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GN (GEN-)
GOGAT
GPCR
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ip

IP,

IPP

IpPP

IPT

IR

JA

KDO

KGM
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KNOX (GENES-)
KO

KS

LAX (GEN-)
Lb

LD

LEA (PROTEINA-)
LFY (GEN-)
LHC

LHCP

LP

LTRE

MA

MAPK

Max (MUTANTE-)
MeJA

MEP

Mnl

Mn-SOD

MoCo

MP (GEN-)

MTA

MTs

NAADP

NAD-ME
NADP-ME
NCED
NIM1(GEN-)

NiR

NOA

NOx

NPA

NPQ

NPR1 (GEN-)

nptIl (GEN DE LA-)
NR

0AA

0AS

0DC

PA

PA

PAGA

PAPS

ISOPENTENILADENINA
INOSITOL TRIFOSFATO

ISOPENTENIL PIROFOSFATO (VEASE IpPP)
ISOPENTENIL DIFOSFATO

ISOPENTIL TRANSFERASA

RADIACION INFRARROJA

ACIDO JASMONICO (JASMONIC ACID)

ACIDO 3-DEOXI-MANO-0CTULOSONICO

KINASE ASSOCIATED WITH GAMYB

KNOTTED]

KNOTTED1-LIKE HOMEBOX

KAURENO OXIDASA

ENT-KAURENO SINTASA

LIKE AUX

LEGHEMOGLOBINA

ESPECIES DE DIA LARGO (LONG DAY)

LATE EMBRYOGENESIS ABUNDANT

LEAFY

LIGHT-HARVESTING COMPLEX
LIGHT-HARVESTING COMPLEX PROTEINS

BAJO POTENCIAL

LOW TEMPERATURE RESPONSIVE ELEMENT
MICORRIZAS ARBUSCULARES
MITOGEN-ACTIVATED PROTEIN KINASES: PROTEINA
QUINASAS ACTIVADAS POR AGENTES MITOGENOS
MORE AXILLARY GROWTH

METIL JASMONATO

METILERITRITOL FOSFATO

MUTACION MINIATURA 1

MN SUPEROXIDO DISMUTASA

COFACTOR DE MOLIBDENO

MONOPTEROS

METILTIOADENOSINA

METALOTIONEINAS (METALLOTHIONEINS)

ACIDO NICOTINICO-ADENINA DINUCLEOTIDO FOSFA-
T0

ENZIMA MALICA DEPENDIENTE DE NAD*
ENZIMA MALICA DEPENDIENTE DE NADP*
9-(IS-EPOXYCAROTENOID DIOXYGENASE
NONINDUCIBLE IMMUNITY PHENOTYPE (TAMBIEN
coNocno coMo NPR1)

NITRITO REDUCTASA

ACIDO 1-NAFTOXIACETICO

0XIDOS DE NITROGENO

ACIDO NAFTILFTALAMICO

«QUENCHING» NO FOTOQUIMICO

NONEXPRESSOR OF PR GENES 1 (TAMBIEN CONOCI-
DO coMo NIM1)

NEOMICINA FOSFOTRANSFERASA II

NITRATO REDUCTASA

OXALACETATO

(O-ACETILSERINA

ORNITINA DESCARBOXILASA

ACIDO FASEICO (PHASEIC ACID)

ACIDO FOSFATIDICO (PHOSPHATIDIC ACID)
ESTER GLUCOSILICO DE PA
3'-FOSFOADENOSINA-5FOSFOSULFATO



PAR
PCK

PCMBS (Acio-)
PCs

PEP

PEPC

PEPCK

PED

PFK

PFP

Pfr

PGA

PHB (GEN-)
PHOR1
PHV (GEN-)
PI

PIPs

PIL5

PKL

PLC

PLD

PLT (6EN-)
PPED

PP, PP1
PPM

PQ

Pr

PR

PSI

PSII

pPUP
RAX1 (GEN-)
R (GEN-)
RBR

RE

REV (6En-)
RG-I

RG-II

RGA (GEN-)
RGL3

Rht

R1 (PLASMIDO-)
RING/U-Box
RISC

Rms (MUTANTE-)
RNS
ROS

RPK
RQ
RSG (PROTEINA-)

RADIACION FOTOSINTETICAMENTE ACTIVA
FOSFOENOLPIRUVATO CARBOXIQUINASA (VEASE
PEPCK)
PARACLOROMERCURIBENCENOSULFONICO
FITOQUELATINAS (PHYTOCHELATINS)
FOSFOENOLPIRUVATO

FOSFOENOLPIRUVATO CARBOXILASA
FOSFOENOLPIRUVATO CARBOXIQUINASA (VEASE
PCK)

DENSIDAD DEL FLUJO DE FOTONES (PHOTON FLUX
DENSITY)

FOSFOFRUCTOQUINASA
FOSFOFRUCTOFOSFOTRANSFERASA

FITOCROMO R0JO LEJANO (FAR RED)
3-FOSFOGLICERATO

PHABULOSA

PHOTOPERIOD RESPONSIVE 1

PHAVOLUTA

INHIBIDORES DE PROTEASAS (PROTEASE INHIBI-
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Prefacio

Desde que vio la luz la primera edicion de Fundamentos de
Fisiologia Vegetal, se ha producido un excepcional avan-
ce en el conocimiento de la Fisiologia Vegetal, impulsado
en buena parte por el progreso que han experimentado las
Ciencias Biolégicas en general. En el momento de escribir
estas lineas —septiembre de 2007—, la comunidad cienti-
fica ya tiene acceso a las secuencias génicas completas de
tres especies vegetales —Arabidopsis thaliana, Oryza sativa
v Populus alba—, y muchas otras estan en camino. El es-
tudio e interpretacion de esta ingente cantidad de infor-
macion, sin duda modificara y perfilara nuestra concepcion
actual sobre qué son y como se desenvuelven las plantas.
Pero este avance se ha producido también de forma paralela
en otros campos no menos exigentes, como la bioquimica
de las reacciones fotosintéticas y de la respiracion, las re-
laciones hidricas, la homeostasis y las rutas de sefializacion
hormonal o la regulacién de procesos vitales y especificos
de los vegetales (p. €j., la floracion). Este progreso ha enri-
quecido nuestra comprension del funcionamiento y la orga-
nizacién de las plantas y, por otro lado, esta abriendo otros
nuevos y seductores interrogantes.

