casos, las auxinas retar-
dan la maduraci
Las citoeininas 70 s6l0 retardan ln ma:
durscitn onguncléptes sino tambite el
e Ia piel al par que deter-

Entre los factores fisicos, la luz ejerce
acciones importantes. El pigmento rojo
de la piel de las manzanas se forma espe-
cialmente bajo la accion de una longitud

de onda de 600 a 650 nm. Por ello, en la
fcti usual iluminar los frutos con

lugar dentro de ciertos lfmites. Su accién
es ficil de comprender por cuanto la

minan la pe.dm del color verde en las
narsia, posblements por impiden ol
aumento de dcido abscfsico. Las gi
Tt Hienem etoctox sieiasesy e oo
5u aceion es opuesta a la del Yilens,

El abscisico guarda una fntima
relacion con la maduracion. Su conteni-

o e for

relacior
it del etileno, sobre I que ejrce
una accion inductora.
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CAPITULO XIX

FISIOLOGIA

DE LA GERMINACION

H. D. GINZO

INTRODUCCION

semilla es a'la vez principio ¥ fin
del ciclo ontogénico del vegetal superior.
mencmmem s semill consta de tres

partes: a) un embrion a partir del que se
ol s it 0 Vs 3¢
serva que nutren al embrion durante su

crecimiento inicial hasta que la plantula,
B 4

res, sino que ademds cumple otras fun-
ciones que son, fisiologicamente, mds im-
portantes que las primeras. Tanto en las
snglospernas oo en | gimsospernes,
ol embtitn proviene de ls fuslcn i
G 108 AIos Joheesk o de
polen boin ongcdia, E1 elido o re
rva de las angios) Demus (endowermaiy
200 40/l ‘et
Buminadas” o que ha sido & plosye por
el embrion en las semillas “exalbumina-
das”, es el resultado de la fusion del ofro

los culesles siguen en abundancia, las pro-
tefnas,excepto en a sofs, cuyo contenido
proteico es muy elev: s tegumentos
Evlares s liforéncian en tegurmentos semi-

nales. La morfologfa, textura, espesor,
rugosidad, color y permeabilidad al agua
¥ @ los gases son caracteres variables se-
gin las especies y atn las variedades de
ung misma eepecie,

Durante el desarrollo y la maduracion
4ol saalia o prodncas commbios Yo
fundos de peso, contenido de humedad y.
ritmo respiratorio. En el poroto (Phaseo-
lus vulgaris), por ejemplo, durante las 67
semanas_que entre la flora-
cién y la maduracion, el aumento del
peso_seco y del antenido. g6 N g0 las

sigue curvas sigmoides similares,

1o’ que indlca claramente que dicho
mento de al crecimiento de
10s tejidos kil mlemiad ia. )
peso anza un miximo a partir
del cusl diminuye basta el valor comres.
pondiente a la semilla madura. Un com-
portamiento_similar al . peso fresco
muestra el ritmo- respiratorio. Tanto la
mo la atenuacion del

e divisin y alargamiento de los
tejidos emhnomnos (g
definicion boténica de__semilla
d: ‘maduro— tiene ca-
r restrictivo en el sentido de que los
diseminulos de muchos grupos taxonémi-
cos son frutos secos indehiscentes, como
los squenios (compuestas) y- caropses
(gramineas). Como los tejidos seminales
chnatituyen’la Tayor pare: do ssos i
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Cantidad de Ny por
semilla (mgl
% £

ok

R )
Tiempo después de o
Floracicn (dias)

E L Y
Tiempo después de la
Floracicn (dias)

T 300 sl B
& H
& e
$3um 5
it .
3 200
& i
L e
Tiempo despues de (o 'Wu de fa
Floracidn (dias ) Flamdo‘n rdias)

227, Variacion do

seco, contenido de nitrogeno y absorcion de oxigeno

e e I e

fatcd ol conaidaradisernilnd? 3

1o hrgo de este
A veces resulta 1mposlh1e precisar mor-
fologica o histologicamente el estado de

quinto dfa de la fecundacion, aun cuan-
do el embrion no haya alcanzado todavia
el grado de desarrollo comrespondiente al
grano seco (9 a 11% de humedad) recién
cosechado. Contrariamente, algunas espe-
cies de Fravinus, y Viburnum poseen
embriones diferenciados en el momento

nes aumenten de tamafio por inhibicion.
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Sucle definirse como germinacion el
proceso por el que la rdiula emerge a
través de los tegumentos seminales.

general, pues en
algunas familias es la plimula la primera
en irrumpir a través de los tegumentos.
Eela definictn e stlotamente hotdnica
¥, aunque ser la empleada en el prese
o capifulo, n0 e Ja dnica. As, o8 teon-
l.\n rminacion como
llo, a partir del embr
e aquellas estructies senciales qus, pe-
m un cirto n 4 e el i
acidad_de producir plantas normales
e g ko




,Jndependientements do cul sea I pi-
e la plintula que atraviese
i Leg\lmentu‘ se considera que el pro-

tes de la aparicion de los Grganos

bronarics, Bn relidad, Tomey (1957) ha
dividido el proceso de_germinacion en
st etapas: 1) imbibicon 2) hidraa:
cion de enzimas hidroliticas . sintéticas;
3) division y alargamiento celulares, y 4)
presion de la radfcula (o de la plimula)
sobre el tegumento y emergencia a través

iste.

La division celular puede preceder, se
simulténea o suceder al alargamiento de
las células. En otras palabras, no es posi-
ble afirmar que uno de es0s procesos sea

factible producir en el laboratorio una
lintula mediante el solo alargamiento de
‘1’ células del embrion —con lo cual se
domuestra  que aquel 5 a divion celular

505 separables—, en la realidad

del embrion normal.
ASPECTOS METABOLICOS
DE LA GERMINACION
El mubolumo de una semilla ge

la vez, catabélico y Saabts
T 1 Los Sk ey B

catablicas varfa segin sean lipidos, car-
bohidratos o protefnas las sustancias pre-

En las semillas germinantes se han en-
conrado vaas ansimasprotellcs, pe
10 to de iniciacion de la prot
T varta segin las especies. Ast, en el

dfamente_en la germinacion; mientras
aue, en Sinapis albo, Ia proediss -
mienza.tempranamente. lgunos

o5, el comteso de Ia proteals

ontzolado_por una hormons, tal como

citocininas de origen embrionario en
Cucurbita maxima y las giberelings de la
capa de aleurona i 1 cebada. No so ha
observado tal control hormonal en Ia ar-
veja, en la que la proteolisis en los coti-

plie diversos cometidos durante Ia gormi-

acion. El més comtn serfa la degrada-
cibn de las protefnas de reserva, que
no serfa una funcion reguladora del pro-
ceso, Pero sf tendria tal funcion la acti-

ple
o trigo, ¢l metabolimo del trighterato

esté regulado desde el embrion y parcial-
‘mente por las citocininas, las que actua-
rian sobre la actividad de las e
En los granos de los cereales, la degra-
dacion d Jos carbohidratos simacenados
en el endosperma depende principalmen:
to do enzimas secretadas por 1ss cdlulas
que componen Ia capa de aleurona. L
de esas enzi
pnr las _giberelinas, Se ha seemimats
ina relacion cuantitativa entre la canti-

brion y la cantidad de alfaamilasa pro-
ducida por el tejido aleuronifero de los
bada cervecera. Las gibere-
linas activarian, ademis, otras enzimas ya
presentes en los granos, _como, entre
otras, a, la fitasa y varios

hidrolasas diferentes de la alfa-amilasa.
Cabe destacar que, en especies diferen-
tes a log coreles, e metabolismo de los
carbohidratos no s necesariamente ini-
ciado, por la sintesis de giberelinas en el
gie. En Phaseolus wigaris, por eemplo,
viginadas o ol o cor

olatton 1. utlvwlul de las amilasas

10s cotiledones.
pmnmmme los polisaciridos de
serva no_serfan los primeros en ser
Uthizados pars 1s gemminacion, sina que
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u_degradacion tendria lugar durante la
Tase fardla del proceso. Los asicares
dilisdes” ichlineste secen d.wm o
josas presentes en la semilla. Por ejem-
o, Ias ensimas esponsabes el e
lismo_de la galactosa serfan las primeras
finte Iy pebmtiacit,
o _hablaremos  aquf
metablicas puesto que, para su cabal
comprension, serfa necesario_present
desde un punto de vista bioquimico que
est fuera de contexto. Por otra parte, el
derpertlr melsboico de I sl poses
n general independientes
do la naturalca do ces rutas catabolicas.

absorber agua para germinar (fig.228).
Esta cantidad de agua absorbida y el
ritmo de absorcion dependen de la tem-

peratura, perme de los tegumen-
s tamafio i sl y composicion
de o, eservas. Thicalmente, 1
aheorcion de-agus 66 un proceso fidco
indspendients de 1a temperaurs. Poste
nte, y como resultado dra-
Tacibn " de Tos ejidon. smbionatios”
crecimlento, a eniada de squn sdiere
caracterfsticas deproceso fisicoquimico

humedad es del 40 al
Inical: Aqul

ant omere 1o, malouls
\ie!puzﬂ G 1o cunl el contenido de
humedad de Ia plintula y de los tejidos
o vesrva susnonta’ ripHaments basta
valores del 70 al 90 % del peso inicial de
i

Presumiblemente, ‘los primeros_com-
partimientos celulares que se hidratan
son el citoplasma, los orginulos response-
bles del metaboimo energéico (mit-
condiis) . proteico (polisoms) 3 las

aauélos otros
e tlmabanas pioteloas 3 \pidos, pus.
fo que ests cutncias, funamente con
el almidén, son insolubles en agua.

Ci v 0. intiee’ e’ o 1 pipel
que quizé tengan las membranas en el
procsso de geminacion. Ademda
acionados
con I permeabilidad ‘se han e

rales, tales como el desa-

o dcelerdo del retfuloendopls-
mitico, aumento en el nimero de vesicu-

1ss do Goli y n mumphcmon ¥ agran-
rias, que ocu-

gkl

en las semills de lechug,
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‘mmulén 81 bisn o ‘s b podido
demostrar si forma.

cién de las membranas asociadas
causalmentecon ciertas vias metablicas,
ar que las modifica:

Slio o quteo-seisiaes 6 Ty
‘memt 05 que tienen lugar
ucho antes s otros. ivolierados en



medad de la semilla es relativamente bajo
8%

También se ha Stutvado it o tho-
cromo estd te hidratado en la
semilla de lechuga ety o contenido
de humedad de ésta es cercano al 18 por
ciento.

La_germinacion es un

e comlenza n imbibic
productos /de. las. primeras
teacciones enzimiticas actian como acti-
vadores de otras enzimas y cofactores o
como_metabolitos intermedios de_diver-
sas rutas metabdlicas: (glucolisis, ciclo de
Kb, otetery) 5 e csivamnts bas

lismo
i s 8 et funcm-
nal or sjomplo, 1a o
utkmico: tiene 1 propiedad de
determinar Ia. naturless G posiriors
procesos metabolicos, ya que su activi-
80 aomenta cone onitanerete oo
hidratacion del grano y, a
relacionada con la vmln.hdui et
crecimiento del em
i la somill s 50 éncuentzan mito-
condrias que son inmediatamente acti-
al “comienzo de laimbibicion.

Asimismo se do enzimas_hi-
droliticas asi como un_tipo_ de
0 ~a veces llamado. “ARN
arado” o “ARN longevo” cuya

mas
sintesis se produce en el tmeuno
desaroll 5 activado
rante L mbibicion y que nterviene en
byt de novo,de diversas hidrolasas.

los_cotiledones  del pomw se haobser-

vado que Ia formacién de polisomas esti
sociada con la sintesis de nuevos riboso-
mas y no con los preexistentes.
peso. que crece I complefidad
estructural - del embrion y nn mayor
itas metabolics

comienzo de la germin
tas observaciones explican la ripida
absorcion de. oxigeno y la. acelerada
produccién de ATP, concurrentes con el
Comienzo de Ia absordn de agua.
E1 itxido do carbano ds orge epi
nwn

diversc
0 gas; b) d.malverse -n el

medio liquido de los tados
modificando i pH o influyendo sobre a
actividad enzimitics; ¢) ser incorporado
en metabolitos intermedios del Ciclo de

Fig 29, Mmoo e n inansiad sl
i T g o B




plenamente generando muevos dhosomas

dcidos nucleicos, enzimas, mitocondrias,
pumdm.  dioxisomas, ‘icloos y memn:
branas. Ia_tercera

que conerponde al alargamiento y
n celulares, la demanda de oxfgeno
crece sostenida y concurrentemente con
el desarrollo de la plantula. El cociente
respiratorio_indica la naturaleza del sus-
trato respirado’ o, i la composicion de
éste fuera predominio
de procesos oxidativos anaerobios (fer-
mentacion) o serobios (respiracion).
magnitud de la reserva de fosforo
do vl oo do_ suma, mportancia

quimico es requerido en diverss reaccio-
ne cas como consituyente de
Puclobtidos y. coenzimas. Aproximada.
mente el 80% del cm.muda total de
fésforo de la semilla madura se o
trn nmovizads, como a8 siles
Mg y Mo de s fiina (mmﬂm @
inositol). Sin ina no es
aparentemente o fuonth de fosforo inor-
ganico durante los ici

inacion. La fitin
la enzima_fitasa;
suministrarfa_fosforo casi o} fi
proceso germinativo, cuanto la provision

en ra ser limitativo y

Ia plintula no obtuviera fosforo de e
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fuentes. Durante la fase inicial de la
germitactn, las seosidaion do fostoro

¥ sus acivdades aumentan ripidamente
en el transcurso de la germinacién.
lﬂhnbe u'.{ Mpum\udo P°f

EI 20%
compuestos rgan
m-cleondw, v nuclemm, fu!oh’pi-
dos, azfcases foctoriados rotef-

de fésforo mmmm e,

por. 1o genral, fnfimo;. perds por 16

expresado_ anteriommente, es muy impor-

tante para el comienzo del proceso de
geminuian.

la_energia liberada por el

catabalismo de la Sugtancias e Fesera os

da en moléculas de ATP. Por

ello, este nucleotido cumple el papel de

egulador de ls germinacon y del cect

lintula. En_el

de energia”— varfa entre los limites 4

12. Esta escala de valores mdlel que la

provision de ATP no es limitante durante
proceso G & condlcs

tivos, la germinacion se
detiene por insuficiencia de
El fraccionamiento de esqueletos car-
bonados a cabo por una
Sudena o sesccicnse cuzimiticas desti
nadas a ontenida en
nionta fimlcen Lak seaiies,que inlc
en las reacciones de Gxido-reduc-
cién poseen NADH y NADPH como
cofactores. Estos nucledtidos estin pre-
sentes en la semilla madura en sus

tracion de estas coenzimas es muy sensi-



ble tanto a los diversos factores intemos
ulos  externos. Entre

condiciones de iluminacion, las tempera-
turas bajas, el nivel hormonal y los
estados de nutricion y. desarrollo del
embrion.
a capacidad sintética de las protefnas
s pane ‘en activided tempranamente du-
germinacin, En los embriones
& trigo aislados, Ia sintesis de
comlna & los 0 s 0 acada
imbibicion. semillas de_pino se
by que lss distintas fracciones de
ARN (mensajero, de tranferencia y solu-
ble), asf como la concentracion de ADN

en el embrmn, aumentan_concurrente-
mente c seco de éste como
Comaaesencia, db una. miensa dviion y

mu.\uphcwon celular, Por el contrario,

tenido de esos Bmdm nucleicos en
o vzyldu de. reserva puede. permanecer
estacionario —debido a nn rlpldn ritmo
de resamblo-, o dmini, por hidrdli-

DORMICION

A una semilla viable y embebida se le

prsentan stlo_dos posiidades: germi-
© no germinar. Hay semillas, como
Tos s o sunos oree, para Iss
cuales el dilema se inclina sensbjoments
hacia s germinscion e una gmplia serie
de condiciones ambiental
e como los Dropigulosdela nuyonn
s no cultivac

b eqpema de interés horticola o fores-
tal, que requieren un nimero
¥ cumntitatvamenta definido de estimulos
‘ambientales para in desarrollo d
embri, l cual o hall en un estado de
quietud o minima actividad metabolica.
Cuando se trata de una semilla en esta
ltima condicion se dice que esté dormi-
da o que se encuentra en un estado de
dormicion.

Se han definido distintas clases de
dommicibn: 1a domicion primari o cons-
titutioa, que se caracteriza por la deten-
cién del desarrollo del embrién provo-

cadapor propiedades intrinsecas de I-
Sl idis cumo Iss barreras

sustancias, la mnmcu
de ):luquu meubolwnl o Ia presencia de
inhibid

dormicion secundaria

ver, do u consibucin gendtien.

REGULACION DE LA GERMINACION

La_germinacion o, al contrario, su

pmpxai del medio exterior, que regulan
la germinacion, ademds de sus mecanis-
de accion, si son conocidos.

TEMPERATURA

En 1860 J. Sachs publico un extenso

inim rmin
umn,« dentro de los cuales es posible la

inacién; en tanto que la temperatura
Foptima” comesponde. & aquélla on I
cul g0 obsersa ol miximo porcentaje de

incubacion. Cuanto mayor es éste, tant

mayor es el desplazamiento de la ump.-

ratura Gptima hacia valores mis bajos,

como mayor @ ln eoda tirmica de
on. Pars Pinks i, por eem:

Fioy I tempersturs 9

5% vl e gominicion ds $555 o6
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& un dfe do nilada s nesbicion, Con
el conter del tiempo dola
Semioacion) 1 tompesstus ptma pi:
de descender a 23°C  la escala térmica
smplae s 1757 °C.

unless & mis recuente ave
una somila <até suiea 2 o
ucianis, anes que comstantah La 7

i uede ser diaria

Alepo (Sorghum halenm) aumenta
mesivamente con_temperaturas constan-
de la escala de

se obtuvieron alternando temperaturas de

AR R W R,
Tempersturs (46)

Pl 230, eminacion de s emilas
se ajo_diferentes_condi-

i Bl
tuantes,
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30, 85 y 40 °C con temperaturas de

1015 °C menores. En ofras especies,
ico cambio de temperatura. pro-
mueve significativamente la on.

Al SLapldiiel veptbou e e
bien con temperaturas alternantes diarias
cnmo con un finico cambio de 15 °C a
5 °C. El cambio recfproco (25 °C a
18:0)50 i sty wohs W gormi-

Se hn' esunciado diversas hpbtess
para explicar el efecto estimulante de las
fluctuaciones diarias de temperatura. Una
de las mis recientes y comprensivas se

istencia, en los seres vivos,
de rimos metabolicos oy priodcidad

hores. Suponiendo que la
il poeyers stof e, las diere
cia de fase enre aquéllos 10 s modific
carfanen condiciones de temperaturas
posicign. do une

n defini

alguno o varios de esos nos meiabdlt
<0s se sincronizarfan con Ja temperatura
peribdica y- desencadenarfan ¢l proceso
germinativo.
s especies que responden a la varia-
estacional de la temperatura requie-
un_perfodo_de bajas

esta rogla de caricter gene
Pl e caso da Iog et



Hoaleun sphondyliun, s madus
cion y req defrio son satisfe-
chos mmme-mem a bajas tempera-
turas (2°C).

