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MORPHOLOGY COMPARATIVE STUDY OF INTERPHASE NUCLEUS OF PLANTS 
BELONGING TO TAXONOMIC GROUPS OF DIFFERENT EVOLUTIONARY LEVELS 

SUMMARY 

In this work were studied the morphology of the interphase 
nucleus of Ulva lactuca, Psilotum nudum, Marattia laxa, 
Ceratozarnia mexicana, Taraxacum officinalis, Zea mays and cells 
meristematics of Allium sepa. These vegetable species belong to 
taxonomic groups of different evolutionary levels. 

Far the study of the nucleus, the material selected was fixed 
with a mixture of paraformaldehyde 3.4% and glutaraldehyde 6.4% 
in part equal using 4.5 ml. of piperazine N-N bis (acid 2-ethanol 
sulfonic) 0.08 M. during 24 hrs. to 4 oc, was dehydrated with 
ethanol ar with acetone; sorne embedded were effected in Epon, 
others in Spurr and others more in glycol methacrilate. The 
biological material embedded in the resin was fragmented in 
courts srnaller to 90 A. Sorne courts were stained with uranyl 
acetate and lead citrate, others through the preferential 
staining method for ribonucleoproteins (EDTA) and other samples . 
were stained with 2% phosphotungstic acid for the localization of 
chromatin. With the electronic transmission microscope, were 
obtained photographic images of 8,000 to 157,000 increases. 

Through the analysis of the photographic images, were determined 
the characteristics of the structures of the nucleus, as well as 
the diameter and the numerical density of the perichromatins 
granules. The volume of the nucleus and nucleolus 
was calculated as of the measurements effected in preparations 
made far microscope of light. 

It was found that the interphase nucleus maintain a · 
ultrastructure characteristic according to the specie of the [ 
vegetables to the fact that belong. The nucleus of the plants ofl 
all the evolutionary levels are forrned basically with the same 1 
structures, but present differences of group to group with \ 
respect ta its dimensions and morphology. The nuclear l 
structure with more differences morphology observed was the { 
nucleolus and the structures with greater variab~lity in its siz~ 
were the· pericramatin granules, those which presented a volume ' 
directly proportional to the volume of the nucleus. 1 

As a rule, the ultrastructure of the plants cells is similar to 1 
the of the animal cells, but defer of the protoctists, except fo 
the orders of Cryptomonadida and Kinetoplastida. 

. . 
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En este ~ e esaudiuun las c:uw:lafslicaa ul~ de los ndcleos inllaf.úicos de 

~lulas puasquimatosas de Uh1U lot:nlca. P.sllolwn """-· M~ laxa. Ce--'o 

meidca11a •. T~ oJlfcinali.s. Zeo -.,,s y c6ulas ~ de Allllllll cepa. Eslas 

especies vecetaJrs ¡--.-. a pupas llDOlldmicm de clUlintos niveles evolutivos. 

Para el CSIUdio de los núcleos, el ~ ~ se fijó con una 111C2Cla de 

paraformaldehfdo 3.4" y glutaraldehfdo 6.4" en partes iguales usando 4.S mJ de piperazina N

N bis (lk:ido 2-elallOl sulfónico) 0.08 M durante 24 hrs a 4 -C, se cleshidrabS con etanol o con 

acetona; aJgwqs inclusiones se efi:ictuaron en F.pón. ollas en Spurr y ottas mú en glicol 

mdacrilato. El material biológico incluido en la resina se fiagmentó en cortes de un gmsor 

menor a 90A. Unos cortes se contrastaron con uranilo-plomo, otros mediante la técnica de 

tinción preferencial de ribonucleoprotefnas (EDTA) y otros m4s con la técnica de contrastación 

de la ct0matina. Con el microscopio electrónico de transmisión,· se obtuviemn imágenes 

fotográficas de 8,000 a 1S7 ,000 aumentos. 

Mediante el análisis de las imágenes fotográficas, se determinaron las características de las 

estructuras que conf'orman el núcleo, así como el diámetro y la densidad numérica de los granos 

pericmmatinianos. El volumen del núcleo y nucleolo se calculó a partir de las mediciones 

efectuadas en preparaciones hechas para microscopia de luz. 

1 

. ! ; 



. Se encontró que Jos n~ en intedUe mantienen una ultraestructura canicteñatic:a aegún la 

especie de los vqetalea a que pertenecen. Los núc1- de lu plantas de todos los niveles 

evolutivos est*l formados búic:amcntc con lu mismas eatructuraa. Pero preaentan diferencias 

de grupo a grupo ea lo que ae refiere a sus dimensiones y ~- La estructura nuclear 

en la que ~ difen:ncias morfológicas se observaron fue el nucleolo y las estructuras con 

mayor variabilid.t en su tamafto fueron los granos pericromatinianos, los comes preaentaron un· 

volumen directamente p1oporcional al volumen del nllcleo. 