La Fisiologia Vegetal, precisamente por su caracter in-
tegrador del conocimiento, se estd beneficiando de forma
espectacular de esta vertiginosa evolucién; pero esta cir-
cunstancia, como hemos podido comprobar, conlleva un
reto a la hora de disefiar un libro de texto que contemple
tales avances sin perder la identidad propia de la discipli-
na. La nueva edicion de Fundamentos de Fisiologia Vegetal
que hoy presentamos al lector incorpora estos progresos,
conservando el enfoque conceptual, el alcance y la organi-
zacion de la edicion original. Al igual que la anterior, ésta
es también una obra multi-autor, un concepto basico en
la elaboracion de textos actuales, ya que la diversidad de
los temas desarrollados, la complejidad de las técnicas em-
pleadas y la dificultad de situar en perspectiva la inmensa
cantidad de resultados publicados exceden la capacidad del
mas dotado de los autores. Asi, el nimero total de capitu-
los previsto para la segunda edicion —30—, y la mayoria
de autores de los mismos, no varian en relacion a la edicion
original; sin embargo, en algunos capitulos se ha recurri-
do a otros especialistas para elaborar la nueva informacion.
Una vez mas, queremos aprovechar este foro para destacar
la extraordinaria profesionalidad y el talento de nuestros
colaboradores, prestigiosos profesores e investigadores de

reconocida autoridad, que han disefiado y desarrollado con
maestria los distintos capitulos. La presente actualizacion
se ha llevado a cabo también atendiendo al objetivo de que
no se produjeran variaciones importantes del tamafio de los
capitulos que pudieran comprometer el estandar pedagdgi-
co.

La nueva edicion se divide en dos bloques principales,
precedidos por un capitulo introductor sobre la Fisiologia
Vegetal y las particularidades de las membranas y la pared
celular de los vegetales. Al igual que en la edicién original,
la parte primera, que incluye los Capitulos del 2 al 17, se
centra en los conceptos basicos de nutricién y transporte
en los vegetales. En los cuatro capitulos iniciales se pro-
fundiza en las relaciones hidricas y en el control del trans-
porte de agua y asimilados. Los tres capitulos siguientes
nos introducen en la nutricion mineral de las plantas y en
el transporte a través de la membrana. En los cinco capi-
tulos posteriores se exploran las reacciones luminosas y la
bioquimica de la fotosintesis desde su vertiente energética
hasta su integracién en el ambiente. Los cuatro capitulos
restantes de esta parte se dedican al metabolismo respi-
ratorio, a la asimilacion del nitrégeno (que incluye la fija-
cién del nitrogeno atmosférico), al metabolismo del azufre
y, finalmente, al metabolismo secundario. Asi, el capitulo
introductor y toda la primera parte de la obra, proporcionan
las bases estructurales y energéticas del funcionamiento
de las plantas, necesarias para comprender los procesos de
crecimiento y diferenciacién que se explican en la segunda
parte. El Capitulo 18 introduce los conceptos de crecimiento
y control hormonal del desarrollo, mientras que la funcion
y los efectos especificos de las hormonas se desarrollan en
los cuatro capitulos siguientes. Posteriormente se estudian
la influencia de la luz y los movimientos de las plantas, y
se aborda el ciclo de crecimiento vegetal explorando los
procesos de floracién, desarrollo del fruto, germinacion de
semillas y, finalmente, de senescencia y abscision. El or-
den de los capitulos no varia entre las dos ediciones, salvo
por los Capitulos 29 y 30, que estan intercambiados. En
esta segunda edicion, el capitulo dedicado a la fisiologia
del estrés, que inmediatamente sucede a los capitulos dedi-
cados al desarrollo, integra los conocimientos desarrollados
en estos capitulos previos con las respuestas adaptativas
propias de los vegetales. Esta edicion finaliza con el Capi-
tulo 30, dedicado a la generacién y a la relevancia de las
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plantas transgénicas. La importancia que estan adquiriendo
los desarrollos biotecnolégicos, principalmente las plantas
transgénicas, no solo en el ambito académico sino también
en el puramente social, aconsejan dar a este capitulo una
presencia particular en la obra.

Con la publicacion de Fundamentos de Fisiologia Vegetal,
2.9 edicion, pretendemos ofrecer una introduccion actuali-
zada a la Fisiologia Vegetal. La obra afiade los resultados
mas relevantes de la investigacion mas moderna a un texto
que fue pensado y desarrollado atendiendo a las necesida-
des de los estudiantes. Aunque la nueva edicion conserva la
organizacion y el estilo pedagdgico de la primera, incorpora
un buen ndmero de innovaciones a partir de la experiencia
de los usuarios de la edicion precedente. La primera de es-
tas ventajas y, sin duda, la mas valiosa es la actualizacion
de los contenidos de todos y cada uno de los capitulos.
La informacion generada en estos dltimos siete afios se ha
afnadido sustituyendo a la informacion obsoleta, modifican-
do los capitulos, pero sin incrementar la longitud de los
mismos. De particular relevancia para nuestro campo son
los nuevos conocimientos sobre las bases moleculares que
sustentan los procesos fisioldgicos. Estos avances, logica-
mente, ejercen una intensa influencia en la forma en que
entendemos el funcionamiento de las plantas, y estan mo-
dificando profundamente nuestra forma de observar a las
mismas. En esta sequnda edicion, los conocimientos deri-
vados de los nuevos enfoques moleculares han sido bhienve-
nidos y cuidados con esmero, desde el mismo momento de
la concepcion de la obra hasta la Gltima revision por parte
de los autores.