La necosidad do. bojs tempersurs
para romper el estado de dormicion de
Sl paseo michos aspactos com
nes con el procesoearacteristico de las
yemas. Por ello se ha propuesto que el

ase la parte corres-
panene Lo factores quimicos endo-
genos, més adelante.)

wz

La influencia de la luz sobre la germi-
acitn se manifieta por medio de su
mmmdo energético. Este es la resultan-

e variables:

de la_combins
mben:xdad composic

han sido
ticas”. En lm cuu en que Ia luz requl
In e o su accion puede
Promerets l!ombluuxmo positivo) o
nbibidora. (fotoblastismo
signo de la respuesta fotoblistica s
relativo, Por_ejemplo, los granos
Phleun pratense son fotoblisticos post
tivos en el transcurso de las pr

egivs 5, 3
d[n de h ion, pierden su fotosen-
sibilids ld
El endoipenna parece ser, en la lechu-
menos, ¢l tejido_receptor del

impecimento al erecimiento
de la semilla. Los aquenios de lechuga

(Lactuca_sativa) var. “Grand Rapids”,
som snsbies 3 I s o1 temperers.
acion es superior a la_optima

tanto a la luz como en In oscuridad. Este
rial, incubado a 14°C, es

insensible al estimulo luminoso; sin em-
do de la concentracion

Ia luz puede ser eliminado
centraciones de_cumarina

1 segund 0
{85°C) sanabilion o0 svoui s meno:
1o conemtcaclones del ohibidor, Ofza
observacion_interesant

contexto, es la que se refiere al ol
Iz sobre la germinacién de. estas

hidrco. El paroentae de germinacién an
la_oscuridad y a 21°C es xednmdu
pricticamente 3 oato ol deorecer

B oantien 30, suiesis do 4 €31
atmosferss. La_inhibicion osmotica es
contrarrestada con luz, la que normal-
ents 20 e sy & als tém
mento no se ha pro-

G de I Juz y ofros estmulos mbien-
tales, particularmente 3
Somo modhiadors de s respeta genk

T stema del Socromo 300
energia estin involucrados en Ia fotorres-
pussta. do as gemla, De oo carctris
ticas nsquu.m.m “fundamentales
s raka catalisdnmnte en

larmente a lo_que se ha visto
Topecto del control fotoperisico de la

floracion, la germinacién de algunas se-
s reipone 3 o loniud de pertodo
do s semillas han_ sido

icades en semillas d
Semills o dia Jrgo. Los propéguios do
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una espece de sbedul (Betula pubescens)
di

se comportan como semillas de dia
udim. oo
ar de
S s Yot

tanto en_condiciones de dfa

on a I luz.
G, Gonen respuesta de dia lrgo despus

&' cicos inductores. Entre 30 y 28°C
germinan tanto en dia largo como en i
corto. La respuesta fotoperiodica de las
semillas de dia corto es también termo-
dependiente.

La duracion del estimulo luminoso

tud del periodo de oscuridad.
De lo que actuamente 5o sbe wcersa
control fotoperi germina-
on, surge que toda it e e
proceso y el de la floracion es solo
supertcl. S blen el istma do ftcro-
estd involucrado en ambos casos, su
lnmu activa (P,) promueve la flora-
cién en plantas 46 dia o  In inibe
en las de dia corto, mientras que
By er necouio pafy s prtti=
millas de dia corto y de dia largo.
by diferencia de interés es la depen-
dencia térmica de
dica de la germinacion.
Eyouyanus dewrtom

termada. s 5.3 gimenes
de mduclol\ son mefm.mel 210°C, y
56lo la irradiacién alternada es promotora
enize 10°C y 25 %

e ha sagordo queé Ia fotosstimilacion

lipidos, b) el control de la respiracion, )
la activacion génica y la consiguiente
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sintesis de enzimas, d) la sfntesis de
giberelinas, y ¢) los cambios en la per-

Teabilidad de 1as membranas. Do todos
tos efecos, of de In ke do ibar-

lus, o efeco de I apicaritn de esa
2 ntrarrestado
e ety con o
lejano. Por otro lado, el empleo de
mhibldoms Pt
mpide a rompusels a 1a

Somills fotoblstias pos

B0 han pedctade Lo o zwdenclu e
indican que las giberelinas y el P,

o i s

os
disminucion de la_fotosensibilidad que
tiene Iy ion  del

perfodo de incubacion. La accion
hormona depende de la temperatura. A
1516 °C inhibe la_germinacion tanto
3 Jur como en Iy scuridad, y 4 26 °C
Ia_estimula e ia de luz. i bien
2o 'es posile. formular una teorfa sobee



el mecanismo de la accion de la cinetina,

los hechos experimentales _disponibles

esa hormona interferiria el
mo.

Ls ropucss o a luz form g
positiva. les como
Remophia' 3 Phasel, e Hanca
Inhbe n gurmincibn cuando e wlleada
en forma ininterrumy acuerdo a
{otoperfodos ioaion. Apemimmn
te,la inhibicion s debida a los componen-

tes azul y rojodejano de la luz blanca,
siendo la. radiacion rojolejana la mis
inhibitoria.

, la inhibicion de la

RELACIONES HIDRICAS

Si bien la hidratacion de la semilla es

un requsio previo ¢ indspensable pars

que se inicie Ia germinacion, la cantidad

de agua absorbida asf como su abundan-

it e ol ambienis que a circunds
pueden tener una_profunda_influencia

nobm & comporamiento germinativo do

e, cudo  enera e el
agua_en confacto con Ia semilla es baja,
diminuye el poroentaje ds geminacion

e ofn

(por ejem-
plo, la mdmﬁcn m;.a IatflaML y aun
hay oteas que han desarrollado mecanis-

te de ipo de
a6 o de Hoaholdia hssna

tegumento exterior de las semillas estd
recubierto por un mucflago impermeable

porcentaje e germinacién aumenta con-
mente.

ichas especis ot
das de_regiones dridas cor
dores de Ia gorminacion. Semnu 11953)
observ que Ia_germ
nfuslos Go vt g0 paa elps;izs estaba
relaconada con Ia preciptacién plvil
de una manera muy particular. Sus resul-

o de la veindad de Ls sl

periodicidad del suministro de agua
o fene, en algunas especes,
un_acentuado_efecto sobre el compor.
tamiento germinativo. Las semillas intac-

cielos disrios de
en que la primera se produce a tempera-
turas algo menores que la segunda.

CARACTERISTICAS DE LOS TEGUMENTOS

mentos representan
que s e reseion. 5 b ot
dos seminales. En muchos taxones, la
condicién de dormicion de la semilla esti

‘o conitnen i
dores de la germinacion.

os impemmssties o i
son caracteristicos de ciertas

aun de algunas familiss, entre las cua.\es
se dumm T s lequminoss, Las e
“duras” por esta cause, estdn_presentes
adems oh o malvioont, Ios koo s
quenop y las solanicess. La
anitusacion. & 1 mpermeabildad ds
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Lo tequmentos el restricion ol it
cambio gaseoso_de los

ios con el exterior, T efomplo. msjor
conocido de una semilla cuyo tegumento

midas debido a la presencia de un inhibi-
dog de e germinacin.

En futon o0
mfmmnmmu e 1o e
i, el tegumento intemo de Lo e
e Cueuri pepo s méacs impermea-
e ol axigeno s o diézido de carbono
que el extemo; sin embargo, el papel del
primero_como ' olador ds la gopmina-
cién es mis importante, ya que el tegu-
mento_extemo_esti_perforado por la
micrépila. i

intercambio gaseoso puede depender de
Ia temperatura. En la lechuga y el man-
7 g dl [ ek o1
cubierta seminal se manifiesta solo a
Sorgpratid elativamente levadss

El cardcter de “‘dureza” es hereditario
y su mttacion depende, _en_gran

provenfan de climas dridos, mientras que
aquéllas que maduraron en regiones mis
himedas presentaron un moderado por-
centafe de dueza. En Phaseolus wilgaris
ion de las semillas a 6% de
Tuincdad saments o porcentaje de semi-
las duras en_comparacion con aquéllas
cuyo contenido de humedad era del
%,
importancia de I fuz como factor
pmmewx mentosimpermeables
 ido observads s Chenopodium ama-
mnrwabr, entre otras especies. Las plan-
i g kinroh o Souteghs g6 ofs
corts o Brodieron smlles Gures, o
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o que otrs, induidss & forscer &0

produjeron semillas con tegumentos im-
permeables. El momento de la cosecha,
el tamafio de las semillas y la nutricion
do 1a plants madre son dlunos de los
vrsos factoes que eterminan 1 co-

dmon cion de “dares” de 1a
on propuiesto diversos. métodos
para “ablandar” los tegumentos, de mo-
do que la cleoon de o de clos en
ar depende. el tipo e somill
P o pretetatmar, Lo miiodos mis
comunes son: ) scrifiacin mecsicn
b) calentamiento, ¢) om.gumm i

presién, y ¢

Ao sy S reet
tes de grasas o de cido sulfirico concen-

o.
‘En muchas especies, las cublertas se
nales contienen_inhibidores de la germi
‘nacion, Estos inhibidores son compuestos

ozp'nl que e;-wen accion por si mis-
mos por. los. su_hidrolisis
{ibaeacion do amoniaso, por clmplo)

la mayorfa de los casos cor
luvldo ccon agus
te la

, ¢
lores y
germinacion; en_otros, como
B i ko, o absior o
inactivado por Ia luz.

COMPOSICION DE LA FASE GASEOSA

Aparte del papel que cumplen_los

tegumentos como reguls absolutos,
del intercambio 050, decir su
propiedad 0 no_permeables a los

gases, Ia_composicion de Ia fase gascosa
(particularmente los contenidos de CO,
¥y 0,), tiene suma
osltado dol proceso geinaiv, En 4
mayoria 3
Sicion e tvoncids por o axigene
pu

metabolismo respiratorio.

scutices (50 o Topha hmfnlu) v

0 con presiones parcales muy reducidas. |
de éste. En ciertos casos, el requerimien- |



to de oxigeno estd relacionado con las
condiciones de iluminacion. La fotoinhi-
bicién de la germinacion es contrarres-
tada por un aumento de la concentracion
de oxigeno, mientras que en otros casos,
Ia estimulacion d ncmn en la

i ente

o coneeatracitn da
aquél. También se han citado casos en
los que el nivel de oxigeno no influye en

stimulador en

conmmc!onu (desusadamente elevldxs
al 40 por ciento, en las

de )gchugu incubadas & 35°C, Por o5
mas leguminosas pertenecientes

nar en atmésferas con 0,5 a 5 % de CO,.
En Trifolium  subterraneum, el efecto

concentracion relativa re:
oxigeno, ya ‘que la misma respuesta
anterior se-obtuvo reduciendo la presion
parcal de.ste itimo s a valors de 0

FACTORES QUIMICOS EXOGENOS

La heterogeneidad quimica de la fase
liquida del suelo tiene una profunda

encia s0bre o] destino o de una
poblacion de semillas. Los compuesios
quimicos presentes son. de naturalez

s dighicd S diortiled L -
ginicos tienen su_origen en diversas
s bl descomposicion de
‘materi

Coneovertil, exceplo
etileno, Algunos emldml recientes han
indicado que el etileno puede estar invo-

l\u:ndo en la regulacion ﬂe la dormicion

algunos vegetales. Sin embargo no se

sabe con certeza si este compuesto qui-
tia directamente en el control de
i para

Por otro lado se ha compxubldo que
algunos productos de origen vege
promotores de la germinacién. Por ejem-
plo, h pre-nmn de ulldldol radicales es
decisiva de propi-
gulos de Srngq y Ombanche. dos géneros.

5 presentes en Ia solucion
del suelo, d Amo n nitrato es frecuent

minacion, particularmente e aquellas es.
pecis. que requieren_ estratifcacion ast

ol
embargo, ¢l nitrato actia inhibiendo la
germinacin.
Recientemente se ha observado que las
idas, hidroxilaminas, nitritos y sales de
amonio también estimulan la-germina-
cion de diversas_especies. Se ha sehalado
que la promocion de la germinacion por
esos_compuestos y_por los nitratos de-
penderia del acoplamiento de la acti
vidad de las peroxidases @ la oxidacion
NADRE, 15
regular la utilizacion
fato por I e e cee de 1o ‘pentosas.

FACTORES QUIMICOS ENDOGENOS

La presencia de inhibidores tanto en
los tegumentos como en los tejidos semi-
nales es causal del mantenimiento de la
semilla en un estado de dormicion. En
algunas especies, la germinacion es conse-
cuencia inmediata de la remocion o de la
inactivacion de uno o més inhibidores.

tana
bidor cuya sfntesis y actividad dependen
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de iz, de modo que, los propigulos

germinan
gamente, los frutos de e yubmcnl
mnen un_requerimiento fotoperiodico
para germinar como consecuencia
inhibidor, presnte e el pericapio, que

es inactiva in régimen fluc-
cén, se conoce stlo un
caso de inhi germinacion

Gebida a un Tacor presente
rma. Bl embrion maduro de Iis spp.

germina ripidamente si se lo separa del

tefido , pero el solo contacto

reserva,

con uoa porciin de andosperma inhibe
.

™ Lo existoncia de un balance entre los

compuestos hormonales promotores e in-

otesis

T Somictin, Los inhitadores guardan
estrecha _ semejanza, 0 a su

tores de la siguiente manera. Durante la
maduracion de la semilla, el nivel de los
promoleres dsminuye phlaingmente y
o de los inhibidores crece hasta un
punto en el
Fepone el estado. de. dor
punto suele coincidir con la ot ma-
durez En e nivel mo-
estado de dormicion_estaria

hearian cuprepen, st ast I or
tesis de ADN y ARN.

después de un perfodo de almace-
namiento en un ambiente con baj
humedad relativa, proceso llamado “pos-

‘maduracién” en seco para distinguitlo de
aquslos otros procesos que tenen lugar
durante la estratificac

Michas semillas que. esponden 3 1a
posmaduracion en seco son capaces de
‘germinar cuando son de cosecha reciente,

pero sblo dentro de un margen reducido
de temperatura. Asf, las semill
da germiinan a 10° os

B Ge Ia posma duracion e seco.
El contenido de bumedad de s sem-

llas condiciona tanto la temy

como 1a rpides con que catado de

dormic L%y Avitiode

I pnlm.ld cumple
debafo.de certo contenido do hamedad
del grano. Estos, si se hallan secos (8-
14% humedad), posmaduran lentamente
°C;

Imacenamiento en
todavia desconocida, Como el proceso de
posmaduracion no es uniforme, pueden
darse diversas explicaciones sobre 1o que

spe
% ha seflaco que, en el transcurso del
en seco, se produce

¥, en seco

La dormicion de muchos tipos
semillas queda frecuentemente i
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de reserva. Cuale
causas subyacentes de la posmaduracion,




Cuo 1. At o oz e e un perfodo de simaceramianta
1 sco, Tratamiento tecomendado paa romper s dormicién’”
Expecis Periodo de aimacenamiento Tratamiento pars
romper a dormicidn
fmbrosis wifda 1- 2408 Frlo, 3 meses
Opperus rotunds 7afos 50, Hy, 16 minutos
Festuca rubra 1 2meses Frlo, 7 dies
Gosypium hirsatum 1 mes Secado totl
Hordeum spp. 1172+ 9 meses Remocion de glumas
tca satia vr.
Gran Rapids 3-9 mees Exposicion s a uz
Lepidium virginicum 2 semanas Luz o NO3 K
Stroptanthus arioricus 1- 2008 Tempersturas
temades
Tticum spp 12 meses Pinchado de los
togumentos

* Extractado do Barton (1865).

tanto del perfodo de ésta como los
tratamientos con que puede ser obviada
son_extremadamente varisbles segin os
distintas especies (cuadro 1)

VIABILIDAD

“La ausencia de germinacion puede
deberse a dos causas: que la semilla esté
tado reversible en el que el
embrién puede s ndicido 8 einiciar u
desarrolo con arreglo a cierto niim
Sontionas- ' que o smbribn haya
it viabilidad, es decir que esté

Sen “tres los factores que dtermins

Iregla. Los semillas de roble, castafio,

slgunos cftricos 5. cafeo, por smplo,
requieren un optimo contenido

xfone, s s concennciones, del
e 2 5%, favarcoen I ongevidad
priprety
Varias relaciones empfricas han sido
propuestas para predecir ¢l porcenisje de
viabilidad en funcion de las tres variables

esas.
(lineales o exponenciales, por ejemplo)
como los valores numéricos de los coefi-

de ct
mod.\hcndus por 1 bistoia de Ia semill,
tanto en lo que concieme a los factores
e y_fisiologicos que actian
durante su maduracion como el
dafio (de_origen meeinico) sufrido du-
rante su recoleceion; ¢) modificados por
condiciones extremas de _almace-
namiento, tales como la humedad am-
biental lovada, Ias temperaturss muy
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i que bacen quo 1 sl o i, 0
. desecacion extrema de éste, y
i g 1 prein arcal de oxi-
geno, puesto que los niveles cercanos &
alores nomles ecucen el peodo de

longevids

e “diversos métodos propuestos
estimar la viabilidad del embri
& Tamado “priha d teraol

més empleado, tanto por su simplicidad
téenica o e b poullnln‘lm de repe-
tirlo ex; I principio de

esta procbe e Ia estmacion boqulica
de la actividad metabblica de una semilla
en estado de latencia. Las

tetmalo, indican I sctiidad do as
enzimas del grupo idrogen:

H1 compussio inscloro s abiorigto por
la semilla y reducido por las deshi
nasas a un compuesto rojo, estable y no
difusible, caracteriz formazin.
En ausencia de enzimas activas, los te-
jidos embrionarios no se tifien.

LECTURAS COMPLEMENTARIAS
Amen, R. D.: “A model of seed dormnncy".
50 A

o res, Nueva York‘ Torse
Mayer, A. M. y A. Poljakoff Mayber: The

germination _of seeds, The MacMil
Col., Nueva York, 1963.
or, A M. ¢ ¥, Bt The oo
f seed germination”, Ann. Rev. Plant
Physiol, 55 1611631974,
Roberts, E. H, ( ty of seeds,
Chapman & Hall, Londres, 1974.
Ruhland, W. (compl): “Differentiation and

. (cor
develoy nunt , Eru'yc opedia of Plant.
phyxwlan. vol. XV/II, Springer-Verlag,
Scmlm, b "'u, erminacién_como fené-

mene, socigics Clenca ¢ lnummm
13: 100108, 1957




CAPITULO XX
REPRODUCCION

DE LOS VEGETALES

E. M. SIVORT

INTRODUCCION

La reproduccion puede definirse como
i tincién por mdm ideila il do

a partir
nquel o nquéllm ae e han sicanzado cier
o grado de desarol. Bta uncion per
mit & los sers vivos perpl

fue dividida en dos

fundamentales: lz serl v 1a
asexual. La_ prim a que se
eaisa por madio, dc 1 conugacién de
dos células, en numerosos casos bien

lehhvn! como rn':es‘ mbérculol. tallos,
c., se la suele denominar multiplico-
.

organismos con niicleo_diferen-

una dltemancia de generaciones.

