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INTRODUCCION

La comunicacion entre los organulos y
compartimentos de una célula son esenciales para las
reacciones metabolicas, la sefalizacion intracelular, la
homeostasis celular, la regulacion de la supervivencia o
apoptosis y la defensa frente a patégenos. Como hemos
visto en los apartados anteriores, una comunicacién
intensa entre organulos ocurre mediante vesiculas. Sin
embargo, en la célula hay otros organulos que
aparentemente quedan de de
comunicacién. Aparte del trafico vesicular hay otras
formas mediante las cuales los organulos pueden

como el

fuera esta via

comunicarse entre si, intercambio de
metabolitos o moléculas mediante difusién por el
citosol,

compartimentos.

o mediante contacto fisico directo entre

Los contactos entre membranas de diferentes
compartimentos celulares se proponen como una forma
de comunicacién entre organulos diferentes, y nuevos
trabajos le dan una gran relevancia previamente no
sospechada. Desde que se empled el microscopio
electrénico de transmision para explorar la célula se ha

observado que las membranas de compartimentos
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diferentes pueden estar muy proximas. Los contactos
suponen un acercamiento de las membranas de dos
compartimentos a unos 30 nm de distancia, provocado
por la interacciéon de proteinas de membrana. Esas
zonas de membrana constituyen un microdominio y
tienen juegos de proteinas y lipidos diferentes. En
general las membras proximas no se fusionan.

Una de las primeras observaciones de membranas de
compartimentos diferentes en estrecha aposiciéon son
las triadas de las células musculares esqueléticas
estriadas reticulo-tibuloT-reticulo. Esta
directa entre el la membrana plasmatica y el reticulo
endoplasmatico se ha visto en otras células y es una
manera de comuncacién directa entre reticulo y
membrana plasmatica, sin pasar por el aparato de
Golgi. Esta interaccion esta mediada por unas proteina
llamadas tricalbinas, VAPs y Ist2, que son proteinas
transmembrana en el reticulo endoplasmético y que
reconocen a a los lipidos inositol fosfatos (PI(4,5)P2)
en la cara citosélica de la membrana plasmatica. Pero
se han encontrado otros muchos. Asi, hay contactos
entre membranas del reticulo endoplasmético y la

interacciéon
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Esquema donde se indican algunos contactos directos entre membranas de diferentes

compartimentos. Notese cémo el reticulo endoplasmatico participa en muchos de

ellos. (Modificado de Schrader et al., 2015)
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estan
relacionados con el metabolismo lipidico, regulacién
del calcio, mantenimiento y division mitocondrial y

membrana externa de las mitocondrias

supervivencia/apoptosis. Se cree que en estos puntos se
sintetiza mucha fosfatidil-serina que se transfiere a la
mitocondria para producir fosfatidil-etanolamina. El
reticulo endoplasmético también envuelve a los
peroxisomas en numerosas ocasiones. Las proteinas
internas de los peroxisomas provienen del citosol,
mientras los lipidos y proteinas de membran vienen del
reticulo. De hecho, se plantea que el crecimiento y
division de los peroxisomas se debe al flujo de lipidos
y proteinas
membranas. Se han encontrado otros contactos entre
los peroxisomas y las mitocondrias, probablemente
relacionadas con el metabolismo de lipidos, entre los

a través de estos contactos entre

endosomas y los peroxisomas, y entre cloroplastos y
otros compartimentos celulares.

A continuacién vamos hablar de los peroxisomas,
mitocondrias, platos, cloroplatos y gotas de lipidos.
Estos organulos tienen en comiin que estan fuera de la
ruta vesicular, es decir, no se comunican entre ellos ni
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con otros organulos mediante el envio o recepcién de
vesiculas.

Los peroxisomas son organulos rodeados por una
unidad de membrana que poseen una alta actividad
metabdlica relacionada con procesos se oxidacién. Las
mitocondrias y los plastos, incluidos los cloroplastos,
son organulos rodeados por una doble unidad de
membrana y son las principales centrales energéticas
de las células eucariotas. Las mitocondrias realizan la
fosforilaciéon oxidativa para la produccion de ATP,
ademas de llevar a cabo ciertos procesos metabdlicos.
Los cloroplastos, que forman parte de un grupo de
organulos denominados plastos, se encuentran en las
células vegetales y realizan la fotosintesis, proceso
mediante el cual se consigue transformar la energia de
la radiacion electromagnética de la luz en la energia de
enlaces quimicos. Otros organulos como las gotas de
lipidos y ciertos plastos son organulos encargados de
almacenar lipidos, proteinas o carbohidratos. En los
siguientes apartados vamos a ver cada uno de estos
organulos.



PEROXISOMAS

Los peroxisomas son organulos redondeados
(aunque no siempre), delimitados por una membrana,
con un diametro de entre 0,1 y 1 pm. Estan presentes
en casi todas las células eucariotas y tienen una funcién
presentan
inclusiones cristalinas en su interior debido a la gran

cantidad de enzimas que llegan a contener.

eminentemente  metabolica. A  veces

Deben su nombre a que las primeras enzimas que se
descubrieron en su interior fueron las peroxidasas,
aunque pueden contener mas de 50 enzimas diferentes.
Los tipos de enzimas presentes y su concentracién
varian dependiendo del tipo celular y del estado
fisiolégico de la célula. metabdlicas
principales que llevan a cabo los peroxisomas son la [3-
oxidacién de los &cidos grasos y otras reacciones
oxidativas, donde se consume mucho oxigeno. Dos
enzimas son tipicas de este organulo: la catalasa y la
urato oxidasa. La catalasa estd especializada en la

e QA — @
f&z © ) o®
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Esquema donde se muestra el ciclo de vida de los
peroxisomas en una células. Vias de generacion: 1. desde
el reticulo

endoplasmatico, 2. por crecimiento 'y

estrangulacién. Incorporacion de moléculas para el
crecimiento y la maduracion: A, importe de moléculas desde
el citosol, B, fusién de vesiculas provenientes del reticulo
endoplasmatico e independientes de COPII (modificado de