Otra importante novedad se relaciona con la incorpora-
cion de nuevo material grafico, que sustituye figuras y cua-
dros anteriores para adaptarse a la informacion actualizada
en cada capitulo. Algunas de estas nuevas figuras reemplazan
a las presentes en la primera edicion. La incorporacion de
este material debe valorarse muy positivamente, no sélo por
constituir un aporte de nueva informacién, sino por la ca-
lidad de las nuevas figuras, en un esfuerzo exclusivamente
atribuible a los autores de los distintos capitulos, que han
encontrado un marco adecuado para expresar su talento y
conocimiento con las posibilidades informaticas actuales.

La obra incluye otras innovaciones que resultaran de
utilidad para el lector y el estudiante. Por ejemplo, se han
introducido citas bibliograficas relacionadas con la ac-
tualizacion de contenidos, de especial trascendencia para
estimular al lector interesado en profundizar en aspectos
concretos de la experimentacion y el analisis que llevaron

a un descubrimiento notable o a un cambio de paradigma.
En general, las restricciones de espacio limitan este tipo de
informacion, que es muy apreciada por profesores y estu-
diantes.

En esta edicion se han renovado también las distintas
secciones de los capitulos. Por ejemplo, en la seccion «pro-
blemas y cuestiones», se han incorporado nuevas preguntas
para involucrar al estudiante en el razonamiento que sub-
yace en los aspectos tanto tedricos como practicos de los
procesos fisioldgicos. Se han mantenido, y en algin caso
incorporado, nuevas referencias cruzadas a los subepigra-
fes de los distintos capitulos, para ampliar la informacion
de forma sencilla y rapida. Se han renovado, asimismo, los
resimenes de los capitulos, los listados de siglas y abrevia-
turas, los indices y las referencias bibliograficas.

Como novedad, en esta edicién se ha incorporado un
glosario con los términos mas relevantes de esta disciplina.

En fin, creemos que ésta serd una obra que agrade a
los estudiantes y en general a los lectores que se acerquen
a la misma, porque en ella hemos pretendido conjugar la
sencillez de la exposicion pedagodgica con contenidos de ra-
biosa actualidad cientifica, conservando al mismo tiempo la
perspectiva y el marco clasicos. Es éste, sin duda, un dificil
equilibrio para un texto de extension ajustada a un curso
universitario; en cualquier caso, asumimos los errores que
el lector pudiera encontrar y estamos abiertos a su critica y
sugerencias.

Los lectores de Fundamentos de Fisiologia Vegetal po-
drén, asimismo, tener acceso al sitio web www.mhe.es/az-
contalon2e, que completa los contenidos presentados en la
obra con informacion adicional. El Centro de Aprendizaje
Online (OLC) de la editorial ofrece contenidos y material
grafico complementarios que facilitan el estudio y la com-
prension de los temas.

Por altimo, queremos agradecer muy especialmente a
Marisa Alvarez, nuestra editora, todos sus esfuerzos y des-
velos por llevar a buen término esta obra; para ella, nuestro
reconocimiento y gratitud por su elevada profesionalidad y
eficacia. Ha constituido un placer compartir nuestra ilusion
en este proyecto con el magnifico personal técnico de Mc-
Graw-Hill/Interamericana, que han puesto en esta obra su
esmero y efectividad. También damos las gracias a nuestras
familias, por su inagotable paciencia y estimulo continuo.

Manuel Talon
Joaquin Azcon-Bieto
Septiembre, 2007
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Fisiologia vegetal. Introduccion a las céelulas
de las plantas: membranas y pared

GLORIA REVILLA e IGNACIO ZARRA

hipotonicos.

1. ;Qué es la Fisiologia Vegetal? 2. Las células de las plantas. 3. Las membranas son la base
de la compartimentacion celular. 4. La pared celular permite la supervivencia en ambientes

1. ;QUE ES LA FISIOLOGIiA VEGETAL?

La Fisiologia Vegetal es la ciencia que estudia como funcio-
nan las plantas, es decir, qué es lo que las mantiene vivas.
Explica, mediante leyes fisicas y quimicas, el modo en que
las plantas utilizan la energia de la luz para sintetizar, a
partir de sustancias inorganicas, moléculas organicas con
las que construyen las complejas estructuras que forman
su cuerpo. Explica también cdmo son capaces de reprodu-
cirse siguiendo un programa de desarrollo endégeno y cémo
adaptan dicho programa al ambiente del momento. Pero el
aspecto mas importante no es el cimulo de procesos fisicos
y quimicos que tienen lugar en cada punto de la planta y
en cada momento de su programa de desarrollo, sino como
se integran dichos procesos en el espacio y en el tiempo
y como los modula el medio para llevar a buen término el
desarrollo de la planta.

1.1. La fisiologia de las plantas en el siglo XXI

Desde el inicio de los tiempos, el hombre ha utilizado las
plantas para su beneficio, en forma de alimento, vestido,
material de construcciéon, fuente de energia, ornamento,
o para la obtencion de productos terapéuticos, etc. Al irse
conociendo mejor la diversidad de las plantas y su fun-
cionamiento en los distintos niveles (molecular, celular,
organismo y poblacién) ha sido posible disefar estrategias
mas perfeccionadas para aumentar su produccién y mejorar
su calidad.