Una, con células con dos series de

‘mosomas (zu) dennmlnndl diplofuse o
a.los esporos

Comdieadon desle ut punto. de vt
citolico, con una e de cromosonas
Esta reduccion se produce por medio de

division celular conocida como meio-
Ls ot Ia fase haploide () o game-
tofase, da lugar a los gam

Es de interés puntualizar que si bien
1o comfn e que an o celos s prcis-
lazo consecutivo de gene-

Tacionss, gametbfto 1 y esporofto 2n,
i s circunstanciales o “norma-
les”, donde la altemancia cromosémica
no se produce, pero la altemancia de
generaciones en 1o referente a gametofito

Brticns do.tales o hien exporbficos n
sin_que tampoco pierdan las caracterfs-
ticas de fales

El gametofito comienza con Ia division
de I espor (meguspor o oéhls madre)

lo por mitosis y
kit aa's gt & upnnmo
comienza con la division, fambién mité-
i célula denomi

tica, de la cigota,
Bl poe la_conjugacion de dos
células cametofito, denominadis
gametos.

Es habitual considerar que la cigota
da lugaral argniso fifo o cual e una

generalizacion_convencional, porque
Setema que denominamos ndniduo e
miea_hubitalnente con e ci
pero como veremos, e organis”
icia_directamente e una o

el pr
e o e et érganos don-
se desarrolla. En ciertas especies infe-
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B 235 Dittos atoos 0 b e
cion sexual de Rhizopus nigrcans: 1) progame-

Go; 2) formacin do gametango; 9 Citota
ya constituida.

tiores (Rizopus, Spirogyra) no-existen
gametos diferenciados ni estructuras des-
{inadas a producilos. B miceio o cual
quier célula posee la propiedad de con-
lupme y s gt 2 1s oo, 0 e
izo de una de las dos células que se
oo Sppogys i 351) o cone

630

R o
8 ¢
b

Figura 233. Reproduccion isogimica en
iz, Bl contnio call e clide e
tos iguales, méviles, que

o8 ¢ unen dando figar a s cgote.

tuyendo un elemento celular muevo (R
zopus, fig. i i

mos en que las células sexusles o game.
tos se diferencian de aquellas que consti



tayen o conjunto, denominadas vegeta-
tivs. Estos gametos pueden ser_iguales
entre s, sin diferenciacion morfologica
de sexo (Ulothrix), caracteristica que se
denomina isogamia (fig. 233) o bien pue-
den distinguirse fisiologica y morfolégi-
camente (hterogania). Lo comin e e
también se diferencier
estructuras que las. pmducen, como a
aogmun que da lugar al gameto feme-
nino, la célula huevo u wocel\l.\u. yel
lugar a los

gametos _mascy
(Vaucheria, fig. 234). Bn_general, el
anterozoide es movil y esti constituido
por escaso citoplasma, mientras que

ovocélula es de mayor tamafio, inmévil y
con I.bundunu citoplasma. De acuerdo a.

son diploides con las dos
‘cromosomas, una eniente del ante-
roucdey ota del orocéil.

a_una
gametofito
rotonema 3 “panita” en las brisfias,

protalo_en Jas terdofias mdmperma
primario_en las as y saco
B vionario. en 1 nglospermas; por

Fieu 234, Reproducion sl e Vouch
e, sepirsdo del Tamento cenoct

tico, libor Tosgumeion itos o rsadan b

ol interior wndandoa I cdula

Gamatos
mascalinos

Anteridio

Figua 235, Antaido do un baleco lomp-

se observa una_evolucién

B
S
B

a
los musgon s planite (raplide) da
lugar a la estructura reproductiva mascu-
lina, ) anterdio (ig. 235) que producird
los anterozoides y la femenina,
dard luger a la ovocélnh
fig. 236), ambas con n mas.
Luegu O 1 fooundacibn so constituye I
ota, cuyo crecimiento conform

se
melosk e comtuyen s espors de
cromosomas. esporas, que se
encuentran en idad, son las que
se encargan de reproducir numéricamente
Ia especie. Tenemos, en consecuencia, un
dasimlly e lleva.intercalada una fe-
el proceso de multipli-

Gacion de’ 1o copecs 8o prodce por la

desarrollo

ot produce esporofos que & s ves
dan lgar o esporangios, los cules -
den ser femeninos, masculinos o isospd-
ricos. Los esporangios dan lll a las
esporas_ que pueden ser mnrfalngclmm-
te iguales (isosporia) o masculinas (mi-
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Cunllo

Cila

Figura 236. Organos reproductores de un mi

et
§0. Las céulas del canal del cuello del arque-
gonio
ovocd

50 han disuelto deidndolo libre,
Tue fecundada dando Tugar

wota.
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la
cir

ria.
ice un protalo haploide, generak
mente con clorofila, de vida autétro
que puede ser hermafrodita o un
Sobre el prdtalo se constituyen los ant
dios o arquegonios que dan lugar res
vamente a los anterozoides y ovocélul
ovocél indada (cigota) se de
lla para dar origen  la planta de heleche
(esporofito), sin que se constituya un
embrién. 1
Al igual que en las briofitas, si bien Ia
fecundacion da_directamente una nu

tivo. Asf en algunas especies —Adian-
tum— existe isosporia (fig. 237 a y b)
Los prétalos que son hermafroditas y dan
lugar cada uno a anteridios y arquego-
nios (figs. 238 y 239). Por otra parte, en
una Selaginella (fig. 240) se produce he-
terosporia, los protalos son femeninos y
masculinos con_produccion de arquego-
nios y anteridios, respectivamente y sus,
correspondientes gametos. Lo comiin es
que las esporas germinen y el prétalo

Figura 257. A) Esporangio




Figura 238. Corte transversal de un protalo de
helecho mostrando ol interior de un anteridio
con gametos en maduracion.

quede en su interior, pero con los arque-
gonios y los anteridios expuestos
(fig. 241), lo que permite la conjugacion
n algunas especies, las
espo rminan
sobre la_plant
o forma una semilla de gimnos-
perma.

Las gimnospermas y angiospermas fue-
ron denominadas _espermatbfitas  por
poseer semillas. i

al embrion; mientras que las angiosper-
esarrollan una doble fecundacién:

\

Figura 240. Cono de Selaginella de un helecho
heterosporado donde se observa un megaspo-
rangio con cuatro megasporas y un microspo
rangio con numerosas microsporas.

En las primeras (gimnospermas) el

gametdfito femenino (protalo) subsiste y

forma el endosperma primario seminal. La
1 recubi

3 pre-
sentan solo una fecundacion que da lugar

& ot vl

Figura 239, Corte transversal de un prétalo de
helecho con un arquegonio y en su interior la
ovocélula. Se observan Ios gametos mbviles que
5o trasladan hacia Ia boea del cuello del arque-
gonio.

s tegur
tituye el 6vulo; cuando madura, una célu-

haploides, tres de las cuales se re
en tanto que la cuarta, por divisiones suce-
sivas, produce el endosperma_primario
con sus comespondientes arquegonios y
ovocélulas (gametofito femenino). Por otra
parte, en el tejido del seno de las tecas de
Ias anteras (correspondientes a los micros-

dres de los granos de polen, que por
meiosis producen el polen que es ha-
ploide (microsporas).

inizacion es generalmente ane-
mofila y el polen pasa directamente a
través de la micropila
granos germinan y el tubo_polinico,

ico, que
contiene un nimero variable de células

ozoides,
de los cuales fecunda Ia ovocélula (singa-
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o Arauegonio

Gametofito

(rotalo)

Parsd dola
megsspors

Figura 241, Gametofito femenino de una Selo-
ginela on estado de madurez y con los arquego-
nios expuestos

i) e pusn » conattie ln cigola. Las
reservas de I semilla

por el endolpemu primaric (gumetbfito)
restos de la nucela en el

pero el primero haploide y
segundo diploide (fig. 242). EL embﬂen
diploide, posee una seri d cromotomas
provenientes de la ovocélula
et de pnfarcaclde
as_angiospermas, el proceso de
reproduccion s més elaborado y posible-
mente se realiza con mayor i
cconomia de energf, El carplo (homé-
rospordfilo) conter Ly
o (homblogo. del macros.
porangio) ot o por la nucela

Figua 342, Onilo do Fiug maduro n o mo-
imeno de & fecundacén. Los ranos depoien
han pasado eposit
ot Sobre 1 nucela donde gemminar,
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3 Jos tegumentos. Al madtuer, una céuta
del sen miod (s arsueepon) e
divide pm’ e y da lugar a custro
células (megasporas) haploides, tres de
Ias cuales se reabsorben, y la cuarts, la

aid por ooho oélulas sin pared que 1as
© bien con una vacuola que ocupa
parte de su_interior; las células son:
cinco_vegetativas, una gamética y una
conocidacomo
que, por division,
o bien a una sola con dos
nigleos polaes.
El conjunto es homblogo al prdtalo y
constituye el gametofito femenino. Las
érgidas

lam
ovocélula, se sitia hacia el centro, cer-
a X
fecundaitn se produce por
Ia conjugacién de un anterozoide con la
ovooéhi que orgia Ia cgot, y por la
el otro anterozoide con las
dos polna provenientes de la division de
‘media, 1 da lugar al endosperma
e mantart ol croqumirio, 98 e
brién y posteriormente a la plintula que
s comtinye dumte la germinacion,
rmin g

lo

el diploide con una serie de

cromosomasprovenientes de 1s planta
lanta

endosperma_es
con dos series provenientes de
polares (planta madre) y una serie del
anterozoide de la planta

No obstante, existen casos donde el
anterozoide se conjuga solo can una
polar o bien con dos polares poliploides,
puiendo ol endosperma e 3 star
constituido por un tejido 9n.

Por otra parte existen especies que

que alimentarin la plintula durante la



germinacion se acumulan en los cotile-
dones, como ocurre. en aveja, poroto,
sedter.
ndospaima il ey
embrion en crecimi
e sl as deseroll, Cosndo aaudl
antes de que el embnon oté
conmmma, determina su m
e exias 7.l b, it
crecimiento hasta_dar. lugar a una
plmtu]a sin pasar por el estado de

Lo sstumbres(homslogos de log mi-
crosporfilos). poseen las

gas de los microsporangios) -
£ cluls e se civics
hox el o o i dn palen @

dos. eelu.lla. 58 e el vegeiative (i

ada sifonogénica porque regula el creci-
miento del tubo polinico) y
ity oot me dsin. e Tt 5
los gametos. Los gametos pueden formar-

5 dari
R e 50"

se antes de la germinacion del grano de
polen o con posterioridad a él, segin el

fipo de planta. Cuando e tubo polirico

su_actividad es controlada por la

celn.h vegetxuvn 7 todo, ol proloplasma
extrem

La parte posterior el ubo se va obtu-
rando con ¥ esloss 3. otros compuesios §

se realiza de manera

gano de polen es depositado sobre el
estigma dc rmina y el tubo se
dirige a través del estilo hacia el Gvulo,

el c tra o través de la chala.

, por su ‘media o bien directa-
mente por la micrépila, que es la entra-
da general hacia la nucela en los tres
casos, y al

de las dos sinérgdas detene s creck
terozoides penetran al
S0 (enbrionatic & tavly

splazan luego hasta

ovocélula y las dos células

igura 243 esquematiza la

Constiticén dg bwulo-en 61, momento
Ia fecundacion.

Reproduccion anormal

Los procesos husta shora descitos

ocurren en la_generalidad de las
pecis, pueden comsiderase normales.
Pero_existen_algunos de ellos que. en
il s bajo circuns-
tancias especiales, manifiestan
que escapan al esquema mencionado. Se
Genominan’ sistemas” 0o seprodiesion

So. lama apomicis al‘proceto por
medio del cual se produce un muevo

rmalments o' en 1 goperaidad. e Jor
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cascn desamollan In. funcion sexual con
n embriénprodu-
cido en este pxm:esc que s denomina
sponftco, células
Gl saco émbrionarlo. que 1o son game:
o5, 'on cuyo caso ol proceso
nombre de ggamompernia o apogumie
origina en un gameto (ovo-
eeluln), sempe en fomme spociin e
nonine partenogénets Pisde pron
e bl m de la nucela.
puede ser haploide
° a.pmwg B dipl dxplmde s la célula que
da lugar al nuevo 0 e

43 .
tonema o prétalo de las briofitas y

pteridofitas, - respectivamente, o en los
sacos embrionarios provenientes de célu-
las madres

tas, respectivam
Ias sinérgidas y antfpodu del saco em-
hriemno en las angiosperms

artenogénesis también puede ser
haploies a.plm fe. En el primer caso

Una de ellas s Ia polinizacion sin que
singamia, lo cual estimula su
m.md.d Por ejemplo el cruzamiento
diploides (con una ovocélula

el poliploides; el
oceso se conoce como. pseudogania
En estos casos el endosperma e pusde

R ot periodo y
termina por " abortr, o
muects del embritn en Formacin. &
éste se extrae y se cultiva in vitro sobre
un medw adecuulo‘ puede obtenerse una
planta

Tt o “partenogénesis como la
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apogamia diploides producen individuos
donde la doble serie de cromosomas
son_maternos; por lo tanto_poseen m
mismas _caracteristicashereditarias

la planta madre y, en cun.mcu, se
comportan como un clon; pero, a dife-
rencia de éstos,

tas provenientes de semillas normales.
Cuando el embrion proviene de una
ovocélula 2n porque no se produjo la

esis y el proceso
recibe el nombre de apospor Pﬂ!de
ceurte que s oriine mas de
‘embrionario, peﬂlnllndo ul’lD de tllm y
los otros degeneran; tam!
duﬁchm de la ovocélula Dl luﬂe leer-

p o

‘nor

en
Por otra parte, existen especies don-
de, ademés del desarrollo del ambriér.

norm:
lula, se forman uno o varios embriones

visto, son de origen materno y se com-

nte

bien distinta, como ootte ‘ooh 4 .
foliat

Las plantas de origen apomitico son

de suma utilidad en la fruticultura por-



que, si bien la produccion comienza
con’ retraso i se la compara con aqué-
llas provenientes de injerto, la curva de
rendimiento_al

riores y son mis
parte

cual ‘prove-
Hintcs o sstaces, Injrtos . ofas for
mas de multiplicacion vegetativa.

También en los organos reproducti-
vos de algunas especies sexualmente

estériles o que bajo determinadas condi-
omo

y la reciente aparicion de aquélla en la
tirtida esté relacionada con esta ca-
racteritica.

REPRODUCCION ASEXUAL

La reproduccion asexual se encuen-

porque la_descendencia por via vegeta:
e normalmente las mismas
caracterfsticas hereditarias el organismo
que le dio origen. De esta manera, cuan-

@
condicion podria impartirle.

Un clon puede definirse como la des-

capacidad de produccion, cualidades
Gue 3¢ segeegarian & e reprodujeran por
senlls

Los_esquizofitos se multiplican por

eiructurn mis desarol
de los fagelados, la_sisipari

puede ser longitudinal #o largo " =x=
ipal. En ismos_(como

cién formados, La yémula se separa de
la cluls madre’para”dar Tugar & un
muevo organism

Oira “do Ias formas habituales de
reproduccion _asexual
cién, EI témino espora ha sido. definic
do,varas. vecss, por o cusl, m sgnit
cado ha quedado ambiguo. Asf, se

Figura 2
las hias e lovadura (Saecharomyées) <o
tuidas por gemacion.

44, Maltplcasin de evadares, Gl
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bla de espora desde el punto de vi
citoldgico, como en los casos de la

ccién, sino @

a los factores externos como la sequia

 las bajas temperaturas, y_que qludin
libres al destruirse el organismo
dio origen; producen un muevo St

ey, cundo s condicores del madio

son favorables. Estas pueden ser
haploides o diploides, segin e tpo ds
tejido del cual derivan, y también reci-

funcion reproductiva —es r-
dar origen directamente a un
ysi se co las

sin necesidad de ser fertilizado por con-
Jugacion con otra célula.
Existen_esporas flageladas, moviles,
13 z0ogori, como octime e Ulothit,
Yerds que. preents. s
reproduceién sexual e

on produccion de

Sordio ds tauen

Figura 245. Multiplicacion de Iiquenes

escidiosporas.y plcmdmpoml, de las
uredinias; las espor que e
cualquier_espora. pmducxdu o
un_esporangio, en particular de 1os hon-
gos: 3. oo acineros de las slgs, forma
dos' por engrosamiento de las membra-
nas de una célula vegetativa. En algunas

Seisngis-counteniion Terstee (D0 b4
vient

T liquenes, no obstante ser un.
sistema _simbionte formado por dos
organismos, se multiplican _como.

por medio’ de la repr

o it S il cons wosopons
germhurdn para dar Tugat

o uevos orgunenn
Entre s esporas Iombviles encontrs.
mos las clamidosporas (que se forman a

perte de. una cilaie ¥ e 1o cual Novan

les; las_basidiosporas, ca-
racteristicas de las las

il

dén ala i oozl Yot U
partes de la_planta, princi-

pmmm o helachos, gianosparing

! Propigulo s también toda forma vegtatva
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primer caso es comfn que el mismo
lndmduo desarrolle también la_repro-

ccién sexual. Esta permite la difusion
2, Gmulos dstaniing, oo

ividad ala especie.
oiae: o eacte de- mnploe:
lantas superiores son las
siguientes: rizomas, que s define como
un tallo subterrineo de crecimiento pla-
gidtropo, con relacion al erecto,
Cual Gerivan, Generdmente han

n es un tallo que crece. sobre

Ia mparﬂm del suelo, o en ¢l suelo
cercano . el y que nomnalmento omi-
te n\ldol, raices y tallos, La destruccion
de sus intemodios da g ‘e mioros

Enﬁ.‘u gemiferas son aquéﬂn clpn-
cos de emitir yemas

ons
uger 8 1a nuem planta o
Bulbos siiden paoe ps
len llamarse co Tou tubdroios se
constituyen mm.me en el extremo

o i porcomo o i
anane e o e B
Comprenie sy .

Figura 246. H
des consttuidos on sus bordes.



mas que detienen la actividad del
fricn apical y aumentan de grosor.
Llevan yemas en las axilas de las hojas

luz.

Las hojas “gemiferas” son aquéllas

que emiten embrioides, lo cual ocurre
rde

generalmente en em-
brioides se desarrollan en la_planta ma-
constituyen una pléntula  que,
A

caciones inferiores que se producen a
artir de la subterrinea del tallo,
Ias que poseen la facultad raizar,

y pueden extraerse y ser plantadas para
Obtener nuevos individuos. Son numero-
sas Ias especies que las producen, entre
s Tos thos
Los formas de multiplicacion vege-

un segmento de un h!d.lwlduo capaz de

emitir rafces ara dar lugar &
a5 mievo, indeiduo, La esaca poeds er
“de hoja", “de maiz" o lo que ocurre
abisalments, < tallo”

todas 'las especies poseen la fo-
eu.lud de enrizar, Alguiss o hacen

dificultad, mientras que otras emi-
fon raloes en’ forma. sbundarte, y co
facili

células_iniciales ya preformadas en los
s los casos, la emisi6

la parte tras desarrollan
las yemas de la parte distal.
tacas pueden estar constituidas

s, con todos 10s gra-
de lignificacion. Las rafces se for-
man a partir de cie on de o

lu, 1o nilles, coyo dosemll dn b
primordios radcdes due posteror-

640

mente crecen y las constituye. Cuando
las iniciles se

viesa el parénquima cortical y la epider-
ms o bien s dirge haca ls parte

el cimbium es de for-

indrica y esti rodeado, hacia el
exterior, por o liber, ¢l flégend y Ia
corteza. Las iniciales se constituyen nor-
malmente en el c

en otras zonas, como la medul
En_ general, el origen de las raices
adventictas 50 e prcio, i
seginla especie y las circunstancias. En
algunas especies, como en las comrespon-
dientes a los géneros Salix y Populus,
- icln s encuenican peforundas
de ltencia, debujo de. 1
et que ds lgar & un sipido y

T o antes do la forma-
cién de los primordios radicales, se
constituyan callos sobre el corte del
tejido. En realidad, las iniciales no se
forman sobre los callos sino en la base

los géneros Sa
e, Bryophy“um "y ottos, pueden cons
e messaaitico que
ordios radicales, bien
el hords d la hoj, en su buse 0
aun en los pecit
Tanto 1 esiacas de niz como de

iofa et pars podke. svociones
ante, no $6lo.consitlr o poseer
ios radicales, sino también ye-

primordios _radicales,
mas vegetativas que den lugar a un



tallo, En el caso de las estacas de rafz,

proximal, o sea la_parte d
T % cusuint, wil csoasn i e
de la planta.

