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DE LAS PLANTAS

) ERRATAS:

I Pig. 3. Cuarto pirrafo. |
Donde pone: Inicialmente los seres vivos se clasificaron en plantas y animales.
Debe poner: Inicialmente los seres vivos se clasificaron en vegetales y animales.

| Pég. 4. Antepeniiltima linea. I
Donde pone: - los Hongos son pluricelulares, eucarioticos y autétrofos.
Debe poner. - los Hongos son pluricelulares, eucariéticos y heterdtrofos.

I Pig. 10. Segundo pirrafo. '
Aiiadir texto: ... Hacia dentro se localiza la llamada pared primaria que esta

presente en todas las células maduras y mds interiormente la_llamada pared

secundaria gue solamente estd presente en algunos tipos celulares (la madera
empleada comercialmente es fundamentalmente pared secundaria). Las céluias que

se dividen ...

| P4g. 29. Ultimo parrafo. |
Donde pone: El niimero de cloroplastos en las células varia de uno (ciertas algas) a
decenas (en plantas).

Debe poner:  El niimero de los cloroplastos en las células varia de pocos a
decenas.

| Pag. 98. Primera linea. |
Donde pone: 12.2. CELULAS EPIDERMICAS.
Debe poner: 11.2. CELULAS EPIDERMICAS.

| Pig. 118. Ultima linea. |
Donde pone: La antera consta sobre todo de parénauima.
Debe poner: La ztera normalmente presenta dos 16bulos (fecas) unidos entre si
por el conectivo, que es donde se inserta el filamento. En cada teca se localizan dos

sacos polinicos. En conjunto la antera consta de tejido parenquimatico _mas las
células espordgenas que originan los granos de polen.

| Pag. 119. Primer parrafo y Figura 12-6. |
Donde pone: ... del dpice hacia la base del estilo, estigma y ovario en el cuat ...
Debe poner: ... del dpice hacia la base del estigma, estilo y ovario en el cual ...
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A Julio Iranzo Reig.
A mis alumnos, a todos ellos:
las que fueron, los presentes y los que llegardn.

EL VERDE OSCURO Y TERSO

Reinaba el limonero sobre el fondo
del jardin y aunque nadie lo regaba
debid beber la lluvia y el rocio
puies era hermoso y fuerte. Cuando echaba
la flor de azahar colmaba de lisura
el aire. Y arin ahora en el recuerdo
sigue ofreciendo frutos amaritlos
cono hizo siempre que el jardin durd.
Después -en donde estuvo- un edificio
seftala la ignominia. A ojos cerrados
el verde oscuro y terso de las hajas
sigue brillando sobre el tiempo ido.
José Agustin Goytisolo






PRESENTACION:

Este libro persigue un triple objetivo. Por una parte pretende servir de
ayuda a los alumnos de la Licenciatura de Biologia que han de recibir las
ensefianzas que se agrupan en la Materia Troncal “Citologia e Histologia
Vegetal y Animal” en lo que a los aspectos de las plantas se refiere. En este
sentido cobran sentido real los términos “apuntes de ...” porque pretende el
autor facilitar la comprensién por parte del alumno de la materia impartida
al no tener éste que “tomar apuntes” puesto que ya se le facilitan. Por otra
parte se pretende aportar a los profesores encargados de la docencia de la
asignatura comentada, el punto de vista que el autor ha considerado mds
adecuado cuando lo ha tenido que explicar en las aulas. Ademés este libro
va dirigido a los alumnos y docentes de otras disciplinas a los que les pueda
interesar entrar en el mundo de las plantas tanto a nivel ultraestructural
como estructural,

Pero el autor ha pretendido no limitarse a la mera descripcién de las
estructuras, acompaiiando éstas con anotaciones fisioldgicas sobre las
mismas. Con la intencién de facilitar la comprensién, se han incorporado
aquellas figuras que el autor ha considerado necesarias, instando al lector a
acudir a la bibliografia sobre el tema para observar imagenes reales de
microscopia Optica y electrénica y esquemas quizds mds afortunados. En
esta labor se ha de tener gran precaucién con los términos empleados en los
distintos textos, y estar dispuesto a detener la lectura cuando aparezca
cualquier término (fibrilla, membrana, corteza, etc.) para llevar a cabo una
imprescindible unificacién de definiciones y conceptos.

Por otra parte el autor es consciente de que algunos aspectos se tratan
superficialmente y que otros estdn ausentes. Es el caso entre otros de “el
tonoplasto”, ‘“etioplastos”, “clasificacién detallada de los tricomas”,
“estela”, “anatomia del nudo”, “tubérculos y bulbos”, “conexién de los

LA T}

sistemas vasculares de la raiz y el tallo”, “raices adventicias, contréctiles y
aéreas”, “haustorios”, “injertos”, “veta, textura y aspecto del tallo”, “lefio de
compensacién y de tensién”, “morfologia de la corteza”, “polidermis”,
“crecimiento  secundario andmalo”, ‘“crecimiento  secundario en
monocotiledéneas”, “vascularizacién de la flor”, “adaptaciones estructurales
a la dispersién de frutos y semillas”, etc. Aspectos todos ellos que quizds le
diesen al presente libro mds cuerpo pero que al mismo tiempo le restarian

quizis la pretendida claridad de los conceptos més elementales.
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Se consideran los aspectos citolgico-histolGgicos de las plantas en
doce temas. En el primer tema se ubican las plantas dentro de los niveles de
organizacién de los seres vivos. En los tres siguientes se estudian las
caracteristicas citologicas que diferencian las plantas de los animales,
obvidndose los aspectos comunes que antes o después se han debido tratar o
se tratarian en el programa de la asignatura. En los siguientes siete temas se
estudian los tejidos de las plantas. En el ltimo se apuntan las caracteristicas
mas relevantes de los 6rganos de las plantas superiores. Finalmente se
relacionan algunos libros de texto que fueron utilizados por el autor y que,
sobre todo, serdan de utilidad como complemento del presente por lo que
suponen entre otras cosas como aporte de fotografias y esquemas.

El autor.
Ledn, octubre de 1997.
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1. INTRODUCCION. Niveles de organizacién de los seres
vivos. Clasificacion de los seres vivos. Introduccion a las
plantas.

1.1. NIVELES DE ORGANIZACION DE LOS SERES VIVOS.

Antes de establecer los niveles de organizacion de los seres vivos es
conveniente analizar qué es ser vivo y qué no lo es. Es claro que un gato, un
roble, una seta, un escarabajo son seres vivos. También son seres vivos las
algas, los protozoos y las bacterias. Todos ellos son seres que comparten un
hecho: constan de células (una sola o varias o muchas reunidas). Asi pues
una caracteristica de los llamados seres vivos es que constan de células, las
cuales pueden ser distintas de unos seres a otros pero que poseen en comuin
el que proceden de otras células preexistentes que han crecide y se han
dividido, las cuales a su vez proceden de otras células que también han
crecido y se han dividido, etc. Entonces otra caracteristica de los seres vivos
es que ellos mismos o sus elementos (las células) crecen y se dividen dando
lugar a otros seres vivos o a otros elementos de los seres vivos que crecen y
se dividen.

Detallando mds ain, todos los organismos celulares comparten el tener
una membrana celular que envuelve proteinas, ARN y ADN. La membrana
retiene los componentes y regula el paso de materiales de dentro a fuera y
viceversa. El ADN contiene la informacién que determina las caracteristicas
propias del organismo, la cual es traspasada al ARN que sirve de molde para
la sintesis de las proteinas, proceso éste que se lleva a cabo al intervenir los
organulos llamados ribosomas. Se podria afirmar por tanto que los seres
vivos se caracterizan por poseer células, por crecer y dividirse y por que sus
células tienen membrana, dcidos nucléicos, proteinas y ribosomas.

Estas caracteristicas de los seres vivos estdn recogidas en un principio
bisico de la Biologia: la Teoria Celular que se puede resumir en que la
célula es la unidad morfolégica y funcional del ser vivo, la informacién
genética (necesaria para la vida de las células y para la produccién de
nuevas células) se transmite de una generacién a otra, y las reacciones
quimicas de un organismo (su metabolismo) se realiza en las células.

Pero no todas las caracteristicas indicadas las poseen los vinus,
discutiéndose entonces si pueden realmente ser considerados seres vivos. Se
diferencian estructuralmente de las células ya que carecen de estructura
celular, son parasitos obligados que dependen de las células para utilizar su
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maquinaria genética y asi poder perpetuarse, no se pueden mover y no
pueden realizar un metabolismo independiente. La tnica caracteristica que
comparten los virus con las células es que transmiten su herencia genética
en un sistema codificado, de ARN o ADN, que contiene pricticamente las
mismas palabras en clave para todos. Asi pues la caracteristica comiin a
todos los seres vivos son los dcidos nucleicos.

Segiin lo expuesto, una primera clasificacién de los seres vivos es aquella
que establece la existencia de dos tipos perfectamente diferenciables entre
si: los seres vivos acelulares por un lado (los virus) y los seres vivos
celulares por otro (el resto).

Los seres vivos celulares estdn constituidos por células eucariotas o por
células procariotas (existen entonces tres niveles de complejidad entre los
sistemas vivientes: el viral, el procarionte y el eucarionte). Las células
eucariotas son la unidad estructural de las plantas, animales, protozoos,
hongos y casi todas las algas (todas excepto las llamadas algas
verdeazuladas, hoy llamadas cianobacterias). Las células procariotas (que
son menos complejas) comprenden las eubacterias (la mayoria de las
bacterias) y las arqueobacterias (un grupo de bacterias que aunque no se
diferencian estructuralmente de las eubacterias si que presentan una
composicion quimica celular notablemente diferente).

Las células procariotas se diferencian de las eucariotas en gque aquellas
carecen de micleo rodeado de membrana y de cualquier otro orginulo
rodeado de membrana, presentando en comiin con las células eucariotas los
ribosomas. Por otra parte las células procariotas se diferencian de los virus
en que estin rodeadas de una membrana, realizan sus propias reacciones
metabdlicas, se autorreplican, captan y utilizan energia, etc.

Pero las diferencias existentes entre las células procariotas y las células
eucariotas no se refieren solamente a las inexistencia o presencia de nicleo.
Por ejemplo la transcripcién y traduccién estdn intimamente acoplados en
bacterias y se llevan a cabo en el mismo espacio fisico, mientras que en
eucariotas la presencia de envuelta nuclear es una barrera fisica que separa
transcripcién y traduccidén: la formacién del ARNm se produce en el miicleo
y la sintesis de las proteinas en el citoplasma. También existen diferencias
entre los ARNr de las células eucariotas y los de los procariotas en la forma,
tamaiio, tamafio de las subunidades y composicién molecular.

Los organismos celulares mds sencillos constan de una sola célula. Mas
compleja es la organizacién multicelular aunque proceda de una sola célula
inicial. En los procariotas y en los eucariotas unicelulares todas las
actividades se encuentran enclaustradas en una sola célula, en los eucariotas
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pluricelulares ciertas células se especializan y cooperan con el conjunto,
proporcionando al conjunto de todas ellas (al organismo) un potencial para
el mejor aprovechamiento del medio ambiente. Asi pues en un organismo
pluricelular cada célula lleva a cabo dos tipos de actividades, unas para
servir a sus propias necesidades para conservar la vida, y otras encaminadas
a servir a las necesidades del organismo del que forman un todo.

En este sentido es destacable que aunque en general todas las células
eucariotas contienen los mismos tipos de orgdnulos, es la funcién de las
mismas lo que determina la mayor o menor abundancia de ciertos orgdnulos,
la disposicién espacial de los mismos y la forma de la célula.

En animales y plantas las células se diferencian en distintos tipos durante
el desarrollo, lo cual conduce a la aparicién de los distintos tejidos (que
constan de tipos especiales de células), los cuales constituyen el siguiente
nivel de complejidad, los drganos que en conjunto constituyen los
organismos (existen organismos, como las esponjas, que estdn constituidos
no por érganos sino por tejidos).

1.2. CLASIFICACION DE LOS SERES VIVOS.

Inicialmente los seres vivos se clasificaron en plantas y animales. Se
caracterizaron las plantas por, 1/ obtener la energia de la tuz y el carbono del
CO; (los animales obtienen ambas cosas de los compuestos orgdnicos), 2/ no
se desplazan (los animales si), 3/ sus células presentan paredes y
cloroplastos y, 4/ tienen un tamafio y forma variable hasta la muerte (los
animales suelen tener forma y tamafio relativamente fijos por especie).
Posteriormente las algas (inmdviles y fotosintéticas) se incluyeron con las
plantas, los hongos (inméviles aunque no fotosintéticos) también con las
plantas y las otras formas microscépicas dentro de los llamados infusorios.
Pero en éstos la heterogeneidad era tal que se clasificaron en invertebrados
y protozoos (que se incluyeron con los animales) y bacterias (que se
incluyeron con los vegetales).

Con el tiempo se vio, al profundizar en el conocimiento de los grupos
microbianos, que ya no se podia hablar sclo de animales y vegetales y se
propuso un tercer grupo: los protistas en el que se incluian los protozoos,
algas, hongos y bacterias. Los animales y plantas tenian células y tejidos
diferenciados y los protistas no. Posteriormente se puso de manifiesto que
dentro de los protistas habia organismos sin nicleo (los procariotas) y otros
con él (los eucariotas).
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Actualmente la clasificacién de los seres vivos celulares mas en uso es la
que establece la existencia de cinco reinos: los procariotas (reino Moneras),
los eucariotas unicelulares (reino Protistas) y tres reinos de eucariotas
multicelulares que se distinguen por su modo de nutricion: fotosintético
(reino Plantas), absortivo (reino Hongos) e ingestivo (reino Animales).

Los Moneras se dividen en Arqueobacterias y Eubacterias. Las primeras
se encuentran en ambientes desfavorables para la mayoria de los seres vivos
(fuentes termales, profundidades marinas, etc.); las segundas comprenden
los micoplasmas, la mayoria de la bacterias y las cianobacterias que tienen
el mismo pigmento fotosintético de las algas nucleadas y las plantas.

En tormo a este asunto, recientemente se han empleado métodos de
biologia molecular como por ejemplo el estudio de la secuencia de
nucledtidos de los genes de la subunidad ribosémica pequefia. Al tratarse de
secuencias muy conservadas, y en consecuencia que han cambiado muy
lentamente a lo largo de la evolucién, pueden ser utilizadas para medir las
relaciones filogenéticas. Estudios de este tipo indican que las diferencias
existentes entre las arqueobacterias respecto de las bacterias es tan grande
como la existente entre ellas y las células eucariotas. En base a esos estudios
se establece 1a existencia de tres dominios en los que estarian representados
todos los seres vivos celulares: Archaea (antes arqueobacterias), Bacteria y
Eukarya (antes eucariotas).

Los niveles de organizacién de los seres vivos y sus caracteristicas se
resumen en la siguiente clasificacién detallada:

+ seres vivos acelulares:

- los Virus son seres vivos que no pueden realizar un metabolismo
independiente y no existe en ellos ningtin tipo de crecimiento,

+ seres vivos celulares:

- los Moneras son unicelulares, coloniales o filamentosos,
procariotas, autdtrofos y heterétrofos,

- los Protistas son unicelulares, coloniales o filamentosos,
eucariotas, autétrofos y heterétrofos,

- los Hongos son pluricelulares, eucaridticos y autétrofos,
- las Plantas son pluricelulares, eucaridticos y autétrofos,

- y los Animales son pluricelulares, eucariéticos y heterétrofos.
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ESTABLECIDOS LOS NIVELES DE ORGANIZACION DE LOS SERES VIVOS Y
LA CLASIFICACION DE LOS MISMOS MAS AL USO, PARECE CONVENIENTE
DEJAR CLARO QUE EL TERMINO VEGETAL (Y SUS DERIVACIONES) DEBERIA
EVITARSE PUESTO QUE EN EL SE PUEDEN ESTAR INCLUYENDO SERES VIVOS
TANTO UNICELULARES COMO PLURICELULARES, TANTO AUTOTROFOS COMO
HETEROTROFOS, INCLUSO, TANTO PROCARIOTAS COMO EUCARIOTAS.

1.3. INTRODUCCION A LAS PLANTAS.

Cuando una particula de luz incide sobre una molécula de clorofila, un
electrén es lanzado a un nivel de energia mds alto. A continuacién Ia
molécula de clorofila precisa una molécula receptora a la que donar el
electrén, recuperando aquella en fracciones de segundo el nivel energético.
Pero esa molécula receptora a su vez tiende a pasar la energia a otra y asi
sucesivamente creando un flujo de electrones, hasta que la inicial energia
fisica (la luz) es transformada en energia quimica.

Con muy pocas excepciones, toda la vida de este planeta depende de la
energia conseguida momentineamente por el electrén. El proceso mediante
el cual parte de la energia cedida por el electrén en su regreso a su nivel
energético original se convierte en energia quimica (energia en una forma
utilizable por los sistemas vivos) se denomina fotosintesis. Una vez que la
energia luminosa es atrapada en forma quimica, pasa a ser disponible como
una fuente de energia para la propia planta, para los herbivoros que se
alimentan de ella y para los carnivoros que se alimentan de los anteriores.

Pero durante la fotosintesis ademas tiene lugar la rotura de moléculas de
agua produciendo oxigeno que se difunde a la atmésfera. En la evolucién
esta liberacion del oxigeno producido durante la fotosintesis tuvo una
importancia capital porque supuso una contaminacion de la que pocos seres
vivos sobrevivieron. El aumento de la cantidad total de oxigeno gaseoso en
la atmésfera determiné: 1/ que algunas de las moléculas de oxigeno de la
capa externa de la atmdsfera se convirtieran en moléculas de ozono, las
cuales, cuando se encuentran en cantidad suficiente, filtran de la radiacién
solar que llega a la tierra los rayos ultravioletas (que son una radiacién
altamente destructiva para los seres vivos), y 2/ que los organismos
supervivientes pudieran romper las moléculas ricas en energia (obtenidas
por medio de la fotosintesis) para su uso, gracias la utilizacién del oxigeno
libre por medio del proceso de la respiracion.

Los primeros organismos fotosintetizadores unicelulares, dieron paso a
otros multicelulares que, come todos, evolucionaron en un medio acudtico y
que precisaron estructuras de soporte, desarrollando asi paredes celulares
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gue actuaban como tales. Ademds precisaron estructuras que les permitiera
el anclaje sobre las superficies rocosas. Cuando estos organismos
aumentaron de tamafio, se encontraron con el problema de cémo suministrar
alimento a las partes de su cuerpo mds sumergidas y pobremente iluminadas
donde no tenia lugar la fotosintesis. Como resultado de estas presiones
aparecieron tejidos conductores de alimentos que sé formaron en el centro
de sus cuerpos y que conectaron las partes superiores fotosintetizadoras con
las estructuras inferiores no fotosintetizadoras.