Por otra parte, la biologia de las plantas puede propor-
cionar soluciones, al menos parciales, a los problemas a los

que se enfrenta nuestra especie y nuestro planeta en el siglo
XXI, entre ellos la escasez de alimentos, el agotamiento de
las reservas de combustibles fosiles y la escasez de agua.
:Como pueden las plantas ayudarnos a afrontar dichos retos?
Uno de los pocos recursos naturales que experimenta un
aumento global es el dioxido de carbono, y como las plan-
tas convierten el diéxido de carbono en biomasa mediante
la fotosintesis, este aumento global podria traducirse en
una mayor produccion de biomasa. Gracias a las tecnologias
actuales, esta biomasa puede convertirse en combustibles
renovables, limpios y perfectamente utilizables, como, por
ejemplo, el etanol. Sin embargo, debido a la demanda de ali-
mentos de una poblacion mundial en aumento, no es posible
desviar la produccion agricola primaria hacia la de biomasa.
Por ello serd necesario, entre otras medidas, aumentar la
produccion por superficie cultivada, extender la agricultura a
terrenos marginales, aumentar la eficiencia de las plantas en
la utilizacion del agua y mejorar el aprovechamiento de los
residuos agricolas. Para cubrir la demanda de plantas para la
alimentacion y como biomasa es preciso avanzar en nuestros
conocimientos acerca del modo en que funcionan, de forma
que podamos predecir de manera exacta como responderan
ante cualquier manipulacion genética o perturbacién am-
biental (Gutiérrez, R.A. y cols., Plant Physiology 138:550-
554, 2005).

El desarrollo que han experimentado en los Gltimos afios
los estudios sobre la biologia molecular de las plantas ha
permitido obtener numerosos datos sobre el genoma, el pro-
teoma e, incluso, el metaboloma de distintas especies, en
diferentes ambientes y estados de desarrollo. En este mo-
mento disponemos de la secuencia completa del genoma de
Arabidopsis, del arroz y del alamo, lo que permite utilizarlas
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como plantas modelo. Aunque la identificacion de este gran
ndmero de componentes no es suficiente para comprender la
complejidad de las plantas, ha permitido aplicar una nueva
metodologia basada en la teoria de sistemas. Este nuevo
enfoque, que tiene en cuenta no sélo los componentes del
organismo sino, sobre todo, su interaccion, se ha dado en
llamar biologia de sistemas. La biologia de sistemas es el es-
tudio de un organismo contemplado como una red integrada
de genes, proteinas y reacciones bioquimicas que interaccio-
nany que caracterizan al organismo vivo (Kitano, H. Science
295:1662-1664, 2002). De este modo sera posible establecer
modelos que permitan predecir el comportamiento de las
plantas durante su ciclo vital y frente a distintos factores
externos. S6lo cuando poseamos estos conocimientos podre-
mos disefar correctamente las manipulaciones necesarias
para conseguir que una determinada planta produzca una
sustancia dada o presente una respuesta especifica frente a
los factores externos (véase el Capitulo 30).

2. LAS CELULAS DE LAS PLANTAS

Como en todos los organismos vivos, la unidad funcional
basica de las plantas es la célula. Por ello, el estudio de la
fisiologia de las plantas es, en gran medida, el estudio de la fisio-
logia de sus células y de su integracion en el organismo. La
gran diversidad ecoldgica de las plantas esta directamente
relacionada con la enorme variedad de formas, estructuras
y funciones de las células individuales que las forman. Esta
diversidad hace dificil generalizar las caracteristicas de una
célula. Asi, las células del xilema son bioquimicamente in-
activas (muertas), pero cumplen una importante funcién en
el transporte del agua (véase el Capitulo 4). Las células del
floema, los elementos cribosos, son anucleadas y han per-
dido gran parte de su sistema de membranas, a excepcion de
la membrana plasmatica; sin embargo, estan perfectamente
adaptadas para permitir el transporte de asimilados (véase
el Capitulo 5). En cuanto a las células del parénquima, que
podemos considerar funcionalmente completas, son el tipo
mas comln de células y constituyen aproximadamente el
80% del total de las células que forman la planta.

Pero a pesar de sus diferencias, la mayoria de las cé-
lulas tiene una organizacién estructural comin. En gene-
ral, las células presentan una pared celular que rodea el
protoplasto, delimitado externamente por la membrana
plasmatica o plasmalema. EL material vivo en el interior
del protoplasto recibe el nombre de protoplasma. El proto-
plasma no posee una estructura homogénea, ya que incluye
al citoplasma y a diversos organulos inmersos en el propio
citoplasma, los cuales estan delimitados por membranas
(sencillas o dobles) y cumplen funciones especificas. A su
vez, el citoplasma todavia contiene en suspension distin-
tas estructuras no rodeadas de membrana, como ribosomas,
microtlbulos e inclusiones. La fase acuosa del citoplasma
recibe el nombre de citosol (Fig. 1-1, Cuadro 1-1).

En términos generales, podemos considerar que la célula
es una estructura compleja, constituida por distintos com-
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Peroxisoma

Cloroplasto Mitocondria

Nucléolo

Membrana nuclear

Nducleo

Reticulo endoplas-
matico liso

=+ Reticulo endoplas-
matico rugoso
Aparato de Golgi

=

Lamina media
Apoplasto
Vacuola
Plasmodesmo

Pared celular

Citoplasma o citosol \
Membrana plasmatica

Figura 1-1. Representacion esquemdtica de una célula del
parénquima de una planta.
N J

CUADRO 1-1. Definiciones de algunos términos utilizados
para describir los componentes celulares.

Término Definicion

Protoplasto | Contenido de la célula, excluida la pared
celular

Apoplasto Espacio externo a la membrana plasmatica
donde se encuentra la pared celular y que
puede presentar continuidad en el seno del
tejido

Protoplasma | Material vivo en el interior del protoplasto

Organulos Estructuras rodeadas por una o dos membranas
presentes en el interior del protoplasto

Citoplasma Protoplasma, excluidos los organulos

Simplasto Espacio constituido por el citoplasma de las
distintas células que presenta continuidad a
través de los plasmodesmos

Inclusiones | Estructuras presentes en el citoplasma que no
estan rodeadas por una membrana

Citosol Fase acuosa del citoplasma, excluido el
material particulado (inclusiones)

partimientos con funciones diferentes y separados entre si
por membranas. La membrana plasmatica establece la pri-
mera division en compartimientos: por una parte el proto-
plasma, tradicionalmente identificado con el interior de las
células; por otra, el espacio externo o espacio extracelular,
aunque no parece adecuado contemplar este espacio como
algo externo a la célula porque, aunque en principio pre-
senta continuidad en el seno del tejido y sirve como via de
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difusion de diversas sustancias, posee estructuras (como la
pared celular) y sistemas enzimaticos cuya sintesis depende
de las células, ademas de cumplir funciones esenciales para
éstas (crecimiento, modificacién de ciertos nutrientes,
reacciones defensivas, etc.). Por ello, el espacio extracelular
debe describirse como un compartimiento mas de las célu-
las, con la peculiaridad de que se prolonga en el de las células
adyacentes, recibiendo el nombre de apoplasto.