Cuando Ia emisién de rafces adven-
ticias es lenta, en lugar de estacas se
utiliza el acodo o mugrén i
en utlizar un largo talo (por eemplo
un samiento de vid) que se dobla

ent

n w

Hompo prolongade. (gwnereimente mia

de una estacion de crecimiento) y cuan-

do en la parte enterrada se han for-

mado rafces, se corta 0 se tras-

ta forma, la rama recibe
de fa planta

Otra de las formas de mu.\hpl\uman
il son los inertos, i bien puedan
darse casos de injertos naturales. El
injerto implica poner en contacto los
tejidos expuestos de dos plantas de

as pa
Los injertos se realizan entre plantas

e i cual permite la
ripida proliferacion celular. Es_decir,
e pueden realizarse con fucilidad en
los gimnospermas y dicotiledéness, salvo

permas
los casos de mcamplnb)lldﬂd Normal-
an en las monocoti-

tad de dividirse— es posible realizarlos,
aunque con mucha dificultad.
Existen injertos de numerosas clases,
pero los mis habituales son los de
roximacion, de pha y de yema. El
injerto de npmxxmn:xén es aquél en el

que se ponen en contacto ramas o
tallosdescortezados; en el de piia se
efectia la insercién del extremo de una
mma —la pia o injerto— sobre una
ranura realizada en el extremo de un
tallo o rama c (pie); y el injerto
do yema es aquél en que se realiza la
mm'cwn de una yema sobre una rama,

través una ranura hecha en su
cnmzl_

En agricultura, lo habitual es que el

sente aspect et 1o
mples Tticidad y s
factores adver

En s plaaias no e presenta el

x las
¥ mortolbgoes etkce ol Jjero o i

La incompatibilid puedz sttt
de comienzo, porimposibilidad
directa de la unidn, o co ioridad
(que puede demorar afios) cuando el
injrto termina por secase. Pude estax
determinada por diferencias fisiologicas,
bt por ambas causas, entre ef
injerto y el pie, y es posible que s
deba al pH, la naturaleza de los com-
puestos que se trasladan entre ellos,
como ‘son los _aminoicidos, Is gl
sa, Ia_fructosa, e
que entran en iy los b

diversos tejidos que comnmym el pie y
los que constituyen el inj

xisten_ especi msquem)plledml
jertarse. Por otra parte, pueden reali-
zarse injertos entre individuos de un
, entre cultivares distin-
tos, entre géneros distintos, e incluso se
canen casos de Injertos enre familas
distintas
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Al ponerse en contacto las superfi-
cies de los cortes del injerto y el pie,
con Ia mayor excluin posle de s,
= produce la prolfercion do un teido
del cémt

p.mu Posteriormente 5o eomnwan,
Sentzo del call, maeves ciules came:
les que dan lugar a tejido vascular nue-
vo_hacia sus lados, lo que pone en

de ambas

partes, el pie v el injerto.
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CAPITULO XXI

BASES FISIOECOLOGICAS

DE LA BIOPRODUCCION

E.M. SIVORI

viva y materia orginica,

INTRODUCCION

La vida transforma la superficie de la
tierra, En este ‘proceso actian desde los
miscoorgaismor hasta el Hombre ot

nuestros puntos de -vista 'y objetivos
materiales -y sicologicos. Cuando e re-
constituye un' bosque en un campo de
pastorss. o dé ol aite omedprsrie
un_ proceso perjudicial, aunque S
punw de vista biologico" represer

Hacia condiciones” de ethhno
5 dne nients B . mate
numerosos casos “coinciden el pmgm
biologico y los requerimientos del hom-

. tendencia s il y adecuada por la
cual es conveniente. dirigir la- biopro-
duccion.

Si se considera el problema desde el
funto de vita geerl 1y digsinocion d de
la masa_viva  (destruccion de bosay
liminacion de fauns, “dee ntsacion’ d
gradens  estopas; elmineion del lanc

por contaminacion de las aguas) es,
ontima, itaeln proceso rep
aunque circunstancialmente puedl favo-
a un sector determinado de. la
poblacion.

Podemos considerar  la_ produccion

biologica como toda una sintesis de masa

cual o
sea su destino. Se observa que ella estd
regida por dos procesos fundamentales,
uno, de intemeiin 3 oiro de deite:
gracion, los cuales actian en tal forms

oo tiasidon i tn oqulibrs dinizice
o “estado cussi estable”. Estos procesos
de sintesis y destruccion se producen
tanto dentro de cada organismo como en
las_comunidades representadas por es-
pecies autbtrofas y heterotrofas.

la actividad humana, en particular los
‘medios de influir sobre dicho equilibrio,
tiende a alterarlo. Ello se produce a
i do mimarosos facioas e uclar

sos de sintesis y de
Gestruecion 'y que Intervisnen sl

indirectamente en su’estructura o
funcionamiento,

L ‘naturaieza profuee . et
neamer hombre primitivo recogia.

e las condiciones naturales,
o desflvonbles, del ambiente,
Con la adquisicion y profundizacion del
‘conocimiento comenz-a comprender los
fenémenos que 1o rodeaban, lo cual le
permitio controlar paulatinamente el me-
canismo de la produccién natural,

Luego de descubrir que los vegetales
podian cultivarse, el hombre selecciond
Ias formas més adecuadas a sus propd-
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sitos y domestich las especies que lo eran
més favorables. Una especie de cultivo
(doméitca 10 se iarencis fncamen-
a silvestre: las funciones
o la. divion cehie, s

p;num 1- fotosintesis,

comenicatés para i culivo y perdiendo
ofras que eran convenient
sus_condiciones naturales, pero_estos
cambios no su forma funda-
mental de vida. De tal manera, as-
pectos importantes, como las defensas

o domésticas que sean adecuadas para la
rimentacion, y los resultados son
o8 para ambos tipos da vegeales.

ECOSISTEMA
Como 38 te abe, i proceso biologieo
Gentro del oua e ditfel S on i

exactor que los sepurmn. L mss viva
orta part do Ia superficie

considerada en
Puede llamarse también sistema  ecolé-

SR el o definicion de ec

cede algo semejante a lo que ocurre con
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el concepto de especie; asi, es legitimo
i istema . tod:

los cuales actian e influyen entre sf y
con ecosistemas vecinos.

Los ecosistemas pueden ser clasifi-
cados como naturales o artificiale, segin
la menor o mayor intervencion del hom-

tantes con relacion a la producida por el
sistema, a_diferencia de los ecosistemas
naturales donde el hombre no propor-
ciona energia 0 56lo lo hace en pequefia
proporcién.

Se suele sustituir un_ecosistema na-
tural por uno_artificial. Ello no implica
de por s la degradaci 08 recursos
biologicos ni la de los factores que la
determinn, ino que todo depende del
manejo y de la técnica que se aplique.

Asi, la sustitucion de la_bioproduccion
natural de una parte de la estepa grami-
et de la pampa, basada_fundamental-
en_graminess xerofitas, por la
mpl.nuuon de alfalfares, no determina
la_degradacion de la unac)dld produc-

tes provenientes de capas

skedlem, En Ein g oz, I modit
ecosistemas por la introduccion de
uprcies silvestres 0 ‘- estradas’
—como ha ocurrido en pa con
Iopuminoss 3 Gardor- pusds ncorporar



mayor dinamismo al sistema debido a
causas semejantes o las mencionadas res-
pecto_de los alfelfares, Por todo ello, la
explotacion agropecuaria no implica en
principio_que se desarrollen procesos de

cnica. eficiente ¥
adecuada para ese medio,

Bl estudio ds los fres vivos, do ms
comunidades y del medio que los rodes,
pagerged iy puntos de vista:
forma integral o bien aislando las estruc-

esos que los componen. La

eficacia de estas fos formas e encarar el
problema ha sido y hoy es ain motivo
apreciaciones o de opiniones dispares.

El estudio integral inicial no permite
profundizar en las estructuras y funcio-

ity g
permite comprender el funcionamiento
del complejo, sus interrelaciones y al-
i licado como

un organismo, una comunidad o un
ecosistema. No obstante, el estudio ais-
lado de las estructuras y funciones ha

que de ellas se posee hasta un grado al
Gual o o eoperktn legr dbcad tr.
Conocidas las diversas estructuras y
funclones, &1 necssrlo ntegrus en
Segin los_diversos niveles: oé-

il gl
tnas, Bs tndadtln qus g b
as y funciones implica haber realizado
i previo. Asi como para cono-
cer una muwan vegetal debemos co-
oe I componen, para

debemos conocer sus caracteris-
ticas fisiologicas, estructuras y compor-
h:mlenml aislados y como se integran e

lnga. una pradera natural o bien de un
lago—

BIOENERGETICA
Todo scontecn. o
se registra un o uir de mugi. a
partir de la m'lhdﬁn mlll. de la cual
Gepende en Litina. instancia. Tenta o8
aue

asi,
estudio termodinmico. T paso
para su comprensién es el conodnuenln

Il ple (tigek UT),

suspension, ’
y o H0. A la
npectkle. lop drimaiansnic wa
cal . em™

orden de las 1.000 cal.

verano, que bajan a 200 cal em* dia
en inviemo. Las radiaciones que la atra-
viesan inciden sobre la superficie de la

g calorfs 3, duranla I noche, las
plerden,

Se_entiende por radiacion neta a
dierenci st la que oeide sobre i
supertice taretrey 1a que
diversas formas. Tiene valores_aproxi-
mados a 200 cal em? dfa * (Loomis y
ml. 1971). lo que Mrce ut promedio del

n de 0,14 calorias cm? min”, o
uo I raciacion nee, caleulndo’un
Beiods te 24 horss & anpatg
Gamente del 14 por dento de g inci
dent. La utlzada por I hunaridad en
actividades, se ha calculado en
02057 do la total.

radiacion que incide sobre la vege-

sea_directamente

tacion, extraterrestre
bien eflefda o imadiads i e 1 sk,
fera, el suelo y

parcialmente l‘!ﬂe]ldA (albeda) v pllcu.l-
‘mente penetra en lo
= et e pans por “nkanct s
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RAD/ACIDN SOLAR

Traslado por

Radiacion anda corta
Radiacion onda larga
BN Conduccion molecular de calor

BRI Conveccion
EEEEEE Fluo de calor latente

’
Radiacion hacia el exterior
de onda larga

Reflejo del Evaporacion
Suelo ’
Conveccion

Conduccion de calor

Suministro ol suelo
Fifun 247, Diagams de o dstcbucn de I radialon sl que incide sobr I i, Pr-

i el el iy et e s st Dt Tk 8 B
i inclondo obr o plata, & sl 3 s v U el 3o crpores. x.,l‘.q'?.t.f
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| resto se incorpora a la planta como
energia quimica o bien como calor sensi-
ble.

La temperatura de la masa vegetal
depende, en consecuencia, del calor sen-

ot o, ST

La energia luminosa_incorporada
bota i 4 Mg dee v mameraidd
por consecutivas pérdidas a partir de la

consimidoret (apriios asbivorcs y
iy
(nm] Batentlan sk pricsto
segun la figura 24
CRECIMIENTO Y PRODUCCION
Sa Sntiende por productiidad" of gl

e de sustancias orgnicas a partir de
Is energi adiente, aue puede ualisare

indirectamente o partir de la
nmumm!. . 3 forman parie de as diver-
s celulares o bien se acumu-
e biolbgiea denizo de lui
tejidos. Se entiende por produc

1 " .
vidad a 1a capacidad productiva por unidad de su-
perfici. "
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maria a los productos mis directos de la
fotosintesis. Por lo tanto, productores
primarios son los vegetales capaces de
realizar estos procesos. Hay una produc-
cién_primaria_bruta, L la_aue no se
man_en_ cuenta das que se
producen porotros ‘rocesot, co

cnsiders &30 a e
Ia e s0 cosides st In sintess que
supera las pérdidas. Asi, un_productor
primario —por ejemplo I alfalfa— puede
considerarse con una produccion pri-

ruta, 1o que significa solo su

cesos. Como
Tlloeo. o0 ol osioh v G ep wna
samoén o 1 "gnuncu quida’

El proc rotueitn s i con
ln Tolostteds oo mphcs I refuccion
del CO, por medio de electrones prove-
nientes del H,0, para lo cual utiliza la
energia luminosa que se incorpora en

H,
tado compusto ctginicos (CH,0), eon
aq

mentos y dan lugar al metabolismo
general,

La_conversion de I luctos de la
fotosintesis en materia viva es una carac-
terfstica particular de cada_especie o

forma_boténica y de las condiciones bajo

e cuslos &tas 30 desrollan, De 14
ilocalorias que se desprer
fieren de cada mol de (m-hm @ lomu
de_hidratos de carbono respirados, un:
parte se pierde como clor { (H), otra '
utiliza en trabajos de absorcion, traslado
3 tmmuporte de outrientes (Ca), ol
como trabajo mecnico (Crm), y el resto
emplea en Ia sintesis (5) de los diversos

uestos teria

proceso endergonico, En esta sintesis, la
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incorparacitn do xloras comrporde on
parte al cturas

neta (Sn) de materi
de. cl.km'll, que representa
producci

Si L\lmnmel Eco, alas calorfas trans-
feridas y desprendidas de la respiracion:

Ego, = Ca+Cm+ St + Sn + H
Sn = Eo, — (Ca + Cm + St + H)
La ganancia neta Sy e generalmente
un valor muy bajo con desprendimiento

puede superar el 30% del azficar que
consumen (levaduras).
En un productor primario, a la ma-
cie

plo, en los granos de trigo se almacenan
hidratos de_carbono de reserva_prove-
tamente de la fotosfntesis y
del metabolismo de la planta madre. Una
ferencia similar puede producirse en-
{ro organistos distntos.
La sintesis de materia orginica

pondiente 2 todo un individuo o, solo en
forma parcial, correspondiente a las
hojas, los frutos, etcétera.

Bl andliss del crecimiento de_organismos
celulares y multicelulares ha permitido expre-
iorem e b i e
ot

s semlo peo e () obetdo e tuncitn
10 (1), Ia represe
s

valores sumentan en



g o st slesnzar s fse o “gan
ascmienta", ars lisgo S wa. inflesion
| i fermion o etabilizarse.

| ¥ antes oo e nfeion, I cur. presea un

Sncremesto geoméin de fipe sxponescil 5
e ot o o S bk
aterminado mementa (6o, o cscinionto ab.
i (40) e meoduc o wn w0 (3
Gtz do I T i, e o
/6, Grands G et s e tou
relacion a los valores ya logrados (Co), el
erecimiento relativo (Cr) se expresa por:
P Y
o @

vanenta durante . fase exponencil, mienizas
i & s i ol iant e
Ambes disninuyen cuando comienza
W astnion o cu
crecimiento do una planta, un fruto u ofro
6rgano, durante la fase exponencial, estd dado
e

Cowt

donds © o ol o i, o o1
e s e um),

o transeur
Sera: B rdente e © (pongumos o e
co) depende de Co,

Bl valor de la relacion porcentual do
aumento () es de suma importan
ottt o6, cad Spaciey culE,

pnx el suministro de energi
puestos plisticos, dependientes del meta-
1o cual, a su vez, depende

cor
indice de Ia eficiencia productiva (Black-
o cultivar, y puede

Se han obtenido valores de r para el
trigo, la remolacha y la papa, de 0,32,
0,67’y 0,40, respectivamente.

La fase ex;

— ier otra ja— con relacion
a la superficie foliar. Por ejemplo gramos
7. semana !, segiin:

1
H dt

E

donde H es la superficie fotosintetizante,
48 ol sumento de pisoy ol lapto o
tiempo  transcurrido entre dos
minaciones.
Diferenciando dP con respecto a dt
integrando,

(B —Py) (nH, ~InH,)
(b2 =) (H, — Hy)

donde Py 3 ) son log pecn obteridos
en los tiempo t; y t, respectivamente y.
H vy H ls mpemae. fotosintetizantes

que la deten

ciones del medio. Asi, el crecimiento de

una ho]l que dleanza una_forma y
mafio bien definidos estd_controlado

Por una rogulacion ntérna. Las

de trigo crecen con lentitud durante un

fase exponencial activa a partir de la ter-
mmem deles) e de mmum

y
Sen ttors del meti thpmcw don-
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de se pone de mlm.(mtq el conirol por
factores externos es el fetencion
Sl macion de

de
m cfoctos de o i Gorts deb o100

SISTEMAS PRODUCTIVOS

A parti de los productos de la foto-
sintesis se desarrollan series de trans-

ar un_consumidor para obtener su
fuente fundamental de proteinas, en par-

especie que compite con algin organismo
natural que ocupa una posicion dentro
el ecinn, pare e o icarns

servir como_transmisor, puede tam-
e interrumpir lasecuencia_tréfica;
ocurre

ser
Las plantas superiores, qu
‘mencionada ‘Tepreser resentan  habitualmente
productores primarios, se constituyen
autotréficamente a partir de la germi-
nacion. Al comienzo, por una_parte
exclusivamente consumidora (rafces y
Grganos no_verdes), - luego, también,
o ot elaboradorsconsumidon (i
clorofiliano). Formado ¢l vegetal, ést
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sintetiza el exceso de productos que
pasan a reservas, las cuales se distribuyen

en toda la planta o bien se acumulan en
érganos de reserva, en
‘millas.

hx sustancias nmmndu tienen 4

en frutos o en se-

‘para vivir, asf como cor

iré mayores
o menores poalbll.idldts de constituir un
moducto sprovechable. Bs eidet gue
se utiliza e 1a parte vege-
g R il l i

sl oo e laborsite el TG
it e mrpoi el
ya_constituido (caia de azitcar), las
calorias utilizables son relativamente ma-
yores que en otro tipo de_sistemas
{trigo), donde el producto_utilizable se
abiene  truds de e

mplicada de  materia
etulad, final depende fambion do las
caracteristicas funcionales de la planta y
de Ias condiciones del medio, Es evidente
que, comoprincipio ‘general, podemos

considerar que mientras mis alejado

de la fotosfntesis el producto_dtil, el
rendimiento.serd menor y Ia diferencia
entre ambos dependera de la mayor o
‘menor actividad fotosintética y la mayor
o menor pérdida sufrida en cada trans-
htenm. que siempre implica un gasto de

T8 diversos procesos que componen
un_ecosistema no actian en forma aisla-
da sno.cetrechamente relacionsdos enize
sf, influyéndose mutuamente. Estas rela-

mpleto, es factible
sietiaras & grcies asgon gt 6
esquema siguiente:



ACTIVIDAD DE UN ECOSISTEMA:

/Mahboﬁm fotosintitico

Medio

N\

Metabolismo no fotosintitico
(vegetal 'y animal)

Crecimiento y_desarrollo_ (morfogénesis)

Cadaitem comprende una_estructura
complejay numerosos procesos. La foto-
sintesis . incluye aquella_de todas las
especies vegetales superiores ¢ inferiores.
No es posible_establecer limites entre
ellos, aun cuando desde wn punto de

cal pueden_considerarse

B mlihle caleular la_capacidad go-
tencial energética de.un zcumml yla
dividualizar

s6lo s utiliza la produccion de una

Ias_especies que lo constituyen, por
cemplo el maiz; en otras, la_de un
conjunto de especies (una pradera na-

i Temperatura

tores

% co,
'

pueden ser intrinsecos de las es-
pecies_que  constituyen la comunidad
productora, o del ambiente en lo que se
refiere a clima, suelo y parisitos o
predadores, sean éstos virus, bacterias,
hongos, insectos o plantas y. animales
ores,

Demmmdo por el momento los paré-
sitos y predadores, lo habitual es que en
todo “ecosistema natural o agricola 1o
factores. hlnlhhvoﬁ del productor pri-
natio_sean Ia luz, el agua, @l CO;, la
temperatura y lns nutnmlea
Estos factores pu tuar sobre el

‘metabolismo fotosmmuo 0 en lus pxu-
oot postriores segin ol esque

Tomperatura

o,
Hy0

H,0

ural, un_cultivo_consociado) en fanto

que el resto lo representan factores favo-

rables o desfavorables desde un punto de

vista_ utilitario que es conveniente con-
lar.