En el proceso evolutivo las primeras plantas precisaron, como las
actuales, luz, agua, diéxido de carbono para la fotosintesis, oxigeno para la
respiracion, y unos pocos minerales o iones inorganicos. En el proceso de
transicion hacia la tierra firme el tnico factor critico fue el agua: la luz es
abundante, el oxigeno y el diéxido de carbono circulan con mayor facilidad
en el aire que en el agua y el suelo es generalmente rico en iones
inorganicos.

Los animales terrestres, en términos generales, son méviles y, por lo
tanto, capaces de buscar agua del mismo modo que buscan alimentos. Las
plantas utilizan una estrategia evolutiva alternativa. Las raices fijan la
planta al suelo y recogen el agua necesaria para el mantenimiento del cuerpo
de la planta y para la fotosintesis, mientras que los tallos proveen del
soporte necesario para los principales érganos fotosintetizadores, las hojas,
Una corriente continua de agua circula desde los pelos radicales, a través de
las raices y los tallos, hasta llegar a las hojas. Ademds todas las partes aéreas
de la planta, que estdn en definitiva relacionadas con la fotosintesis, estdn
recubiertas por una cuticula cérea que dificulta la pérdida de agua. Sin
embargo, la cuticula también tiende a impedir el intercambio necesario de
gases entre la planta y el aire que la rodea. La solucién a este dilema se
encuentra en aberturas especializadas Hamadas estomas que se abren y
cierran en respuesta a sefiales ambientales y fisiolégicas y, por lo tanto,
ayudan al mantenimiento de un balance entre las pérdidas de agua y los
requerimientos de oxigeno y diéxido de carbono de la planta.

En las plantas jévenes y en aquellas que completan su ciclo en un afio
(anuales) el tallo es también un 6rgano fotosintético. En las plantas de vida
larga (perennes) el tallo se puede engrosar, endurecer y cubrir de una
corteza que, al igual que la cuticula, dificulta las pérdidas de agua. En
ambos casos el tallo sirve para conducir, via el sistema vascular (sistema
conductor), una gran variedad de sustancias entre las partes fotosintéticas y
no fotosintéticas de la planta. Este sistema vascular tiene dos componentes:
el xilema, a través del cual el agua circula a través de la planta, y el floema,
por el cual las sustancias nutritivas manufacturadas en las hojas y en otras
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partes fotosintéticas son distribuidas por toda la planta. (Este eficiente
sistema conductor es el que ha dado st nombre al principal grupo de plantas:
las plantas vasculares).

Una diferencia neta entre animales y plantas, es que éstas contintian
creciendo a lo largo de toda su vida. Todo el crecimiento de las plantas se
origina en los meristemos: regiones concretas de tejidos embrionarios
permanentes. Ciertos meristemos localizados en los extremos de todas las
raices y tallos (meristemos apicales) estdn relacionados con la extensién de
la planta. Asf, las rafces logran alcanzar continuamente nuevas fuentes de
agua y ominerales, y las regiones fotosintéticas se extienden
permanentemente hacia la luz. El tipo de crecimiento que se origina a partir
de los meristemos apicales se denomina crecimiento primario. El
crecimiento secundario, responsable del engrosamiento de los tallos,
ramas, y raices, se origina a partir los llamados meristemos laterales.

Las plantas como los animales también tuvieron que afrontar el reto de
reproducirse sobre la tierra firme. En los animales la evolucién en ese
sentido se comprende al observar como los anfibios mas terrestres atin
dependen del agua durante la reproduccién, los reptiles y las aves lo
resuelven con los huevos y los mamiferos con la placentacién. Las plantas
superiores por su parte lo llevan a cabo mediante el desarrollo de las
semillas, estructuras especializas que presentan en su interior el embridn
donde permanece protegido contra la sequia y los depredadores. Son formas
de resistencia que estidn muy desecadas, que suelen presentar cubiertas duras
y en definitiva que les permite a las plantas llevar a cabo la perpetuacién de
las especies.






2. CITOLOGIA DE LAS PLANTAS. LA PARED DE LAS
CELULAS DE LAS PLANTAS. Componentes de la pared.
Sintesis de la pared. Crecimiento de las células de las plantas.
Especializaciones de la pared.

Las células de las piantas y las células de los animales tienen muchas
mds caracteristicas en comin que diferencias. En ambas por ejemplo la
naturaleza de los procesos moleculares es similar y también ambas poseen
compartimentos celulares en los que llevan a cabo distintas funciones. Las
diferencias fundamentales son que las células de las plantas presentan pared
celular, un nuevo compartimento: las vacuolas, y los plastos o plastidios.
Ademas presentan inclusiones caracteristicas y fotorreceptores o
pigmentos morfogenéticos.

A continuacién se tratardn esas caracteristicas propias de las células de
las plantas que las diferencian de las de los animales.

2.1. LA PARED DE LAS CELULAS DE LAS PLANTAS.

La pared de las células de las plantas es una estructura rigida que se
encuentra por fuera de la membrana plasmadtica. Presenta sobre todo dos
funciones (FIGURA 2-1):

- por una lado actia, junto a la presidn de turgencia producida en las
vacuolas, como érgano de sostén en las algas mds simples y en los primeros
estadios de desarrollo de las plantas superiores;

- por otro lado participa como sistema de transporte ya que las células
de las plantas estdn en contacto unas con otras a través de sus paredes,
conociéndose al conjunto de las mismas (junto con los espacios
intercelulares) como apoplasto. Por otra parte el simplasto es el conjunto
de protoplastos de las células de las plantas, esto es micleo, citoplasma y
membrana plasmitica. Ademds todos los protoplastos estin comunicados
entre si a través de perforaciones de la pared llamadas plasmodesmos. (Si
fuera posible hacerse lo suficientemente pequeiio se podria entrar a través de
un estoma en el interior de la hoja mas alejada del suelo de un drbol
cualquiera y llegar caminando a través de las paredes y los espacios
intercelulares, pricticamente sin interrupcién, a la rafz mds alejada del
suelo. Igualmente si fuera posible entrar en el hialoplasma de una célula
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epidérmica de la misma hoja serfa posible llegar a la raiz via simplasto,
atravesando plasmodesmos).

Figura 2-1. Esquematizacidn de las dos funciones de la pared de las
células de las plantas.

SOSTEN
~N

Presi6n de turgencia

Apoplasto

Simplasto
{protoplastos:
. nucleo
. citoplasma

/ . membrana)
TRANSPORTE

Plasmodesmos

Aunque la estructura y funcidn de las paredes varia en los distintos tipos
celulares, los componentes de una célula tipo son (FIGURA 2-2): en la
porcién mds externa se localiza la llamada lamina media que establece el
contacto entre células. Hacia dentro se localiza la llamada pared primaria
que esta presente en todas las células maduras. Las células que se dividen
continuamente contienen sdlo paredes primarias, asi como la mayoria de
células maduras implicadas en procesos metabdlicos tales como la
fotosintesis, la respiracion y la secrecion. Estas células con paredes
primarias y protoplastos vivos son capaces de perder su forma celular
especializada, dividirse y diferenciarse en nuevos tipos de células. Por esta
razén son principalmente las células con sélo paredes primarias las que
estan implicadas en la cicatrizacion y regeneracién de la planta.

2.2. COMPONENTES DE LA PARED.

Todas las paredes celulares estin constituidas por polisacaridos (o
carbohidratos estructurales), proteinas (glicoproteinas en las que hasta el
50% es componente polisacaridico), elementos minerales (particularmente
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ion calcio) y agua. Ademads y en proporcién muy variable, pueden contener
entre otras sustancias, cutina y suberina; sustancias impermeabilizantes que
se encuentran en la cuticula y en el suber o corcho respectivamente, la
lignina: que depositada en las paredes constituye el sustrato fundamental de
la madera, y los taninos: sustancias que intervienen en la defensa bioldgica
de las plantas ante las agresiones de otros seres vivos.

Figura 2-2. Disposicign de la ldmina media, pared
primaria y pared secundaria entre dos células.

Protoplasto Protoplasto

I

Los polisacdridos son de dos tipos:

- la celulosa. Es un homopolimero de moléculas de glucosa. Cada
fibra de celulosa consta de fibrillas de celulosa unidas entre si por puentes
de hidrégeno. Las fibras de celulosa se disponen rectas, dejando espacios
microcapilares ocupados por el resto de los componentes de la pared. El
grosor y longitud de las fibras de celulosa es variable.

- y los llamados polisaciridos de la matriz que se disponen
formando una red tridimensional:

. hemicelulosas. Son moléculas ramificadas (aunque no siempre)
que se disponen entre las fibras de celulosa. Sus ramificaciones laterales les
permite unirse entre s{ y a las fibras (mediante puentes de hidrogeno),
empaquetindolas en haces, determinando la separacion de las mismas y
proporcionando al misme tiempo una cierta rigidez a la pared.

. pectinas. Son moléculas muy ramificadas (con excepciones) e
hidratadas que se caracterizan por su capacidad para formar geles, al unirse
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a cationes bivalentes como el i6n calcio. Al entrecruzarse contribuyen a unir
entre si a los otros componentes de la pared y proporcionan rigidez a la
misma.

Las pectinas en la ldmina media actban también como sustancias
cementantes,

Las proteinas de la pared son de dos tipos: unas no tienen asociada
actividad enzimdtica, son las llamadas proteinas estructurales que forman
un entramado tridimensional intercalado entre los polisacdridos de la pared.

El segundo tipo de las proteinas son las proteinas no estructurales,
entre ellas las enzimas que permanecen libres en el apoplasto o unidas
(i6nica o covalentemente) a la pared, pudiendo actuar sobre los propios
componentes de la pared en distintos momentos de la vida de las células o
de los drganos. Por ejemplo durante el proceso de maduracién de algunos
frutos, las paredes pierden su resistencia mecdnica debido a la intervencion
de ciertas pectinasas. Otro ejemplo es la llamada abscision de las hojas o
frutos, es decir la caida de las hojas o de los frutos. Esta se debe a que en el
determinada regién del peciolo se establece una linea de fractura por la que
se rompe. En dicha linea las células activan cefulasas y pectinasas de sus
paredes favoreciendo asi la fractura.

Hay otras proteinas no estructurales que juegan papeles muy diversos.
Entre éstas destacan las lectinas que intervienen entre otras cosas en el
proceso de nodulacion, esto es la formacién de nddulos que son la simbiosis
entre bacterias y plantas, concretamente entre determinadas bacterias que
proporcionan a la planta elementos nitrogenados y la raiz de la planta. Es
posible la nodulacién porque las lectinas reconocen las bacterias. Ademis se
emplean como armas bioquimicas para la deteccion de azicares.

La lignina es un polimero de unidades fendlicas altamente insoluble que
forma una extensa trama entrecruzada. Ocupa el espacio entre las moléculas
de polisacdridos ocupado inicialmente por el agua, por lo que la
lignificacion reduce la hidratacion de la pared y su permeabilidad al agua y
los solutos. Debido a su carécter hidrofébico y por unirse covalentemente
con los polisacdridos, aumenta tanto la resistencia gquimica como fisica y
proporciona gran rigidez a la pared. Se presenta sélo en algunos tipos
celulares provistos de pared secundaria, sobre todo en células del
esclerénquima y del xilema.

La cutina y la suberina son sustancias de naturaleza lipidica que reducen
la permeabilidad de las paredes y constituyen una barrera ante posibles
microorganismos patégenos. Se presentan en distintos tipos celulares: la
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cutina sobre todo en las células epidérmicas y la suberina sobre todo en las
células del suber o corcho.

Los taninos son derivados fendlicos que proporcionan un mecanismo de
defensa de las plantas ante los herbivoros porque reaccionan con las
proteinas salivales ejerciendo un efecto astringente ("sequedad de boca") y
poseen ademds efectos antivirales, razén por la que se suelen acumular en
células situadas cerca de heridas o infecciones.

2.3. SINTESIS DE LA PARED.

La formacién de la pared comienza al final de la mitosis (durante la
citocinesis). La divisién final en dos células hijas se realiza mediante la
formacién de un tabique formado a partir de vesfculas procedentes del
aparato de Golgi (cargadas de pectinas) de la célula madre, que se disponen
en el plano ecuatorial guiadas por los microtiibulos del huso de division.
Estas vesiculas se unen constituyendo el fragmoplasto (la primera limina
media) que separa las dos células hijas dejando algunos puntos de
comunicacion en zonas en las que habia inicialmente reticulo
endoplasmatico (son lugares en los que se desarrollard un plasmodesmo)
(FIGURA 2-3). A continuvacidn se depositard la pared primaria entre la
membrana plasmdtica y la lamina media.

Figura 2-3. Esquema del proceso de formacidn del fragmoplasto a partir del
aparato de Golgi. En los lugares en los gque originalmente se encontraba
reticulo endoplasmdtico, se desarrollard posteriormente un plasmodesmo.

Reticulo endoplasmitico

Ademis durante la citocinesis se forman los espacios intercelulares (o
meatos) que tienen gran importancia en las plantas como sistemas de
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conduccién de gases y en la secrecién: en la pared primaria de la célula
madre se desarrolla a lo largo de la linea de contacto entre la nueva pared (el
fragmoplasto) y la antigua, una cavidad triangular (en seccién transversal).
Esta cavidad contimia ensanchiandose hasta que alcanza la ldmina media de
la célula madre y de esta forma se establece la conexién entre las dos
ldminas medias (la nueva y la antigua). Si finalmente la cavidad continia
creciendo y no se rellena de sustancia intercelular, se forma un espacio
intercelular (FIGURA 2-4).

Por otra parte los materiales que conforman la pared, proceden del
citoplasma y son transportados hasta la misma como mondmeros o
polimeros en vesiculas del RER o del aparato de Golgi. Los monémeros (los
monosacdridos de los polisacdridos y los aminoacidos de las proteinas) se
sintetizan en el citoplasma (en estrecha relacién con el RER y/o el aparato
de Golgi) y su polimerizacidn tiene lugar segiin los casos, en el citoplasma o
en la propia pared. Ya secretados, algunos componentes son modificados
por la actividad enzimitica asociada a la pared. Un ejemplo de componente
de la pared formado por enzimas de la propia pared, es la lignina que se
forma en la pared al intervenir peroxidasas que polimerizan los precursores
(que son fenoles) secretados en vesiculas del RER.

Figura 2-4. Proceso de formacidn de un espacio intercelular. La limina
media que separa las células hijas se desarrolla (puntas de flecha) hasta
alcanzar la ldmina media de la célula madre.

Pared primania

La excepcién a esta regla general es la celulosa cuya sintesis estd
asociada a la membrana plasmatica: se forman simultineamente todas las
cadenas que constituyen una fibra, siendo concretamente sintetizadas en el
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llamado complejo celulosa sintetasa: un conjunto proteico con forma de
roseta constituido por la enzima celulosa sintetasa.

El papel de los microtibulos en la orientacién de las fibras de celulosa no
estd todavia suficientemente aclarado aunque se ha observado, que un
cambio en la orientacién de los mismos determina también un cambio en la
ordenacién de las fibras de celulosa de la pared. Parece ser que los
microtibulos podrian restringir el movimiento de los complejos celulosa
sintetasa a lo largo de la membrana, bien porque los complejos se anclen a
ellos, bien porque delimiten zonas de la membrana por los que se puedan
desplazar los mismos.

La proporcién de los distintos componentes de la pared, es diferente en
cada una de las capas, y varia con los tipos celulares y el estado de
desarrollo de la célula (TABLA 2-1);

- la limina media tiene una estructura amorfa y estd formada casi
exclusivamente por pectinas que actian como elementos de unién entre las
células;

- la pared primaria presenta fibras de celulosa dispuestas
irregularmente siendo ademds mds cortas que las de la pared secundaria y
mds heterogéneas en el tamafio. Son especialmente abundantes las pectinas
y en consecuencia son estructuras muy hidratadas. La pared primaria es lo
suficientemente porosa como para permitir que puedan tener lugar en elia
reacciones bioguimicas y ademads permite el libre paso de agua y materiales
disueltos en ella (quizds por esta razén las hormonas de las plantas suelen
ser pequefias y solubles en agua);

- la pared secundaria presenta, a diferencia de la pared primaria, fibras
de celulosa organizadas en haces paralelos que ademds son mds largas. El
contenido en pectinas es muy bajo (hay otros polimeros menos hidratados) y
en consecuencia es una pared mas densa y menos hidratada que la primaria.
Presenta varias capas en las que las fibras de celulosa siguen disponiéndose
en haces paralelos entre si, pero en cada capa con distinta orientacién.

Frecuentemente las paredes secundarias inicialmente engrosadas con
celulosa, se cargan de lignina que forma una trama rigida en la que quedan
"atrapados” el resto de los componentes. Esta deposicion de lignina, se
inicia en la ldmina media, contimia después en la pared primaria y por
ultimo en la pared secundaria, afectando por tanto a todas las partes de la
pared. En consecuencia cuando se produce la lignificacién de la pared de las
células de las plantas es complicado determinar los limites de la pared
primaria y secundaria.
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Tabla 2-1. Componentes de la ldmina media, pared primaria y pared secundaria de
las células de las plantas. En la esquina inferior derecha se representa una seccicn
transversal de una célula con pared secundaria, en la que se observa como las
diferentes subcapas presentan distintas orientaciones de la fibras de celulosa.

LAMINA MEDIA PARED PRIMARIA
Pectinas Celulosa

Matriz:
- hemicelulosas
- pectinas
- proteinas
- Dreiga

o\ > Sin subcapas

PARED SECUNDARIA
Celulosa
Matriz;

- hemicelulosas (menos que en la primaria)

- pectinas {mucho menos que en la primaria)
- protefnas (mucho menos que en la primaria)
- lignina

Con subcapas /

Con lo indicado anteriormente adquiere un protagonismo especial tanto
la membrana plasmatica como los microtibules de las células de las
plantas frente a las células animales. Asi la membrana de las células de las
plantas como la de las células animales, controla la salida y entrada de
maleriales de la célula, reconoce también en ambos casos sefales
hormonales y también en las células de las plantas sefiales ambientales (por
medio de los fotorreceptores como se tratard en su momento) y ademds es la
estructura responsable neta de la produccion de un componente extracelular
(de la celulosa). En cuanto a los microtibulos en ambos casos intervienen en
la divisién celular. Pero en las células de las plantas participan activamente
en la sintesis de la pared en cuanto que guian las vesiculas del aparato de
Golgi (igual que en las células animales) pero ademis en cuanto a la
sintesis de la celulosa, ya que su orientacién debajo de la membrana
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determina la orientacion de las fibras de celulosa en la pared. Finalmente,
los microtibulos de las células de las plantas participan en la formacién del
fragmoplasto.

2.4. CRECIMIENTO DE LAS CELULAS DE LAS PLANTAS.

Las células de las plantas que pueden crecer son las que presentan
paredes primarias. Las células con paredes secundarias crecen a lo largo de
su desarrollo mientras poseen paredes primarias justamente hasta que se
deposita la pared secundaria.