Por otra parte, el espacio rodeado externamente por la
membrana plasmatica, el protoplasma, no aparece siempre
como un espacio individualizado e independiente de las cé-
lulas contiguas, sino que puede estar interconectado a tra-
vés de los plasmodesmos, lo que origina un compartimiento
continuo que recibe el nombre de simplasto. A su vez, el
protoplasma esta subdividido en distintos compartimientos
separados del citoplasma por membranas dobles o sencillas,
que constituyen los organulos (ndcleo, plastos, mitocon-
drias, reticulo endoplasmatico, aparato de Golgi, vacuolas y
microsomas), cada uno de ellos con funciones especificas.

Los distintos organulos se estudiaran en capitulos pos-
teriores; en éste nos centraremos en dos aspectos de las cé-
lulas que son basicos para entender los numerosos procesos
fisioldgicos que tienen lugar en las plantas: las membranas
y su papel en la compartimentacién celular (apartado 3) y
la pared celular, que confiere caracteristicas Gnicas a las
células de las plantas (apartado 4).

3. LAS MEMBRANAS SON LA BASE
DE LA COMPARTIMENTACION CELULAR

Las membranas son componentes esenciales de las células,
pues permiten su autonomia respecto al medio en que se
encuentran, asi como la existencia de distintos comparti-
mientos en su interior. El modelo de mosaico fluido pro-
puesto por Singer y Nicholson, y ampliamente aceptado en
nuestros dias, establece que las membranas estan constitui-
das por una bicapa lipidica en la que las proteinas pueden
estar tanto embebidas en dicha bicapa como asociadas a su
superficie (Fig. 1-2).

3.1. Los lipidos de membrana son anfipaticos

Los glicerolipidos polares son los principales constituyen-
tes de las membranas de las células vegetales. Estan forma-
dos por dos cadenas de acidos grasos esterificados a dos de
los grupos hidroxilo del glicerol. El tercer hidroxilo sirve de
unién a distintos grupos que confieren cierta polaridad a
la molécula: azdcares (glicolipidos) y ésteres fosfato (fos-
folipidos) (Fig. 1-3). Los esteroides (como el sitosterol,
el estigmasterol, el colesterol, etc.), aunque minoritarios,
también son componentes de las membranas vegetales.
La bicapa lipidica esta constituida por lipidos polares
que presentan una cabeza polar y una cola hidréfoba. Esta
caracteristica les permite formar bicapas lipidicas en las
que las colas hidréfobas de los acidos grasos se mantienen

4 N\
Glicerolipido

Ot

Figura 1-2. Representacion esquemdtica del modelo fluido de
membrana. : cadena hidréfoba de dcido graso; ®: cabeza
polar de glicerolipido; B: region hidréfoba y B: region polar
de: a) proteina integral con dominios transmembrana; b)
proteina integral que forma un canal polar a través de la
membrana, c) proteina anclada parcialmente en la membrana;
d) proteina periférica.

unidas, mientras que las cabezas polares se orientan hacia
la fase acuosa (Fig. 1-2).

3.2. Las proteinas originan dominios
especificos en las membranas

Las proteinas presentes en las membranas bioldgicas se pue-
den clasificar, segln el tipo de asociacion que presenten,
en: a) proteinas integrales, atrapadas fisicamente en la
fase lipidica y que sdlo podran solubilizarse mediante tra-
tamientos que disuelvan dicha fase lipidica; b) proteinas
periféricas, ligadas ionicamente a los grupos polares de los
lipidos, y que pueden liberarse facilmente mediante trata-
mientos con soluciones de mayor o menor fuerza idnica, y
c) proteinas ancladas en la membrana a través de acidos
grasos o cadenas prenil. La estructura quimica y la distribu-
cion espacial de las cadenas laterales de los distintos restos
aminoacil que constituyen la cadena peptidica determinan
no sélo las propiedades fisicoquimicas de la proteina, sino
también la aparicion en ella de regiones con caracteristicas
especificas. Asi, regiones enriquecidas en aminoacidos con
cadenas laterales no polares (alanina, leucina, triptéfano,
etc.) daran lugar a la aparicién de dominios hidr6fobos que
permiten su anclaje en la membrana. De la distribucion y
la extension de dichos dominios hidr6fobos dependera la
localizacién de las proteinas en la membrana (Fig. 1-2). Asi,
los dominios hidréfobos con 20-22 restos aminoacidicos a
menudo se extienden desde una superficie hasta la otra,
constituyendo un dominio transmembrana. En cambio, las
proteinas sin dominios hidr6fobos pero con dominios car-
gados eléctricamente podran asociarse a los grupos polares
de los lipidos de membrana para constituir las proteinas
periféricas.
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Las proteinas de membrana participan en numerosas
funciones: transporte, sefializacion, conexion entre el ci-
toesqueleto y la pared celular, reacciones bioquimicas, y
otras. La dotacion proteica de cada membrana determina
no sé6lo la funcién de cada una de ellas, sino también la del
compartimiento que delimitan. Las proteinas involucradas
en el transporte a través de membranas, transportadores pri-
marios y secundarios, asi como los canales, seran estudiados
en los Capitulos 7 y 15).