FACTORES DE PRODUCCION
En principio _es posible  determinar

cudles son los factores que limitan la
produccién de un ecosistema. Estos fac-

Y ot Wbl 7o ot | ]
T

L

s/

Las deficiencias debidas a la escasez de
luz o de nutrientes son dificiles de
percibir, salvo_casos y deben
Geterminarse por_ expermentacion. Las
limitaciones por agua pueden observarse
en regiones extensas como las estepas,
desiertos, chaparrales o, circunstancial-

mente, durante las épocas de sequfa,
donde’ la_radiacién no es aprovechada
eficazmente porque una alta proporcion
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de 1 superficie del suelo estd libre de

En la Repibl ello ocurre en
la pampa. “xm“ A on 44 monte, el

donde con relativa frecuencia disminuyen
los rendinientos 0 se pieden las cose-
chas por causa de las

Alin en regiones Gonde no e endeste

precipitaci ergaminc
Gatited sur 54°; long. £05°). Arentng,

correspondiente a la eda”,
Bermann, Ginzo y Soriacs Ghfienen son
g0 ua supanto dal seutiieno del
matz superior al 50 % (19

iversas_especies e Eoay
t0 2 su necesidad de agua para crecer y

desarrollar, asi como en lo que respecta
a su capacidad de utilizarla con relacion
a la produccion, Existe un requerimiento
de agua por superficie para un determi-
vado cultio 3 un indice hidrico reado.
o con 14 cantidsd necesia pars

I una unidad de materia seca
por calorfa. En el cmdm 1 (Young, wss;
se han estimado

pa
tmected de livo, La ttma. eolumna
indica los de agua necesarios para
acumular 2500 calorfas, por ser ésta la
energfa_promedio u iariamente
por las personas en su alimentacion.

Como puede observarse, algunas es
fod stlo Fequieron speoeimadaments 300
litros de agi pars produci 1as 2500 cal
de alimento que una
dimnasyinks; o0 Wneto

e otras,

cons
la_papa; mie
como el pom (fnyon

cia de la planta a la
o agis. Asi, on ol culbwo de
papa, e sl ohenci hiica, m rend
miento esti estrechamente ligado a un

Cuadro 1. Ralcitn ento rendimiento y sgu.

o ke Valor | Eficiencia dol uso del
Epecie| Tipo de o (ST Rendimiento lalmentiio [ T call ;&‘/mm
|produccién Tha | Ko x 10°ha al x 10°/kg
ITrigo | grano. 500 | 5078 67 326 13 43 5754
Sorgo |grano 690 [ 7005 | 89 33 | 12 | 43| s
IMani | arano
llequmbre) | 862| 8764 | 44 a2 5 | 21| nms
Poroto | granoseco | 515 | 5228 | 33 39 6 | 20 | a2
(rifo) | Gegumbre)
Cirtam 835 ass | 44 313 5 | 16 | 15293
lSoia aceite | 835( 8483 | 40 425 4 |19 | 12084
Papa | wbérculo | 400| 4059 | 537 61 | 13 | 82 | 3065
[Tomate | fruto 75| 4828 | 672 21 | we | 29 | 83
camoso
Naranis [ ot 1328] 13487 | 493 20 % |10 | 272

Adsptado de Youra, 1960
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abundante suministro de agua que gene-
ralmente acta como limitativo.
Las limitaciones por by

s tempera:
son s de observar en las
alturas y en latitudes elevadas, donde las
comnidades on poles en o oue -

cta @ masa viva. En el sur de la

arse
libre de-heladas suficientemente prolon-
gado y falta de niveles adecuados de
temperaturas
Las limitaciones por nutrientes son
muy generales y se agudia
que se intenifica I explotacibn de los
s. En algunss circunstancias se
ponen en evidencia al compararse los
rendimientos de los cultivos a_través

v temper
exubrancia que es de esper
ccuni en los “Corrados de Bras. Alin

‘manifiesto, a deficiencias nutritivas deter-
minadas en parte por el exceso de
aluminio (Labouriay, 1963; Ferri, 1972).

factor des
arrollo d.el plancton warine, donde <l
agua s y Ia luz, abundante en
o, mae) lear asta 100 m ae
‘profundidad en espejos de agua limpia, al
‘mismo_tiempo que se registra una amplia
gama de wmp raturas.

Ur hmltat.wo no implica que la
producsion bmlbgn eterminada en
relacion _ directa con dicho

Tactor. En realiad, los facores limita,
tivos pueden actuar tanto por deficiencia
como por exceso, y se manifiestan cuan-
do el sistema se encuentra en un estado
cussi_estable. Cuando un factor limita-
tivo trs e de!menm se da con rapidez y en

juce un aumento en la
mlncldnd del mehbolumo hasta que el

nuevamente en  estado

“cuasi estable”, en el cual puede act
ofro factor como_limitativo,
medio o de las estru
sistema. Por otra parte, la mayor o
menor abundancia de otro factor puede
bacer variar las necesidades minimas del
factor limitativo. Por ejemplo, 1os niveles

nistro de agua, o bien con el suministro
de nutrient

Sin_considerar el concepto de rendi-
miento méximo, lo_indicado es deter-

limite 1 produccion triguera en ciertas
regiones de la Repiblica Argentina. Satis-
fecho este requerimiento la produccién

n di cidad, no necesariamente
se notarfa un aumento apreciable en la
produceid en I

g
E

La solocion do esos pecklenas S e
compiefa, B priver cesario
Goterminr las' cavos limtatvss 3 Tuogo
Obtanse i nuevo cultivar, segin el ejem-
blo- dado, 1o cual requiers tempb ¥
valioso trabajo técnico.

FOTOSINTESIS
Hemos dicho_que consideramos “pro-

duccion _primaria” al proceso fotosin-
tético, Cuando hablamds de fotosintesis

653



mos referimos a la fata«{nmu real

a la fotosintesis neta. La pnmeu
lmpllm el CO, incorporado sin tener en
cuenta las lidas. Lo habitual es medir
el €O, incorporado menos el despren-
dido por respiracién, en particular por la
fotorrespiracién. Debe observarse que

bon e 70 relren' .l sepiracon
ol érano fotosintatiador i e trta
plantas vesculares, pero la fotosintesis
también debe man

“En el caso de las algas celulares y

cia energétien liguid,
téti

o ey otk
b  donde el agua, s
nutrientes y los demés factores se en-
it g e adecuado, se de-

tener la_respiracion
gonenaldel resto'de In plante ! duce que la accién del CO,  de la luz
RS g tiene e nt,nblzcene con interdepen-
ima que, en las selvis tropieaes la dencia, sea_en una especie 0 en un
e ot apciais,  enoster, B e Infeior st deter
nent 1 50% de s calorfas acumuladas duante
a8 horas de sol. &
Supertice | procuctvites | Fisciin deenrgo
(10" kr*) | neoprimoris |t ol
ol (1070 [T eat} (1670
Total de s cont-
s 100 1002 -
Sekeeybosaues
imsdos * 00 @s | so | o
Bosau 70 2 28 o5
Exaps tustives %0 za | om | wo
Exepas rominoss,do
clmachidoy ompiado’ | 240 150 2| w0
Desrtos ¢ 240 = & o1
Cutivos 0 91 27 | ws
Aua e 0 50 53 | a2
610 so | a4 | 208
Totald s o 5100 1552 = | ees

Adapado de H. Lish:
nica, Socieds

1 Congreso Latinoamericano. V Mejicano de Boté-
id Botdnica de México, 1972.

¢ Somprends s trpicse, bosaues luroes d folie persistente,
boreae, chaparelesy misio doclima eido y

5 Comprende bosques bajos, ab

fertos, tundras y "dcdmm" con arbustos.

© Comprende desiertos secos y de hielo.
9 Comprende pantanos,lagos y corientes.
¢ Comprndoameit, plsloms conionalr y s

! Los ors do fscide do o por 0
tera.

tintos tipos de
¢ Area primera cn\amnl
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minado por la_intensidad de luz que
pernite incorporar tanto anhidrido car-
bénico como- e ibera ‘a través de los
procesos de respiracion y - Totorrespi
Tacién (punto " de ‘compensacion lumi-
nico).

La actividad. fotosintética se evaltia

o 0,60 B30 que ocue ot ehola

m* min" ‘0 por dia). Ello permi.
{ocomparar vlores‘en sitemas el
mente diferentes, como son la superficie
mafz, Desde
a.produccién, los
autores suclen st ol de peso
seco, azfcar, catbono o calorfas.

Ut stinacin de s produccion pri
maria neta fue presentada al I Congreso
Suismesne. o Batimer (o 2),
donde los valores se distribuy
de vegsacion, Una dsebucion, e ou
o e |.. ha sido,calculada por Young

Las mml izadas en a agricultura
se distribuyen segim los valores -del
o 3.

los dcidos dicarboxilicos de 4 carbonos
(C.), 3 a! tercero; el del ‘metabolismo de
onsts con fscion & s
ommdnd En a\los, por medio de es
iruchns espociale toodstama 11 1), x),
luz s convierte en poder reducto
omo NADPH ¥ como energia qmm

V51 s de Cabin ya fue suficiente-
mente tratado de manera que sélo dire-
mos: 508 o 00, soipcumpore b it
- nbu.l mpuesto que se

"Gl NADPH, y ATP
formgilasfios -mmdm glicéricos. A
partir lo se producen series
metablicas que dan lugar a glicéridos,

Lt da Gy Bet petieuls nberky
desde el punto de vista de la_produc-
tividad por m sl capacidad de ssimi
lacion y por estar relacionado con es-
pecies de alto rendimiento, generalmente
tropicales o subtropicales, mono y dicoti-
ledéneas, como el maiz, la cafia d

o
Seito, 46 carbono s¢ une al cido
icido

Cusdra 3 Uso do trs en rcutura
o de tlrras e grcutur. Hol10')
nos 6745

(Oras coschas mayores pront

c s s

[Praderssy psturs pormanentes 2701

[zonss i 121,

[zones i 3|

Adaptaco da Gal Yourg: Dry Land In Hungry
Workd, 1960

Se conocen tres sistemas de fijacion de
00, uno_de ellos es el conocido como
ciclo de Calvin (Gy ); otro, el del ciclo de

omltobcn, de cunfo citinon, que ¢
ransforma e

e lnoorporzn ity
Sl o e mmatiens a1 rmer. Bl
testo del malato cede un carbono
difostato de ribulosa y libera dcido P
t¢, convertido™ en_fosfoenolpiri-
vico, reinicia al ciclo incorporando una
molécula de CO;. El difosfato de ribu-
losa_continda el procesofotosintético
como ocure e el il de Calin

El metabolismo de las plantas crasas
esté conmtmdo por procesos similares.

tas, abierto, 'y da lugar a la
Tomasindo mlator Bare 0o éste pasa



metabolismo de las plantas d
Aparte de_las dll'ezencm enm los
mas_citados, la capacidad fotosinté-
tiea vari segin las divtintes empeces y
dentro como
comcauonia 4o 1 conaiionts bajo las
cuales cre y e desrrals 8 o, on
particular en la referente a la luz solar
directa o sombra y segin su plasticidad
(cup-cldad de acomodacién).
respiracion y la foto

torrespiracion
tosintesis

sid
g\\coll!u En forma ligada a la fotosin-
fots be produce gleolto que se oxids ¢
glioxilato, para luego aminarse y da

indice adecuado, Segin estos valores, los
vegetales han sido divididos en 2 grupos:
los que tienen un alto PC CO,, que fijan
O, por el ciclo de Calvin y poseen una.
activafotorrespiracion, y 1os

fiestan un_bajo PCCO,

e manblem«nu peEicia
cion

o st iate sl secvind o>

Snibins -sperate. s sl meusiad 6

luz, y posee la caracteristica particular

ya ‘mencionada de una vaina clorofflica

que divide y comparte I funcién foto-

que se resuelve en un ripido crecimiento
y, en consecuencia, en una mayor pro-
dm:zivid:d en las especies que la poseen.

superiodiad de las plantas con

Tugar a glicina, Dos moléculas de ésta se
convierten en serina con
de CO;.

La fotoremincién presnta cirts o
racterfstica y un comportamiento qu

distinguen netamente de la mpmcm
“oscura” o mitocondrial. Requiere O; ¥

rir la actividad del fotosist

piracion se hace mis activa disminuye la
respiracion ‘“oscura”, la cual tiende a
desaparecer.
Si se confina un vegetal iluminado, el
€O, del compartimiento disminuye hasta
jerto_nivel a_partir del cual
manece estable: ¢s el punto de com-
pen-m del €O, (PC CO,). Esu valox
desde_menos
Feroximedamente 50 ppm, o i
pende en gran medida el proceso foto-
rrespiratorio del que se considera un
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Prigty C4 5510 ba sido demostrada en
algunas

se toma como indice Ia .mm.d fou:mm.
Titica de holes siladas
unidad de superice bajo ncidendin di
recta de la luz. Por otra parte existen

idad, como la papa y la remolacha.
Tampoco se ha demos una_cor
on  constante em.xe la_fotosintesis

fijacion de CO;,
‘mientos.
La_productividad es el resultado de
‘numerosos que_interactfian o
interfieren la fotosintesis. Asf, el ciclo de
Cs es limitado por la resistencia al flujo
deCO, y otras condiciones, y parece que
es favorable solo_con altas temperaturas
y fuerte insolacin, La fotosintesis, en
general, depende de la superficie foliar,
de las temperaturas, de I concentracion
de CO,, de la intensidad de luz, del

5 Tos aios rendi

ojas, de
tas . dol o, partcion ¥ il
namiento de sus produc



RENDIMIENTO ENERGETICO

procedimientos para estudiar la
-mmhd fotosintética, determinacién bé-

objetivos que se p 3
dirse en wndidonel cnm:mhdu de labo-

exprosar en ergios y es igual a h. f,
donde h es la constante de Planck ®, y f

es osi, igual a ho\.ergios, y la
energia de un “mol” de quanta llamada
Einstein (E) es gu.) a:

~ E=N: emm (&)

doni e ¢l nimero de Avogadro.®

iderando que 1cm es igual a
107, nm  que 1 caloria es igual a 4,18
~107 ergios, Ia energia del Einstein estd
dada por

© Quantum en singular; quanta en plural.
® b = Constante de Planck = 6,62.10 Terg]

© ¢ = velocidad de a luz = 8:1010 emjseg
4 N = nimero de Avogadro = 6,022.103

© am. 109 = 1 metro

NhC

A 4,13 m’

todos los valores son cons-
tantes, excepto A, un Einstein es igual a:

aalfmol [*]

5=22% 107 camol 1)
A
Expresado en keal:
2,
£=220 100 keal/mol [*]

Las longiudes de ands acias en 1a
fotosintesis abarcan una aproxi-
mads enize 400 700 nm, y 1. energia
o de e wmplitad posee

waria_enire 408y

'11 5 kcu.\ pm 60° y 400® nm, respec-

e en en clertas fotorreacciones se

Por otra prte, requerimiento_cudntico
o Emers Do E naauios G ot
reaccionar 1 mol de sustrato.
ra el caso concreto de la fotosin-
tesis, rendimiento cudntico es el nimero
de moles de CO, incorporados por cada
Einsoin utilzado, y requermiento cuin-
tico es el namero de Einstein necesarios
para incorporar un mol de CO; .

La determinacion de estos valores en
los sistemas vegetales, sea una suspension
de:lgas, una plant, un el o un
ecosistema natural, implica
Ticiones bisces 1a el 0O, imoor:




pondo. 3 s de . eoerfa hmfiea

1.. T que incide sobre un biosistema.
tiene tres destinos: una parte es reflejada
(nlbeﬂo], otra lo_ atraviesa y una tercera
& Incorparada (£). 8610 & it
ltima, La energia_ incorpor
o, vo doss 4o o ider, 1n
m,.a. ¥ Ia que lo strvies, que so
miden por medio de radiometros o es-
pecuemn.mmm. cuyos valores se ex-
presan en ergios. Para convertir los ergios
en Einstein se dividen los ergios incorpo-
mdos por aquélos correporstoates & un
E segin la
Cuando sé trata de luz blanca pueden
relisarse mediciones cads 10.m dentro
o, 5090100 ), que

mtemn
In energia Lot xeLenldx pm‘ a
nimero de Einstein.

i forma.simltines deben relizarse
las determinaciones del CO, incorporado

u_htiene

su interior y el emitido. En esta forma,
por ejemplo, en determinados momentos
del dia o a distinta altura de un cultivo,
pueden obtenerse cifras negativas, donde
a emision supera a la incorporacién.

La energia inco para sintetizar
w mol de glucosa es de aproxima-
damente 810 keal, s bien se acumulan
en s molécula sdlo 684 ksl Blo 50
e o e o folE M wingle o

fiere a este compuesto; ecuencia,
se mocesitan 135 keal por cada mol do
€0, flade Fum s 1 el m

2 la de wn mol de CO,
ook o e e
miento_cudntico de uno, tendrfamos,
segin [*

2,
105 =282 100

A

- M 10 = 211 o
135
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Eato ndiex g pars o tn quastum
gergie. seoara pam -

corporar e 7 €O,
Comespaadar & una dlscin Jo Iongiiad
% nm. e 211 nm, I cual st fuera
es letal para el
oy e ‘apoible ‘sbiener ol
rendimiento méximo de 1 mol por Eins-

in.
La accion del espectro indica que los

o6 siaon o ey loflnd
de onda que las de nt

cu merimiento
cuéntico menor posible (o el rendimiento
cudntico mayor) se utiliza luz mono-
cromitica de éta longitd de onda.
cada E contiene 40,8 keal y se
mmun 114 por cada mol de CO,
incorporado, se requieren como minimo
2,8, 0 sea 3 E de energia luminica de

700nm por cada mol de CO, incor.
porado, y Ia eficiencia es de 0,33 moles

del requerimiento

7 E por mol. 3 pisde tomsise como
valor comin 1

Sobre el mndmenm luminico se ha
iy

o o para
evaluar la eiin)encu e i a0 do
maiz, que los autores exponen como

ejemplo. Lemen Y cor; 1008} S0 detme
ming, por una part, el comportamiento
e Ia comunidad con respecto a la luz,

que le por “tramitancia” y

lexion. Del resto, 5ol to
cuenta a actividad que abarca el margen
entre 0,4-0,7 .