El crecimiento se produce en respuesta a moléculas reguladoras del
crecimiento que “ablandan” la pared, de tal manera que las fibras se separan
longitudinalmente y se deslizan unas sobre otras. Al mismo tiempo el
protoplasto que absorbe agua se expande como un globo haciendo presidn
contra la pared. El crecimiento de las células de las plantas es, en fin, un
sistema de equilibrio entre fuerzas: por un lado la presién que ejerce el
protoplasto sobre la pared (presion de turgencia) y por otro lado las fuerzas
de reaccién, esto es la rigidez de la pared que se opone al aumento de
volumen del protoplasto.

Mis adelante, en el tema referido al colénquima, se tratard con mayor
detalle el crecimiento de las células de las plantas.

2.5. ESPECIALIZACIONES DE LA PARED.

Aunque la pared supone una barrera entre las células es posible la
comunicacién entre ellas gracias a la existencia de pequefios canales, los
plasmodesmos, donde la membrana de una célula se continda con la de la
vecina. En el interior presentan una estructura tubular, el desmotibulo, que
parece continuarse con el reticulo endopldsmico (FIGURA 2-5).

Los plasmodesmos permiten el paso de sustancias no muy grandes
(pueden pasar ciertos virus) suponiendo una barrera para particulas de
mayor tamaio. No estd suficientemente aclarado si el trinsito de sustancias
en los plasmodesmos se realiza a través del desmotibulo o bien por el
espacio que hay entre él y la membrana plasmitica. A través de los
plasmodesmos los citoplasmas de las células vecinas se continian, pudiendo
considerarse que la mayoria de las células de las plantas forman un sincitio.

Muy frecuentemente un conjunto de plasmodesmos se disponen en zonas
concretas en las que se adelgaza la pared, constituyendo las llamadas
punteaduras, que pueden presentar una morfologia variable.
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Figura 2-5. Estructura de un plasmodesmo.

/Mcmbrana plasmética

/DESMOTI'JBULO

Las punteaduras simples (FIGURA 2-6) se caracterizan porque la pared
secundaria anexa al conjunto de plasmodesmos forma dngulo recto con la
pared primaria. En las punteaduras areoladas la pared secundaria forma
repliegues caracteristicos que delimitan una cavidad (cavidad de la
punteadura) de forma que la abertura de la punteadura hacia la célula es
relativamente pequefia.

Figura 2-6. Esquema de wna punteadura simple y de dos
punteaduras areoladas. La de la derecha con el engrosamiento de
la pared primaria llamado toro,

Cavidad de

“PUNTEADURA - PUNTEADURAS
SIMPLE AREOLADAS
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En ocasiones las punteaduras areoladas presentan un resalte de la pared
primaria llamadoc toro que encaja con la abertura de la punteadura y de esa
forma permite o impide el contacto entre las células (esta posibilidad que
tiene el toro de “taponar” la comunicacidn, tiene importancia en la
conduccidn a través del xilema en caso de cavitacion como se comentard
mds adelante). La punteadura semiareolada es aquella que por una de las
células en contacto es simple y por la otra, areolada.






3. VACUOLAS. Funciones de las vacuolas. INCLUSIONES
DE LAS CELULAS DE LAS PLANTAS.
FOTORRECEPTORES. Fitocromo.

3.1. VACUOLAS.

Las vacuolas son un compartimento celular de las células de las plantas
que no presentan las células de los animales. Presentan un contenido fluido
amorfo o cristalino, rodeado de una membrana llamada tonoplasto. Son las
responsables, en gran medida, de la forma y rigidez de los tejidos
constituidos por células que tienen solo paredes primarias, debido a la
presion de turgencia que desarrollan.

En las células adultas y diferenciadas suele encontrarse una unica
vacuola grande, que procede de la fusién de las muchas y pequefias vacuolas
que caracterizan a las células jévenes, indiferenciadas o meristemdticas. La
unica gran vacuola suele disponerse en el centro de la célula y puede llegar a
ocupar, en algin tipo celular, hasta el 90% del volumen total.

Cada una de las pequeiias vacuolas se origina de expansiones del aparato
de Golgi que al llegar a regiones citoplasmiticas ricas en enzimas
(sintetizadas en el reticulo endoplasmadtico) se cierran sobre si mismas
constituyendo vesiculas que constan de doble membrana. A continuacién
entran en accién las enzimas y digieren la membrana interior conformindose
las pequeiias vacuolas que ya poseen una sola membrana.

En las células de las plantas se utiliza el término reticulo
endoplasmatico sin especificar si es liso 0 rugoso porque frecuentemente
existe continuidad entre el REL y el RER y en consecuencia no son
entidades aisladas. El desarrollo del RER en las células de las plantas suele
ser menor que el de las células animales porque no exportan tantas proteinas
como aquellas.

El ronoplasto tiene la estructura trilaminar tipica de todas las membranas
celulares. Tiene proteinas de membrana que determinan permeabilidad
selectiva al controlar la entrada y salida de solutos, en consecuencia, la
concentracién de los materiales disueltos dentro de las vacuolas es diferente
que la del hialoplasma y los fluidos extracelulares (por ejemplo en las
células estomaticas el tonoplasto bombea hacia el interior o hacia el exterior
de la vacuola iones potasio y otros a los que por ésmosis sigue el agua,
determinando que la célula se contraiga o se hinche y con ello que los
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estomas se cierren o se abran). Las vacuolas tienen un pH 4cido, entre 3 y 6,
mientras que el exterior estd en torno a 7,5 (las de los citricos poseen un pH
especialmente bajo, de ahi el sabor dcido del fruto).

3.2. FUNCIONES DE LAS VACUOLAS.
Las funciones de las vacuolas son:
- Almacenamiento de sustancias. En las vacuolas se encuentra:
. agua: es el componente mas abundante del contenido vacuolar,

. 16nes: como el calcio en forma libre o como oxalato célcico
cristalizado,

. nutrientes: como las proteinas de las semillas que son usadas
durante la germinacién,

. metabolitos: como el dcido milico en las llamadas plantas
CAM,

. sustancias potencialmente dafiinas para la célula que si estdn en
el hialoplasma pueden ser nocivas: como el caucho o el opio,

. pigmentos: como las antocianinas que son los Gnicos pigmentos
de las plantas solubles en agua. Las partes de las plantas expuestas al sol
suelen ser de color verde debido a la clorofila. Cuando por la razdén que sea
no se encuentra activa la clorofila, se manifiestan los colores amarillentos
anaranjados caracteristicos de los carolencides. Ambos pigmentos se
encuentran en los cloroplastos. Las antocianinas sin embargo presentes en
las vacuolas son responsables de los colores rojos v azules de las plantas,

. metabolitos nocivos para los depredadores que defienden a la
planta de los mismos: como alcaloides venenosos,

. compuestos que contienen nitrégeno: aminodcidos.

- Mantenimiento de la turgencia. Las vacuolas al tener una alta
conceniracion de azicares y sales se encuentran a gran presion osmética. El
agua exiracelular tiende a entrar desde el medio hipoosmético, para
equilibrar la presién credndose asi una presién que empuja el citoplasma
contra la pared. Esta combinacién de fuerzas es la que mantiene la turgencia
de las células de las plantas. (Si se incrementa o desciende la presidn de
turgencia (porque varie la concentracién de solutos de la vacuola) y si la
pared es plastica, la forma de la célula se modifica. Es el caso de las células
oclusivas de los estomas).
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- Homeostasis celular. Las células de las plantas estin sujetas a
grandes cambios ambientales de los que no pueden huir (los animales
pueden desplazarse, construirse refugios, etc.). La vacuola dispone en su
membrana de complejos de proteinas capaces de tamponar los cambios de
pH ambientales. (Por ejemplo cuando el pH en torno a varias células de la
plantas cambia bruscamente, el cambio se refleja en el pH de la vacuola,
mientras que el pH del hialoplasma permanece constante).

- Facilitar el intercambio con el medio externo. Al crecer la
vacuola el citoplasma se desplaza hacia la periferia celular, incrementando
as{ la superficie de intercambio celular de absorcién de agua, CO,, luz, etc.
(en las células animales se consigue lo mismo al cambiar la forma de la
célula, es asi por ejemplo cuando desarrollan microvellosidades, cosa que no
puede ocurrir en las células de las plantas por la existencia de la pared).

- Digestion celular. Como equivalentes lisosémicos.

3.3. INCLUSIONES DE LAS CELULAS DE LAS PLANTAS.

Las inclusiones de las células de las plantas son materiales de deshecho o
de reserva que se pueden encontrar en vacuolas, paredes y otras partes de la
célula (TABLA 3-1):

- Almidén. Es el carbohidrato mds abundante de las plantas
después de la celulosa. Se localiza exclusivamente en los cloroplastos
(donde se sintetiza) y en los amiloplastos (donde se acumula). Los llamados
granos de almidoén son otra denominacidn de los amiloplastos.

El paso de un plasto a otro nunca es en forma de almidén: sale del
cloroplasto en forma de sacarosa, se transporta y llega al amiloplasto donde
es resintetizado. La sacarosa es transportada a través del floema, siendo
hasta el 90% del contenido floematico.

En algunas especies el almiddn de los amiloplastos se acumula en capas
concéntricas (que determinan su actividad dptica) alrededor de un punto, €l
hilo, que puede estar en el centro o ser excéntrico. Esta disposicion se puede
emplear en taxonomia.

Ciertos amiloplastos participan en la respuesta a la gravedad, actuando
como estatolitos que perciben la gravedad determinando el gravitropismo
positivo de la raiz y el gravitropismo negativo del tallo.

- Proteinas. Se acumulan exclusivamente en los proteoplastos. Son
especialmente abundantes en muchas semillas donde reciben la
denominacidn de granos de aleurona.
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- Lipidos. En forma de aceiles y grasas se encuentran en
pricticamente todas las células, y especialmente en las semillas y frutos en
el interior de los oleioplastos.

Ejemplos familiares de acumulacién de los materiales indicados son las
patatas para el almiddn, las lentejas para las proteinas y las aceitunas para
los lipidos.

- Terpenos. Son aceites esenciales y resinas que representan
productos finales que no se reintegran al metabolismo celular.

Tabla 3-1. Inclusiones de las células de las planias.

ALMIDON

{Sacarosa)
Cioroplastos —= ——= —=Amiloplastos (=granos de almiddn)

PROTEINAS

Proteoplastos (=granos de aleurona)
L{PIDOS

Oleioplastos
TERPENOS

CRISTALES @
- Oxalato célcico: drusa: prisma: réfides;

- Carbonato célcico; cistolito:
- Sflice
TANINOS

- Inclusiones cristalinas. Las mas frecuentes son las inclusiones
cilcicas que son considerados como productos de excrecién {aunque en
ocasiones parte del calcio es reutilizado). La concentracién de calcio en el
hialoplasma debe mantenerse baja, 1/ para impedir la formacién de sales de
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calcio insolubles a partir de ATP y otros fosfatos; y 2/ para evitar la
inhibicién de la corriente citoplasmética y de muchas enzimas, que tendria
lugar si la concentraci6n fuese elevada. La inclusién cristalina més frecuente
es la de oxalato cdlcico que es especialmente abundantes en plantas con
baja tolerancia al calcio (consiguen mantener niveles bajos de calcio gracias
a la presencia de oxalato que precipita el calcio en forma de oxalato
cilcico). Dicho oxalato cdicico se puede observar en distintas formas:
prismas, drusas, rafidios (o rafides), encontrindose normalmente como
idioblastos.

Se llama idioblasto a una célula (o conjunto celular pequefio) que se
encuentra rodeado de otras células predominantes que presentan
caracteristicas distintas a la primera. Por ejemplo en los membrillos o en las
peras, lo que se consume son las células que constituyen el parénquima de
reserva, pero entre ellas se aprecian pequefios granos duros que son minoria
respecto de las células parenquimdticas. Esos granos duros formados por
células del esclerénquima se consideran idioblastos.

Los cristales de carbonato calcico, que son mis infrecuentes, se [laman
cistolitos: son componentes de pared mds carbonato cdlcico, unidos por
medio de un pediinculo celulésico a la pared de la célula que los contiene.

Todavia menos frecuentes son las inclusiones de silice. Se trata de
cristales especialmente duros que se encuentran en las células epidérmicas
de ciertas gramineas que forman parte de pastos. Su presencia tiene
importancia econémica por cuanto se ha relacionado con un desgaste
excesivo de los dientes de las ovejas.

- Taninos. Se encuentran especialmente en frutos inmaduros, tejidos
patolégicos, etc. en pequefias gotas en el citoplasma y en la vacuola y
pueden impregnar las paredes. Cuando se unen a materias protéicas estas se
vuelven insolubles e imputrescibles, de ahi su utilidad para curtir pieles
{cuero).

3.4. FOTORRECEPTORES.

Las plantas pueden mostrar respuestas en el crecimiento atendiendo a
diversas causas externas: el forotropismo es la influencia sobre el
crecimiento que ejerce la luz y que determina que los tallos de la mayoria de
las plantas crezcan hacia el estimulo luminoso, el geotropismo es la
respuesta hacia el estimulo gravitatorio, es positivo en la raiz y negativo en
el tallo, y el tigmotropismo es la respuesta al contacto, frecuente en los
zarcillos (hojas modificadas) de las plantas trepadoras.
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Asi pues y en lo que a la luz se refiere, la importancia de la misma en las
plantas no se limita a la captacion de energia por el proceso de la
fotosintesis. Las plantas ademads son capaces de captar sefiales luminicas del
medio y responder biolégicamente a sus variaciones; es decir la luz puede
controlar el desarrollo de las plantas por un proceso independiente de la
fotosintesis, conociéndose como fotomorfogénesis dicha influencia.

Concretamente los responsables de la captacién luminica son los
fotorreceptores (o pigmentos morfogenéticos): el fitocromo, el
criptocromo, ¢l fotorreceptor del ultravioleta (fotorreceptor UV-V) y la
fotoclorofilina a, de los cuales el mds estudiado es el primero, existiendo
evidencias de que los fotorreceptores actian en muchas ocasiones
conjuntamente (por ejemplo el mecanismo de apertura y cierre de estomas
es sensible al criptocrome v al fitocromo).

3.5. FITOCROMO.

El fitocromo aparece en casi todos los érganos de las plantas estudiadas
incluyendo las raices. Controla muchos procesos del desarrollo percibiendo
¢l ambiente natural de luz y modificando adaptativamente el crecimiento y
desarrollo de las plantas. Interviene en procesos tan importantes como la
diferenciacion de los plastos, la germinacion de las semillas, etc. La mayoria
de las respuestas se caracterizan por el inicio o el incremento de los
procesos biosintéticos 0 de crecimiento (la induccién floral, etc.), otras se
caracterizan por inducir una inhibicién en los procesos de crecimiento o en
cualquier otro proceso fisiolégico (la inhibicién del alargamiento del tallo,
elc.).

El fitocromo es un cromoprotéido constituido por una proteina y un
grupo croméforo sensible a la luz. Existe en dos formas interconvertibles:
una activa y otra inactiva. La forma inactiva, que es soluble, esta distribuida
por el citosol. La forma activa estd insertada, posiblemente, en la membrana
plasmética. Es el croméforo (no la proteina) el que absorbe la luz que hace
que responda el fitocromo.

La forma activa capta, del espectro de luz que llega a la tierra, luz del
rojo lejano ("esa luz que al atardecer puede haber en un bosque") y pasaa la
forma inactiva, la cual al captar la luz roja ("la que en el mismo caso
anterior puede haber fuera del bosque”) se activa. Asi pues el firocromo, que
se sintetiza en su forma inactiva, al recibir luz roja se activa. El fitocromo
activo al recibir luz del rojo lejano se inactiva, siendo en este proceso la
cadena proteica (no el croméforo) el que se degrada y es resintetizado
(FIGURA 3-1),
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Las respuestas del fitocromo son de dos tipos: unas a corto plazo (o de
accién ripida) y otras a largo plazo. Estas iltimas determinadas porque
regula la expresion génica de las células que se encuentren en cierto estado
de competencia: parece ser que interviene a nivel de la transcripcidn
(formacion del ARNm), activando los genes (nucleares y plastidiales) que
participan en la sintesis de determinadas enzimas o reprimiendo otros y por
tanto la neosintesis enzimdtica.

Las respuestas a corto plazo no se pueden atribuir a la accién que ejercen
sobre la actividad genética, considerdndose en ese caso que el fitocromo
actia sobre la permeabilidad de las membranas. Concretamente la
transformacién  del fitocromo activo en inactivo, es decir el
"desplazamiento” del mismo de la membrana al citosol, afectarfa a la
permeabilidad de la membrana (sobre todo respecto de los iones Ca™, K* y
H"), de tal manera que el efecto primario {paso de la forma activa a la
inactiva) determina otros efectos secundarios.

Figura 3-1. Hipdtesis de la evolucion del fitocromo en la célula, donde “Fi" indica
fitocromo inactivo y " Fa"fitocromo activo.

Membrana
plu%i{ojo Rojo lejano
Fa
Fi > —
Fi
activindose

\

7~ N\

/ Sintesis ™,

/ proteica

Degradaéién
proteica

Se considera concretamente que podria actuar el Ca*™ como mensajero
secundario del sistema fitocromo y a través de €l determinar los efectos
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comentados: el paso de la forma activa a la inactiva se acompafia de una
gran entrada de Ca™ al citoplasma procedente del medio extracelular, este
Ca™ puede actuar per se o puede interaccionar con protefnas (como la
calmodulina) activandolas, con lo cual controla la activacién de muchas
enzimas (zlterando la fosforilacién de proteinas del citoplasma y del niicleo)
modificando su actividad o propiedades.

La interaccién entre los iones Ca™ y la calmodulina no es algo original
de las células de las plantas. Ocurre también en células animales,
concretamente la calmodulina existe en todas las células animales y de las
plantas en las que se ha estudiado su presencia. La interaccién con el Ca™
implica un cambio de conformacién que hace posible que interaccione con
un grupo elevado de enzimas, con lo cual la calmodulina con el ién Ca™ se
comporta como un regulador de reguladeres (en los animales, en el sistema
nervioso central se ha relacionado con algunos tipos de memoria y con
procesos de aprendizaje).

La impaortancia ecoldgica del fitocromo se puede comprender en los
siguientes ejemplos:

- Las semillas situadas bajo el dosel vegetal tienen una baja
concentracion de fitocromo activo durante las épocas favorables porque les
llega sobre todo luz del rojo lejano. Sin embargo al inicio de la primavera,
cuando todavia las plantas no tienen hojas y les llega sobre todo luz del rojo,
las semillas germinan ya que no tienen la inhibicién impuesta por la alta
concentracion de fitocromo inactivo que ya ha sido activado.