3.3. La fluidez de las membranas depende
de la insaturacion de los acidos grasos

Las cadenas hidrofobas de los acidos grasos que constitu-
yen la fase hidr6foba de las membranas tienen propiedades
de gel o de liquido, dependiendo de la temperatura. A bajas
temperaturas estaran en fase gel, y a medida que la tempe-
ratura aumente se producira la transicion hacia la fase li-
quida. La temperatura a la que se produce la transicion gel-
liguido recibe el nombre de temperatura de cambio de fase
(T.). La funcionalidad de las membranas biolégicas requiere
una cierta fluidez que permita el movimiento transversal y
lateral no s6lo de las moléculas lipidicas, sino también de

una serie de sustancias: proteinas transportadoras, sustra-
tos y productos de las enzimas asociadas a las membranas,
transporte de electrones, etc. Por ello, es necesario que las
membranas biolégicas se encuentren a una temperatura
superior a su T.. Este requisito tiene gran importancia en
cuanto a la sensibilidad o resistencia de las plantas a las
bajas temperaturas (véase el Capitulo 29). La T. depende de
la estructura de las cadenas de los acidos grasos, asi como
de su disposicion relativa en la unién a la molécula de gli-
cerol. La aparicion de dobles enlaces en cis en las cadenas
de los acidos grasos (véase la Fig. 1-3) provoca dobleces
en la cadena y disminuye su grado de empaquetamiento, lo
que hace que su T, sea menor y permite mantener la fluidez
de las membranas a temperaturas mas bajas. Si tenemos
en cuenta que las plantas son organismos poiquilotermos,
esto es, que no pueden reqular su propia temperatura, el
aumento de la insaturacion de los acidos grasos de sus
membranas catalizado por las desaturasas les permitira
mantener la funcionalidad (fluidez) de sus membranas a
temperaturas ambiente relativamente bajas. Asi, mediante
técnicas de ingenieria genética se ha logrado aumentar
la tolerancia de plantas de tomate a bajas temperaturas
incrementando la proporcion de acidos grasos insaturados
en sus membranas.
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3.4. Las membranas son impermeables
a las sustancias polares

La fase hidréfoba constituida por las colas de los acidos
grasos establece una barrera a la difusion de las sustancias
polares que separa la fase acuosa en dos, una a cada lado de
la membrana. En términos generales, la permeabilidad de las
membranas esta relacionada con el coeficiente de particion
de las distintas sustancias entre la fase lipidica y la fase
acuosa. La fase lipidica hidr6foba confiere a las membranas
cierta impermeabilidad frente a las moléculas polares, lo
que hace necesario que existan mecanismos relativamente
especificos para su transporte que sean susceptibles de requ-
lacion (véase el Capitulo 7). Asi, los distintos compartimien-
tos separados por membranas podran mantener ambientes
quimicos diferentes para poder llevar a cabo los distintos
procesos metabélicos. Ademas, este ambiente hidréfobo pro-
porciona el medio adecuado para que tengan lugar reacciones
en las que participan conjuntamente lipidos y moléculas no
hidr6fobas (proteinas), como, por ejemplo, las cadenas de
transporte de electrones (véanse los Capitulos 9, 10 y 14).

El trafico y la compartimentacion de solutos en las célu-
las necesita energia, la cual se acumula en las membranas
como resultado de la actividad de bombas idnicas primarias
que transforman la energia metabdlica (ATP, NAD(P)H, piro-
fosfato) en gradientes «transmembrana» de potencial elec-
troquimico (véase el Capitulo 7). En las células animales,
esta funcion principalmente corresponde a la bomba Na*-K".
Las plantas, sin embargo, tienen como bomba primaria en
el plasmalema una bomba de protones, H*-ATP hidrolasa,
cuya distribucion es tan universal y tan caracteristica de las
células de las plantas como lo es la bomba Na*-K* en las cé-
lulas animales. La energia acumulada en el plasmalema por
la H*-ATPasa es la principal responsable de la incorporacion
y retencion de iones y otros solutos dentro de las células.
Por tanto, esta bomba de protones participa en procesos tan
importantes como la absorcion de agua y nutrientes minera-
les, los movimientos estomaticos y foliares, el transporte de
asimilados y hormonas, y otros (véanse los Capitulos 3, 5,
7, 19y 24). La pared celular (véase el apartado 4) impide el
agrandamiento de la célula, debido a la absorcion y reten-
cion de agua mediante fuerzas osméticas, y es por ello im-
prescindible en la generacién de turgencia (véase también
el Capitulo 2). Como puede observarse, las células vegetales
resuelven sus problemas osméticos mediante procedimien-
tos mecanicos, a diferencia de las animales, que regulan su
potencial osmético intercambiando iones.

3.5. Las membranas presentan asimetria

La distribucion de las proteinas depende de las interaccio-
nes entre sus dominios especificos y las cadenas hidrofobas
de los acidos grasos, y también de los grupos polares de
los lipidos de las membranas. La extension de los dominios
hidréfobos de las proteinas les permite una mayor o menor

penetracion en la bicapa lipidica, lo cual determina las dis-
tintas localizaciones en el interior de la membrana de las di-
ferentes proteinas. Mediante diversas técnicas (criofractura,
utilizacion de sondas no permeantes, etc.), se ha podido
demostrar asimetria en las membranas, esto es, la existen-
cia de diferencias entre sus dos mitades, externa e interna.
Esta asimetria no so6lo se refiere a las proteinas, sino tam-
bién a los lipidos. Asi, en los tilacoides de cloroplastos de
la espinaca, el monogalactosildiacilglicerol estd localizado
mayoritariamente en la mitad externa, mientras que el diga-
lactosildiacilglicerol lo esta en la interna. Aligual que en las
membranas de las células animales, en las membranas de las
plantas también se han identificado agregados resistentes
a los detergentes, que reciben el nombre de «rafts». Se ha
afirmado que presentan microdominios rigidos transitorios
formados por lipidos (principalmente esfingolipidos y es-
teroles) altamente empaquetados y proteinas. Su funcion
no estd adn dilucidada, pero podrian estar implicados en
la asociacion transitoria de receptores y, por tanto, en la
sefalizacion (Martin, S.W. y cols. Trends in Plant Science
10:263-265, 2005).