Se caleuld directamente el rendimiento
de Ia luz estableciendo la relacién entre
la_energia_incorporada (en forma._ qui-
mica) segin los moles de CO, asimilados
(CH,0) y las calorias por mol, en
determinada superficie y tiempo (cm?.




min™), por una parte, y las calorias de
ewegfs hustncs incorforade, pot oty
segin Ia fraccion retenida por
iy Sinias os sukcres obtuviron, pars
el estudio citado, un valor de 0,14, 0 sea
14%, lo que implica que una reducida
fracin de s energia incorporads porlos
e anada como energfy qul
lol conpuesios ongil
5 1 Relcaron
alcamgotl rmmmunm cudntico sobre

1. ‘e do o de.COy Eintein incor
Do de
e inceupoedos s lon apace. »

ot de In radiacn mcxdenbe an,
expresado en cal . cm™ . min” dentzo
o7l trcclon. ctiva, liminadas Ia pér:
diday I ofljads,

‘Tadiacién incidente y el espectro de
PRk it obtuvieron de
mediciones a campo. Los autores inte-
guon s valore enire 0. - 0.1, calc
Do, para ese cultivo y eondicioncs del
medie, 16, X 10° Einsten incorporados
por calorfa inidente

nsidad de la fotosintesis (COy

jados en un cm
uax 107 min).
nimero._de_moles por_Einstein

(rendimiento_cuantico) re-

como requeriminto o
p-rn fijar

Valor s de 1

Army y Greer (1966) exponen una
estimacion de la_produccion neta e
gramos de ofro cultivo de mafz, segin el
cuadro 4.

Los 353 1 moles . cm? se deducen de
3528 p Einsein . om?, calculando un

un mol de C03), ol

caleuls 1a_energfa_slmacenada
nhxﬂn 1 nldente, T proporeion e mucho

Cusdro . Esimocion de i producsion daria
potencil pora uns superficedo cultivo aue
ealem’ dorias

so0catiem

Radiscien toal por dia
Radiocion v

o 400-
22callem?

4320 Elnstsnlem’
360

w2

3528 Einstingem*
353 moletem?
e

Frodscion v o 01,01
aoion a4 oo 1 /s

engo consderando
e e caths' ol de (CH0) corresponde a
0

toquarimiento cufntieo de 10 Bnateln, 5
los T1g .

05.
Ko i ¢ fetisainite poaitis, g
de nurientes_ del

1m teqerimian

las deferminac
el
baja A byl o
se reduce aproximadamente
s hgpndo 3 5 08 nutenis rld
suelo se logran de

T GaT L suioe Sompuating 0
mulan en el grano durante 35 dias, se
traducen en un rendimiento de 164 qui
tales por ha por cosecha

n buena de maia es de

la pmduccmn

una unnola[u eficinte. A csas
dades puede agregarse
nqummemo adntico de 16, utilaado
stecileulo, a 10, que es un valor
mhmu en las determinaciones de labo-
torio, lo_que aproxima la produccién
uom..zszqumm Jha.

e, cios abajos, los autores han
extraidoconclusiones m
Aprozimadunente, ot 213 mpeﬂm’u o
estrato fol de mafz con
e, b dqo un_ saldo positivo
durante el dia. El tercio inferior fue
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negativo, o sea que en esa parte del
estrato folidceo (canopeo) es mas lo que
30 perd prncpuimente por Los rocetos

respiratorios, que lo que se gana por
fm.osmtuu Io cual constituye lo que se
considera parisitss, Para la latitud
y fecha en e e, o et
Jorse el sl o0 nogti, &, cuslier
i anarta S renholeks n Fote
de lns 6,40horas y se encuentra ya
disminuyendo a las 17,45, para ser nue-
wmaits negivo 8. 1945 ‘e
tot

a de esperar, la eficiencia
horas

minuyd la xesplrmon Por lo tanto, las
pérdidas nocturnas no correspondian a lo
esperado én caso de que la respiracion se
mantuviera constante,

FACTORES ECOLOGICOS EN LA
PRODUCCION PRIMARIA

visto que el sustrato de la

como_ regult
Sk eeakeds o depanicndo, os pro-

“Be improbable que el agua scle como
sustrato limitativo de Ia reaccion, porque
s6lo una reducida fraccion (1-8 %) de la
absorbida por la planta interviene en

icha funcion; antes de llegar a esa limi-
tacion, el proceso ya ha sido detenido
por Iz alta concentracién-de solutos y
desarreglos del medio interno. En calidad
de sustratos de la fotosfntesis, es habi-
fual e acten como limtaivos e iz y
ol 00;. Eate (ltimo puode enco
en_exceso, segin la mcnrpmmlsn 5
gl s, o on 13
en exceso el €O, d-\lpombl;. De-
bemos tener en cuenta que 1o es igual
onideer . aclyidad .00, o 1
plantas superiores que. en las algas; er
&tas o Gaite mingin mecatismo, que
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regule su_ difusién, ¢ que proviene del
medio_acuoso. El mayor o menor sumic
num dw?nde de los factores que deter-

lubilidad, como la tempe-
s, catad 8y o profun-
didad de sus fuentes de produccion, sea
ésta In atmbsfera exterior, las sales’ que
lo hbe'nn (2 COH # CO;~ + CO,),

detritus. por medio
macrofauna, hongos, ba

En las plantas, el Sy que e d
€O, hacia los cloroplastos estd regulado
principalmente por la apertura y cierre
de los estomae qu depende parcalmente
ncentracion de CO; en sus

mo el consumo por

sintesis es intensa incorpora
enks'del aiblo'y 44 Ta.s prieiiiieg
ior; entre estos dos extremos pueden pro-
interme-

mposicion llegue a equilibrar el con-
umo Totosintétcn; bl equilibrio solo
es posible cuand hcbem se

cuentran on nivele adecuados, en
Tar el ogua y Ia temperatura. En gner,un
suclo aumenta la emision de CO; con el
i e 1 mpeniet 1 el agua,
Tunbién o de importancis el O,
suministrado por la respiracion de las
mles, quo se dolaza. hacia Lo iidos
tosintéticos, asf como el obtenido del
o ot i i ‘mismas, lo
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Tigua 249, Disebuci st o asieatoiz y o i
(ol de caba PR 980-{1987). B s abvis e inlen el mesen el ua e o la coe-
e comespondiente, Los nizneros indiean el i s e

dinde sl

Fotolepsis & | ide dého de I olinkicicn. expresads

enporcentedela fciden (B, Medina . S o, 1970),




Rl sido demostrado con el uso de

A fotosintesis se compone de los dos

procesos fotoqufmicos por medio de las
e s sinetzs ATP Bototostortacion)
y NADPH. Los segundos son procesos
Q[piclmente enzimiticos, en los que se
incorpor luce el CO;. Es muy
importante la relacion entre ambos
grupos. Hace tiempo se compard la in-

tensidad de la fotosintesis realizada con
e fuce at

limite, todo aumento del indice foliar
disminuird la fotosintesis neta, ya que el

macion y poscion folar. Asf, s hojas
con fendencia a erectas requieren un
indice foliar mayor en las regiones donde
Ia incidencia de la luz solar tiende a ser
rpendicular a mediodfa.
o

porada en exceso a las necesidades de la
fiasin de 0, disponible v el proceso
limi este ltimo. Sugiere

también ulle E intersicad & . ki
puede disminuirse en un margen bastante

Snglo s Qe 5 voa aiectada Ia produc
cién fotosinttica.

Ln luz incide, directamente, sélo en
parte de una planta o de una comunidad,
T cul doponde de I direccion de 1a
incidencia, el indice foliar', la_posicion
foliar y ofras circunstancias, en tal forma.

fola o o i s o fums
e o s g i
e ooy s oo do o
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activamente _dejondo _de

como “qarists”, o que pmhahltm!nt!
hublera ocurrido partes inferiores
dal estrato Tolieeo debido a la dismi-
nucién de Ia intensidad de 1a luz.

Es evidente que en el plancton oced-
nico situado en las capas superiores de
los espejos de agua, Ia situacion sucle ser
diferente; spate de los nutrientes que

n como_limi
b condiciones naturales & 1a uz I que
ece estar normalmente en exceso con

con aire normal,
e onden do s 110000 agas por mi,
concentracion que implica la formacién

una masa opaca, lo que sugiere que la

cauces de algunos rios (Parand y de La
Bata), Ja skucién e difinta porque las
algas e ‘movimiento
By e s proi\mdldndu lo que



determina largos. perfodos de luz muy

iss, como.

cia
ion._puede depender

tambi erachum mtera o 1
e, oo pentaima memoss 0o
oeup una parte importants do mesdtl,
con mestoy extendidos y bien conec
s e st o gaseoso,

fujo
lo-cusl implica una condicién adecuada
] pwvedmmienm a i

rapidez de su fijacion—, del coeficiente
de_difusién deniro_de Ia célula, de las
de y de las

lesde 1a at-

de

cloroplastos, donde se fija.

La superficie de la interfase liquido-
gas es muy importante, Es posible que la
relacion “superficie de los. meatos-super-
ficie foliar", sea un_indice adecusdo y
il Bste “fndice de su interna”
podria. relacionarse con el fndice foliar

dar una idea més aproximada de la
capacidad de utilizacion del gas carbd-
o de una nidad, considerando
que la superfice.foliar ¢s suficiente y
esth en una forma que pue-
de ing iyor parte posible de

may
Ia radiacion incidente y que los estomas
cionan y_permiten un flujo 3
cuado para alimentar las paredes celu-

dante, . cuando su pérdida por transpi-

el o implics uns limitaciG, -
corporacién de CO, también puede se

te.
Los,diesns grden do adaptaciie ol
exceso y deficiencia de sgu
on equilibio entre st 4o pro-
cesos —pérdida de agua y ganancia de
Oerign g e to todo sumento do I cape
cidad de impli
mento de Iy capackdad de perder wueﬂl
te es que, en las regiones

porque desempefia un pepel importante
el traslado de sustancias nu'.nenus a
través del tejido vascular lefios

RELACION LUZ-CO; -MORFOLOGIA

El rivel de la intensidad de luz en que
una hoja comienza a tener un sald
energético negativo
de_compensacion luminico_el
determinado por la_capacidad fotosin-
tética de su equipo cloroplistico y de los
sistemas de respiracion. Ambos son, en

s ks 10 aped o e

ndient
& g v dem pmucmd grepcn
de una misma planta, situadas en distinta.

que es de suponer que las hojas infe-
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riores del estrato folidceo tengan un pun-

tiva con baja intensidad de luz. Del
mismo modo, se suporie que las especies
el sotobougte ienen también un punto
de compensacion
51 problema de las} biofs nfeiors ool
cmopeo, < s uencia
o paristerdspende de.la peci,
o profundicad o dicht estas fo
lidceo, de la densidad, posicion y con-
formacion de las hojas que lo componen,
densidad de la siembra y del tipo
de cultivo, todo lo cual puede permitir
una_penetracion adecuada de la luz sin
que se produzca un desperdicio de la
radiacion. Segin la comunidad, los fito-
técnicos deben buscar el mejor equilibrio
entre el CO,, la hz y el H;0, y la

comenzé a cultivarse en la RApubhcn Ar-
gentina, se introdujeron- plantas d

ra
cerrado el canopeo que al cumvo LT
considerd “limpiador” de malezs
profundo_estrato foliiceo, el endmce
alto indice foliar y, en consecuencia,
Gucir sombreado, Hetse plantas han 345
reemplazadas por cultivares mis bajos y
hojas més chicas que, ademds del mayor

chamiento de la luz, el CO, y el agua,
permiten la mecanizacion de la explo.
tacion.

Interesa Ia respiracién referente a todo

tal”, por lo cual se ha calculado en

l\)mm muy general que In respirain do
presenta  aproximadamente

n 33 do  Totosintoss neta. Est welacion

re otras causas, de la morfo-
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logfa, la bioguimica y Ia fisiologfa de la
planta, y de factores como la Iuz, el CO,
o mifrids,

3,6 gfa. A, en una reion s
oso,

una pme fotosinté m:u, relatifamente pe-
quefia, debe mantener una extensa masa

be echar al miximo
luz, manteniendo también en lo pot!bla
n amafio educdo e a pre are. La

estm:tun tiene que permit
de

T el Berio, e R0t G 1 i
desclends  lores eiorsal punto de

2 regién y

s condiciones ‘seconsiguen, por

2 parke, con un smmento el fucice
Tollar dentro e cieris: liites ¥, por
otra, evitando que la luz incida perpen



cularmente sobre el limbo en las horas
de:mayor intenidd 3 bacend que Jo
haga en forma inclinada, lo

itoe oo i e i & g pm-
cion erecta. en la zona superior del es-

gy 250 4 fam dcticoncontos con
ndon ediodfa,

b, B) Rama do
oo hols con tendencia &, poscion
T ors de mslodis,cuando o o

ones de €O, Lo ravos Saires incien el
sobne ' suprice o, dimnuyendo
T inensidad o i

sperice do mda, tienden a hacerlo en
o2 s lace . mpedc o 3
as situaciones se. aprovecha la

ol ot con ayorainci.

trato folidceo, Las hojas semierectas de
2ona superior permiten desviar gran
p-m o . Tas et hacis interlor,
especialment ‘mismo

wye su
Pecto a la asimilacién del CO, que se
Tegistra cuando la incidencia s directa y

W conveniente que, a medida que la

2 directa o reflejada’ profundice en el
wn]lm(o de las hojes, éstas tomen una
posicion horizontal, evitando. en lo po-
sible que los rayos lleguen al suelo donde
se N en su mayor parte para la
osintética. Se mantiene asi
un equilibrio entre la mayor captacion

‘asimilaci

de uz Is mayor ién de CO, ¥ la
de agua, -

emm ‘que por cada cm? de hoja, existe

na-oantidad” do s por und

tiempo que permit
erdco ol G0y dmpmxble e i
suy
i s principios parecen haber influido
lo-de floras naturales, don-

disponibilidad de los tres factores
clonados. Donde bay gus wificeic 3
st ods. o
e
Succibn de" 005 ¢ delnde 2 "l ‘e

en descomposicion. En
otros casos, la nactum i consttuida
una superior de

que Ia_componen (como punto de com-
pensacion luminico, apertura v cierre: de
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los -estomas, supericle foliar, etoétera),
se ditcbayen y uilaan o fctores dei
sty hgln s

ecnida I vegtaclin, 8 s vl
as de sequia qu
i ssikimtnts o fos s ey
s de veptacin xertl persmme
1o una parte minima de la

S disponible; durante la
luviosa, esa vegetacion se complementa

con un estrato herblceo de breve du-
racién que sncerpun Ia radiacion

fltra a través del estrato superior, en el
rimer caso con una baja relaci
aéreasubterrinea y, en el caso de las
plantas ~herbiceas, con una relacion
‘mayor.

Estos comportamientos
tenidos n cuents en Ia creasion de
nuevos cultivares como en la
3, manejo da comunidades g s
de_ecosistemas naturales. En cada caso
iy e conmsiorat o e, I i,
sidad, el punto de compensacion de las
especies de la comunidad, la disponibili-
, la densidad de la siembra,
el corte i de In vegtacitn, los
cultivos comumldol. e

eteéters, 1 ecosistema

{rat, Come i qemplo, gamos que dben

serdiferentes y la
Jon e " do

Delta (alta humedad relativa) y otro cul-
tivado en el Valle del Rio Negro (baja
‘humedad relativa).

FOTOSINTESIS Y DESARROLLO
del_rendimiento neto de la
fotosintesis por unidad de espacio y de
mpo, interesa el perfodo en que este

ceso se encuentra_act te el
ciclo vital de una planta. No osante
que

pro-
fnal 'y G otros gil Syl
m. Segln o y3 emmesade, o ol

dz o comwescm de 0 fnmmom-,
en I

ure
conime Ja, mase rolm ek relacion

e odo
pox In temperatura I longiad a6l dia

altvr de trgo destido s ma regén
(sudoeste de la Prov. de Bue-

taci
fundamentales y muy distin
ot by que tar an cuea
las capas ‘impermeables de tos

i part del sbsuelo (nw‘

Buenos Aires), o bien las diferencias que
podrfan ser necesarias en un método de
poda de un manzanar cultivado en el
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os tallos
crecen_ripidamente y se [l
atas” (entallecmlents) en cuyos extre
mos van creciendo las .

Varias bojas, In Totostatais do

tativa_inicial), Ja_ longitud_del peri-
odo tolsinttioo dumnte Ia primera ase

crecimiento no esti directamente rels-
cionada con la produccion e ¥ bt
ones los cultivos

comenzar este proceso, y en especial



de la antesis, el perfodo fotosinté-

da lugar a una “hoja bandera” mayor, y
luego de la antesis porque el conjunto
alimenta directamente las reservas de los
granos en formacion que constituyen el
roduc erido. Por todo ello, es
evidente que la relacion no se establece
periodo Totositético totl, sino

més _estrechamente
vinculado con la formacion del producto.
Bupodil’ e pof s s v ol
trigo, la cebada y el centeno se com-

ta de ) la nlmm entre
Ia fotosintesis y la_acumulacion de las
Toservas en los tubdrculos fambién de-
pende del proceso de desarroll

de I plntacin, l tublrculo madee

acumulacion de inhibidores, todo lo cual

Ias altas tempe-
raturas sufridas durante la formacion de
loa, tbéroulos mkdes, duranta n ‘bro-
tacibn 0 en ctivos

En ol mats, e perodo d formscién
delongnnulesde roximadamente 35
dfas 36 caleuln un aumento. del 8%

diario). Esto implica que, si s prolonga
dicho perfodo a 60 dfas, sea como un
genético o por medio de biorre-
guladores, un rendimiento de 2000 kg/ha
podrfa elevarse a 3.400 bajo las mismas
condiciones.
Todo ello in i6n “foto-

cubaci
conndo Ia Boogte e planta sufre un
cambio fundamental y In mayor parte de

lo§ productos de la fotosintesis se tras-
lada 8 los tubérelos b, procsso que
dida que e el

Bt i o smbren
tubéreulos ya incubados durante e al-
‘macenaje, pricticamente no se producen

madurez, posiblemente debido a la

recta, sin
de dsarrllo do 1y 1a planta como del pro-

buscado. e
vmlangnu ritimenee s totetos
que, paado cierlo linite, no e manifes
fa en ol rendiniento ol mismo tiempo
e ot st e
campo, con todos los eseos isherentes o
esa sit

Socrietlents. do Kethonpxccomn o o

los con una_prolongacion consecuente
de aquéllos conectad tamente con
In productividad lo que indica I

icos que se van produciento durante
desarrollo de un vegetal. El ren ents
del aroz se ha aumentado y podré
un més a
conozca mejor ¢l papel que desempefian
el las divers fivi-

y tratar de prolongar el perfodo “antesis-
‘maduracién”.
En algunas especies ~algodonero, gira-
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sol, arroz—, la maduracion de los frutos
wmhmmm.umumuupmu
or 1o cual es conveniente utilizar dese-
Cantes o deoliantes que permiten
cosecha oportuna, sin esperar la deseca-
cién natural del follaje y los tallos. En
otros casos, los granos mantienen por un
tiempo un alto contenido de agua lo que
dificulta su_almacenaje, no obstante la
cosecha pusde adeantare, ya que e
mulacién de Lo de Ia foto-
Vintesa’ ha lenminados 3 ja- humedad
elevada del cereal se reduce a niveles
adecuados por medios mecdnicos.