Smith y Aitchison, 2013).
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eliminacion del peréxido de hidrégeno (H,O,), que
resulta de procesos oxidativos. Las reacciones de
oxidacion siguen el patrén siguiente:

RH, +0, - R + H,0,

El peréxido de hidrégeno es una molécula altamente
reactiva y por tanto muy toxica. La catalasa permite su
inactivacion mediante la siguiente reaccion:

H,0, + R-H, » R+ 2H,0

Los peroxisomas suelen llevar a cabo numerosas y

variadas funciones metabdlicas, normalmente en
cooperacién con otros organulos celulares (ver tabla
mas abajo). En las plantas y en los hongos la (-
oxidacién se lleva a cabo exclusivamente en los
peroxisomas, mientras que en las células animales
también se realiza en las mitocondrias. En las plantas,
los peroxisomas también oxidan productos residuales
de la fijacion de CO,. A este proceso se le denomina
fotorrespiracion porque usa oxigeno y libera CO,. En
las semillas, sin embargo, su funcién es la de
almacenar reserva y durante la

acidos grasos en

sustancias de
germinacion transformardn los
azucares. A estos peroxisomas se les llama
glioxisomas, que también aparecen en las células de los
hongos filamentosos. Es interesante resefiar que cuando
comienza la fotosintesis, tras la aparicién de las
primeras hojas, los glioxisomas se transforman en
peroxisomas de las hojas. En los tripanosomas,
parasitos causantes de la malaria,
peroxisomas especializados en llevar a cabo glucolisis
y se denominan glucosomas. En conjunto, a los
diferentes tipos o especializaciones de los peroxisomas

se les llama microcuerpos.

existen unos

Los peroxisomas son organulos con una gran
plasticidad, pueden incrementar su nimero y tamafio
frente a estimulos fisiol6gicos y volver a su nimero
normal cuando el estimulo ha desaparecido. Algunas
células a las cuales se les eliminan los peroxisomas
pueden volver a producirlos. La biogénesis o
formacién de nuevos peroxisomas en una célula se
puede producir de dos formas: a) por crecimiento y
divisién de los preexistentes, y b) por generacién a

partir del reticulo endoplasmaético.
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a) Los peroxisomas, cuando estan libres en el citosol,
incorporan proteinas que se sintetizan en los ribosomas
citosodlicos. En las membranas de los peroxisomas hay
unas proteinas que se denominan peroxinas, las cuales
estdn implicadas en reconocer e incorporar proteinas
desde el citosol, pero son también importantes durante
el crecimiento y la division de estos organulos. Las
proteinas citosdlicas destinadas a los peroxisomas
tienen una secuencia sefial, PTS1 o PTS2 (peroxisome
target sequence), que es reconocida por las peroxinas
en la membrana del peroxisoma. Las enzimas que van
dirigidas al interior del organulo son translocadas a
través de la membrana, pero en las membranas de los
peroxisomas también se integran proteinas gracias a las
peroxinas. La incorporacion de estas moléculas desde
el citosol hace que los peroxisomas maduren y crezcan
llegando un punto en que pueden estrangularse y
formar dos peroxisomas hijos a partir de uno mayor.

La célula. Tréafico no vesicular. 7

b) El crecimiento y proliferacion de los peroxisomas
también puede darse por la participacién del reticulo
endoplasmatico. En concreto, desde las cisternas del
reticulo por
evaginacion y escision estructuras membranosas de

endoplasmético se pueden formar
tipo vesicular con todas las moléculas tipicas de los
peroxisomas que por fusién irdn creando peroxisomas
maduros. Pero incluso, una vez formado el peroxisoma,
las proteinas que formaran parte de la membrana, y
algunas internas, ademas de desde el citosol, pueden
llegar en vesiculas producidas en el reticulo, por una
ruta vesicular independiente de COPII.

Los peroxisomas se distribuyen por el citoplasma
celular gracias a sus interacciones con los microtibulos
y los filamentos de actina. Estas interacciones, ademads,
le permiten cambiar de forma y ayudan a separar los
peroxisomas hijos tras una divisién.

ias metabdlicas Plantas Hengos Protozoos Animales
Biosintesis
Acidos biliares X x 3 ¢
Hormonas - x5 i v
Acidos grasos pali-insaturadas X * b3 o
Fosfolipidos éter (plasmaldgenos) ¥ ® s, v
Pirimidinas X X s '
Purinas X E % Cl
Via purinas "salvage” b H v X
Antibigticos (penicilina) ® o % ®
Toxinas contra plantas b / % X
Aminoacido lisina * s ® x
Biotina o s x X
Metabalitos secundarios s v x -
Isoprenoides y colesterol - % i
Degradacion

Prostaglandina t x % ¢
Aminoacidos X o+ ® o
Poliaminas s ¥ % s
H20; por catalasa o s v o
Oxidacion de acidos grasos 4 v s &
Purinas v X v v
Superoxidos porsuperdxido bismutasa v 5 v v
Metabalismo del gliceral X X /. x
Glicolisis ® X s X
Degradacion de metanaol b s ¥ Ed

s s X X
Fotorrespiracion v % 3 u

Otras

Mantenimiento de la integridad celular % o % X
Bioluminiscencia x x X o
Defensza contra virus b x b3 o
Senalizacian en hipotalamo X : X 4

Tabla donde si indican diferentes funciones metabdlicas de los peroxisomas y el

grupo de eucariotas donde se realizan. Tomado de Smith y Aitchison, 2013.
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MITOCONDRIAS

Las mitocondrias son organulos que aparecen en
practicamente
excepcion son los arqueozoos, eucariotas que no
poseen mitocondrias, probablemente
perdieron durante la evolucion. La mitocondria se
reconoci6 como una parte elemental de las células a
finales del siglo XIX. Altmann (1890) descubrié unas
estructuras celulares que denominé bioblastos que se
podian tefiir con fucsina y que se observaban en todas
las células eucariotas. En 1914 ya se sabia que las
mitocondrias podian adoptar diferentes formas, como
Con la llegada del
microscopio electréonico se comprobd que estaban
formadas por una doble membrana. En 1962 se
propuso que las mitocondrias crecian en tamafio y
posteriormente se dividian por fisién, con lo cual su
morfologia era cambiante. Actualmente hay sustancias
fluorescentes que permiten estudiar la dindmica de las
mitocondrias in vivo.

todas las células eucariotas. Una

porque las

bastones, hilos o entramados.