3.6. Las membranas difieren en su composicion

Aunque todas las membranas de las células tienen la misma
estructura basica, presentan distintas proporciones de pro-
teinas y lipidos, asi como diferentes tipos de lipidos y proteinas.
Si tenemos en cuenta que las diversas membranas de las cé-
lulas tienen funciones cataliticas y de transporte diferentes,
parece légico que no sblo presenten distinta relacién pro-
teina/lipidos, sino también diversos tipos de polipéptidos
seg(n sus funciones especificas. Pero no son éstas las nicas
diferencias entre las membranas; también varia su composi-
cion lipidica, tanto en el tipo de lipidos como en el grado de
insaturacion de los acidos grasos (Cuadro 1-2). Asi, mientras
que las membranas mitocondriales estan enriquecidas en
fosfolipidos, las cloroplasticas lo estan en glicolipidos (prin-
cipalmente galactolipidos) (véase el Capitulo 9). En general,

CUADRO 1-2. Composicion lipidica relativa (%) de las
membranas vegetales.

HPidos | Glicoli- | Fosfo- | Lndice
neutros y : A de insa-
esteroles Pl AR turacion®

M. plasmatica 50 1 49 144
Mitocondria

m. externa 0 99 156

m. interna 0 99 186
Cloroplasto

m. externa 56 29 94>

m. interna 84 13

tilacoide 83 17 263
Tonoplasto 18 31 51

* Representa el nimero de dobles enlaces en 100 restos de acidos grasos.
® Corresponde a las dos membranas de la cubierta del cloroplasto.



cuanto mayor sea la fluidez de las membranas, mayor sera la
actividad metabélica en su fase hidréfoba.

3.7. Las membranas permiten que se
establezcan distintos compartimientos
en las células

El sistema de membranas de las células, al separar distintas
fases acuosas, establece diferentes compartimientos en las
células: citoplasma, espacio interno de los organulos y apo-
plasto. Por eso, y porque existen mecanismos especificos de
transporte para cada sustancia seg(n el tipo de membrana,
las concentraciones de metabolitos en los distintos compar-
timientos son diferentes, estableciendo ambientes quimicos
especializados en los que tendran lugar las diversas vias
metabolicas. Un caso destacable es la vacuola, que ocupa
un volumen considerable de las células vegetales. Al igual
que el plasmalema, el tonoplasto acumula energia debido
a la actividad de dos bombas primarias de protones, una
ATPasa y una pirofosfatasa, lo que confiere al lumen vacuo-
lar su caracter acido caracteristico. Dicha energia se utiliza
en el transporte de solutos a través de distintos sistemas de
transporte (véase el Capitulo 7). La estructura y funciones
de cada uno de los compartimientos celulares seran objeto
de estudio en capitulos posteriores. El Cuadro 1-3 resume
los compartimientos subcelulares de una célula tipica del

CUADRO 1-3. Volumen relativo de los principales compartimientos
de una célula del mesofilo de hojas de espinaca.

Compartimiento Volumen Algunas de las funciones
P relativo (%) mas caracteristicas

Vacuola 57.2 Mantenimiento de la
turgencia celular

Cloroplasto 21.3 Fotosintesis

Citosol 4.5 Metabolismo de azdcares,
sintesis de sacarosa

Mitocondria 0.7 Respiracion celular

Ndcleo 0.4 Material genético,
replicacion y
transcripcion

Reticulo Procesado y transporte

endoplasmatico de proteinas

Aparato de Golgi Sintesis de polisacaridos
estructurales no
celulésicos

Peroxisomas Destoxificacion
fotorrespiratoria del
glicolato

Glioxisomas [-oxidacion de acidos
grasos, ciclo del
glioxilato

Apoplasto 16.0 Reacciones que
modifican la pared
celular

(Adaptado de Winter y cols., Planta 193:530-535, 1994.)
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mesofilo fotosintético. La division de la célula en pequefios
compartimientos también puede servir para alcanzar altas
concentraciones de metabolitos sin necesidad de producir
grandes cantidades del metabolito en cuestion.

3.8. El sistema endomembranoso se extiende
por toda la célula

Aunque las membranas delimitan distintos compartimien-
tos celulares, éstos no pueden considerarse completamente
independientes. El sistema endomembranoso contiene or-
ganulos membranosos que intercambian moléculas por di-
fusion lateral a través de la continuidad de las membranas
o mediante el transporte de vesiculas. El reticulo endoplas-
matico es el componente mas extenso del sistema: forma
una red tridimensional que va desde la membrana nuclear
hasta la membrana plasmatica, estableciendo conexiones
con los distintos organulos y estructuras celulares. Ademas,
el aparato de Golgi y las vacuolas también forman parte del
sistema. El transporte de sustancias en el sistema endo-
membranoso es bidireccional: desde el reticulo endoplasma-
tico hacia el aparato de Golgi y las vacuolas o la membrana
plasmatica (ruta secretora), o bien en sentido opuesto, nor-
malmente reciclando las sustancias hacia sus lugares de ori-
gen. El transporte de sustancias a través de vesiculas exige la
cooperacion de una serie de proteinas que sefalizan el lugar
de formacion de las mismas (p. €j., proteinas COP, clatrina),
asi como su destino (p. ej., proteinas SNARE), y de proteinas
del lugar de destino, que participan en su reconocimiento.