- Las plantas al recibir por el fitocromo la luz reflejada de otras
plantas, pueden percibir la presencia de plantas vecinas antes de recibir su
sombra y asi las especies competitivas pueden incrementar la tasa de
crecimiento y evitar la accién de la sombra.
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4. PLASTOS O PLASTIDIOS. CLOROPLASTOS. Pigmentos
fotosintéticos. Fotosintesis. Estructura de los cloroplastos.
Fotorrespiracién. Origen de los cloroplastos.

4.1. PLASTOS O PLASTIDIOS.

Los plastos o plastidios son una familia de orgdnulos que se caracterizan
por tener doble membrana. Se desarrollan a partir de los llamados
proplastidios o proplastos: pequefios orgdnulos presentes en las células
meristemadticas, que presentan doble membrana, pequefias vesiculas,
inclusiones de almidén y ribosomas. En muchos casos se puede transformar
un tipo de plasto en otro. Los plastidios tienen un genoma propio, pueden
dividirse y se heredan generalmente a través del gameto femenino, ya que no
suelen existir en los gametos masculinos.

Se clasifican en:

- cloroplastos: contienen clorofila en un sistema organizado de
membranas internas. En ausencia prolongada de luz pueden trasformarse de
forma reversible en etioplastos.

- cromoplastos: sintetizan y almacenan pigmentos no fotosintéticos:
carotenoides (amarillos, anaranjados y rojos) y otros pigmentos. Son los
responsables del color en las flores y frutos (en el proceso de maduracién de
los frutos, las clorofilas son sustituidas por carotenoides).

- leucoplastos: plastos no coloreados. Son un poco mayores o
mucho mis grandes que los proplastidios. Se encuentran en érganos internos
no expuestos a la luz. Pueden ser:

. amiloplastos: sintetizan y acumulan almidén,
. proteoplastos: sintetizan y almacenan proteinas.

. oleioplastos: sintetizan y almacenan lipidos.

4.2. CLOROPLASTOS.

El mimero de los cloroplastos en las células varia de uno (ciertas algas) a
decenas (en plantas). En una angiosperma tipica las células
fotosintetizadoras tienen entre 15-20 cloroplastos por célula. Se pueden
observar a microscopia Gptica, presentando un color verde caracteristico.
Son orginulos ovoides, grandes y como todos los plastos, con dos
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membranas que dejan un espacio entre ellas. Igual que las mitocondrias, los
cloroplastos no tienen una posicién fija en la célula y a menudo migran de
un sitio a otro. Los jovenes se dividen de manera activa, en especial cuando
el 6rgano que los contiene se expone a la luz.

En un cloroplasto se diferencian (FIGURA 4-1): la membrana externa,
la membrana interna, un sistema de membranas interno {los tilacoides)
con dos conformaciones distintas: los tilacoides de los grana o grana que
estdn apilados, y los tilacoides del estroma que conectan los anteriores
entre si. Los tilacoides tienen forma de elipsoide y se disponen
paralelamente entre si y longitudinalmente respecto al eje mayor del
cloroplasto, no entrando en contacto con las membranas del cloroplasto.
Suele haber mas de 50 grana por cloroplasto aunque varia entre plantas y
segin las condiciones fisiolégicas. Ademds los cloroplastos presentan ADN,
ribosomas particulares llamados plastorribosomas, plastoglobulos que son
inclusiones electrodensas de lipoproteinas, proteinas cristalizadas o no y
enzimdticas o no, inclusiones de almiddn, Fe, Cu, Mn y Zn. A diferencia de
las mitocondrias presentan tres espacios interiores delimitados por
membranas (las mitocondrias presentan dos): el espacio intermembrana, el
espacio intratilacoidal y el estroma.

Figura 4-1, Esquema de un cloroplaste tipo indicando sus principales componenties.

Plasterribosoma Membrana externa

Membrana interna

Plastogl6buio
Almidén

Proteinas

ESPACIO INTERMEMBRANA

ESTROMA
ESPACIO INTRATILACOIDAL

La funcién primordial de los cloroplastos es la fotosintesis (la fijacién
del CO, atmosférico), en la que ademds de materia orgdnica se produce
energia (ATP)} y poder reductor (NADPH) necesarios para el metabolismo
celular. La materia orgdnica sintetizada es sobre todo almidén aunque
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también sintetizan la mayoria de los aminoécidos, dcidos grasos y carotenos,
todas las piridinas y probablemente todas las purinas.

4.3. PIGMENTOS FOTOSINTETICOS.

Pigmento es toda aquella molécula que es influida al absorber la luz
adecuada. Estas moléculas pueden afectar al estado de otras moléculas
alterando sus propiedades.

Todas las células fotosintéticas tienen al menos un tipo de clorofila (que
proporciona el color verde). Todos los organismos fotosintetizadores que
producen oxigeno a partir de agua (es decir todos menos las bacterias
fotosintéticas) tienen clorofila a. Esta junto con una cantidad menor de
clorofila b constituyen las clorofilas de las plantas verdes que se localizan
en los tilacoides de los cloroplastos.

La biosintesis de las clorofilas tienen lugar en los cloropiastos (las
ultimas etapas de formacidn tienen lugar en los tilacoides) aunque las
enzimas empleadas proceden del citoplasma habiendo sido codificadas por
el ADN nuclear. Algunas fases de esta biosintesis requiere necesariamente
luz directamente y/o por mediacién del fitocromo.

Los carotenoides (carotenos y xantofilas) considerados pigmentos
accesorios (proporcionan el color amarillo) se encuentran en las estructuras
fotosintetizadoras de los tilacoides acompafiando a las clorofilas, utilizando
fotosintéticamente energia luminosa poco absorbida por aquellas. Otros
carotenoides estdn en la envoltura del cloroplasto con fines estructurales, no
participando en el aprovechamiento fotosintético de la energia luminosa.

Las ficobilinas (proporcionan colores azul/rojo) son caracteristicos de
las algas.

4.4. FOTOSINTESIS.

Durante la fotosintesis la energia de la luz se convierte en energia
quimica. Se puede resumir en la reaccidn:

nH,0 +nCO0; ————— (CH,0), +n0O,

donde el agua pierde electrones (se oxida) y el CO; los gana (se reduce)
produciendo materia orgdnica y liberando oxigeno (el oxigeno liberado
procede del agua y el hidrégeno del agua y el carbono y el oxigeno del CO,
se incorporan como materia orgdnica). Es una reaccién "cara" para el
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cloroplasto porque consume ATP y NADPH (poder reductor). La
respiracion que tienen lugar en las mitocondrias es la reaccion contraria:

nO, + (CHzO)n —— nH,0 +nCO, + ATP

donde se consume oxigeno y ademds se produce ATP. Es decir la
fotosintesis gasta energia y la respiracién la produce.

La fotosintesis también se puede resumir en que el agua recibe energia,
actuando como intermediarios los pigmentos fotosensibles, dando lugar a
oxigeno y a electrones que se emplean para producir ATP v NADPH.
Posteriormente el ATP y el NADPH se utilizan para la transformacién del
CO; en materia organica. El primer proceso se llama por convencién fase
luminosa de la fotosintesis y tiene lugar en los tilacoides; el segundo
proceso se llama fase oscura de la fotosintesis y tiene lugar en el estroma.
Ambas fases se producen durante ias horas de luz del dia que es cuando los
estomas estdn abiertos y por tanto puede entrar el CO,. Las plantas por la
noche respiran (consumen oxigeno) pero no llevan a cabo la fase oscura de
la fotosintesis. La creencia popular de que las plantas consumen el oxigeno
durante la noche y que es peligroso dormir en un lugar en que haya gran
cantidad de plantas no es cierta (por ejemplo las plantas que ocuparan la
mitad de una habitacién consumirian el mismo oxigeno que pudiera
consumir un mamifero pequefio, un gato por ejemplo).

Para comprender los procesos que tienen lugar durante la fotosintesis, s
preciso conocer lo gue ocurre cuando una molécula recibe energia luminosa:
una molécula capaz de excitarse con la energia luminosa, al recibir un fotén
cambia sus electrones a orbitales de energia superior. Posteriormente pueden
ocurrir tres cosas:

- esta molécula excitada puede hacer volver sus electrones a su
orbital emitiendo la energia en forma de luz o de calor,

- puede utilizarse la energia liberada durante este proceso para
excitar a otra molécula préxima por resonancia, que a su vez se excitard,
produciendo una serie de reacciones en cadena, que consiguen canalizar en
una direccién la energia proporcionada inicialmente por la luz,

- el electrén que ha cambiado de orbital, al estar en una posicidn
inestable, sea transferido a otra molécula préxima, el aceptor. Entonces la
molécula que fue excitada por la luz serd capaz de captar un electrén de
alguna otra molécula préxima, el dader. El conjunto estara formado por un
dador de electrones, una molécula que se excita por la luz y un aceptor de
electrones y gracias a la energia luminosa el electron pasard desde un
donante débil de electrones hasta un aceptor débil, que ahora tendra un
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electrén en una posicién muy inestable, convirtiéndose por tanto en un
dador fuerte de electrones (FIGURA 4-2).

Figura 4-2. Procesos que pueden ocurrir cuando una molécula capaz de excitarse
con la luz recibe energia luminosa. Los dos inferiores son los que tienen lugar
durante la fotosintesis, concretamente en los llamados fotosistemas.

Luz, calor
Ve /
Luz = Diu
/{ RESONANCIA ™
My afue S, .
=ME o]z zfe]= COMPLEIO
\ —_— ANTENA FO
i TO
_ SIS
TRANSFERENCIA TE
st @ = MA
HAE CENTRO DE
. REACCION
DEL COMPLEIO
ANTENA  __|
Dndor/ Accplc}\ -

De las tres posibilidades la primera no tiene lugar durante la fotosintesis,
las otras dos si: la que tiene lugar por resonancia en el llamado complejo
antena y la que tiene lugar por transferencia en el llamado centro de
reaccién del complejo antena constituyendo, el conjunto formado por el
complejo antena y el centro de reaccién del complejo antena, el llamado
fotosistemna.

En el complejo antena se localizan pigmentos fotosintéticos (sobre todo
clorofilas y también carotenoides) unidos por proteinas a la membrana
tilacoidal, y dispuestos de tal manera que actian como embudos al hacer
llegar la "excitacidon" provocada por la luz al centro de reaccién (FIGURA
4-3): la energia recibida de la luz provoca la excitacién de los pigmentos
(cada pigmento a una longitud de onda diferente) que por resonancia a
través de todos ellos llega hasta un par de moléculas de clorofila que forman
parte del centro de reaccién del complejo antena localizadas como un
pigmento proteico transmembrana y donde se produce la transferencia de
los electrones interviniendo un dador y un aceptor. El dador es el agua
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(liberandose oxigeno) y el aceptor una molécula de plastoquinona del
mismo centro de reaccién que "pasa” los electrones a otra molécula de
plastoquinona de la membrana que es movil, y que forma parte, junto con el
fotosisterna, de la cadena transportadora de electrones de la membrana de
los tilacoides.

Figura 4-3. En el complejo antena se localizan los pigmentos fotosintéticos
dispuestos de tal manera que actiian como embudos al hacer llegar la "excitacién”
provocada por la luz al centro de reaccién.

' CADENA
| TRANSPORTADORA
} DE ELECTRONES
]

CENTRO DE REACCION
DEL COMPLEJO ANTENA

La cadena transportadora de electrones se inicia en el fotosistema II
(FIGURA 4-4) que capta los fotones de la luz y traslada los electrones a la
plastoquinona mévil (en ese momento ya se ha liberado oxigeno a partir del
agua). A continuacién los electrones son transferidos a un complejo protéico
(complejo b6-f) que al mismo tiempo trasloca H® del estroma al espacio
intratilacoidal. Del complejo b6-f pasan los electrones a otro transportador
movil (la plastocianina) que llega hasta el fotosistema I (donde también se
produce la captacién de los fotones) que los pasa a la ferredoxina (otro
transportador moévil) que llega hasta la NADP-reductasa obteniéndose asi
NADPH a partir de NADP*.

Al mismo tiempo H* procedentes del agua y los que trasloca el complejo
b6-f, todos ellos localizados en el espacio intratilacoidal, pasan a través de
unas ATP-asas (como las de la membrana mitocondrial interna) al estroma
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(a favor de gradiente) produciendo ATP. Estas ATP-asas se conocen como
particulas CF1.

Figura 4-4. La cadena transportadora de electrones consta de elementos fijos
{nombrados en la parte inferior: fotosisiema I, complejo B6-F, etc.) y otros mdviles
(nombrados en la parte superior: plastoquinona, etc.). Por una parte se obtiene
NADPH y por otra los H' procedentes del agua y los traslocados por el complejo
BO-F retornan al estroma a través de las particulas CFI produciendo ATP.

ESTROMA
Plastocianina Ferredoxina * ATP
Plastoquinona
A :::.
1:?'—"""
H.
H,0 [ 0, Fotosisiema | NADP- Particula CFI
Complejo B6-F reductasa (ATP-asa}

Fotosistemna (I
ESPACIO INTRATILACOIDAL

Para que el transporte de electrones se realice de forma adecuada todos
los componentes de la cadena deben organizarse sobre la membrana de
forma que, 1/ envien los protones hacia el interior, 2/ los electrones no pasen
del fotosistema II al I mds que a través de la cadena transportadora de
electrones, y, 3/ los donantes de electrones queden separados de los
aceptores por la membrana, para evitar un flujo en direcciones no deseadas.

Finalmente en este proceso en el que los dos fotosistemas estin
acoplados se produce ATP y NADPH (un poco mds de ATP) y oxigeno,
llamandose fotofosforilacién ne ciclica.

Pero el consumo de ATP y poder reductor durante la fotosintesis no es

equivalente. En ocasiones es precisa una mayor cantidad de ATP que de
NADPH (se emplea mds ATP que NADPH en la fijacidn del CO;) entrando
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en juego entonces la llamada fotofosforilacién ciclica consistente en que el
Jotosistema I en lugar de transferir sus electrones hacia la NADP-reductasa,
lo hace a través de la ferredoxina a la plastoquinona (FIGURA 4-5) la cual
cede los electrones al complejo b6-f y se traslocan H' que al pasar al
estroma a través de las particulas FC1 produce ATP. Finalmente en este
proceso en que estan desacoplados los fotosistemas, se produce ATP y no
NADPH ni oxigeno.

Figura 4-5. Fotofosforilacidn ciclica. Cuando es preciso una mayor cantidad
de ATP que de NADPH el fotosistema I en lugar de transferir sus electrones
hacia la NADP-reductasa, lo hace a través de la ferredoxing a la
plastoquinona la cual cede los electrones al complejo B6-F traslocdndose
H" que al pasar al estroma a través de las particulas FCI produce ATP.

u
ATP
ADP
\ {’lasloqulinona {__\ch:doxin;l >_
o e N
S| 2
l f

+-

/ ww\/i/_/
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Una vez obtenida la energia y el poder reductor, pueden tener lugar las
reacciones de fijacién del carbono en la llamada fase oscura de la
Sfotosintesis.

Para que ésta tenga lugar el CO, procedente del aire que rodea la hoja
debe llegar al interior del cloroplasto donde se reducird. Llega a través de
los estomas (que deben estar abiertos) y asi la planta consume el CO; de sus
proximidades formando un gradiente de concentracién (el CO, difundird
desde las zonas de alta a las de baja concentracién) (esta difusién es mads
activa cuanto mas agitado esté el medio en el que se encuentra la planta, el
aire}.

El CO; en el estroma del cloroplasto se incorpora a una molécula de 3
dtomos de carbono (el 3-fosfoglicerato), inicidndose asi el ciclo de fijacién
del carbono o ciclo de Calvin (FIGURA 4-6). Dicho ciclo se puede resumir
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en que el 3-fosfoglicerato antes o después da lugar a ... el gliceraldehido 3
fosfato también de 3 dtomos de carbono que mayoritariamente continiia en
el ciclo dando lugar a ... ribulosa 1,5 bisfosfato de 5 4tomos de carbono que
con el CO; da lugar a dos moléculas de 3-fosfoglicerato, cerrandose el ciclo.

La incorporacién del CO, para dar lugar a 3-fosfoglicerato estd catalizada
por la enzima Ribulosa Bisfosfato Carboxilasa Oxigenasa (RuBisCQ). Una
enzima que trabaja lentamente y que por esa razén existen gran cantidad de
copias en el estroma de los cloroplastos (un 15% de todas las proteinas de
los cloroplastos) y que se considera la proteina mas abundante de la tierra.

Figura 4-6. Esquema de la llamada fase oscura de la fotosintesis. Entre
paréntesis se indica el niimero de dtomos de carbono.

CO,
RuBisCO

/__ 3-fosfoglicerato (3C) \

Ribulosa 1,5 bisfosfato (5C)

\ CICLO DE CALVIN

~——_— gliceraldehido 3-fosfato (3C)

/SACAROSA

Membranas Pi \—*
del cloroplasto ATP
3-fosfoglicerato

A

Acetil CoA
Milocondria\

ATP /

No todo el gliceraldehido 3 fosfato ingresa en el ciclo de Calvin. Parte de
€l es utilizado por el cloroplasto y por la célula dependiendo de las
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necesidades. (Una molécula de gliceraldehido 3 fosfato se obtiene de tres
moléculas de CO; con un gasto de 9 ATP y 6 NADPH). En el cloroplasto se
acumula ... como almidén y en el citoplasma (sale por la membrana interna
del cloroplasto entrando Pi) se transforma en ... sacarosa o de nuevo en 3-
fosfoglicerato (produciendo ATP) que ... se transforma en Acetil CoA, el
cual en la mitocondria produce gran cantidad de ATP.

Pero el ATP y el poder reductor que el cloroplasto obtiene en la llamada
fase luminosa de la fotosintesis, no se emplea exclusivamente en la fijacion
del carbono. También se emplea en la sintesis de aminodcidos y de dcidos
grasos, de tal manera que los cloroplastos proporcionan los dcidos grasos y
carotenoides para la planta y el suministro de algunos aminoécidos que no
pueden ser sintetizados en otras partes.

4.5. ESTRUCTURA DE LOS CLOROPLASTOS.

Las membranas (externa e interna) del cloroplasto son como todas las
membranas celulares (60A), constan de dos capas de lipidos y una capa de
proteinas. No tienen clorofila y si algunos carotenoides no implicados en el
aprovechamiento de la energia luminosa. La externa es totalmente
permeable a los metabolitos de bajo peso molecular. La interna que tiene
mayor contenido en proteinas que la externa, es la barrera de permeabilidad
selectiva.

En el estroma se localiza almidén fabricado ahi mismo, lipidos casi todos
fabricados también ahi y gran cantidad de proteinas (incluidas las enzimas
de la fase oscura de la fotosintesis), parte de las cuales son codificadas por
el ADN del micleo, sintetizadas por los ribosomas citopldsmicos y
posteriormente importadas.