La morfologia de las mitocondrias es muy cambiante
y puede variar desde largas estructuras ramificadas a
pequefios elipsoides. Se pueden dividir y fusionar entre
si con facilidad, con la consiguiente mezcla de sus
ADNs. Si células que
mitocondrias diferentes la poblaciéon de mitocondrias
es homogénea en 8 horas. Estos procesos de fusion y
fision es complejo puesto que han de hacerlos las dos
membranas mitocondriales de forma correcta. El
nimero de mitocondrias es dificil medirlo por la
capacidad de fisi6n-fusién que poseen, pero en algunos
tipos celulares se ha visto que el aumento del volumen

se fusionan dos tienen

mitocondrial estd relacionado con el del volumen
celular.

Las mitocondrias viajan desde unas partes de la
célula a otra, tienen una extraordinaria movilidad y
suelen localizarse donde existe mas demanda de
energia o de calcio (ver mas abajo). Esto es
especialmente importante en las neuronas, donde las
mitocondrias se trasladan desde el soma hasta los
lugares més distantes de las dendritas y axones, desde
donde pueden volver al
movimientos son saltatorios o discontinuos. Los de
larga distancia estan mediados por microtibulos,
mientras que los de corta distancia estdn mediados por
los filamentos de actina. Aunque,

soma de nuevo. Los

a veces, tanto
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microtibulos como filamentos de actina sirven también
para su anclaje. En los axones, las velocidades de las
mitocondrias a lo largo de los microtibulos son 0,1 a
1,4 pm/s. Parece haber también un movimientos lento
de 50 pm/h en axones en crecimiento.

Las mitocondrias estdn formadas por una membrana
externa, una interna, un espacio
intermembranoso y un espacio interno delimitado por
la membrana interna denominado matriz mitocondrial.

membrana

Membrana externa

f -55

/| _. = ,n-. Membrana interna
( Pf L_f:; .?ﬁ/

L}lﬂ( . II| % : Q::___}Tl/Espaciointermemhranosu

h I| Ec—__ — 7 |
t\fl \T{ ADNC“‘“}L\_ ; Crestas mitocondriales
\IE—‘::- w

)/L\! \;L-;_,.. .__f\ii
Ay

Las mitocondrias muestran una morfologia diversa, desde

- Matriz

largas y ramificadas a cortas y no ramificadas.
Ultraestructuralmente presentan la membrana externa, el
espacio intermembranoso, la membrana interna, que forma
las crestas mitocondriales, y la matriz, que contiene el ADN
y las moléculas que llevan a cabo el metabolismo

mitocondrial.

La membrana mitocondrial externa es altamente
permeable y contiene muchas copias de una proteina
denominada porina, la cual forma canales acuosos a
través de la bicapa lipidica. Asi, esta membrana se
convierte en una especie de tamiz que es permeable a
de 5000 daltons,

todas las moléculas menores

incluyendo proteinas pequefias.

Por el contrario la membrana mitocondrial interna es
impermeable al paso de iones y pequefias moléculas.
Por tanto la matriz mitocondrial sélo contiene aquellas
moléculas que puedan ser transportadas selectivamente
por esta membrana, siendo su contenido altamente
diferenciado del citosol. La membrana mitocondrial
interna posee numerosos pliegues hacia el interior
mitocondrial denominados crestas mitocondriales. Hay

G}



Imagenes de microscopia electrénica de transmision. A:
Mitocondrias de un hepatocito. La flecha blanca sefiala
una cresta mitocondrial. Se puede ver que la morfologia
externa de las mitocondrias, asi como la de las crestas
mitocondriales, es muy variable. B: Ampliacion de una
mitocondria en la que se puede observar la continuidad de
la membrana mitocondrial interna con las crestas
mitocondriales (flechas blancas). La flecha negra sefala la
membrana mitocondrial externa. C: la forma mitocondrial
es muy variada. La flecha negra sefala a una mitocondria
muy alargada que se encuentra en el interior de una

dendrita de una neurona. Barras: Ay C: 0.4 um; B: 50 nm.

tres tipos morfolégicos: discoidales, tubulares y
aplanadas. las crestas forman un compartimento
distinto del resto de la membrana interna puesto que su
contenido en proteinas es muy diferente. El niimero y
forma de las crestas mitocondriales se cree que es un
reflejo de la actividad celular.

En la matriz mitocondrial se encuentra el ADN, los
ribosomas y los enzimas para llevar a cabo procesos
B-oxidacién. El ADN
mitocondrial se encuentra en lugares denominados
nucleoides y cada nucleoide puede tener mas de una

metabdlicos como la

Atlas de histologia vegetal y animal. Universidad de Vigo.
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molécula de ADN. Una mitocondria puede tener varios
nucleoides. El ADN mitocondrial suele tener unos
16500 pares de bases con unos 37 genes que codifican
para 13 proteinas componentes de la cadena
respiratoria, 2 ARN y ARN de
transferencia suficientes para la sintesis de proteinas.

ribosémicos

Una de las funciones mas importantes de las
mitocondrias es la produccién de ATP, que es el
combustible de la mayoria de los procesos celulares.
Pero también llevan a cabo parte del metabolismo de
los 4cidos grasos mediante un proceso denominado (3-
oxidaciébn y actGan como almacén de calcio.
Recientemente se han relacionado a las mitocondrias
con la apoptosis, el cancer, el envejecimiento, y con
enfermedades como el Parkinson o la diabetes.
Ademas, el estudio comparativo del ADN mitocondrial
tiene una gran utilidad en el establecimiento de
genealogias y en la antropologia, ya que los genes
mitocondriales provienen directamente por
materna y no estan sometidas a recombinaciones
génicas debido a la reproduccion sexual.