3.9. Las membranas no se forman de novo

Los componentes de las membranas se sintetizan en com-
partimientos concretos de la célula incorporandose poste-
riormente a las membranas preexistentes, generalmente
del reticulo endoplasmatico desde donde son dirigidas a su
destino final (Fig. 1-4). Los acidos grasos se sintetizan por
adicion sucesiva de fragmentos de 2 carbonos procedentes
del acetil-CoA. Su sintesis requiere un nmero relativamente
alto de reacciones, 48 reacciones y al menos 12 proteinas
diferentes pueden ser necesarias para la sintesis de un acido
graso de 18 carbonos. En el caso de las células animales y de
las levaduras, esas reacciones las lleva a cabo un complejo
enzimatico multifuncional. Sin embargo, en los procariotas
y en las plantas cada reaccion esta catalizada por proteinas
aisladas que pueden desligarse facilmente de las otras acti-
vidades. En las plantas, su sintesis esta localizada exclusi-
vamente en los plastos, y el acetil-CoA necesario se obtiene
a partir del piruvato o del acetato, que pueden proceder del
propio metabolismo plastidial o ser importados del citosol,
dependiendo de las condiciones funcionales. Los productos
de la sintesis en los plastos seran acidos grasos de 16 6 18
carbonos (16:0 y 18:0).

Una vez sintetizados en los plastos, los acidos grasos
pueden sufrir modificaciones, aumentando su insaturacion o
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alargando su cadena para, finalmente, dar lugar a la forma-
cion de los glicerolipidos e incorporarse a las distintas mem-
branas. La insaturacion en las cadenas de los acidos grasos
se produce por la accion de desaturasas especificas. En las
plantas se han identificado dos tipos de desaturasas: las
estearil-ACP desaturasas plastidiales solubles y las asociadas
a membranas. Estas (ltimas estan presentes como proteinas
integrales de las membranas plastidiales y del reticulo en-
doplasmatico. El control del grado de insaturacion en los
acidos grasos a través de la regulacion de las desaturasas es
de gran importancia para la adaptacion de las plantas a las
bajas temperaturas. En resumen, en las plantas los acidos
grasos son sintetizados en los plastos, y la formacion de do-
bles enlaces en cis tiene lugar tanto en los plastos como en
el reticulo endoplasmatico. Esto implica, necesariamente, su
translocacion desde los plastos hasta el reticulo endoplas-
matico. Como los acidos grasos son moléculas de naturaleza
hidréfoba, su paso desde los plastos hasta el reticulo endo-
plasmatico requerira estructuras especificas que lo hagan
posible. Aunque no se excluye la participacion de vesiculas,
para la transferencia de lipidos parece mas probable que
participen proteinas especificas. Desde la década de 1970,
en que se descubri6 la existencia de proteinas que facilita-
ban in vitro la transferencia de fosfolipidos en las plantas,
se ha postulado que ese papel también lo ejercerian in vivo;
no obstante, esa hipotesis todavia no esta perfectamente
establecida. Se trata de proteinas de pequefio tamafio (9-10
kDa), con una alta homologia, y que presentan una cavidad
hidréfoba en la que puede alojarse la molécula que se va a
transportar, los fosfolipidos, los galactolipidos, los acidos
grasos o los ésteres de acil-CoA.

En cuanto a la sintesis de los glicerolipidos, en las plan-
tas se han identificado dos rutas: la ruta procariota (plasti-
dial) y la ruta eucariota (reticulo endoplasmatico). En am-
bos casos, los acidos grasos sintetizados en los plastos son
transferidos a una molécula de fosfoglicerato para dar lugar
al acido fosfatidico, que a su vez dara lugar a los distintos
glicerolipidos. El tipo de lipidos sintetizados en cada una de
las rutas difiere segin las especies. Mientras que los galac-
tolipidos sélo se sintetizan en los plastos, los esfingolipidos
Gnicamente se sintetizan, al parecer, en el reticulo endo-
plasmatico. De todas formas, una vez sintetizados pueden
ser transferidos del plasto al reticulo y del reticulo a los
plastos o a otros compartimientos del sistema membranoso.
Esta transferencia desde el reticulo hacia el aparato de Golgi
o hacia otros compartimientos membranosos parece tener
lugar mediante la formacion de vesiculas y la posterior fu-
sion de membranas utilizando el sistema de sefializacién
antes citado.

4. LA PARED CELULAR PERMITE LA )
SUPERVIVENCIA EN AMBIENTES HIPOTONICOS

A diferencia de las células desnudas de los organismos ani-
males, las células provistas de pared celular no necesitan
un ambiente isotonico para sobrevivir. La pared celular les
permite acumular solutos en su protoplasto en concentra-
ciones mayores de las que existen en el medio externo (apo-
plasto). En estas condiciones, el agua tendera a entrar en el
protoplasto por dsmosis (véase el Capitulo 2), provocando
un aumento de volumen por la elasticidad de la membrana
plasmatica. El aumento de volumen esta limitado por la pa-
red celular, la cual, debido a su resistencia mecanica, ejerce
una presion sobre el protoplasto que equilibra los potencia-
les hidricos entre la célula y el medio externo.

Aunque la pared celular es una estructura comdn a todos
los organismos del reino vegetal, su composicion varia entre
especies, entre tejidos de una misma especie y entre célu-
las. En la célula vegetal, la pared se va depositando como
una serie de capas. Asi, durante la division celular se depo-
sita la primera capa, originando la ldamina media, formada
fundamentalmente por polisacaridos pécticos, que mantiene
la unién entre las células adyacentes. Entre la lamina media
y la membrana plasmatica se sigue depositando el material
que va a constituir la pared celular. Una vez que la placa
celular esta completa, se deposita en las células hijas el
material que constituye la pared celular primaria, de es-
caso grosor (0.1-1.0 pm). Las paredes primarias son de gran
importancia en el proceso de extension o expansion celular,
pues controlan el crecimiento (véanse el apartado 4.4 y los
Capitulos 18 y 19). En algunos tipos de células especializa-
das, una vez que dejan de crecer se depositan nuevas capas
de material en la cara interna de la pared, constituyéndose
asi la pared secundaria, mas gruesa que la primaria.

La pared celular es una estructura sumamente organi-
zada, formada por una red tridimensional de microfibrillas de
celulosa embebida en una matriz constituida por polisacari-
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