Las membranas de los tilacoides también presentan la estructura tipica de
todas las membranas, presentando dcidos grasos muy insaturados lo que les
confiere bastante fluidez (que facilita el desplazamiento de los
transportadores de electrones dentro de ellos), ademas son muy poco
permeables y en ellas se localizan las clorofilas y otros pigmentos formando
parte de los fotosistemas y el resto de los componentes de la cadena
transportadora de electrones. La luz de los tilacoides estd llena de agua y
sales disueltas.

En criofractura y por contraste negativo es posible diferenciar los
distintos componentes de la cadena transportadora de electrones, pudiéndose
observar como su distribucién es diferente en las membranas de los
tilacoides que estdn en contacto con el estroma frente a aquellas que estin

38



Citologfa-Histologia de las plantas

en contacto con otras membranas tilacoidales. Asi por ejemplo se observa
que las particulas CFl estin en las membranas tilacoidales que estdn en
contacto con el estroma.

Ademas los cloroplastos contienen en el estroma ADN y ARN y las
enzimas necesarias para la replicacién del ADN.

El ADN es circular, de doble hélice y con algin punto de unién a la
envoltura del cloroplasto. Lo heredan generalmente por via materna porque
solo el évulo aporta proplastos (en algunas especies proceden de los dos y
en ciertas coniferas solamente del gameto masculino). En el cloroplasto se
localizan proteinas que estdn codificadas por el ADN nuclear (por eso se
dice que los cloroplastos tienen autonomia genética parcial) y otras
codificadas por el ADN del cloroplasto (entre ellas la subunidad grande de
la RuBisCO) que se sintetizan en los ribosomas propios de los cloroplastos
(esta sintesis es inhibida por el cloranfenicol). Ni el ARN del cloroplasto ni
ninguna proteina se transfiere al hialoplasma, pero muchas proteinas del
mismo si pasan al cloroplasto (como por ejemplo la subunidad pequeiia de la
RuBisCQ).

La estructura descrita corresponde a los cloroplastos de las plantas,
siendo diferente la morfologia de los cloroplastos de las algas: su tamaiio
suele ser mucho mayor y su forma irregular (espirales, estrellados, etc.) y
con frecuencia tienen en su interior un lugar de depdsito y sintesis de
material de reserva (almidén, proleinas, etc.), el pirenoide, de funcién
desconocida, que puede estar atravesado por los tilacoides. Ademds los
tilacoides no siempre se organizan como los de los cloroplastos de los de las
plantas, asf en las algas rojas los tilacoides son independientes entre si y en
las algas pardas se agrupan de tres en tres.

4.6. FOTORRESPIRA CION.

La RuBisCO es una enzima que presenta mucha mayor afinidad para el
CO» (actividad carboxilasa (RuBisCO)) que para el O, pero a pesar de ello
a veces (una de cada cinco) capta O, (actividad oxigenasa (RuBisCQ)). En
ese caso en vez de producirse dos moléculas de 3-fosfoglicerato, se produce
solamente una y ademds glicolato (de dos dtomos de carbono) que
posteriormente da lugar a otra molécula de 3-fosfoglicerato restableciéndose
¢l funcionamiento normal. Concretamente el glicolato da lugar a la molécula
de 3-fosfoglicerato con la intervencién de los peroxisomas y las
mitocondrias en un proceso que ademas de consumir oxigeno (el captado
inicialmente) libera CO;, conociéndose el proceso como fotorrespiracion
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(FIGURA 4-7) (ademads en los peroxisomas y mitocondrias se sintetizan, por
este proceso, aminodcidos (glicina y serina)).

Dicha fotorrespiracién que tiene lugar en las plantas en condiciones
ambientales no extremas, tendria lugar con mayor frecuencia en plantas
expuestas a elevadas temperaturas. En esas condiciones, las plantas deben
mantener casi cerrados los estomas para evitar una excesiva transpiracion
(que se produce por los estomas) y en consecuencia para evitar la
deshidratacidn, de tal manera que la concentracién de CO, baja mucho con
respecto a la de oxigeno y las plantas tendrian con frecuencia el proceso de
fotorrespiracidn y consecuentemente una eficiencia en la fotosintesis muy
baja.

Figura 4-7.  Esquema del proceso conocide como
fotorrespiracion. Entre paréntesis se indica el mimero de
dtomos de carbono.

0,
l RuBisCO

3-fosfoglicerato (3C) Glicolao (2C)

( Peroxisoma

Aminoicidos

Las plantas han adoptado dos mecanismos de defensa ante el exceso de
la fotorrespiracién: el caracteristico de las llamadas plantas C-4 y el
caracteristico de las plantas CAM.

Las plantas C-4 (entre ellas la cafa de aziicar, el maiz, el sorgo y
numerosos pastos forrajeros) incorporan el CO, atmosférico en un
compuesto de cuatro dtomos de carbono, a diferencia del resto de las plantas
que lo incorporan al 3-fosfoglicerato de tres dtomos de carbono (razén por
las que se les llama plantas C-3). Las plantas C-4 bajo irradiacién solar
elevada y temperaturas calurosas son capaces de fotosintetizar con mayor
rapidez y producir mucha mas biomasa que las plantas C-3.
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Las plantas C-4 presentan dos tipos de células que intervienen en la
fotosintesis (a diferencia de las C-3 que presentan un solo tipo celular
fotosintético): las {lamadas células de la vaina que estin estrechamente
empaquetadas, son relativamente grandes y separan los haces vasculares de
las predominantes células del meséfilo que son mis pequeiias.

En las C4 el CO; se incorpora al fosfoenolpiruvate (FIGURA 4-8)
dando lugar a oxalacetato (4C) el cual produce malato (o acido madlico).
Ocurre esta fijacion en el citoplasma de las células del mesdfilo que son las
mas superficiales y que se caracterizan por tener cloroplastos con muchos
grana y sin almidén. El malato y los productos de la fase luminosa, llegan a
través de los plasmodesmos a otro grupo de células, alejadas de las
superficie llamadas células de ia vaina caracteristicas por no poseer grana y
abundante almidon (los cloroplastos de las células de la vaina contienen casi
todo el almidén de la hoja). En estas células el malato da lugar por una lado
a piruvato que retorna a las células del mesdfilo para dar lugar al
Josfoenolpiruvato reiniciandose el ciclo, y por otra parte da CO; que con la
intervencién de la RuBisCO lo incorpora al cicle de Calvin y ... producen
almidén. Al estar estas células alejadas de la superficie foliar y por tanto del
0., la RuBisCO tienen una eficiencia pricticamente del 100% en su
actividad carboxilasa.

Figura 4-8. Esquema de la fotosintesis de las plantas C-4. Entre paréntesis se
indica el niimero de dtomos de carbono.

Célula del mesdfilo: Célula de Ja vaina:
CITOPLASMA CLOROPLASTO
cO, RuBisCO
PEP —L—OXALACETATO 4C) CO, @
| ATP /
NADPH| - “PIRUVATO i
MALATO - ’J ALMIDON

Las plantas C-4 atin con bajas concentraciones de CO, realizan la
fotosintesis con gran eficiencia ain con los estomas casi cerrados para evitar
la deshidratacion. Ademas el poder utilizar el malato les permite tener una
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pequena reserva de CO; en situaciones de emergencia (por ejemplo en caso
de cierre brusco de los estomas).

Las plantas CAM son en general las suculentas (las que viven donde el
agua es escasa o de dificil acceso) (su nombre procede de la abreviacién
anglosajona de "Melabolismo Acido de las Crasuldceas"), también
incorporan el CO; al oxalacetato (4C) pero a diferencia de las anteriores no
presentan dos tipos celulares fotosintéticos, si no que su éxito adaptativo
consiste en fijar el CO. durante las horas de oscuridad, manteniendo los
estomas cerrados durante las horas de luz y haciendo participar a las
vacuolas.

Figura 4-9. Esquema de la forosintesis de las plantas CAM.
Entre paréntesis se indica el mimero de dtomos de carbono.

CO,

PEP J——OXALACETATO (4C)

i NOCHE
MALATOQ

—k:--—— \

ALMIDON
\\ - PIRUVATO
CO,

l(RuBisCO

Las plantas CAM incorporan, como las plantas C4, el CO; al
Josfoenolpiruvato (FIGURA 4-9) dando oxalacetato el cual también da lugar
a malato que entra en las vacuolas y ahi permanece durante las horas de
oscuridad. Durante las horas de luz, el malaro sale de la vacuola y da lugar
por una lado a fosfoenolpiruvato que ... da lugar a almidén y a COa, el cual
ingresa en el ciclo de Calvin con la participacién de la RuBisCO que
practicamente no capta oxigeno porque los estomas estan cerrados.

VACUOLA
DIA
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Quizis el rasgo mas notable de las plantas CAM es la formacién de dcido
mdlico en la noche (que se percibe como sabor agrio y se acompaiia de una
pérdida neta de aziicares y almidén) y su desaparicién con la luz del dia. El
metabolismo CAM se ve favorecido por los dias calurosos con niveles de
irradiaci6n solar elevados, noches frias y suelos secos (situaciones todas que
predominan en los desiertos). También favorecen un metabolismo CAM las
concentraciones elevadas de sal en el suelo.

En esencia las plantas C-4 y las plantas CAM realizan los mismos
procesos, pero mientras en las plantas C-4 hay separacion espacial en las
plantas CAM hay separacion temporal.

Los tres metabolismos (C3, C4 y CAM) tienen sus ventajas y sus
inconvenientes. Sirvan de ejemplo:

- las plantas C4 a temperaturas elevadas y ambiente seco tienen una
mayor produccién de biomasa que las plantas C3, pero a temperaturas
inferiores a 25°C las plantas C4 no son competitivas debido en parte a una
mayor sensibilidad al frio.

- las plantas CAM crecen muy lentamente pero son las tinicas que
pueden hacerlo en los ambientes desérticos. Sin embargo en ambientes no
extremos tanto las plantas C4 como las plantas C3 son mucho mads
eficientes.

4.7. ORIGEN DE LOS CLOROPLASTOS.

Se puede considerar el origen de los cloroplastos desde dos punto de
vista: el origen de los cloroplastos en las células no meristemadticas por una
parte y el origen de los cloroplastos filogenéticamente hablando.

En las células diferenciadas los cloroplastos proceden, como todos los
plastos, de los proplastos de las células meristemdticas. Estos son orgdnulos
que ya tienen doble membrana y que pueden dividirse:

- si intervine la luz, ésta estimula en los proplastidios, la sintesis de
proteinas cloropldsticas, la evaginacién de la membrana interna y posterior
independizacién, dando lugar a los tilacoides y paralelamente se sintetiza
clorofila y proteinas, organizandose, en fin, un cloroplasto.

- en ausencia de luz, las invaginaciones no forman tilacoides y si una
red llamada cuerpo prolamelar llamindose etioplasto el orginulo. Si el
etioplasto es iluminado el cuerpo prolamelar se organiza en tilacoides y
aparecen secuencialmente diferentes actividades fotosintéticas, y el
etioplasto se convierte en un cloroplasto funcional.
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Asi pues la formacién de cloroplastos estd mediada directamente por la
luz (e indirectamente por el fitocromo).

Desde un punto de vista filogenético, los cloroplastos surgieron de una
primitiva simbiosis intracelular entre antepasados procariotas de los
cloroplastos  (bacterias fotosintéticas semejantes a las actuales
cianobacterias) y células eucariotas ancestrales. Esta teoria llamada teoria
endosimbionte ha quedado confirmada por numerosas evidencias:

- por la autonomia genética parcial y porque su sintesis de proteinas
es similar a la de las bacterias,

- las cadenas de transporte de electrones acopladas a bombas de
protones y las ATPasas, son semejantes a las existentes en diferentes
bacterias fotosintéticas (y a las de mitocondrias),

- el ADN del cloroplasto es circular como el de las bacterias,

- dentro del cloroplasto se sintetizan proteinas, pudiendo
interrumpirse el proceso con antibiéticos,

- los cloroplastos se originan por divisién de otros preexistentes,
duplicando su ADN de forma independiente de la fase del ciclo celular.
Ademis el ADN no estd empaquetado con histonas y la forma en que se
transcribe y en que se traducen las proteinas es similar a la de procariotas,

- los ribosomas (y la sintesis de proteinas) son semejantes a los de
procariotas,

- el ADN puede ser transcrito por la ARN polimerasa de E. coli y el
ARNmMm puede ser traducido por los ribosomas de esta bacteria,

El genoma es por tanto similar al de bacterias y es estable desde hace
millones de afios. Durante la evolucién algunas de sus partes se han
introducido en el genoma nuclear de forma que el genoma del plasto sélo
contienen unos 120 genes. Las proteinas que codifican suelen formar parte
de complejos que también estin codificados por el nicleo. (Codifican para:
4 ARNTr, 20 proteinas ribosomales del cloroplasto, varias proteinas de los
fotosistemas I y I, subunidades de la ATPasa, partes de los complejos
enziméticos de la cadena transportadora de electrones, una subunidad de la
RuBisCO, 30 moléculas de ARNt y 40 proteinas desconocidas).

Todo lo expuesto indica que los sistemas genéticos del niicleo y el
cloroplasto deben por tanto estar coordinados, atribuyéndose dicho control
al nicleo: éste controla el mimero de cloroplastos de la célula y la cantidad
de proteinas que producen. Pero hay evidencias de interacciones en ambos
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sentidos ya que hay productos del cloroplasto que estimulan o bloquean
genes nucleares.
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5. LOS TEJIDOS DE LAS PLANTAS. MERISTEMOS.
Clasificacion de los meristemos. Meristemos apicales.
Meristemos intercalares. Cambium vascular. Feligeno.
Factores que intervienen en el desarrollo de las plantas.

A continuacién, en este capitulo y en los préximos, se tratarin los
aspectos histolégicos del reino de las Plantas. No se incluyen las
peculiaridades de las consideradas plantas inferiores: las Briofitas, y si las
de las consideradas plantas superiores: las Traqueofitas, que se caracterizan
por poseer sistemas conductores desarrollados mediante los cuales, el agua
no accesible a todas las células y los nutrientes elaborados en las partes
superficiales (mediante la fotosintesis), llegan a todas las partes de la planta.
Dichas Traqueofitas incluyen las Preridofitas (los helechos entre otros), las
Gimnospermas (los pinos entre otros) y las Angiospermas, dentro de las
cuales se consideran las Monocotiledoneas (la mayoria de las plantas
herbdceas) y las Dicotileddneas (la mayoria de las plantas lefiosas).

5.1. LOS TEJIDOS DE LAS PLANTAS.

Es sabido que la vida comenzé en el medio acudtico y que los seres vivos
evolucionaron conforme colonizaron el medio terrestre. La conquista de la
tierra por parte de las plantas y la posterior adaptacién supuso el desarrollo
de:

- estructuras para la captacién de agua: las raices,
- un sistemna conductor eficaz: xilema y floema,

- estructuras para evitar la transpiracion y para regular el
intercambio de gases: la epidermis,

- tejidos especializados en el sostén: colénquima y esclerénquima,

- una amplia superficie capaz de captar el maximo posible de
energia solar y que no supusiera una gran resistencia a la fuerza del viento:
las hojas.

A lo anterior hay que afiadir una caracteristica importante de las plantas:
el reducido espesor de sus dérganos, debido a que no han desarrollado un
sistema de transporte de oxigeno. Es claro en el caso de las hojas,
ocurriendo en los tallos muy engrosados (en los grandes troncos de los
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drboles por ejemplo) que la parte viva son solamente unos pocos milimetros
{muy cerca del exterior) estando el resto constituido por tejidos muertos.

Las plantas adultas presentan ademds tejidos embrionarios que permiten
su crecimiento, son los meristemos que determinan el crecimiento en
longitud (llamado crecimiento primario) y el crecimiento en grosor
(llamado crecimiento secundario), Ilamandose respectivamente meristemos
primarios 'y meristemos secundarios a los tejidos embrionarios de las
plantas adultas.

Ademids de los meristemos, obviamente las plantas constan de otros
conjuntos celulares que se pueden agrupar en tejidos, si bien frecuentemente
los limites entre ellos son imprecisos, existiendo muchas formas de
transicidn entre unos tejidos y otros.

Con todo, en las plantas se consideran los siguientes tejidos:
Meristemos: tejidos embrionarios que persisten en las plantas adultas.

Parénquima: es un tejido eminentemente fotosintetizador o almacenador de
sustancias nutritivas.

Colénquima: es un tejido de sostén.

Esclerénquima: es un tejido de sostén.

Xilema: es el tejido vascular que transporta agua y sales minerales.
Floema: es el tejido vascular que transporta productos elaborados.

Estructuras secretoras: no forman tejidos claramente delimitados. Hay
estructuras secretoras externas y otras internas.

Epidermis: es un tejido protector. En las plantas con crecimiento
secundario es sustituida por la peridermis.

Peridermis: es un tejido protector.

Aunque la clasificacién de las células en tejidos puede ser considerada
arbitraria porque existen muchas formas intermedias, atendiendo a razones
topograficas los tejidos se pueden agrupar en "sistemas de tejidos": sistema
dérmico: epidermis o peridermis, sistema vascular: xilema y floema, y
sistema fundamental: parénquima, colénquima y esclerénquima. La
disposicién de estos sistemas de tejidos es distinta en cada érgano de las
plantas aunque siempre el sistema dérmico ocupa la posicién mis
superficial. En secciones transversales de tallos y raices, de fuera hacia
dentro, se localiza la epidermis o peridermis (sistema dérmico), el cortex
(sistema fundamental), el xilema y floema en el centro (sistema vascular) y
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mds en el centro la médula (sistema fundamental) que se encuentra ausente
en muchas raices. En las secciones transversales de las hojas, mdis
externamente se localiza la epidermis (sistema dérmico), después el
meséfilo (sistema fundamental) y finalmente ¢l xilema y el floema (sistema
vascular) (FIGURA 5-1),

Figura 5-1. Esquema de la seccidn transversal de tallo, raiz y haoja,
mostrandp sus partes.

TALLO RAfZ HOJA
Epidermis o
peridermis Epidermis

Cortex
Médula Meséfilo

Sisterna vascular
Sistema vascular

5.2. MERISTEMOS.

Durante las primeras etapas del desarrollo embrionario todas las células
se dividen. Aunque la mayoria de esas células se diferencian o especializan,
en las plantas se mantienen grupos celulares con capacidad de proliferar:
son células no diferenciadas que constituyen los meristemos y que son los
responsables del crecimiento de las plantas. Es un crecimiento que no cesa,
es decir que tiene lugar durante toda la vida de la planta. (El que las plantas
adultas consten de tejidos adultos y de tejidos juveniles las diferencia
netamente de los animales, ya que las células meristemdticas permiten el
crecimiento de las plantas a lo largo de toda su existencia. Sin embargo en
los animales el crecimiento se detiene al alcanzar el tamafio adulto y el
mimero de érganos o sus partes es el definitivo).

Los meristemos proceden de meristemos ya existentes. Las células
meristerndticas activas dan lugar por un lado a otras células meristemdticas
(las llamadas células iniciales) y por otro lado a células que se diferencian
en los distintos tejidos (las Hamadas células derivadas). Ademds algunos
meristemos pueden proceder de células de ciertos tejidos que se
desdiferencian dando lugar a células meristematicas.