linea

Produccion de ATP

En las mitocondrias se produce la mayor parte del
ATP de las células eucariotas no fotosintéticas.
Metabolizan el acetil coenzima A mediante el ciclo
enzimatico del acido citrico, dando como productos al
CO2 y al NADH. Es el NADH el que cede electrones a
una cadena de transportadores de electrones que se
encuentra en la membrana interna. Estos electrones
pasan de un transportador a otro llegando como ultimo
paso al 02, resultando H2O. Este transporte de
electrones se acopla al transporte de protones desde la
matriz hasta el espacio intermembranoso. Es este
gradiente de protones el que permite la sintesis de ATP
gracias a la ATP sintasa. Por unir fosfato al ADP y por
usar el oxigeno como aceptor final de electrones, a este
proceso se le llama fosforilacién oxidativa. En las
bacterias aerdébicas, que no poseen mitocondrias, este
proceso ocurre en su Unica membrana celular.

Las proteinas que realizan el transporte de
electrones y la ATP sintasa se encuentra en las crestas
mitocondriales, los pliegues de la membrana interna.
Precisamente la presencia de estos pliegues es una
manera de incrementar la superficie en la que se
asientan las proteinas de la fosforilaciéon oxidativa. En
una célula hepética la membrana mitocondrial interna

Gl
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La produccién de energia en las mitocondrias es un
proceso de dos pasos: creacion de un gradiente de
protones en el espacio intermembranoso, producido por la
cadena de transporte de electrones, y la sintesis de ATP
por la ATP sintasa, que aprovecha dicho gradiente. Los
dos procesos estdn asociados a las crestas
mitocondriales, situadas en la membrana mitocondrial

interna.

puede suponer 1/3 del total de las membranas
celulares. Existen multiples copias tanto de proteinas
transportadoras como de ATP sintasas, pudiendo llegar
hasta el 80% del peso de la membrana mitocondrial.

Cadena transportadora de electrones. La cadena que
lleva a cabo el transporte de electrones se conoce como
cadena respiratoria. Contiene unas 40 proteinas, de las
cuales 15 participan directamente en el transporte de
electrones. Todas estas proteinas se agrupan en tres
complejos proteicos, cada uno de los cuales contiene
varias proteinas. Se denominan: complejo de la NADH
deshidrogenasa, complejo citocromo b-c1 y complejo
de la citocromo oxidasa. Cada uno de ellos tiene
grupos quimicos que permiten el paso de protones a su
través movidos por el transporte de electrones.

El recorrido de los electrones comienza cuando un
ion hidruro es cedido por el NADH. De este ion se
desprenden dos electrones y un protén. Esto se produce
en el complejo de la NADH deshidrogenasa, el cual
acepta los electrones. Tales electrones pasan al
complejo b-cl gracias a moléculas intermedias. Entre
el primer complejo y el segundo actiia una proteinas
denominada ubiquinona. El paso de los electrones por
el complejo NADH-deshidrogenasa y b-c1 produce la
extrusion de dos protones, uno en cada complejo, desde
la matriz hasta el espacio intermembranoso. Los
electrones viajan entonces hasta el citocromo C que

Atlas de histologia vegetal y animal. Universidad de Vigo.
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transfiere electrones al complejo de la
citocromo oxidasa. En este tercer complejo se
transporta  otro  proton  al
intermembranoso 'y los

aceptados por el oxigeno.

espacio
electrones son

El proceso de transferencia de electrones es
como en las pilas eléctricas donde los
electrones pasan de un material cargado de
electrones y con poca afinidad por ellos a otro
que tiene una mayor afinidad. Ese salto
desprende energia que se
transportar protones en contra de su gradiente
de concentracion. Los electrones en el NADH,
que estan retenidos con poca fuerza, saltan al
complejo NADH y asi sucesivamente. Si no
complejos de la

respiratoria la energia, en vez de utilizarse para

bombear protones, se perderia en forma de

calor.El resultado es la creacion de un

gradiente de protones 10 veces menor en la

matriz que en el espacio intermembranoso.
Ademéds, se crea un cargado mas
negativamente en la matriz como consecuencia de la
salida neta de cargas positivas respecto al espacio
intermembranoso, que se vuelve mas positivo. Se crea
un gradiente electroquimico que hace que los protones
tiendan a entrar de nuevo en la matriz.

utiliza para

existiesen los cadena

espacio

ATP sintasa. Este enzima crea una via hidrofilica en
la membrana mitocondrial interna que permite a los
protones volver a favor de gradiente electroquimico
desde el espacio intermembranoso hasta la matriz
mitocondrial. Este cruce se acopla a la produccion de
energia en forma de ATP. La ATP sintasa es un enzima
altamente conservada durante la evolucion y aparece en
bacterias, en los
fotosintéticas y en todas las mitocondrias. Es una
proteina de gran tamafio formada por
subunidades. El mecanismo de generacion de ATP no
esta claro pero se sabe que por cada molécula de ATP
se deben desplazar 3 protones. Es capaz de producir
mas de 100 moléculas de ATP por segundo. Un hecho
interesante es que la ATP sintasa puede realizar el
proceso contrario, es decir, usar ATP para bombear
protones al dependera de Ia
concentracién de protones a un lado y otro de la

cloroplastos de las células

muchas

exterior. Esto

membrana.

La sintesis de ATP no es el tnico proceso en el cual

G}



se usa el gradiente de protones. Otras moléculas
cargadas como el piruvato, el ADP y el fésforo
inorganico son bombeados a la matriz desde el citosol,
mientras que otras como el ATP, que se sintetiza en la
matriz, deben ser transportados al citosol. El fésforo
inorganico y el piruvato son transportados acoplandose
al flujo hacia el interior de los protones. En cambio el
ADP se acopla en cotransporte de tipo antiporte con el
ATP.