PROCESOS NO FOTOSINTETICOS

A patit do I peoducién primace, of
vegetal debe  constituir su
prodictors, que pueds s una sola o
s (algns ,.--mnu). una planta 5, egin la
mplejidad osistema, hasta_los

Do comsmiioss do o adena ol
gica, como 10s herbivoros, omnfvoros o

camfvoros, correspondientes a animales
superiores o peces.

La- produccion primaria _representa
generalmente slo un valor potencial que
debe convertirse —por medio del creci-
mlmu:, s difyrencicii mtern y et
y la acumulacion de reservas o
tratormadion en pmte[nu y aal
‘males— en los product lespor
o hombr,

pm mn complejos y muy
dmunm. segiin las circunstancias y es-

constitayen
Gaboraiion de'los producios Snals 3
partir de la fotosintesis estd determinada

yen en parte por 0 metabolismo,
dientemente de las condiciones
del ambiente, o bien con arreglo a las
condiciones, del medio, como la tempe-
ratura, el crecimiento, la ,
intensidad de luz, 1a longitud continua
del perfodo_oscuro (fotoy d),
1as horas diarias de luz, etcét
Los procesos son tan particulares que

i —que es de suponer que podria
Slbont . sk (ool pct
ca una disminucion del crecimiento.

Attt g e

T 251 s s
i
ﬁ:.';m::.r""“ . mooio
‘bajo luz solar directa de alta intensidad.

i e, ey y




Ia foml(nﬁdl (de 8 a 16 horas diarias de
le igus

I al intensidad.y. cién), se

p un aumento de 163 veces ¢l peso

seco; con iguales horas-diarias de luz, Ia
i sok

n relacion  su splicacién

s (16 horas continuas y 8

‘horas de oscuridad y 16 horas interrumpi-

dal con dos pnnodcl ded haml de oscu-
ad),

252).

uierda crecieron bajo fotoperfodos de

‘perfodo oscuro de. it

LLECTURAS COMPLEMENTARIAS

Eastin, J. D. y F. A. Haskins: Physiolo-
sl apetsof rop yeld, 196,

: omyn-
fixation pathways”.
Ru/ Plnnt Physiol, 21: uum

8 horas cada uno, (Insit

‘Vegetal. Univ. Nac. de.

Lemon, B “Aerodianic. shdies of
€0, een the atm o!ph
and the plln . P&g 263290 en
i Faroemstingthe s, 1

Lith, i 8 ‘computes model of the
world vegetation.
Biosphera mode”.
‘noamericano V° Meji

the _productivity of ialplant
communities”, 75 261308, en -
vmmvtingthz

o
ductivity, Ann- e, Plant Pryoior
22: 431468, 1971,

669



Odum, Fundamentals of ecology.
Wb Sausrs, 5 ey 1971, Londe

i “Net pnm.gy_pmduc-

e

diction from _climatological _d
o Mot 102 555, 1.7, 1060,
Slatyer, R. O.: Plant-water relationships,

1967.
San Pietro, A., F. A. Greer y T.J. Army:
Harve en:tingthe'un 1967.

estlake, D. ‘Comparisons of plant
productivity”, Biol. Rer. 58 ")

670

85425, 1960,

Wit, C. .. “Photosynthesis: its relation-
|pto ‘overpapulation”, pigs. 315-320,

o Eodetig ot men 19617

oshida Shovichi: aspects

of ain e, dna e Pt Phy-

ry land in hungry wor
Hraacions of The Now Jork Ack.
demy of Sciences, serie II,- vol. 31,
N° 2,1969.




INDICE
ALFABETICO

A Acidos no saturados, 204
Koo i, 35123
Aberturs estomitics 358 olism
‘Abscision, 363,473 Ackdosrgiies, %i
flores, frutos, 541, 608, 609 deonlt; los,
Absorci6n, de agua, 337, 340, 341 cinetos,
de nu lnnlu‘ !G Acodo. [munﬁn)i“ g
e Acteiid ensim
oves(aio) ‘Aduptacion 183 condlclones hdricas, 369
Aceta zm' = "““ Ademon, 115,120,121, 124, 126, 130
‘Acsil, 126
2 DR 7 115,160,181 120-124, 125,126,
‘A shiiioo, 253, 36, 414,478, 477,478 ST SR I R
oty s, 156 130.140, 254,

eloroplast
Sompide s pantasmperores, 120

Cromostmico; 130
estruchura secundaris, 127
‘mitocondrial, 130
nuclear, 128
o, 522 polimerass, 137
atentice Teplicacion, 133
el ranseripeidn, 139
mmmm e ﬁ?{;:.“?ai
- ico, 207 ‘Agalla,
Pdienico, 197 :""“‘""“‘ e
idrocdrpico, 713 rinid
bt o0’ ncion, 021
olacético, 229, 230, 232, 385, 443, movimiento en el xilema, 342
446,476,451 potencial, 269 3
Indolpitvico, 380 propiedades, 319
g i con el rendiminto, 652
mirfsico, 207 ‘Mlargamiento celular, 457
oleico, 210, 213 ‘Albedo, 645, 658
nintto, d67 Aldehido, 8
cico, idicion de lo deidos grasos, 215
shiquimico, 230 i
Acidos grasos, 208, 204 A
activacion, 205 Amida, 266
betwoxidacion, 216 allop 90
lemas oxidativos, 213 xilopladds, $8, 190

671



Amiloss, 101 7

mnml-:ldu? 117,148,206, 301, 302 A
55
Bt 12, 118,101,188, 107
"'dT.::. 130 & ’s:n";”s'-?' ”
7.9 incudoras, 89
Anfdowpeisden 116579 mﬂ,dmm.‘iz
Anaom, B
g 6ot a52 Bacterim dentifcans, 111
eptametiago
s 14, 451 B ipotaian du S o diaciot crusiion,
e
riodan 854 e
i 651 stogendas 118,115, 120,12, 135, 124
Apareamientos, Basidiomicetas, 13
Abic, cambios 564589 ol
coimr, 395 5080

n de losdeidos grass, 215
oamitin

Leioets moweuir, 117

xemdm.sn, 1,613

Blowr w

118, 120, 121, 127, 129, 130,
131, 135, 138, 187, 138, 19, 140, 142,

kmm s 77
ltzman, constante, 268

rovidiurna, 578, 579, 580, 584
revilongidirna, 578, 579
romus nerni, 18

ulbos,

c

© 38 (fjacién de CO,), 655
4 tincién de 0O ), 655
alio, . 245,270,

.37, 108, 109

Jvin (acion de CO3), 655
lo, 455

ekuoi, S04, 395,400



Celulosa, 199

Ciclo, 14
de Calvin, 34, 66, 67,92, 104
de
de Hateh 3 Slack, 54,60

e 120121, 120,130
metil, 119, 1
Citbninas, 25, 252, 237, 464, 446, 41, 474,
478

Clamidospar
Clones, envejecimiento, 607, 636, 637
Cloro, 2

Cloofia 5,12, 385, 200,201,701
sintesis

Clorftics,
Clorop |.na s 34,180,181, 438

Conductividad al agus, 336
, 258

6
657

358
‘onversion, en produccion, 648

39
54

e
Corriene ciloplésmica, 381
rasas (fjci

ife m.mm celular, 393
ento animal, 395
dwwén cohlar, 591, 365

il
Tlatia alechany selativ, 402
relaci6n de dre folar,

tam dounidad flar, 06"

y produccion,

istales, 18

moprotefna
Cromosomas, :s M 183,620

Cir g i
Cuaie, 468
Curva'sigmoidea, 100

* Curvas de Blackman,

uscuta, 12
Cutinas, 26

Cyeoes, 308,529
cH

Chalaza, 634

D

Déficit de saturacién hidrica, 358
‘Degradacion de los aztcares, 92
Densidad boyante, 128

requlacior,

md\mm m St
Destimiaci
Desturat, 216
Dessturlzacion (ADN), 127
Descioucietado, 135

Desoxinuclodei

Desoximibonacees (1), 3. 17,124

673



Desoxiribonucledsido, 119
soxirriboss, 119

s, 5,

Envaicks oo, 501, 602, 603

Enzima D, 1

Emimas 1, 2,10, 15, 41,117118, 136137
‘ramificantes,

scherichia coll, 118, 137
mas, 37

ispacio, libre aparente, 255
itas, 633

Kras
s Wedos uceicon, 128
Eifenor 229, 290, 445, 446,516
intesi, 517
crecimiento caulinar, 517
ofectos fisiolégi

nastismos,
senescencia de frutos, 517
518

tropismos,

Etioplistidos, 3¢

iontes, 135, 137, 139
do ARN, 142

Sintes
Exenonica,%, 4.6

presion fenotipica, 117
o in, 177358, 147, 168

¥

Factoresadveros, 550
de produccion, 651

ccolbicos de produccion primaria, 660
Fases de sintesis S, 133, 135,
Fecundacién,

doble, 634
Fenol6gico, desarrollo, 595
Fenotipica, expresion, 138
Fermentacion, 77, 103
ina, 63, 64, 82, 210
257

Flavoncides, 115,



Galacturonanos, 199
ametangio, 630

‘anatomfa,

Floracion, 363, 976, 455

Flonl, expresién, m 548
‘metabolismo,

Fiongon SE5 08

Flujo,activado, 386

difusional, 589

‘masal, 383

‘masal de agua, 339

cmtteo 585

w.w m m 129 128

ndull‘mdo., s

intro, 2ig, 210,011
otoasimilad

5
420,565
otoxidacion, 10
577,384,608 toc go 13 o 610,621,626
otoperfodo, 432 efecto do la tenion de CO;, 625
440 efecto do la tensién de O, 618, 619, 624-
otorreceptor, 424 625,627
10,112, 656 cteto dea tempmtare, 016, 618,010,627
biogquimica do a, 112 efectos del estado hidrico, 623, 626, 6
influencia de a luz, 115 e totoperiono s e do o gt
dela temperatura, 115 ‘mentos, 624
00y 115 o egumios sminales, 620,624
el enzimas,
métodos s e 113 lww.-qurmlcuvndﬁlm 625
 Fotosintesi, 1, 2, 4,6, 10, 11, 18, 67, 61, 361, tores quinicos ex6genos, 625,
mu

contenido dela dlorela, 51
I tampenure, 80

mm

sforo, cambios en el
{rschminoe 35,418

mvllnhlmlu. o
intensidad, 6¢ ﬁtmnm /615, 622, 625, 626
ndiodospas modi nienidad, 83 horm
654 imbibicion, 615, o
inhibicion de la, 42

v o33, 63, 624,625
metabolismo, 615, 610
periodicidad, 626

racion, 620

e tetrazolio, 527

617,618
sistema de alta energfa, 621

viabilidad, 627628

inas, 229, 239, 234, 235, 446, 477, 478

502, 507
Galactatidos 211 modo de accién, 509
Gala mananos, 198 partenocarpis,
Galctoss, 197,389 traslado, 501

675



tuberizacidn, 505 individuo, 629
Gimnospermas, indol, 230
1
Glicerol fosfato, 21 i
icolsi, 91, 98, 54,07 formacién lineal, 133
enss, hibidor Beta, b
luc6lisis de Embden- ki, 91 nhibidores, 9, 445, 447, 451, 476, 518
Glucomananos, 198, clasifieacion, 5
Gluctsidos, 389 ‘competitivos, 47, 262
GMP, 1 do enzimas, 47
nidio, 13, 638 fenlicos, 520
Gritico dkl.lnemwrrmnk Y 1o competitivos, 47
ra propiedades, 619
Grnes deseurons, sintesis de ARN, 143
rénulos dzl\mldbn o0 células, 640
539, 640-641
rosaticon, 18 mectvoms 16
e intermedi
Guanina, 119, 120, 121,124, 126, 130 etemedsy, xm.ma.m, 578579
Intercambio catio:
[nulina, 2
B o itze”,clfvos 465
Tones, absorci6n,
Habitat, 13, 14 s maiaboles, 260
Haploide 629,631 hdrtgenc, 67
Haustorios, Logmia,
Helice, 13( Isopent
micdulom, 24,197,199 np!mldm Soiios, 204,200
emipuision Isospori, 631
as, 551 Isbtopo, 135
lhm[llnu o O
632
lophm 15, 21 3
idacion, 121
dacob, 1

Yot Houmitico, 381
Juvenil perfodo, 568

L
Laminila meds, 22,195

Latente,
e, BT 304
Lecturs, do Ia informacién, 124

e , 340
Horguilla, 135-136
Hortfcolss, plantas, 544

1
Imbibicin, 615, 616

Lipoxidacion, 215

Indiferentss, fotoperiodismo, 578, 579

676



Marchitamiento permanente, 355
temporario, 355
Y 190,10

M-mbmw 0,36,185

Muhkm- U T ————
O el i S04, %
Soteo ulepente
inado o mdvﬂn[dn. 308
divién atilal, 5
o355
ania, 395

.pugg 396,398, 399
-.m 395,396
Mulofpnu

Mesofitas,
Mnhholl.no, 124
S

Mellndn, horr- dola 62
citosina, 121

Nt el
i (0,130
Motilo, 120

odesmos, 80
ierorrespirémetro de Warburg, 84, 85
icrospora, 632, 633
o, 633
erotbulo, )s 2
s pid

iersen,fugio
ocondri, 4, $15% 0,101
oliono, 353

oracion, 455, 159, 531

forfogénels, 1, 2, 407, o]

controlinfert

control intracelular n....mm. 07

diferenciacién celular, 4

diferenciacin y crecimiento del véstago y la
Tatow, 432

heterofila, 41
histogénesis, 411

Mutaglh
e

Nititacién, 359
Nitrogenads, nutricion, 306



Nitrogenssa, entosas, 119,
qub‘mu‘s u 247,271, 265,280, 380 Peltier, a!mwdg £

1,312,813, 314, 315,316 B
Peptidos, 298
idermis, 397
Perfodos criticos, 364

vegett
Permeabil
P, 585

idad de membran, 258

pH,
= Phaseolus aureus, 199
s priens 180

gomior bmmuu. 239

umldhu.lls 119, 121,124,130
6 inorgénico,

ciadido 180,140

olsomas, 132
smosis, roentaje de marchitamiento permanente, 356
rocdhls (ere), 691,653 oriina, 240,241

o,
xidacion bioldgica, 59
<igeno.5, 10, 11,266

o, m 266,210,271
agua, 3

‘medicién, 320
quimico, 266, 322, 326
lox, 59

PR, 585
Presi6n, de turgencia, 328
‘osmética, 324

foliaes, 398,
Procesos no fotosintéticos en producei6n, 667




Procutin
Prouaciierp izt 47,668

Protalo, 01,632, 6
Frotetrus, 1 9 Tir, 118, 130, 138, 298, 209

Purina, 116, 121, 124, 130
Q

Quastan, 057
3ov0s,
Qndtmﬁn, umr. dela, 461
Quelat

i m

teconoei
Cequacion gondics 169-179
teguladores, 10, 118, 441
aplicaciones, 535
Relaci6n 1uz-CO, anortom‘r., 663
Relacior
Renatura
Rendimonie, cuintlco, 657
energtico,

Replicsitn 17,123

oldgicos
tuberizacién, 52
Reticulg endoplésmico, 18, 30

Rebreitincion 53
Retromhineion, 58
Rhizobium, 1

3
|\1(»nmll, 18, 27, 181
‘oucariontes,
Rizogénesis, 141, 494

fzomas, 639
Row, 123
ion, 367

s

Sacaross, 187, 188, 387
sintetasa, 188, 189

679



mbrionario, 631
S-mmu, 12,14

Shcvensianipadis, 124
:vmp]emonl.nn 121

Semill albuminada, 613
da,

Subering, 26

tantes, 18, 26
Sustancis, s 16, 98
incrustantes, 18,
et

Taba
Tamano del ADN molecular, 128
Tamiz molecular, 258

‘metilacién, 462
au.qu.mm 161
de Overte

Termo

;ﬂmmurhi&m 55,647

, 119,120,124, 126
reada, 135

Transmitancia, 645
Transpiracin, 344,363, 365
itud, 854

ninedos por nsctos, 476
v

UMP, 140
‘Unidades Svedberg, 131
Uniones hidrigeno, 123

Uromictsaririphyi 12
UTP, 120, 1
v

Vacuola, 4,18, 33
Vegetativo, s, 665
fodo, 5
Verbascom, 3
.z..,:mm. S0
Vesteula, 18
Vesielas de Golgi 23
2 -

vnmz % o, m
cogénicos,

ismo, 3
Vi, 443



Viviparidad, 687
Xenofito, 633
Xilema, 897

w

Wuarburg, microrrespizémeteo de, 84, 85 2
Zedtina, 237
Zoosporas, 638

Esta edicion de 2500 cjemplares

se termin de imprimit en fos Talleres
EDIGRAF, Delgado 834, Buenos Aires,
en el mes deoctubre de 1980.