El mimero de meristemos en cada planta es vanable, existiendo al menos
uno en el apice del tallo y de cada rama, y en ¢l dpice de las raices principal
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y secundarias. Todos ellos son los responsables del crecimiento primario
{(en longitud). El crecimiento secundario (en espesor) en las plantas que lo
presentan, estd determinado por la actividad de otros meristemos no
apicales.

Los meristemos estdn constituidos por células indiferenciadas, pequeiias
e isodiamétricas, sin espacios intercelulares entre ellas. La pared es primaria
y delgada. Presentan abundantes ribosomas, aparato de Golgi muy
desarrollado, proplastidios, muchas y pequefias vacuolas, sin inclusiones y
micleo central grande con nucléolo evidente. Las transformaciones que tiene
lugar en las células meristemdticas se pueden resumir en que las células se
alargan, las vacuolas se relnen en una grande que determina que niicleo y
orgdnulos se dispongan en la periferia de las células, la cromatina aparece
mas laxa, se desarrolla mas la pared primaria, en ocasiones se desarrolla la
pared secundaria, y aparecen espacios intercelulares.

5.3. CLASIFICACION DE LOS MERISTEMOS.

Existen diversas clasificaciones de los meristemos atendiendo a distintos
criterios.

La clasificacién de los meristemos que se empleard aqui es la siguiente:

- Meristemos primarios: responsables del crecimiento en longitud
de la planta.

. Apicales: en los extremos de las partes aéreas y subterraneas.

. Intercalares: en los entrenudos. MNudo es la parte del tallo en la
que se inserta una o mas hojas. Entrenudo es el espacio del tallo existente
entre dos nudos. (Se dice que las plantas son una repeticién de nudo-
entrenudo-nudo-entrenudo-etc.).

- Meristemos secundarios: responsables del crecimiento en espesor
de la planta, son meristemos que se localizan en posicion lateral en los
organos que los presentan (“meristemos laterales™).

. Cambium vascular.

. Felégeno.

5.4. MERISTEMOS APICALES.

Se encuentran en los extremos de las paries aéreas y subterraneas, pero
mientras en el tallo las células meristematicas estdn en los extremos (son
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meristemos terminales), en las raices se localizan por debajo de la llamada
cofia o caliptra que los protege (son meristemos subterminales).

Atendiendo a la secuencia de la orientacién de los planos de divisién,
existen tres tipos de meristemos apicales (FIGURA 5-2):

- Meristemo en fila: planos de divisién paralelos entre si.
Determina el crecimiento uniforme, por ejemplo de la raiz o el tallo.

- Meristemo en placa (o laminar): dos planos de divisién
perpendiculares entre si. Determina el desarrollo, por ejemplo, de las hojas.

- Meristemo en masa: tres planos de divisién, que si se alternan por
un igual, determina el desarrollo de estructuras esféricas.

Figura 5-2, Sucesivas divisiones celulares que tienen lugar en los meristemos en
Jila y en placa. El esquema del meristemo en masa seria posible hacerlo
solamente en tres dimensiones.

Meristemo en fila
I— 0 — R —- A —pnpnnapnopaeene---
teee matnne
T TN LI NI 1
— N ——

Meristemo en placa

—n-—

Se han postulado varias teorias para explicar la procedencia de las
distintas partes de la planta, a partir de determinadas células o regiones de
los meristemos apicales, pero cada una de ellas es de aplicacién a
determinados grupos de plantas, y ninguna aplicable a todas.
Independientemente de las distintas teorfas, se establecen al menos
semdnticamente tres partes en los meristemos apicales, en funcién de las
distintas estructuras a que dan lugar:

- Protodermis: da lugar a la capa mas superficial de la planta (la
epidermis).

- Procambium: da lugar a los tejidos vasculares primarios (xilema y
floema primarios) y al cambium vascular.

- Meristemo fundamental: da lugar al resto de los tejidos de la
planta.
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Es destacable que el cambium tiene un antecedente primario (el
procambium) y que el felégeno (el otro meristemo secundario) no,
procediendo de la desdiferenciacidn de células diferenciadas.

5.5. MERISTEMOS INTERCALARES.

Son los responsables de la mayor parte del crecimiento en longitud del
tallo aportando en ese sentido muy poco los meristemos apicales. Tal es asi
que si por la razén que sea los meristemos intercalares se inactivan, se
producen plantas enanas.

Al comienzo del crecimiento todo el entrenudo tiene actividad
meristemdtica, pero posteriormente parte del mismo se diferencia,
localizindose en la base el meristemo intercalar. Asi en un entrenudo se
localiza una zona con tejidos diferenciados y otra meristematica.

5.6. CAMBIUM VASCULAR.

Forma los tejidos vasculares secundarios (el xilema y el floema
secundario). En muchas plantas (por ejemplo las herbiceas) y en partes de
plantas (por ejemplo las hojas) no existe cambium vascular porque no
presentan crecimiento en grosor, de tal manera que el sistema vascular es
primario y procedente exclusivamente del procambium.

Figura 5-3. Disposicidn del cambium vascular en secciones transversales de
tallos o raices. En unos casos (izquierda) se dispone como un anillo
completo entre el xilema y el floema, en otros (derecha) como un anillo
incompleto.

Cambium fascicular

Cambium
interfascicular

52



Citologia-Histologia de las plantas

El cambium vascular procede del procambium y se localiza entre el
xilema y el floema, disponiéndose (FIGURA 5-3):

- como un cilindro completo (como un anillo en los cortes
transversales) que permite diferenciar dos porciones: la externa y la interna
respecto del cambium;

- o bien como un anillo incompleto (en aquellas plantas en las que el
sistema vascular forma un anillo incompleto). A éste tltimo se le llama
cambivm fascicular para diferenciarlo del llamado cambium
interfascicular que es aquel que aparece uniendo el cambium fascicular y
que normalmente origina tejidos del sistema fundamental (parénquima,
colénquima y esclerénquima) o en otros casos xilema y floema.

Las células meristemdticas del cambium son células similares
citoldgicamente a las descritas pero o bien son células isodiamétricas o bien
considerablemente alargadas (o prosenquimdticas). Segin sea el grado de
alargamiento existen dos tipos de células cambiales (FIGURA 5-4):

Figura 5-4. Los dos tipos de células presentes en el cambium vascular.
Unas originan los elementos verticales y otras los elementos
horizontales del sistema vascular que se pueden diferenciar en las
secciones transversales de los troncos de las plantas lefiosas (esquema
de la derecha).

Células
cambiales |[>Xilema ]DEIcmcnlos verticale
fusiform y floema
Células
cambiales ]DRadios ]|> Elementos horizontale
radiales medulares

- células cambiales fusiformes: células alargadas con los extremos
adelgazados que originan células del sistema vascular (xilema y floema)
dispuestas en el sentido del eje longitudinal del tallo o de la raiz. Originan
los llamados elementos verticales del xilema y del floema.
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- células cambiales radiales: casi isodiamétricas, se disponen
diseminadas entre las células cambiales fusiformes y originan los llamados
radios medulares de los haces vasculares, constituidos por células
parenquimdticas. Originan los elementos horizontales del xilema y del
floema.

Las células del cambium dan lugar a células muy similares en la forma a
ellas mismas. Las cambiales fusiformes dan lugar al dividirse a dos células:
una qgue permanece como célula cambial y se instala donde estaba la célula
madre, y otra que se diferencia en elemento del xilema si estd hacia el
interior del cambium o en elemento del floema si esti hacia el exterior del
cambium.

5.7. FELOGENO.

También llamado cambium suberoso. Origina la peridermis (capa
externa protectora que reemplaza a la epidermis en las plantas con
crecimiento secundario), una de cuyas partes es el corcho empleado
comercialmente.

El felégeno procede de la desdiferenciacién de células normalmente
parenquimdticas o colenquimdticas. Consta de células meristemdticas algo
alargadas, siendo el 1unico meristemo que presenta cloroplastos
desarrollados.

Se dispone en el cortex como un anillo completo o bien como placas
discontinuas a distintos niveles de profundidad entre si.

Con todo lo expuesto es posible esquematizar los distintos componentes
gue se pueden encontrar en secciones transversales de tallos (y raices) tanto
en el caso de crecimiento primario como de crecimiento secundario (no
tiene sentido hacerlo de la hoja puesto que en general las hojas solamente
presenian crecimiento primario): en el tallo con crecimiento primario se
observa: epidermis, cortex, floema primario, procambium, xilema primario y
meédula. En el tallo con crecimiento secundario: peridermis con el felégeno,
cortex, floema primario, floema secundario, cambium vascular, xilema
secundario, xilema primaric y médula

De las estructuras presentes en el tallo primario algunas dejan de existir
en el tallo secundario, otras son origen de las secundarias y cuando se
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forman éstas, aquellas dejan de existir, y otras se encuentran presentes tanto
en las estructuras primarias como en las secundarias:

- deja de existir la epidermis ocupando su lugar la peridermis
(solamente coexisten epidermis y peridermis en los momentos de transicién
del crecimiento primario al crecimiento secundario);

- el procambium es el antecedente primario del cambium vascular;

- el floema primario y el xilema primario también estan presentes en
los tallos con crecimiento secundario acompaiiando al floema y xilema
secundario respectivamente.

5.8. FACTORES QUE INTERVIENEN EN EL DESARROLLO DE
LAS PLANTAS.

Son muchos los factores que intervienen en el desarrollo de las plantas:
unos de naturaleza exdgena y otros de naturaleza endégena. Los factores
exdgenos mds representativos son la concentracién de oxigeno, la
temperatura, la luz y el agua. También es determinante la capacidad que
posean las plantas de captar nutrientes.

Los factores enddgenos son las hormonas vegetales o fitohormonas de
las cuales se considera que auxinas, giberelinas y citoquininas son
hormonas promotoras y que el etileno y el Acido abscisico son hormonas
inhibidoras, Las auxinas se emplean en agricultura por ejemplo para el
enraizamiento de esquejes; las giberelinas inducen por ejemplo el
alargamiento de los entrenudos; las citoquininas afectan fundamentalmente
a la divisién celular, activando por ejemplo el crecimiento de las yemas
laterales; el etileno que es la vinica hormona que en condiciones normales de
presién y de temperatura se encuentra en estado gaseoso, inhibe por ejemplo
el transporte de auxinas por el interior de la planta; el acido abscisico
participa por ejemplo en la abscisién (caida) de hojas y frutos.

Existen otros grupos de compuestos que quizas también puedan ser
consideradas como hormonas: las poliamidas que modulan el crecimiento,
las oligosacarinas que son fragmentos de pared y el acido salicilico que es
el responsable por ejemplo de efectos fisioldgicos tan sorprendentes como la
elevacién de temperatura de determinadas partes de ciertas plantas.

Pero agentes exégenos y endégenos no son independientes. Ademas la
diferenciacion y morfogénesis de las plantas estin controladas no por una
sola hormona sino por un balance de varias. Un ejemplo que ilustra tal
afirmacién asi como la clara influencia que los factores exdgenos tienen
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sobre el desarrollo y como existe una interaccion entre factores exégenos vy
factores enddgenos, es el proceso conocido como dormicién que presentan
las plantas (FIGURA 35-5): la mayoria de las especies lefiosas de las zonas
templadas presentan la dormicion de las yemas (también de otras partes)
durante un momento de su ciclo anual de crecimiento, la cual desempefia un
papel muy importante en la supervivencia de las especies ya que impide que
éstas se desarrollen bajo condiciones no adecuadas.

Figura 5-5. Diagrama del ciclo de vida de ciertas plantas, que ilustra sobre
la interaccion entre los factores exdgenos y enddgenos.

Dias cortos Dias largos
Nutrientes > giberelinas

> Ac. abscisico \ /-— DORMICIC)N

PREDORMICION POSTDORMICION

0
> glberel:nas
ACTIVIDAD

El ciclo de vida de ciertas plantas se puede considerar que es: las plantas
pasan de un estado de dormicién a otro de postdormicidn y de €l al estado de
actividad, del cual pasan al de predormicién antes de volver al de dormicién.
Por un lado interviene la duracién de los dias y la captacién de las plantas
(por medio del fitocromo) de tales periodos: los dias largos promueven la
postdormicién y los dias cortos provocan la interrupcion del crecimiento (la
predormicién) y la formacién de yemas de resistencia. Ademds de la
longitud de los dias interviene un cierto estado nutricional y otro hormonal:
en predormicién se acumula dcido abscisico y en postdormicién, giberelinas.

La dormicién cesa ademds de lo indicado en muchos casos después de
superar [a exposicién a un periodo frio durante el invierno (0-5°C/260-1000
horas). Este tratamiento frio conduce a un aumento de los niveles enddgenos
de giberelinas, hormonas que junto a las citoquininas parecen ser
antagonistas del dcido abscisico el cual es el inhibidor mayoritario extraido
tanto de hojas como de yemas.
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Es claro por tanto que las hormonas juegan un papel importante en la
regulacion de la dormicién de érganos de las plantas entrando en juego
factores exdégenos y la capacidad de las células para captar sus variaciones.
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6. PARENQUIMA. Tipos de parénquima, funcién 'y
distribucion.

6.1. PARENQUIMA.

El parénquima es un tejido poco especializado que consta de un solo tipo
celular, Son células vivas con variadas formas y funciones. En general son
células prismaticas y con espacios intercelulares variables en tamafio. La
pared es primaria y poco engrosada. Es muy caracteristica la presencia de
una gran vacuola.

Constituye la gran mayoria del llamado sistema fundamental de la planta,
ocupando generalmente la parte mis voluminosa de los érganos (médula y
cortex de tallos y raices, meséfilo de las hojas, pulpa de los frutos camosos,
etc.). Es un tejido encargado de realizar las funciones esenciales de las
plantas de las que destaca la fotosintesis (es el principal tejido
fotosintetizador) y la elaboracién y almacenamiento de sustancias. También
se encuentran células parenquimadticas formando parte del sistema vascular
(del xilema y del floema) dentro de las llamadas células acompariantes.

El parénquima proceden durante el crecimiento primario del meristemo
SJundamental. Durante el crecimiento secundario del cambium
interfascicular o del felégeno.

Muy caracteristico del parénquima es que sus células se pueden
desdiferenciar: pueden eliminar los espesamientos de la pared dando lugar a
células meristemadticas, compartiendo dicha caracteristica con las células del
colénquima. Ambos tipos celulares (parénquima y colénquima) se
desdiferencian en la formacidn del feldgeno y del cambium interfascicular.
Ademis en la respuesta a heridas (en la unién de injertos por ejemplo):
cuando se produce una herida, las células en contacto con la lesién se cargan
de taninos, y las células que estdn mds abajo eliminan los engrosamientos de
sus paredes y se transforman en células meristemdticas que al entrar en
actividad pueden reponer los tejidos dafiados. También se puede provocar la
desdiferenciacién experimentalmente en la formacidn de los callos: grandes
masas formadas por células indiferenciadas a las que es posible manipular
en laboratorio.

Es posible tratar las células que constituyen los callos con balances de
hormonas y asi conseguir desde plantas enteras a partir de cada una de las
células integrantes, a solamente raices, hojas o flores, o la obtencién de
metabolitos secundarios de las plantas como morfina, azafran, etc.
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Ademas las células del parénquima conservan la capacidad de dividirse
incluso cuando son maduras.

6.2. TIPOS DE PARENQUIMA, FUNCION Y DISTRIBUCION.
Parénquima clorofilico.

Realiza la fotosintesis, disponiéndose normalmente inmediatamente
debajo de la epidermis (donde puede penetrar bien la luz). Sus células tienen
abundantes cloroplastos. Estd especialmente desarrollado en la hojas,
pudiéndose localizar ademds en los tallos jovenes y en los peciolos.
Ocasionalmente se desarrolla en raices expuestas al sol.

Son dos los tipos de parénquima clorofilico:

. Parénquima clorofilico en empalizada: células alargadas
dispuestas en estratos y con espacios intercelulares pequefios.

. Parénquima clorofilico lagunar: células redondeadas, no
dispuestas en estratos y con espacios intercelulares conspicuos.

Parénquima de reserva,

Se localiza en lugares muy diversos de las plantas (médula del tallo,
tubérculos, etc.). Las células almacenan sustancias, normalmente disueltas
en el maloplasma, la pared es delgada y suelen presentar una gran vacuola
central. En ocasiones, como en los érganos y frutos camosos, presenta
espacios intercelulares grandes; en otros casos o no existen o son muy
pequeiios, tal es asi en el llamado endospermo de las semilias (un tejido
“energético™).

Aunque en general todos los parénquimas de reserva acumulan varios
tipos de sustancias, los hay que acumulan especialmente hidratos de carbono
(el de la patata), otros acumulan lipidos (el de la aceituna) y otros proteinas
(el de la lenteja).

Como ejemplo de la captacion de los productos acumulados sirva la
utilizacién de almidén en los granos o caridpsides de los cereales: la
germinacién comienza con la rehidratacion del embridon que libera
giberelinas las cuales llegan al endospermo y de ahi a las células
subepidérmicas (llamadas células de aleurona) donde se forman grandes
cantidades de enzimas. Entre las enzimas sintetizadas la alfa-amilasa que en
el endospermo degrada almidén produciendo glucosa que llega al embrién
donde es utilizada como fuente de ATP.
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Hay células parenquimidticas que acumulan derivados fendlicos como
los tanines (derivado fendlico es también la lignina). Estas células
parenquimdticas se encuentran aisladas o formando pequefias agrupaciones
habitualmente en células situadas cerca de heridas o infecciones, ademas:

- cuando se encuentran en las cubiertas seminales captan oxigeno y
se oxidan, determinando que disminuya la tasa de respiracién del embrién e
inhibiendo por tanto la germinacién;

- como componentes de esencias atraen a los insectos favoreciendo
asi la polinizacidn;

- provocan metamorfosis prematura en insectos debido a que
disminuyen el nivel de hormona juvenil, determinando la aparicién de
adultos estériles;

- actdan sobre el crecimiento de las plantas al modificar los niveles
endégenos de auxinas (algunos las degradan y otras las inactivan);

- reaccionan con las proteinas salivales de los herbivoros ejerciendo
un efecto astringente ("sequedad de boca") actuando asi como disuasorios
nutritivos;

- tienen efectos antivirales.

En ocasiones las células parenquimaticas presentan cristales de oxalato
cilcico (drusas, rdfides, prismas), siendo especialmente abundantes en
plantas con baja tolerancia al calcio porque, como ya se ha indicado,
consiguen una baja concentracidn de calcio en su interior gracias a la
presencia de oxalato que precipita el calcio como oxalato cilcico.

Parénquima aerifero (o aerénquima).