Metabolismo de lipidos

Una sintesis significativa de los lipidos de las células
ocurre en las mitocondrias. Se produce el 4cido
sintetizan

lisofosfatidico, a partir del cual se

triacilgliceroles. También se sintetiza en las

mitocondrias el acido fosfatidico y el fosfatidilglicerol,
este dltimo

necesario para la produccién de
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cardiolipina y de la fosfatidil etanolamina.
Importe de proteinas

Las mitocondrias tienen muy pocos genes
comparado con la variedad de proteinas que poseen.
Una mitocondria de contiene
1000 proteinas diferentes,
mientras que en humanos pueden ser unas 1500. Sélo
una pequefia parte se sintetiza en la propia mitocondria.
El resto han de ser sintetizadas en el citosol e
importadas por la mitocondrias. Ademas, durante el
proceso de
compartimento diana: membrana externa o interna, o
matriz mitocondrial. Para ello las proteinas tienen
secuencias que actian como sefiales a modo de
direccion postal, que

importadoras a donde deben dirigirlas.

levadura
aproximadamente unas

importacién han de dirigirse a su

indican a las moléculas



PLASTOS

Los platos o plastidios son organulos
presentes en las células de las plantas y de las
algas, aunque también se pueden encontrar en
algunos animales marinos. Evolutivamente son el
resultado de procesos de endosimbiosis, es decir,
una bacteria con capacidad de fotosintesis,
parecidas a las cianobacterias actuales, se fusiona
o es engullida por otra célula y en vez de ser
digerida se simbionte
(endosimbionte), lo que supone transferir la
mayoria de los genes al nicleo de la célula
hospedadora. A partir de ese proceso inicial se
generaron los diferentes tipos de plastos que
encontramos hoy en dia. La funcién de los
plastos es variada: fotosintesis, sintesis de
aminoacidos y lipidos, almacén de lipidos, aztcares y
proteinas, dar color a diferentes partes de la planta,
sensores de la gravedad, participan en el
funcionamiento de los estomas, entre otras.

convierte en un

Son organulos con una doble membrana y un espacio
intermembranoso entre ellas. Interiormente poseen mas
compartimentos membranosos como los tilacoides de
los cloroplastos o los tibulos de los cromoplastos.
Tienen ADN en su interior y la maquinaria para
dividirse, al igual que ocurre con las mitocondrias,
aunque estan sometidos al control de los genes
nucleares. Los plastos no se crean de nuevo, sino que
provienen de otros deben
transmitirse en los gametos durante la fecundacion vy,
por tanto, todos los plastos de una planta provienen de
los plastos del
proplastidios. Los proplastidios también se encuentran
en las células meristematicas de las plantas adultas, los
cuales se dividen antes de la divisién de la célula
meristematica para asegurar que habra proplastidios en
las dos células hijas. Cuando la célula se diferencia
también lo hacen los proplastidios, originando los
diferentes tipo plastos de la planta: leucoplastos
(elaioplatos, amiloplastos, proteoplastos), cloroplastos
y  cromoplastos. Los pueden
desdiferenciarse y convertirse en otros tipos de plastos,
un proceso de diferenciacién que puede ir en las dos
direcciones (ver figura).

que ya existen. Asi,

embrion, que se denominan

cloroplastos
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Amiloplasto

_Almiddn

Tilacoide

e Plastoglobulo

Carotenoides

Cromo hlasto

Etioplasto

_ Plastoglébulo

Proplastidio

Elaioplasto

Distintos tipos de plastos y los caminos de diferenciacién entre

ellos (modificado de Jarvis y Lopez-Juez, 2013)

Proplastidios

Son pequefios, aproximadamente 1 pm de didmetro,
y estructuralmente son menos complejos que los demas
plastos de la planta. Son incoloros y no tiene una
morfologia distintiva, puesto que puede variar en su
forma y tener mads o0 menos compartimentos
membranosos internos en forma de tdbulos, asi como
inclusiones de almidén. Con estas
aparecen realmente dos tipos: los
proplatidios germinales y los de los nddulos. Los
proplastidios germinales se encuentran sobre todo en
los embriones de las semillas y en los meristemos. Su
la de dar por
diferenciacion al resto de plastos de la planta. Aunque
se les atribuyen también funciones metabdlicas como la
sintesis del acido giberélico, el cual es importante para
el metabolismo de los meristemos. Los proplastos de
los nédulos, como su nombre indica, se encuentran en
las raices y estan implicados en la fijacion del

nitrégeno.

algunas
caracteristicas

misién principal es divisién y

Los etioplastos son plastos que se encuentran en los
tallos, pero no en las raices, y representan un estado
intermedio de maduracién de los proplastidios hasta
cloroplastos cuando estos ultimos se desarrollan en
oscuridad o con muy poca luz. Los etioplastos reinician
su diferenciacién cuando vuelven a tener acceso a la
luz.



Leucoplastos

Los leucoplastos son plastos sin color, sin
pigmentos, cuya principal misién es la de almacén.
Aqui se incluyen los amiloplastos, elaioplatos (u
oleoplastos) y proteinoplastos, que almacenan almidon,
lipidos y proteinas, respectivamente.

Los amiloplastos funcionan como almacenes de
almidon, ademas de sensores de la gravedad en las
raices. La via de sintesis de almidén en las plantas esta
completamente restringida a los plastos y todo el
almidéon que una planta pueda almacenar esta
contenido en los plastos. Los amiloplastos estan
especializados en esta funciéon y contienen grandes
depositos de almidén. Los granos de almidon son mas
densos que el agua por lo que en las células de las
raices interactdan con el citoesqueleto provocando que
dividan

las células meristematicas se

perpendicularmente al vector de la gravedad (que
apunta al centro de la Tierra). En algunas especies los
amiloplastos también participan en el metabolismo del
nitrogeno.