~PROCESOS FUNDAMENTALES EN LA VIDj

1
TRSPRACIDY  LINACORDE  ppgpueers ;
e W AOUTES ‘
“ll""\ IO ‘
w : - 1
R
oy — |
1 HEBILSAD
:E | o @s s
zul | HATOnos { TRLEO-RoSuRlS
g: \ / TR
2 V um“ '
£
! i s
_—
]‘I N
& Vi
s € RESPIRACION NETABOLISHO
i i AR R VMBS L
N
o L
<2 L 1 '“”m"f \w T\ 5 s FLOOE
&=z LT I Lo poms.




et s
DE UN VEGETAL~

Figura 2 de Fisilogia vegetal, Ver pigine 9 del texto,

w
/

U
/AN
/s] TS Enzmmcn\

/m‘]:i‘&””l:ﬁ" b \fummuufuufums

< oD 1 B

R
\mm EATRACELOLAR Eﬁﬂ”ﬂfm
4 (h4Bstisin)

DORMICION

I
/ﬁEEIJlACN\ VERNAL IAGIOK
\umlunuhntzs i FﬂlﬂMﬂHFﬂEEHESlS =
| §40-T30m
\ cu{g\cms . L7 ALTA ENERGIA
\\_‘// 3 WM




DE UN VEGETAL -

Figura 2 de Fisilogia vegeal, Ver pigina 9 dl texto,

LUZ
1)
REEIJIM\ / %
mms AT
0
'—\”"“F“Eﬁ‘s‘lﬁ;ﬂﬁ“‘“°"“" T A
i et LR
(4:48801120)
\r’ DORHICION
PN VERMUZM.’IUH
A,
[ Hoon- ¢ FUTUMIRFUEENESIS =il
B | -7
A\ LEIS, {U4Z ALTA ENERGIA
\\nn// WM

l




\ / wHero N\
1 DESHRROLLD
! vt i
sy i vunuunmun\ ”E@X"gﬁfmn\
I \!
_‘,i ESTCTIRAONHOEELIR Mrﬁimsmmnmh\
i :{%‘,:MW’ WG
o
TR B W /,' Sy
\\ /
[Hﬂlsgvjm/ ‘ ///HMMMUM
N, 1S i
---- /ﬁuml i h
T T
; R \
L T ekl
i unmmwnuu | o T
i) WL TS AMNES FRNCEAESE |
\ 1 Wy |- SUSTANCIS Y COMPUESTOS
. Rl Ll
1 - — |l
i ] = e s
— i
! ENO AR | {5 o
! —— OIS
! -
) 0y = NEDIQ EXTERNO






	Binder1_Página_001
	Binder1_Página_002
	Binder1_Página_003
	Binder1_Página_004
	Binder1_Página_005
	Binder1_Página_006
	Binder1_Página_007
	Binder1_Página_008
	Binder1_Página_009
	Binder1_Página_010
	Binder1_Página_011
	Binder1_Página_012
	Binder1_Página_013
	Binder1_Página_014
	Binder1_Página_015
	Binder1_Página_016
	Binder1_Página_017
	Binder1_Página_018
	Binder1_Página_019
	Binder1_Página_020
	Binder1_Página_021
	Binder1_Página_022
	Binder1_Página_023
	Binder1_Página_024
	Binder1_Página_025
	Binder1_Página_026
	Binder1_Página_027
	Binder1_Página_028
	Binder1_Página_029
	Binder1_Página_030
	Binder1_Página_031
	Binder1_Página_032
	Binder1_Página_033
	Binder1_Página_034
	Binder1_Página_035
	Binder1_Página_036
	Binder1_Página_037
	Binder1_Página_038
	Binder1_Página_039
	Binder1_Página_040
	Binder1_Página_041
	Binder1_Página_042
	Binder1_Página_043
	Binder1_Página_044
	Binder1_Página_045
	Binder1_Página_046
	Binder1_Página_047
	Binder1_Página_048
	Binder1_Página_049
	Binder1_Página_050
	Binder1_Página_051
	Binder1_Página_052
	Binder1_Página_053
	Binder1_Página_054
	Binder1_Página_055
	Binder1_Página_056
	Binder1_Página_057
	Binder1_Página_058
	Binder1_Página_059
	Binder1_Página_060
	Binder1_Página_061
	Binder1_Página_062
	Binder1_Página_063
	Binder1_Página_064
	Binder1_Página_065
	Binder1_Página_066
	Binder1_Página_067
	Binder1_Página_068
	Binder1_Página_069
	Binder1_Página_070
	Binder1_Página_071
	Binder1_Página_072
	Binder1_Página_073
	Binder1_Página_074
	Binder1_Página_075
	Binder1_Página_076
	Binder1_Página_077
	Binder1_Página_078
	Binder1_Página_079
	Binder1_Página_080
	Binder1_Página_081
	Binder1_Página_082
	Binder1_Página_083
	Binder1_Página_084
	Binder1_Página_085
	Binder1_Página_086
	Binder1_Página_087
	Binder1_Página_088
	Binder1_Página_089
	Binder1_Página_090
	Binder1_Página_091
	Binder1_Página_092
	Binder1_Página_093
	Binder1_Página_094
	Binder1_Página_095
	Binder1_Página_096
	Binder1_Página_097
	Binder1_Página_098
	Binder1_Página_099
	Binder1_Página_100
	Binder1_Página_101
	Binder1_Página_102
	Binder1_Página_103
	Binder1_Página_104
	Binder1_Página_105
	Binder1_Página_106
	Binder1_Página_107
	Binder1_Página_108
	Binder1_Página_109
	Binder1_Página_110
	Binder1_Página_111
	Binder1_Página_112
	Binder1_Página_113
	Binder1_Página_114
	Binder1_Página_115
	Binder1_Página_116
	Binder1_Página_117
	Binder1_Página_118
	Binder1_Página_119
	Binder1_Página_120
	Binder1_Página_121
	Binder1_Página_122
	Binder1_Página_123
	Binder1_Página_124
	Binder1_Página_125
	Binder1_Página_126
	Binder1_Página_127
	Binder1_Página_128
	Binder1_Página_129
	Binder1_Página_130
	Binder1_Página_131
	Binder1_Página_132
	Binder1_Página_133
	Binder1_Página_134
	Binder1_Página_135
	Binder1_Página_136
	Binder1_Página_137
	Binder1_Página_138
	Binder1_Página_139
	Binder1_Página_140
	Binder1_Página_141
	Binder1_Página_142
	Binder1_Página_143
	Binder1_Página_144
	Binder1_Página_145
	Binder1_Página_146
	Binder1_Página_147
	Binder1_Página_148
	Binder1_Página_149
	Binder1_Página_150
	Binder1_Página_151
	Binder1_Página_152
	Binder1_Página_153
	Binder1_Página_154
	Binder1_Página_155
	Binder1_Página_156
	Binder1_Página_157
	Binder1_Página_158
	Binder1_Página_159
	Binder1_Página_160
	Binder1_Página_161
	Binder1_Página_162
	Binder1_Página_163
	Binder1_Página_164
	Binder1_Página_165
	Binder1_Página_166
	Binder1_Página_167
	Binder1_Página_168
	Binder1_Página_169
	Binder1_Página_170
	Binder1_Página_171
	Binder1_Página_172
	Binder1_Página_173
	Binder1_Página_174
	Binder1_Página_175
	Binder1_Página_176
	Binder1_Página_177
	Binder1_Página_178
	Binder1_Página_179
	Binder1_Página_180
	Binder1_Página_181
	Binder1_Página_182
	Binder1_Página_183
	Binder1_Página_184
	Binder1_Página_185
	Binder1_Página_186
	Binder1_Página_187
	Binder1_Página_188
	Binder1_Página_189
	Binder1_Página_190
	Binder1_Página_191
	Binder1_Página_192
	Binder1_Página_193
	Binder1_Página_194
	Binder1_Página_195
	Binder1_Página_196
	Binder1_Página_197
	Binder1_Página_198
	Binder1_Página_199
	Binder1_Página_200
	Binder1_Página_201
	Binder1_Página_202
	Binder1_Página_203
	Binder1_Página_204
	Binder1_Página_205
	Binder1_Página_206
	Binder1_Página_207
	Binder1_Página_208
	Binder1_Página_209
	Binder1_Página_210
	Binder1_Página_211
	Binder1_Página_212
	Binder1_Página_213
	Binder1_Página_214
	Binder1_Página_215
	Binder1_Página_216
	Binder1_Página_217
	Binder1_Página_218
	Binder1_Página_219
	Binder1_Página_220
	Binder1_Página_221
	Binder1_Página_222
	Binder1_Página_223
	Binder1_Página_224
	Binder1_Página_225
	Binder1_Página_226
	Binder1_Página_227
	Binder1_Página_228
	Binder1_Página_229
	Binder1_Página_230
	Binder1_Página_231
	Binder1_Página_232
	Binder1_Página_233
	Binder1_Página_234
	Binder1_Página_235
	Binder1_Página_236.
	Binder1_Página_236
	Binder1_Página_237
	Binder1_Página_238
	Binder1_Página_239
	Binder1_Página_240
	Binder1_Página_241
	Binder1_Página_242
	Binder1_Página_243
	Binder1_Página_244
	Binder1_Página_245
	Binder1_Página_246
	Binder1_Página_247
	Binder1_Página_248
	Binder1_Página_249
	Binder1_Página_250
	Binder1_Página_251
	Binder1_Página_252
	Binder1_Página_253
	Binder1_Página_254
	Binder1_Página_255
	Binder1_Página_256
	Binder1_Página_257
	Binder1_Página_258
	Binder1_Página_259
	Binder1_Página_260
	Binder1_Página_261
	Binder1_Página_262
	Binder1_Página_263
	Binder1_Página_264
	Binder1_Página_265
	Binder1_Página_266
	Binder1_Página_267
	Binder1_Página_268
	Binder1_Página_269
	Binder1_Página_270
	Binder1_Página_271
	Binder1_Página_272
	Binder1_Página_273
	Binder1_Página_274
	Binder1_Página_275
	Binder1_Página_276
	Binder1_Página_277
	Binder1_Página_278
	Binder1_Página_279
	Binder1_Página_280
	Binder1_Página_281
	Binder1_Página_282
	Binder1_Página_283
	Binder1_Página_284
	Binder1_Página_285
	Binder1_Página_286
	Binder1_Página_287
	Binder1_Página_288
	Binder1_Página_289
	Binder1_Página_290
	Binder1_Página_291
	Binder1_Página_292
	Binder1_Página_293
	Binder1_Página_294
	Binder1_Página_295
	Binder1_Página_296
	Binder1_Página_297
	Binder1_Página_298
	Binder1_Página_299
	Binder1_Página_300
	Binder1_Página_301
	Binder1_Página_302
	Binder1_Página_303
	Binder1_Página_304
	Binder1_Página_305
	Binder1_Página_306
	Binder1_Página_307
	Binder1_Página_308
	Binder1_Página_309
	Binder1_Página_310
	Binder1_Página_311
	Binder1_Página_312
	Binder1_Página_313
	Binder1_Página_314
	Binder1_Página_315
	Binder1_Página_316
	Binder1_Página_317
	Binder1_Página_318
	Binder1_Página_319
	Binder1_Página_320
	Binder1_Página_321
	Binder1_Página_322
	Binder1_Página_323
	Binder1_Página_324
	Binder1_Página_325
	Binder1_Página_326
	Binder1_Página_327
	Binder1_Página_328
	Binder1_Página_329
	Binder1_Página_330
	Binder1_Página_331
	Binder1_Página_332
	Binder1_Página_333
	Binder1_Página_334
	Binder1_Página_335
	Binder1_Página_336
	Binder1_Página_337
	Binder1_Página_338
	Binder1_Página_339
	Binder1_Página_340
	Binder1_Página_341
	Binder1_Página_342
	Binder1_Página_343
	Binder1_Página_344
	Binder1_Página_345
	Binder1_Página_346
	Binder1_Página_347
	Binder1_Página_348
	Binder1_Página_349
	Binder1_Página_350
	Binder1_Página_351
	Binder1_Página_352
	Binder1_Página_353
	Binder1_Página_354
	Binder1_Página_355
	Binder1_Página_356
	Binder1_Página_357
	Binder1_Página_358
	Binder1_Página_359
	Binder1_Página_360
	Binder1_Página_361
	Binder1_Página_362
	Binder1_Página_363
	Binder1_Página_364
	Binder1_Página_365
	Binder1_Página_366
	Binder1_Página_367
	Binder1_Página_368
	Binder1_Página_369
	Binder1_Página_370
	Binder1_Página_371
	Binder1_Página_372
	Binder1_Página_373
	Binder1_Página_374
	Binder1_Página_375
	Binder1_Página_376
	Binder1_Página_377
	Binder1_Página_378
	Binder1_Página_379
	Binder1_Página_380
	Binder1_Página_381
	Binder1_Página_382
	Binder1_Página_383
	Binder1_Página_384
	Binder1_Página_385
	Binder1_Página_386
	Binder1_Página_387
	Binder1_Página_388
	Binder1_Página_389
	Binder1_Página_390
	Binder1_Página_391
	Binder1_Página_392
	Binder1_Página_393
	Binder1_Página_394
	Binder1_Página_395
	Binder1_Página_396
	Binder1_Página_397
	Binder1_Página_398
	Binder1_Página_399
	Binder1_Página_400
	Binder1_Página_401
	Binder1_Página_402
	Binder1_Página_403
	Binder1_Página_404
	Binder1_Página_405
	Binder1_Página_406
	Binder1_Página_407
	Binder1_Página_408
	Binder1_Página_409
	Binder1_Página_410
	Binder1_Página_411
	Binder1_Página_412
	Binder1_Página_413
	Binder1_Página_414
	Binder1_Página_415
	Binder1_Página_416
	Binder1_Página_417
	Binder1_Página_418
	Binder1_Página_419
	Binder1_Página_420
	Binder1_Página_421
	Binder1_Página_422
	Binder1_Página_423
	Binder1_Página_424
	Binder1_Página_425
	Binder1_Página_426
	Binder1_Página_427
	Binder1_Página_428
	Binder1_Página_429
	Binder1_Página_430
	Binder1_Página_431
	Binder1_Página_432
	Binder1_Página_433
	Binder1_Página_434
	Binder1_Página_435
	Binder1_Página_436
	Binder1_Página_437
	Binder1_Página_438
	Binder1_Página_439
	Binder1_Página_440
	Binder1_Página_441
	Binder1_Página_442
	Binder1_Página_443
	Binder1_Página_444
	Binder1_Página_445
	Binder1_Página_446
	Binder1_Página_447
	Binder1_Página_448
	Binder1_Página_449
	Binder1_Página_450
	Binder1_Página_451
	Binder1_Página_452
	Binder1_Página_453
	Binder1_Página_454
	Binder1_Página_455
	Binder1_Página_456
	Binder1_Página_457
	Binder1_Página_458
	Binder1_Página_459
	Binder1_Página_460
	Binder1_Página_461
	Binder1_Página_462
	Binder1_Página_463
	Binder1_Página_464
	Binder1_Página_465
	Binder1_Página_466
	Binder1_Página_467
	Binder1_Página_468
	Binder1_Página_469
	Binder1_Página_470
	Binder1_Página_471
	Binder1_Página_472
	Binder1_Página_473
	Binder1_Página_474
	Binder1_Página_475
	Binder1_Página_476
	Binder1_Página_477
	Binder1_Página_478
	Binder1_Página_479
	Binder1_Página_480
	Binder1_Página_481
	Binder1_Página_482
	Binder1_Página_483
	Binder1_Página_484
	Binder1_Página_485
	Binder1_Página_486
	Binder1_Página_487
	Binder1_Página_488
	Binder1_Página_489
	Binder1_Página_490
	Binder1_Página_491
	Binder1_Página_492
	Binder1_Página_493
	Binder1_Página_494
	Binder1_Página_495
	Binder1_Página_496
	Binder1_Página_497
	Binder1_Página_498
	Binder1_Página_499
	Binder1_Página_500
	Binder1_Página_501
	Binder1_Página_502
	Binder1_Página_503
	Binder1_Página_504
	Binder1_Página_505
	Binder1_Página_506
	Binder1_Página_507
	Binder1_Página_508
	Binder1_Página_509
	Binder1_Página_510
	Binder1_Página_511
	Binder1_Página_512
	Binder1_Página_513
	Binder1_Página_514
	Binder1_Página_515
	Binder1_Página_516
	Binder1_Página_517
	Binder1_Página_518
	Binder1_Página_519
	Binder1_Página_520
	Binder1_Página_521
	Binder1_Página_522
	Binder1_Página_523
	Binder1_Página_524
	Binder1_Página_525
	Binder1_Página_526
	Binder1_Página_527
	Binder1_Página_528
	Binder1_Página_529
	Binder1_Página_530
	Binder1_Página_531
	Binder1_Página_532
	Binder1_Página_533
	Binder1_Página_534
	Binder1_Página_535
	Binder1_Página_536
	Binder1_Página_537
	Binder1_Página_538
	Binder1_Página_539
	Binder1_Página_540
	Binder1_Página_541
	Binder1_Página_542
	Binder1_Página_543
	Binder1_Página_544
	Binder1_Página_545
	Binder1_Página_546
	Binder1_Página_547
	Binder1_Página_548
	Binder1_Página_549
	Binder1_Página_550
	Binder1_Página_551
	Binder1_Página_552
	Binder1_Página_553
	Binder1_Página_554
	Binder1_Página_555
	Binder1_Página_556
	Binder1_Página_557
	Binder1_Página_558
	Binder1_Página_559
	Binder1_Página_560
	Binder1_Página_561
	Binder1_Página_562
	Binder1_Página_563
	Binder1_Página_564
	Binder1_Página_565
	Binder1_Página_566
	Binder1_Página_567
	Binder1_Página_568
	Binder1_Página_569
	Binder1_Página_570
	Binder1_Página_571
	Binder1_Página_572
	Binder1_Página_573
	Binder1_Página_574
	Binder1_Página_575
	Binder1_Página_576
	Binder1_Página_577
	Binder1_Página_578
	Binder1_Página_579
	Binder1_Página_580
	Binder1_Página_581
	Binder1_Página_582
	Binder1_Página_583
	Binder1_Página_584
	Binder1_Página_585
	Binder1_Página_586
	Binder1_Página_587
	Binder1_Página_588
	Binder1_Página_589
	Binder1_Página_590
	Binder1_Página_591
	Binder1_Página_592
	Binder1_Página_593
	Binder1_Página_594
	Binder1_Página_595
	Binder1_Página_596
	Binder1_Página_597
	Binder1_Página_598
	Binder1_Página_599
	Binder1_Página_600
	Binder1_Página_601
	Binder1_Página_602
	Binder1_Página_603
	Binder1_Página_604
	Binder1_Página_605
	Binder1_Página_606
	Binder1_Página_607
	Binder1_Página_608
	Binder1_Página_609
	Binder1_Página_610
	Binder1_Página_611
	Binder1_Página_612
	Binder1_Página_613
	Binder1_Página_614
	Binder1_Página_615
	Binder1_Página_616
	Binder1_Página_617
	Binder1_Página_618
	Binder1_Página_619
	Binder1_Página_620
	Binder1_Página_621
	Binder1_Página_622
	Binder1_Página_623
	Binder1_Página_624
	Binder1_Página_625
	Binder1_Página_626
	Binder1_Página_627
	Binder1_Página_628
	Binder1_Página_629
	Binder1_Página_630
	Binder1_Página_631
	Binder1_Página_632
	Binder1_Página_633
	Binder1_Página_634
	Binder1_Página_635
	Binder1_Página_636
	Binder1_Página_637
	Binder1_Página_638
	Binder1_Página_639
	Binder1_Página_640
	Binder1_Página_641
	Binder1_Página_642
	Binder1_Página_643
	Binder1_Página_644
	Binder1_Página_645
	Binder1_Página_646
	Binder1_Página_647
	Binder1_Página_648
	Binder1_Página_649
	Binder1_Página_650
	Binder1_Página_651
	Binder1_Página_652
	Binder1_Página_653
	Binder1_Página_654
	Binder1_Página_655
	Binder1_Página_656
	Binder1_Página_657
	Binder1_Página_658
	Binder1_Página_659
	Binder1_Página_660
	Binder1_Página_661
	Binder1_Página_662
	Binder1_Página_663
	Binder1_Página_664
	Binder1_Página_665
	Binder1_Página_666
	Binder1_Página_667
	Binder1_Página_668
	Binder1_Página_669
	Binder1_Página_670
	Binder1_Página_671
	Binder1_Página_672
	Binder1_Página_673
	Binder1_Página_674
	Binder1_Página_675
	Binder1_Página_676
	Binder1_Página_677
	Binder1_Página_678
	Binder1_Página_679
	Binder1_Página_680
	Binder1_Página_681
	Binder1_Página_682
	Binder1_Página_683
	Binder1_Página_684
	Binder1_Página_685
	Binder1_Página_686
	Binder1_Página_687
	Binder1_Página_688
	Binder1_Página_689
	Binder1_Página_690
	Binder1_Página_691
	Binder1_Página_692
	Binder1_Página_693
	Binder1_Página_694
	Binder1_Página_695
	Binder1_Página_696
	Binder1_Página_697