Estd especialmente desarrollado en las plantas que viven en ambientes
muy himedos o acudticos (son las llamadas plantas hidrdfitas). (Las plantas
xerdfitas son las plantas que viven en climas secos y las plantas mesdfitas en
climas no extremos). El aerénquima es un parénquima con grandes espacios
intercelulares comunicados entre si, gracias a los cuales se produce la
aireacion de los tejidos interiores. Por ejemplo permite la difusién del
oxigeno hacia las raices en condiciones de anaerobiosis como las que se
producen en suelos inundados continuamente.

Existe permanentemente en las plantas hidréfitas estén o no inundadas y
en las meséfitas solo cuando estdn encharcadas (el etileno es el agente
inductor), siendo en estos casos el aerénquima una adaptacién morfolégica
de las raices a la hipoxia, produciéndose después del colapso y lisis de
algunas células maduras.
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Parénquima acuifero.

Especialmente caracteristico de las plantas xerdfitas. Es un parénquima
almacenador de agua, que carece de clorofila, presenta paredes delgadas y
normalmente una vacuola central grande donde se acumula el agua. En el
citoplasma o en la vacuola tienen mucilagos que aumentan la capacidad de
absorcion y retencién de agua.

Realmente el agua es abundante en todas las células parenquimdticas
(estdn altamente vacuolizadas) especialmente en los parénquimas de reserva,
razén por la que el parénquima en conjunto juega un importante papel en la
planta como reserva hidrica.

62



7. COLENQUIMA. ESCLERENQUIMA. COLENQUIMA.
Funcion y localizacion. Clasificacion y origen. Crecimiento de
las células del colénquima. ESCLERENQUIMA. Funcién,
localizacion, clasificacion y origen de fibras y esclereidas.
Crecimiento de las células del esclerénguima. Fibras de interés
economico. Diferencias entre los tejidos de sostén.

7.1. COLENQUIMA. ESCLERENQUIMA.,

Las plantas inferiores deben su resistencia mecanica al conjunto formado
por la pared y la turgencia celular: las células rodeadas por una pared rigida
absorben agua del medio hipotdnico en el que se encuentran, desarrollando
la presién de turgencia que actia hacia fuera, sobre la pared celular,
generando una presién que proporciona gran parte de la rigidez de los
tejidos vivos de las plantas. Son en consecuencia totalmente dependientes
del agua para el mantenimiento de sus actividades vitales.

Sin embargo las plantas, perfectamente adaptadas al medio terrestre,
muestran desde estadios de desarrollo tempranos células con paredes
engrosadas y endurecidas que les proporcionan mayor resistencia mecanica.
Constituyen el colénquima y el esclerénquima, tejidos que proporcionan
rigidez y solidez a los érganos que los contienen incluso cuando pierden
agua, y por tanto cuando la resistencia mecdnica debida a la turgencia
celular es menor.

Algunos autores agrupan a los tejidos de sostén de las plantas bajo la
denominacién de estereoma.

7.2. COLENQUIMA.

El colénquima estd constituido por células que en su madurez tienen
protoplasto, es decir son células vivas. Consta de un solo tipo celular, siendo
o bien prosenquimaticas (alargadas) con extremos adelgazados o cilindricas.
Presentan paredes primarias muy engrosadas, generalmente con
engrosamientos desiguales. En sus paredes son especialmente abundantes
las pectinas lo cual determina que sean paredes ricas en agua.

Como ocurre con otros tejidos de las plantas, el limite entre el
colénquima y el tejido adyacente no estd perfectamente definido. Asi, el
colénquima estd relacionado con el parénquima: ambos son tejidos vivos en
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su madurez, son capaces de retornar a la actividad meristemdtica, las
paredes son primarias y no lignificadas y los dos poseen cloroplastos. La
diferencia fundamental entre ambos tejidos es el engrosamiento de la pared
gue es notablemente mayor en las células del colénquima. Ademds las
células colenquimdticas se pueden transformar en células del esclerénquima
por depésito de paredes secundarias lignificadas.

7.3. FUNCION Y LOCALIZACION.

El coiénquima es un tejido plastico y deformable. Es el tejido de sostén
de los d6rganos en crecimiento y de aquellas partes de las plantas que no
desarrollan mucho esclerénquima (hojas y tallos herbaceos).

Como el parénquima, tiene la capacidad de eliminar los espesamientos de
la pared sintetizando y segregando celulasa, pectinasa, etc. y retomar asi la
actividad meristemdtica. Es asi en respuesta a lesiones cuando se forma el
callo, en situaciones experimentales cuando se induce la formacién de
callos o en la diferenciacién del felégeno (porque mientras el cambium
vascular procede del procambium, el felégeno no tiene un antecesor
primario).

El colénguima se encuentra en los drganos en crecimiento, en los érganos
adultos herbdceos (peciolos, ramas jévenes, paries florales) o en las plantas
sin crecimiento secundario, disponiéndose en grandes paquetes celulares.

En general presenta una distribucién periférica disponiéndose o bien
inmediatamente debajo de la epidermis o bien una o dos capas debajo de
ella. En los tallos y en los peciolos, se distribuye constituyendo una capa
continua alrededor del eje o en cordones formando las llamadas costillas
que incluso se observan macroscopicamente (tipicamente en las Labiadas).
En las hojas se localiza acompafando a los haces vasculares mayores, en las
dos caras o en una solamente (normalmente en el envés) y en los bordes del
limbo foliar.

7.4. CLASIFICACION Y ORIGEN.

El espesamiento de la pared permite clasificar el colénquima en
(FIGURA 7-1):

- colénquima angular: el espesamiento se produce en los dngulos
de contacto entre las células. Suelen faltar por completo los espacios
intercelulares, siendo asi grande su resistencia porque el resultado mecanico
final es el de varias columnas sélidas ensambladas unas a otras.
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- colénquima laminar: el engrosamiento se produce en las paredes
tangenciales (en las paralelas a la superficie del 6rgano) estando muy poco
engrosadas las paredes radiales. No presenta espacios intercelulares. Suele
estar inmediatamente debajo de la epidermis.

- colénquima lagunar: el engrosamiento se produce en las paredes
que estédn en contacto con los espacios intercelulares.

- colénquima anular: el engrosamiento es uniforme alrededor de
toda la célula. Suele presentar espacios intercelulares.

Figura 7-1. Clasificacion del colénquima atendiendo al
engrosamienio de sus paredes y a la presencia o ausencia
de espacios intercelulares.

ANGULAR LAMINAR ]
sin espacios
intercelulares
-
LAGUNAR ANULAR 7]
€on espacios
imercelulares
_

Existe controversia sobre el origen del colénquima, considerindose que
es doble: el prosenquimatico y de paredes mds gruesas procede,
conjuntamente con los tejidos vasculares, de células del procambium o del
cambium vascular; el menos especializado procede, como el parénquima, de
células del meristemo fundamental, del cambium interfascicular o del
felogeno,
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7.5. CRECIMIENTO DE LAS CELULAS DEL COLENQUIMA.

Sumamente caracteristico del colénquima es que sus paredes pueden
crecer al mismo tiempo en grosor y en longitud, y por tanto durante el
crecimiento del érgano.

Figura 7-2. Esquema que representa los procesos que tienen
lugar durante el crecimiento de una célula de las planias,
desde la intervencion de auxina hasta la extension
propiamente dicha.
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El crecimiento de las células del colénquima, como el crecimiento de las
células con paredes primarias en general, solamente es posible si se relaja la
trama de la pared, lo cual permitird la extensién celular. En primer lugar se
produce la modificacion bioquimica de la pared y posteriormente la
extension propiamente dicha: las células expuestas a la accidn de las auxinas
exportan protones del citoplasma hacia la pared celular (por la activacién de
ATP-asas localizadas en la membrana plasmatica) bajando el pH de la zona
(acidificindose) y activindose ciertas enzimas que solamente son
funcionales a pH acido. Estas enzimas intervienen rompiendo una serie de
enlaces de la matriz de la pared, lo cual determina que la misma pierda su
rigidez, pudiendo entonces sufrir la extensién provocada por el potencial de
presion (FIGURA 7-2). Tal extension determina la separacion de las fibras

66



Citologia-Histologia de las planias

de celulosa (unas de otras) hasta que se sintetizan nuevos componentes de la
pared (de la matriz y celulosa) y se restauran los enlaces.

7.6. ESCLERENQUIMA.

El esclerénquima consta de células con paredes secundarias con
punteaduras de varios tipos y que pueden carecer de protoplasto en la
madurez. Dichas paredes secundarias se impregnan frecuentemente de
lignina la cual reemplaza el agua de la pared, por lo que la lignificacién
reduce la hidratacién de la pared y su permeabilidad al agua y los solutos
siendo en consecuencia paredes poco hidratadas y por lo tanto mis duras
que las del colénquima.

Las células del esclerénquima presentan gran variacién en la forma,
estructura, origen y desarrollo, estableciéndose dos tipos celulares que no se
distinguen netamente entre si: las fibras y las esclereidas. En general las
fibras son largas y delgadas y con las paredes secundarias tan desarrolladas
que en corte transversal el engrosamiento de la pared puede llegar a ocupar
el 90% de la célula (y ocasionalmente puede llegar a obliterar el lumen
celular). Las esclereidas son isodiamétricas, alargadas o ramificadas, y con
punteaduras mds aparentes y abundantes que las de las fibras. Aunque
cldsicamente se han considerado células muertas, hoy se considera que la
gran mayoria poseen protoplastos vivos aun después de formar sus gruesas
paredes lignificadas.

Es caracteristico de las células del esclerénquima su anisotropia,
determinada por la orientacién de las fibras de celulosa en las subcapas de la
pared secundaria. Asi la microscopia de polarizacién permite la
identificacién del esclerénquima en cortes histolégicos.

También ocurre con el esclerénquima que el limite entre él y los tejidos
adyacentes no estd perfectamente definido, debido a que determinadas
células del xilema tienen paredes secundarias lignificadas (en tallos con
crecimiento secundario el principal tejido de sostén es el xilema) y que
determinadas células del parénquima se esclerosan.

7.7. FUNCION, LOCALIZACION, CLASIFICACION Y ORIGEN DE
FIBRAS Y ESCLEREIDAS.

El esclerénquima es el tejido de sostén de los 6rganos adultos cuando han
dejado de crecer. Es un tejido eldstico que proporcionan a los érganos de la
planta donde se encuentra, resistencia a estiramientos, torceduras, pesos, elc.
de forma que las células con paredes delgadas no sufren darios.
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Las células del esclerénquima una vez que han desarrollado
completamente sus paredes secundarias, no pueden eliminarlas y por tanto
no pueden retomar la actividad meristemdtica, adn en el caso de que
conserven sus protoplastos integros.

Las fibras se disponen en paquetes celulares en diversas partes de la
planta. Suelen formar una capa continua al rededor del eje, localizindose en
el cortex a distintas alturas {cerca o lejos de la epidermis), rodeando los
haces vasculares o formando parte de ellos.

Las fibras se pueden clasificar (TABLA 7-1) atendiendo a su
localizacion y origen o atendiendo a su morfologia.

Tabla 7-1. Clasificacién de las fibras atendiendo a su
localizacidn y arigen y a su morfologia.

Por localizacién y onigen:

+ Xileméticas
+ Extraxileméticas
- Floeméticas
- Corticales

- Perivasculares

Por morfologfa; /
+ Libriformes

+ Fibrotraqueidas —

+ Septadas

- Gelatinosas

La clasificacion referida a su localizacién y origen establece la existencia
de los siguientes tipos de fibras:

+ Fibras xilemdticas (o xilares): proceden del mismo meristemo
que el resto de las células del xilema. Constituyen una parte integral del
xilema.

+ Fibras extraxilematicas (o extraxilares). Normalmente mas
largas que las xilemdticas. Entre ellas se diferencian: fibras floematicas (o
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liberianas) localizadas en el floema y que proceden del mismo meristemo
que origina el floema, fibras corticales en el cortex, mis cerca o mds lejos
de la epidermis, y que proceden del mismo meristemo que el resto de las
células del cortex, y fibras perivasculares (o periciclicas) en el cortex
“apoyadas” en el floema y que no estd claro si proceden del mismo
meristemo que los haces vasculares o las células del cortex.

Desde un punto de vista morfolégico las fibras se clasifican en:

- Fibras libriformes: paredes enormemente engrosadas.
Presentan punteaduras simples. Son normalmente las fibras mds largas. Por
localizacién son tanto xilemadticas como extraxilematicas.

- Fifrotraqueidas: forma de transicién entre las traqueidas del
xilema y las fibras libriformes. Son normalmente mds cortas que las fibras
libriformes. Paredes menos gruesas que las anteriores pero mds que las
traqueidas. Las punteaduras son areoladas. Son exclusivamente xilemadticas.

Estos dos tipos de fibras pueden presentarse como tales o como fibras
septadas o como fibras gelatinosas.

Las fibras septadas son fibras (libriformes o fibrotraqueidas) que
presentan septos: las células entran en divisién manteniéndose las células
hijas dentro de la envuelta de la célula madre, pero separadas por la ldmina
media y pared primaria que es lo que constituye los septos. Las fibras
septadas pueden contener almidén y aceites atribuyéndoles entonces una
posible funcién de reserva.

Las fibras gelatinosas se caracterizan porque la subcapa mds interna de
la pared (que es especialmente rica en celulosa y pobre en lignina) puede
absorber agua. Estas fibras representan el dltimo recurso hidrico de las
plantas en caso de sequia prolongada.

Las esclereidas también se localizan en grupos o como idioblastos en
cualquier parte del cuerpo de la planta.

En los tallos, se disponen cilindricamente rodeando los haces vasculares
o en grupos en la médula. En las hojas son especialmente abundantes y
variadas, apareciendo dispersas o en posicién terminal, en los extremos de
los nervios menores, acompafiando los haces a modo de casquetes o
formando parte de la epidermis. En los frutos aparecen aisladas o en grupos
en la pulpa de los frutos carnosos como en la pera (mesocarpo), en las
cubiertas blandas como en la manzana (endocarpo), o constituyendo las
ciscaras duras como en la nuez (también endocarpo). En las semillas
forman las cubiertas seminales, las cuales durante su maduracion se
endurecen como resultade de un desarrollo de las paredes secundarias de las
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células epidérmicas y de una o mas capas subepidérmicas (esclereidas
epidérmicas y esclereidas subepidérmicas respectivamente).

Aunque las esclereidas se clasifican por su morfologia, hay muchas
formas hibridas de clasificacién incierta. Relativamente ficiles de
diferenciar son las siguientes (FIGURA 7-3):

Figura 7-3. Tipos de esclereidas atendiendo a su morfologia.

BRAQUIESCLEREIDAS MACROESCLEREIDAS
OSTEOESCLEREIDAS ASTROESCLEREIDA

TRICOESCLEREIDA

- Braquiesclereidas o células pétreas: células isodiamétricas o algo
alargadas, semejantes a las células del parénquima. Se suelen encontrar
como idioblastos, tipicamente en el mesocarpo de ciertos frutos.

- Macroesclereidas: en forma de varillas o cuiias. Normalmente en
disposicién periférica en las partes de la planta en la que se encuentren,
suelen formar la capa epidérmica de las semillas.

- Osteoesclereidas: en forma de huesos, con los extremos
ensanchados. Se suelen localizar en la cubierta de semillas.

- Astroesclereidas: en forma de estrellas. Normalmente localizadas
en las hojas.
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- Tricoesclereidas: como tricomas ramificados que se proyectan
hacia los huecos intercelulares. Presentan paredes delgadas. Normalmente se
localizan en las hojas.

Figura 7-4. Origen y crecimiento de una esclereida. A la izquierda de cada masa
celular se “ha disecado” la célula esclerenquimdtica. En la célula madura (4) se
puede observar como en la parte media hay plasmodesmos (lo que indica
crecimiento coordinado) y los extremos estdn curvados o bifurcados (lo que indica
crecimiento intrusivo).
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Las esclereidas pueden proceder del procambium o cambium al igual que
las células de los haces vasculares, de la esclerosis tardia de células
parenquimdticas normales, o de células "dirigidas" como primordios de
esclereidas que en los primeros estadios de desarrollo comienzan a
ramificarse adquiriendo la morfologia de la esclereida madura.

X | 7]

Es un tema en debate el estudio de las circunstancias que determinan el
que aparezcan en determinados lugares idioblastos en general y en particular
de esclereidas.
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7. 8. CRECIMIENTO DE LAS CELULAS DEL ESCLERENQUIMA.

Las células del esclerénquima presentan tanto crecimiento intrusivo
como crecimiento coordinado. Crecimiento intrusivo es aquel que se
realiza penetrando en los espacios intercelulares e introduciéndose por entre
las paredes de otras células. Cuando durante este tipo de crecimiento el
extremo de una célula es obstaculizado (por ejemplo por la pared de otras
células), éste se curva o bifurca. El crecimiento coordinado es aquel en el
que las paredes comunes de las células en crecimiento se mantienen en
contacto en todo momento, es un crecimiento que no determina separacién
de paredes creciendo las células simultidneamente. Es el cuerpo principal (la
parte media) de fibras y esclereidas el que presenta crecimiento coordinado
siendo la zona en la que se localizan las punteaduras que mantienen el
contacto inicial con las células adyacentes. Son las ramas las que crecen por
intrusién (FIGURA 7-4).

Los factores concretos que determinan el desarrollo del esclerénquima no
se conocen aun en profundidad, aunque se ha podido comprobar que el nivel
de auxinas influye.

Se ha de tener en cuenta que las células del esclerénquima, como otras
con pared secundarias, crecen solamente cuando tienen pared primaria ya
que con pared secundaria las células no crecen.

7.9. FIBRAS DE INTERES ECONOMICO.

Las fibras esclerenquimidticas has sido utilizadas tradicionalmente con
fines productivos. Se emplean para hacer cuerdas, tejidos y sirven como
materia prima, junto con el xilema, para fabricar papel.

Comercialmente el término fibra incluye a las fibras esclerenquimdticas y
a otros tejidos (normalmente los vasculares). En ocasiones corresponde a
plantas enteras y en otras a pelos epidérmicos, asi por ejemplo las llamadas
fibras de algodén son pelos epidérmicos y no elementos del esclerénquima.

En cuanto a la fabricacién de papel, es curioso que la presencia de
lignina es determinante. Concretamente la presencia de lignina en la pasta
de papel, lleva a la obtencién de papeles de mala calidad (no blangueados
como el papel de estraza o blanqueados como el papel de periédico) y su
ausencia, a los eminentemente celulésicos (como el llamado papel de filtro
del laboratorio). La lignina es un material que no es atacado ni por dcidos ni
por alcalis, razén por la que actualmente se estd investigando en el problema
que representa la lignina: por una lado se pretenden conseguir
experimentalmente plantas sin lignina, y por otra parte se buscan sustancias
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que puedan degradarla, tales como ciertas enzimas producidas por hongos
que han sido recientemente caracterizadas.