Plastos. Cloroplastos (A y B). La imagen A es parénquima clorofilico, la imagen B

es un estoma. Cromoplastos (C y D) del tomate. Amiloplastos (E y F) de la patata.

Los elaioplastos contienen aceites y lipidos, son de
tamafio reducido y contienen en su interior numerosas
gotas de grasa. En las células vegetales hay dos vias de
sintesis de lipidos, el endoplasmatico,
denominada la via eucariota, y en los elaioplastos,
denominada la via procariota. Los lipidos producidos
por cada una de estas vias son diferentes. Algunas
plantas, ademas de en los elaioplastos, almacenan
lipidos en unos organulos denominados elaiosomas,
derivados del reticulo endoplasmatico. Los elaioplastos

reticulo
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intervienen en la maduracién del polen.

Los proteinoplastos contienen una alta concentracion
de proteinas en forma de cristales o como material
amorfo. Sin embargo, no estd totalmente claro si
realmente existe un tipo de platos dedicado al almacén
de proteinas en las plantas.

Cromoplastos

Los cromoplastos son aquellos que tienen pigmentos
carotenoides en su interior que dan color amarillo, rojo
o naranja a la estructura donde se encuentran. Son
abundantes en flores, frutos, hojas viejas y algunas
raices. Se cree que una de sus principales misiones es
atraer a animales polinizadores o aquelllos que
dispersan las semillas. Son activos metabolicamente,
aunque copias de ADN que los
cloroplastos.

tienen menos

Los cromoplastos tienen en su interior gotas de
lipidos con carotenoides y
macromoleculares denominadas fibrillas, las cuales

estructuras

tienen un nidcleo de carotenoides.
Los cromoplastos derivan de los
cloroplastos, aunque también de los
proplastidios. Durante este proceso
de diferenciacion se degrada el
sistema fotosintético,
fundamentalmente los tilacoides. Al
mismo tiempo se sintetizan los
carotenoides y los compartimentos
que los  contendran.
compartimentos  se
plastoglobulos, que son gotas de
lipidos, sobre todo triglicéridos,
localizados en el estroma del plasto.
En el interior del cromoplasto se
localizan también los carotenoides,
sobre todo xantofilas, que se van
acumulando en ellas hasta formar filamentos o
cristales. Los plastoglébulos, sin embargo, pueden
también aparecer
cromoplastos. En los cromoplastos se desarrolla
ademas un sistema de membranas organizadas en capas
en una posicion periférica. Estas membranas se
generan de nuevo por invaginacion de la membrana
interna, vy no de los tilacoides degradados. Estas
membranas también pueden tener carotenoides, como
las luteinas, beta-carotenos, y otros. Sélo en algunos

Estos
denominan

en otros plastos que no son

G}



casos se desarrollan membranas internas que se
disponen en forma de reticulo.

Durante la maduracion de los cromoplastos la
concentracién de pigmentos puede ser tal que se
formen cristales, como ocurre en la raiz de la zanahoria
con los beta-carotenos, o los licopenos en los tomates.
También se forman agregados de carotenos en forma
de tdbulos. En los cromoplastos puede haber otras
estructuras como los granulos de almidén, o agregados
de proteinas.

Aunque los cromoplastos se consideran como un
estado de desarrollo avanzado de los cloroplastos, se ha
observado que los cromoplastos, bajos
circunstancias, se pueden convertir otra vez en
cloroplastos. Por ejemplo, algunos tejidos en las raices
y las frutas pueden volverse verdes otra vez. Por
ejemplo, los limones que se dejan en el arbol pueden
pasar del color amarillo al verde, o las raices de las

ciertas

zanahorias pueden volverse verdes cuando se exponen
ala luz.

Cloroplastos

Los cloroplastos son los plastos mas estudiados y
més abundantes. Se tratardn en detalle en la siguiente
pagina
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Otros tipos de plastos

Las células en proceso de envejecimiento y muerte

contienen gerontoplastos, descendientes de los
cloroplastos. Otros tipos de plastos son los muroplastos
de las algas glaucocistofitas, los cuales conservan una
pared vestigial de peptidoglicano localizada entre las
dos membranas del organulo. En las células cribosas
del floema se han descrito plastos denominados tipos S
y T, cuya funcién podria ser la respuesta a dafios. Los
rodoplastos son plastidios fotosintéticos que se
encuentran en las algas rojas, los cuales tienen clorofila
a, pero no b o c. Poseen tilacoides, aunque no forman
pilas, y unos agregados denominados ficobilisomas que
contienen pigmentos rojizos que captan luz con
longitudes de onda que llegan a gran profundidad en el
mar. Las algas rojas son los organismos que pueden
hacer fotosintesis a mayor profundidad en el mar. Por
ultimo, algunos animales pueden comer algas y no
digerir los cloroplastos, sino incorporarlos en sus
propios tejidos. Estos plastos son capaces de seguir
haciendo fotosintesis, y asi alimentar al animal (por
ejemplo, Elysia chlorotica), durante meses. A estos
plastos se les denomina cleptoplastos. Los
apicloplastos son plastos encontrados en algunos

gusanos parasitos como Plasmodium.