7.10. DIFERENCIAS ENTRE LOS TEJIDOS DE SOSTEN.

Las diferencias fundamentales entre el colénquima y el esclerénquima
son (TABLA 7-2):

Tabla 7-2. Diferencias entre los tejidos de sostén
atendiendo a las paredes de sus células, la
flexibilidad y la localizacion.

COLENQUIMA ESCLERENQUIMA
Paredes

Primarias Secundarias

No lignificadas Lignificadas

Flexibles Ripidas

Blandas Duras

Isétropas Anis6tropas

No permanentes Permanentes

Tejido

Pléstico Elastico
Localizacién

Grganos en crecimiento Organos maduros

- el colénquima tiene paredes primarias, no lignificadas, contienen
grandes cantidades de agua, son flexibles y mds o menos blandas (paredes
hidratadas y pldsticas) e is6tropas; el esclerénquima tiene paredes
secundarias méds o menos rigidas, duras, normalmente lignificadas (paredes
eldsticas y duras) y anisdtropas,

- el colénquima tiene la capacidad de eliminar los espesamientos de
la pared cuando retoma la actividad meristemitica; el esclerénquima tiene
paredes permanentes que no se eliminan adin en células que retienen el
protoplasto,
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- para medir la robustez de los tejidos de sostén, se ha determinado
el peso necesario para romper un cordén de tejido una vez disecado del
organo. Se ha comprobado que el colénquima puede soportar una tensién de
10 a 12 kg. por milimetro cuadrado y que las fibras del esclerénquima de 15
a 20 kg. Ademds las fibras recobran la longitud inicial después de ser
sometidas a tensidn y las células del colénquima quedan extendidas
permanentemente. Es decir, el colénquima es pldstico y no perturba el
alargamiento del tejido y las células del esclerénquima son eldsticas
dificultando el alargamiento del mismo.
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8. XILEMA. Trdqueas. Traqueidas. Células acompariiantes.
Conduccion a través del xilema. Xilema primario y xilema
secundario.

Los tejidos conductores constituyen un sistema distribuido a lo largo de
toda la planta. A través del xilema discurren el agua y sustancias disueltas
en ella desde la raiz a toda la planta, y a través del floema discurren
sustancias organicas.

8.1. XILEMA.

El xilema también es llamado lefio. Representa la parte dura de la planta
utilizada comercialmente como madera debido a la gran lignificacién que
sufre, Es un tejido que consta de varios tipos celulares, unos con protoplasto
en su madurez y otros carentes de €l. En el crecimiento primario se forma el
xilema primario a partir del procambium: primero el protoxilema y
después el metaxilema. En el crecimiento secundario se forma el xilema
secundario, procedente del cambium vascular, que sustituye
funcionalmente al metaxilema.

El xilema estd constituido por:

- Traqueas (o vasos): son la superposicién de células cilindricas
(llamadas elementos de las traqueas o elementos de los vasos) unidas unas
a otras, desde dos hasta muchas por las paredes comunes (la apical y la
basal) que estdn total o parcialmente perforadas. Son exclusivas de
angiospermas.

- Traqueidas: similares a los elementos de las triqueas también
estan unidas unas a otras. No presentan perforaciones en las paredes basales
ni apicales, pero si punteaduras. Se encuentran tanto en las plantas
vasculares inferiores como en las superiores. Son filogenéticamente
hablando mds antiguas que las triqueas.

Ambas son células muertas en su madurez, alargadas y con las paredes
lignificadas, lo cual proporciona al xilema resistencia y solidez. (En realidad
el xilema en conjunto, es el principal soporte mecénico de las plantas).

Por ambas células circula el agua y las sustancias disueltas en ella (la
llamada savia bruta) atravesando las perforaciones o las punteaduras. El
tener pared secundaria lignificada les proporciona considerable resistencia a
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Xilema

las presiones, evitando asi que se colapsen debido a las tensiones extremas
que a menudo experimentan; sin embargo la gran cantidad de lignina les
hace perder al mismo tiempo permeabilidad, por eso al formarse dejan las
punteaduras laterales, es decir lugares con solamente pared primaria por
donde si es posible la comunicacidn.

- Células acompaiiantes:

. Parénquima horizontal y vertical: células implicadas en
diversas actividades metabdlicas. Son las tnicas células vivas del xilema.

. Fibras esclerenquimiticas: elementos especializados en el
sostén.

Ademds puede haber tubos laticiferos.

8.2. TRAQUEAS.

Se llaman asi por ser parecidas a las traqueas de los artrépodos (conjunto
de tubos que constituyen el sisterna de respiracion). Proceden de las células
alargadas del procambium o del cambium: la célula meristemitica se alarga
y el citoplasma se condensa junto a la pared manteniéndose una gran
vacuola central. Varias células asi vacuolizadas se superponen para formar
posteriormente un tubo. En las paredes laterales se produce un
engrosamiento no uniforme de la pared primaria, forméndose relieves que al
alargarse la célula quedan espaciados. En las dreas engrosadas y después del
alargamiento celular se sintetiza pared secundaria en la que posteriormente
se deposita lignina (FIGURA 8-1).

Las paredes transversales sufren los mismos procesos de engrosamiento
pero desde las primeras fases aparecen perforaciones que comunican las
células entre si, llamadas, en conjunto, placa perforada. Si las
perforaciones se agrandan y ocupan todo el espacio ocupado originalmente
por la pared transversal, se llama placa perforada simple que es horizontal
y se la considera la mds evolucionada. Sin embargo si se mantienen varias
perforaciones, se habla de placa perforada compuesta la cual puede
presentar perforaciones de diferentes tamafios y formas y que se consideran
menos evolucionadas que la placa perforada simple. Ademds cuanto mas
primitivas mds oblicvas son. (El mayor grado de evolucién de las placas
perforadas es el que facilita en mayor medida la conduccién, es decir la
placa perforada simple).

Los engrosamientos del resto de pared (la lateral) pueden adquirir formas
diversas, observindose diferencias entre los engrosamientos del protoxilema
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respecto al metaxilema y el xilema secundario. Los engrosamientos del
protoxilema son normalmente anulares (engrosamientos en anillo) o
helicados (engrosamientos en hélice), son engrosamientos que permiten el
posterior crecimiento de las células y son los que ontogenéticamente
aparecen primero. Los engrosamientos que se observan en el metaxilema y
en el xilema secundario, son el resuitado del depésito de pared secundaria
lignificada entre los anillos o hélices de las células del protoxilema que se
han alargado. De menor a mayor depdsito pueden ser escaleriformes,
reticulados o punteados.

Figura 8-1. Proceso de formacion de un elemento de la trdquea. Se indica la
posible evolucion tanto de las paredes laterales como de las paredes transversales.

Pared 1* l
'
IPROXILEMA METAXILEMA!
y XILEMA 2°
[ —
i
elicado / Punteado
Placa perfornda: Anular ceticulado
iimple w?l Escalenforme

8.3, TRAQUEIDAS.

Son el inico elemento del xilema de las plantas vasculares inferiores
(pteridofitas y gimnospermas) las cuales carecen de elementos de las
traqueas. En las angiospermas son menos abundantes que los elementos de
las traqueas. Conforme se avanza en la escala filogenética van siendo mas
cortas.

Muy caracteristico de las traqueidas en sus paredes laterales y
transversales son las punteaduras areoladas con toro. La presencia del toro
previene de la propagacién de gases (la presencia de aire en el xilema se
llama cavitacion). Un ejemplo es lo que ocurre durante el deshielo: cuando

77




Xilema

al final del invierno el agua helada del interior del xilema se deshiela, en
algunos tubos (que tienen un didgmetro capilar, de una célula) se produce la
aparicién de burbujas que interrumpen la conduccién de los capilares en
cuestion. Se impide la difusién lateral del aire de las burbujas (y por tanto la
incapacidad de transportar agua a otros tubos), gracias a que el toro al ser
“empujado” por el gas cierra el tubo (FIGURA 8-2).

Figura 8-2. Esquema que indica como el toro
evita la transmision lateral de gases.
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Las traqueidas son similares a los elementos de las traqueas,
diferencidndose en que:

- son mas estrechas y mds largas que los elementos pero unidas
forman tubos mds cortos,

- al superponerse forman un tubo de recorrido irregular, porque las
paredes transversales son muy oblicuas y ademds no estdn perforadas en las
paredes comunes, presentando abundantes punteaduras.

- las paredes laterales presentan engrosamientos secundarios de
varios tipos, en general con menos lignina que las triqueas.

8.4. CELULAS ACOMPANANTES.

Las células parenguimdticas del xilema, presentan las caracteristicas
generales de las células del parénquima. Son células de contenido variado
estando especializadas fundamentalmente en la acumulacién de sustancias
de reserva (almidén, grasas, etc.), realizan activos intercambios laterales con
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los elementos vasculares con los que se comunican mediante punteaduras
semiareoladas.

Cuando las trdqueas y las traqueidas dejan de ser activas, las células
parenquimaticas vecinas que continiian creciendo, ejercen fuertes presiones
sobre ellas y en ocasiones llegan a introducirse parcialmente dentro de las
mismas e incluso a obstruirlas. Estas proyecciones que penetran por las
comunicaciones entre la célula parenquimdtica y la célula propiamente
xilemitica, se llaman tilides y suelen formarse ademds en respuesta a una
herida, para obstruir los vasos y evitar que entren agentes patégenos.

En el xilema primario, las células parenquimaticas son alargadas como el
resto de las células del xilema. En el xilema secundario son dos los tipos de
parénquima:

- parénquima vertical: constituido por células alargadas y paralelas
entre si junto con las triqueas, traqueidas y fibras. Derivan de las células
cambiales fusiformes del cambium vascular.,

- parénquima horizontal: constituido por células que proceden de
las células cambiales radiales del cambium vascular. Forman los radios que
se contindan con los del floema constituyendo los radios medulares (que se
observan macroscopicamente en las secciones de los grandes troncos).

Las fibras del xilema representan los elementos de sostén de los tejidos
vasculares. Son fibras libriformes o fibrotraqueidas y pueden realizar un
cierto transporte de agua. Proceden de las mismas células meristemdticas
que originan el resto de los elementos vasculares, es decir del procambium y
del cambium vascular.

8.5. CONDUCCION A TRAVES DEL XILEMA.

En términos hidrodindmicos, se puede interpretar que las plantas son un
vehiculo que traslada el agua desde el suelo hasta el aire, hasta el punto de
que el agua es el componente quimico mas abundante de las plantas: en
tejidos activos es el 80-95% en peso, en estado de dormicidn o de reposo de
los tejidos es el 15-20% en peso.

Se debe distinguir entre el transporte de agua a corta o mediana distancia
y el transporte a larga distancia. El primero es el que ocurre por las paredes
(via apoplasto) o célula a célula a través de los plasmodesmos (via
simplasto). Valga de ejemplo que si una esponja seca la ponemos en un
recipiente con poca cantidad de agua, la esponja se impregna porque el agua
entra por los agujeros de la esponja (seria la via simplasto) y porque lo hace
por la pared de los agujeros (serfa la via apoplasto).

79



Xilema

El transporte a larga distancia se realiza via xilema. Las fuerzas
conductoras de la via del xilema, es decir del flujo continuo a lo largo de la
planta, son la transpiracion (evaporacion del agua por las hojas) y la
presion radicular. La mas importante es la transpiracion: en las hojas el
agua evaporada por los estomas procede de los espacios intercelulares del
mesofilo, ésta de las células vecinas por difusidn, ésta de sus vecinas, etc. y
... ésta de la terminacién libre del xilema. Basta imaginar un capilar por el
que sube el agua (jpor capilaridad!) desde un recipiente hasta determinada
altura en la que se expansiona el capilar y donde se remansa cierta cantidad
de agua. Si el agua remansada es evaporada, molécula a molécula evaporada
va “pidiendo” molécula a molécula del capilar y éste del recipiente inferior.
En las plantas el recipiente inferior son las raices, los capilares son los vasos
conductores de xilema y la expansién superior son las cavidades estomaticas
(téngase en cuenta que en las hojas existe una distancia de dos o tres células
entre cualquier célula y un vaso terminal del xilema).

La presion radicular estd determinada por la incorporacién en la raiz del
agua y los solutos desde el apoplasto al simplasto y de éste de nuevo al
apoplasto del xilema. La presién generada no es el mecanismo principal que
sirve de motor a la circulacién del xilema, pero sin embargo es fundamental
durante las horas de oscuridad (en que no hay transpiracién) y en la
postdormicion antes de que se desarrollen las hojas y con ellas la
transpiracion.

Ademids de esta conduccién mediante la cual el agua y los iones son
arrastrados pasivamente en el xilema por la corriente de transpiracion a lo
largo de toda la planta, existen intercambios laterales hacia el floema.

8.6. XILEMA PRIMARIO Y XILEMA SECUNDARIO.

Una primera diferencia entre el xilema primario y el xilema secundario
es que el primero es desordenado y el segundo ordenado en los sistemas
vertical y horizontal (TABLA 8-1).

El protoxilema presenta todos los componentes celulares tipicos del
xilema, pero con pocas triqueas y muchas células parenquimiticas.
Trdqueas y traqueidas presentan engrosamientos de la pared lateral con
relativamente poca lignina, es decir engrosamientos anulares y helicoidales.
Es destacable que el protoxilema se constituye antes de que el 6rgano se
haya estirado totalmente (por ejemplo cuando una hoja es solamente un
pequefio primordio), de tal manera que cuando se produce el estiramiento
definitivo, el protoxilema deja de ser funcional porque se rompe, siendo
sustituido funcionalmente hablando por el metaxilema.
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Tabla 8-1. Componentes y caracteristicas del xilema primario
{protoxilema y metaxilema) y del xilema secundario.

XILEMA PRIMARIO. DESORDENADO:
PROTOXILEMA
Tréiqueas (pocas)

Engrosamientos anulares y helicoidales
Traqueidas

Células parenquiméticas (muchas)

Madura antes del alargamliento del érgano:
se desgarra

METAXILEMA {mds compacto)
Tréqueas (mds y
mds gruesas}
Traqueidas
Células parenquiméticas

8e empleza a formar antes del alargamiento del
érgano: no se destruye

Engrosamientos helic., retic., punteados

Cuando se forma el xilema secundario deja de ser
funcional

XILEMA SECUNDARIO (mds compacto). QRDENADQ EN DOS SISTEMAS:

- sistemna vertical
- sistena horizontal: RADIOS MEDULARES

Actividad periédica del cambium: ANILLOS DE CRECIMIENTO:
. xilema temprano ("'primavera”) (menos denso)
. xilema tardio (*otoiio™): (mds denso)

El puevo xilema secundario inactiva el antiguo

El metaxilema tiene un aspecto mds compacto que el protoxilema.
También presenta todos los componentes celulares tipicos del xilema,
siendo mds abundantes y mds gruesas las triqueas que las del protoxilema.
En las trdqueas y traqueidas los engrosamientos de las paredes laterales
presentan mds lignina que los del protoxilema, son helicoidales, reticulados
y punteados. Ademds el metaxilema se empieza a formar antes del
alargamiento del érgano y termina cuando el érgano ya estd perfectamente
conformado, razén por la que no se destruye. Cuando se forma el xilema

secundario, el metaxilema deja de ser funcional atin manteniendo su
integridad estructural,
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El xilema secundario es también mds compacto que el protoxilema y
estructuralmente semejante al metaxilema. Estd ordenado en dos sistemas: el
sistema vertical que consta de elementos prosenquimdticos orientados
verticalmente, y el sistema horizontal que, constituido fundamentalmente
por células del parénquima, conforma los radios que se continuaran por los
del floema dando lugar a los radios medulares. La actividad periddica del
cambium vascular es la causa de los llamados anillos de crecimiento que
permiten conocer la edad de los drboles en secciones transversales de los
troncos, en base a que el xilema temprano (el de primavera) es menos denso
que el xilema tardio (el de otofio) que es més denso porque el primero tiene
vasos de didmetro mayor que los del segundo que son mis pequefios. El
xilema formado en cada temporada inactiva funcionalmente el formado en la
temporada anterior, de tal manera que en los grandes troncos la parte viva de
la planta son “pocos” milimetros préximos a la parte mds exterior, debido
quizds a que las plantas no han desarrollado un sistema tan eficaz de
transporte de oxigeno como el de los animales.
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9. FLOEMA. Elementos cribosos. Células acompaiiantes del
floema. Conduccién a través del floema. Floema primario y
floema secundario. HACES LIBERO-LENOSOS.

9.1. FLOEMA.

El floema (también llamado liber) es el tejido conductor encargado del
transporte de sustancias orgdnicas. Transporta a través de la planta
productos de fotosintesis y materias organicas elaboradas, desde su sitio de
produccion o de almacenamiento hasta donde serin consumidos o
acumulados. Es un tejido complejo que consta de varios tipos celulares la
mayoria vivos en su madurez.

Del procambium se forma el floema primario (primero el protofloema
y después el metafloema). Del cambium vascular se forma el floema
secundario. Siendo reemplazados funcionalmente por ese mismo orden.

Consta de:
- Elementos cribosos:

. Tubos cribosos, resultado de la superposicién de células
llamadas elementos de los tubos cribosos: células unidas por sus extremos
apical y basal con perforaciones llamadas placas cribosas. Son exclusivos
de las angiospermas. En la evolucién se van haciendo més cortos.

. Células cribosas: similares a las anteriores pero con dreas
cribosas (no placas cribosas) en las paredes comunes. Son células menos
especializadas que las anteriores.

Ambas presentan dreas cribosas en las paredes laterales.
- Células acompanantes:

. Células anexas y albuminiferas: son células parenquimdticas
que acompanan a los elementos cribosos y que desempefian un papel
importante en el transporte de solutos hacia los mismos.

. Parénquima vertical y horizontal: similares a los del xilema. .
. Fibras.

También puede haber células secretoras asociadas al floema.
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Los tinicos elementos muertos son las fibras, el resto son células vivas
con la particularidad de que los elementos cribosos son células vivas pero
sin niicleo (similares en ese sentido a los eritrocitos de los mamiferos).

En las paredes comunes de los elementos cribosos se localiza la ldmina
media y las dos paredes primarias de las dos cé€lulas, interrumpidas de tanto
en tanto por plasmodesmos. En la zona de los plasmodesmos se dispone
calosa (polimero de glucosa) primero a modo de collar y después mds
extensamente creciendo centrifugamente (FIGURA 9-1). Las areas cribosas
son zonas de la pared con las perforaciones de calosa. Conforme el
elemento criboso va envejeciendo, aumenta en sus dreas cribosas la
cantidad de calosa oprimiendo las conexiones citoplasmdticas;
depositindose ademis mucha calosa sobre la superficie terminando ésta
como un engrosamiento de la pared que ya no presenta resaltes. Areas
cribosas con las perforaciones mas grandes constituyen las llamadas placas
cribosas (caracieristicas de los elementos de los tubos cribosos).

Figura 9-1. Proceso de formacion de un drea cribosa. En la zona de
la pared e