CLOROPLASTOS

Los cloroplatos son organulos generalmente grandes
(1 a 10 micras) que estan presentes en las células de las
plantas. Una célula de una hoja puede tener de 20 a 100
cloroplastos. Su forma es variable, desde esférica o
eliptica a mucho mas compleja. Los cloroplastos
forman parte de un conjunto de organulos
denominados platidios o plastos. Los plastidios poseen
en su interior ADN con unos 250 genes, derivados de
su ancestro bacteriano, los cuales codifican para ARN
ribosomico, ARN de transferencia y para ARN
mensajero. Este ultimo se traducirda en el propio
cloroplasto en proteinas para la division del organulo, y
para la realizacién de la fotosintesis en el caso de los
cloroplastos. Los cloroplastos que producen clorofila
responsable directa de captar la energia de la luz.

estan formados por varios

El mas externo es la envuelta,

Los cloroplastos
compartimentos.
formada por dos membranas, una externa y otra
interna, mas un espacio intermembranoso entre ambas.
Al contrario que en la mitocondria, la membrana
interna no posee pliegues. En el interior del cloroplasto
se encuentran los tilacoides, que son sacos aplanados
delimitados
formando estructuras a modo de pilas de monedas
denominadas granum. Estos
conectados lateralmente entre si mediante membranas.
En las membranas de los tilacoides se sittian las
proteinas y moléculas responsables de realizar una
parte de la fotosintesis. El espacio interno del
cloroplasto no ocupado por los tilacoides se denomina
estroma, donde se encuentra el ADN y se llevan a cabo
otros procesos de la fotosintesis.

por una membrana y amontonados

apilamientos estan

Fotosintesis

La principal misién de los cloroplastos es la
conversion de la energia electromagnética de la luz en
energia de enlaces quimicos gracias principalmente a la
clorofila, a la ATP sintasa y a la ribulosa bifosfato
carboxilasa/oxigenasa (RUBISCO).
consta de dos partes: una fase luminosa (necesita luz)
en la que se transforma la energia luminosa en un
gradiente de protones que se utilizard para la sintesis
ATP y para la produccion de NADPH, y una fase
oscura (no necesita directamente a la luz, pero si los
productos generados en la fase luminosa de la

La fotosintesis
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Cloroplastos de células de parénquima
clorofilico (A) y en la células de un estoma

(B)

Célula vegetal

Grana Membrana interna

Membrana externa

Tilacoides

Los cloroplastos presentan forma irregular, pero estan
formados invariablemente por una membrana externa,
un espacio intermembranoso, una membrana interna,

el estroma y los tilacoides, que se disponen apilados.

fotosintesis) en la que se produce la fijacion del CO, en
forma de aziicares fosfatados con tres atomos de
carbono. Esta reaccion es llevada a cabo por la
RUBISCO. La primera fase de la fotosintesis ocurre en
la membrana del tilacoide y la segunda en el estroma.

Brevemente podemos describir la fotosintesis con
los siguientes pasos. a) El complejo del fotosistema II
rompe 2 moléculas de agua produciendo 1 molécula de
O, y 4 protones. Esta reaccion libera 4 electrones que
al llegar, por una serie de pasos, hasta las clorofilas
localizadas en este complejo,
electrones que habian sido previamente excitados por
la luz y liberados desde el fotosistema II. b) Estos

Gl

desplazan a otros
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electrones liberados pasan a una S ADP & pi HY ATP

plastoquinona que los cedera al A oo ™ PR - o
citocromo b6/f, el cual, con la m,t,:‘\m:"‘m‘ e )
energia de los electrones Mamihrans -
captados, introduce 4 protones en del tilacoide ':)
el interior del tilacoide. c¢) El _5
complejo citocromo b6/f cede o 4+!l‘ Y s Ht - -
entonces los electrones a una  Limen del Dz H* o [
tilacoide FOTOSISTEMA 11 COMPLEIO FOTOSISTEMA 1 NADP COMPLEIO

plastocianina, y ésta al Complejo CITOCROMO bt REDUCTASA  ATP sintasa
fotosistema I, que gracias a la
energia de la luz que captan sus
clorofilas

energia de los

Esquema resumido de las moléculas que participan en la fase luminosa de la

fotosintesis. Todas estan asociadas a la membrana de los tilacoides. Los

eleva de nuevo la protones se bombean al interior del tilacoide, mientras que el ATP y NADPH

electrones. guedan en el estroma del cloroplasto. La rotura del agua contribuye al gradiente

Asociada a este complejo esta la

de protones al liberar 4 protones en el interior del tilacoide.

ferredoxina-NADP+ reductasa, la

cual convierte NADP+ en

NADPH, que queda en el estroma. Los protones
incorporados en el interior del tilacoide y los del
estroma forman un gradiente capaz de producir ATP
gracias a la ATP sintasa, cuyo centro catalitico esta
orientado hacia el estroma. Tanto el NADPH como el
ATP seran utilizados en el ciclo de Calvin, que es una
ruta metabdlica en la que se fija el CO, por la
RUBISCO, la cual produce moléculas de fosfoglicerato
a partir ribulosa 1,5-bifosfato y de CO,

Otras funciones

Ademés de la fotosintesis, los cloroplastos realizan
multitud de funciones. sintesis de
nucle6tidos y grasos, la
produccion de hormonas, de vitaminas y de otros
metabolitos secundarios, y participan en la asimilacién
de nitrogeno y azufre. Algunos de los metabolitos que
producen intervienen en la proteccion frente a

Destacan la

aminodcidos, acidos
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patdégenos o en adaptaciones de la planta al estrés,
exceso de agua o fuerte calor. Los cloroplastos,
mediante la produccién de hormonas, también influyen
en células distantes.

Los cloroplastos estdn en permanente comunicacién
con otros componentes celulares, bien mediante la
emision de sefiales moleculares o bien mediante
contacto fisico de sus membranas, como ocurre con el
reticulo endoplasmatico y las mitocondrias. Pero quiza
la comunicaciéon mas intensa se da con el nicleo,
puesto que en éste residen muchos genes cuyas
proteinas tienen que hacer su funcién en el propio
cloroplasto, algunas
fotosintesis. Para que las proteinas resultantes de los
genes localizados en el nucleo y las proteinas de los
genes localizados en el ADN del cloroplasto actien
conjuntamente debe haber una fuerte coordinacion
entre el nticleo y el cloroplasto.

como relacionadas con la



GOTAS DE LiPIDOS

Las gotas de lipidos se descubrieron en el siglo XIX
y durante muchos afios se llamaron liposomas. Desde
entonces se han llamado con otros nombres como
cuerpos lipidicos, cuerpos grasos, cuerpos de aceite,
esferosomas o adiposomas.

La mayoria de las células animales almacenan el
exceso de lipidos en forma de gotas dispersas por el
citosol. También aparecen en las células de las plantas,
incluso en las levaduras y bacterias. Esta grasa se
utiliza para fabricar lipidos de membrana y para
obtener energia (es mucho mejor como fuente de
energia que el glucégeno). Una funcién menos
aparente es retirar de la circulacién los acidos graso
que podrian ir a vias de degradacion que producen
lipidos téoxicos para las  células
(lipotoxicidad). En algunas especies las gotas de
lipidos se utilizan como aislante térmico cuando se
acumulan en tejidos periféricos. Aunque muchos tipos
celulares pueden contener gotas de lipidos, los
adipocitos especializadas
almacenamiento de grasa. Los adipocitos de la grasa
blanca tienen una gran gota de grasa que ocupa
practicamente todo el interior celular y su principal
mision es ser almacén energético, mientras que los
adipocitos de la grasa parda poseen en su interior
numerosas gotas de grasa cuya mision es proporcionar
energia en forma de calor. En los animales, después del
tejido adiposo, el segundo lugar de almacenamiento de
grasa en forma de gotas de lipidos es el higado. En los
se forman muchas gotas de lipidos
consecuencia de la digestioén, cuyos triglicéridos seran
luego exportados en forma de quilomicrones. También
en las semillas de las plantas hay células especializadas
en la produccién de gotas de lipidos que sirven como
almacén de material de reserva.

reactivos

son las células en el

enterocitos

Las gotas de lipidos aparecen como estructuras
claras y redondeadas en el interior de las células
cuando se usan tinciones generales. Se pueden observar
con el microscopio Optico tras aplicar colorantes
liposolubles como el sudan negro. El niimero y tamafio
de las gotas de lipidos que posee una célula depende
del tipo celular y estado fisioldgico en el que se
Los adipocitos poseen triacilgliceroles
principalmente, mientras que en algunos macréfagos
predominan los ésteres de colesterol. Muchas células

encuentre.
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Adipocitos mostrando gotas de lipidos de diferente tamafio.
El asterisco negro sefiala una Unica gota lipidica que ocupa
casi todo el contenido intracelular. Los asteriscos azules
indican gotas de lipidos pequefias de diverso tamafio
dispersas en el citoplasma de la célula.

tienen gotas de lipidos pequefias, de 100 a 200 nm de
didmetro, mientras que en los adipocitos de la grasa
blanca pueden llegar hasta las 100 o 200 pm de
diamtero. El tamafio y numero puede
rdpidamente en una célula. Un aspecto importante de
esa variacién no es so6lo el contenido graso sino la
variacién en la superficie de la gota de lipidos, donde
se localizan muchas proteinas con actividad celular.

variar

Las gotas de grasa estan formadas por una masa de
lipidos neutros rodeada por una monocapa de lipidos
anfipaticos donde se encuentran proteinas asociadas. Es
el tinico 6rganulo de la célula que estd formado por una

Imagen tomada con un microscopio electrénico de

transmision. Las gotas de grasa muestran en su interior un
aspecto homogéneo.

Gl
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LIPIDOS
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Fujimoto y Ohsaki, 2006.)

(modificado de

monocapa de membrana. El centro de lipidos neutros
esta formado sobre todo por triacilglicéridos y ésteres
de colesterol. La proporcién de cada uno de ellos
depende del tipo celular. La monocapa de membrana
estd formada sobre todo por fosfolipidos (sobre todo
fosfatidil colina, seguido por fostatidil etanolamina y
por fosfatidil inositol) y colesterol, y practicamente no
posee esfingolipidos.
numerosas proteinas que participan en el metabolismo
lipidico. También se han encontrado otras proteinas
asociadas como las caveolinas, chaperonas, perilipina,
etcétera. Algunas de estas proteinas sirven para que las
proteinas motoras asociadas a los microttibulos muevan
a las gotas de grasa de un lado a otro de la célula. En
otras ocasiones, las gotas de grasa podrian actuar como

Esta monocapa tiene insertas

Atlas de histologia vegetal y animal. Universidad de Vigo.

La célula. Trafico no vesicular. 18

almacenes temporales de proteinas, como ocurre con
las histonas.

Las gotas de lipidos se forman a partir de una
acumulacién creciente de lipidos esterificados entre las
dos monocapas de la
endoplasmatico. Estos lipidos se generan por proteinas
residentes en el propio reticulo. Cuando alcanzan un
tamafio critico, este cumulo de lipidos se separa y
queda libre en el citosol rodeado por la monocapa
externa de la membrana del reticulo. La gota de lipidos
crecera por la sintesis local de nuevos lipidos o por
fusién con otras gotas preexistentes. Las proteinas que
forman parte de su monocapa tienen dos origenes, el
reticulo endoplasméatco y el citosol. Las gotas de
lipidos no parecen formarse siempre de nuevo sino que
las mas grandes podrian estrangularse y formar dos
gotas a partir de una inicial.

membrana del reticulo

Algunas vesiculas quedan conectadas fisicamente a
del reticulo endoplasmético pero otras
permanecen libres en el citosol. Estos contactos entre
gotas de lipidos y reticulo tienen sentido puesto que
hay enzimas en el reticulo que participan en la
degradacion y en la sintesis de los acidos grasos. A
veces se observan cisternas de reticulo envolviendo a
las gotas de lipidos a modo de copa, lo que sugiere un
fuerte intercambio de lipidos o proteinas. Sin embargo,
las gotas de lipidos también hacen contacto directo con
mitocondrias, lisosomas, peroxisomas, endosomas y

cisternas

envuelta nuclear. A veces los endosomas también
envuelven a las gotas de lipidos, lo que puede propiciar
su degradacién posterior en lisosomas por autofagia.
En las levaduras la conexién fisica entre las gotas de
lipidos y el reticulo parece permanente.
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