En general, la ultiaestructura de las células vegetales es similar al de las células animales, pero 

difieren de los protoctistas, a excepción de los órdenes de Cryptomonadida y Kinetoplastida. 
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INTRODUCCIÓN 

Charles Darwin y Alfred Rusell Wallace presentaron Ja teoría sobre Ja evolución de Jos seres 

vivos, a trav& de Ja selección natural, en sesión celebrada el 1 de julio de 18S8 ante Ja Sociedad 

Lineana de Londres. Esta teoría ha sido ampliada con Jas aportaciones de Ja teoría cromosómica 

de la herencia, Ja gen~ca de poblaciones, la idea biológica de especie y otras nociones de 

biología y paleontología (Mayr, 1978), conformándose así Ja Teoría Sintética de Ja Evolución 

o Teoría Neodarwinista' (Dobzhansky y col., 1988). Luego, los descubrimientos de Ja genética 

molecular realizados en Jas últimas décadas, han dado lugár a otra síntesis que abarca la 

comprensión de los procesos evolutivos a nivel molecular (AyaJa, 1978; Lenslci y Mitt ler, 1993). 

Diferentes disciplinas han aportado evidencias sobre Ja existencia del proceso evolutivo; la 

embriología, citogenética, biología molecular, inmunología, fisiología y anatomía comparativa, 

paleontolo~ía, etcétera. Los estudios en estas disciplinas han permitido acumular numerosas 

evidencias que apoyan la evolución orgánica (de Bárbara, 1989). Las pruebas sobre la evolución 

se resumen en dos tipos: Ja información sobre la vida pasada que puede leerse en los documentos 

fósiles y la información que facilitan los seres vivos en Ja actualidad (Dickerson , 1980). 

'La Teor1.a S.intét.ica de 1a Evo1uc.i6n se conforma entre 1os aftos 
ve.intes y cuarentas de 1os escritos de Theodosius Dobzhansky, 
Ju1.i6n Hux1ey, Bernhard Rensch, Simpson, G Ledyard stebbins Y. 
Ernest Mayr. La teor1.a se caracteriza por e1 rechazo de 1a herenc.ia 
de 1os caracteres adqu.ir.idos, un 6nfas.is en 1a cond.ic.i6n qradua1 de 
1a evo1uc.i6n y •1 reconocim.iento de 1a se1ecci6n natura1 junto con 
1as mutac.iones g6n.icas, mutacionei;¡ cromos6m.icas, re·comb.inaci6n 
qenét.ica y e1 a.is1amiento reproductivo, como 1os procesos que 
dirigen a 1as pob1ac.iones de organ.ismos hac.ia diferentes cana1es 
adaptativos. 

3 



Un JIRIHlllUÍSÍID pma el callllbio ~es la variaci6a p rtica, ~por Ja e:gj-....¡a 

de l!ldltiples alelas - - 11 .,._.i"'e Ea Yariabilidmd pamile a las paWw •- adaplar- a 
_......_dd medio..... .. Cumdo- ...... •-(IRJChm _............__ _ ---
- de 'ew ...... -, - da - .. -= -- - ewaluci6a fil • ffi•• ...., .. c:pmbjos 

puedal dividir a - U- de 11 • ......,... - dllS o m6s u.as - clleldo lupr a Ja 

es¡ -. ~- El pnw cvaluliwt ilPPptica a~ el CJKipD de - ac ff+ (Ayala 1978; 

l..loyd y Guuld • 1993) 

A pulir de Ju ...ras ..m:a _c.....,,•, en lo que va de auabo siclo - hea da:bwlo pandes 

esfuerzos...- -uar el ando de pen:ataco enue Jos pupas de~- La -yoria de 

los ~orll• pua inferir n...,.... - buen en - ~de Vuiebla CXMqJmmlu enue taxa_ Esas 

- varieles .,..... -=r de c::enider ~tillllivo • ...., ~ dUcrelanicnle modificado, 

&ecuencias ~ y _..,_.¡. de nucleóciclos. En la c::onsttuccidn de *boles filop:nétic:os. la 

mwomfa a>mparada ha sido Ja nm UCilizllda. La disposiciOO de órganos y tejidos en tas plantas 

es el criterio que c0n mú frecuencia se utiliza pma inferir su grado de evoluci6n-

No obsmnte lo mencicJlwdo, en los '11timos IS ailos ha sido de gran utilid8d para estos fines 

Ja~ y a>mpúacidn de algWJaS biomoléculas para determinar el grado de panmtesco 

a'1n en f'dsiJea (Golcnberg y col-, 1990; Paubo 1993). Genes de glutemato dehidrogenasa 

(Benachenhou-Lahfa y a>l., 1993), de ribulosa 1, S-bifosfalO caiboxilasa (rbcL) (Bousquet y col 

1992); genes de cloroplastos (Raubeson y Jansen, 1992) son ejemplos importantes para el 

estudio de la fiJogenia en veget8les_ 

El interés en los organismos completos o sus órganos_, por una parte, "o su secuencia de ADN 

nuclear, por otra, no son por sí solos los m6todos más importantes en la búsqueda de los 

orígenes. Los estudios de la estructura, función y bioquímica de organoides celulares reafirman 

y aportan tambiál elementos a las teorías evolucionistas. 

Mediante la secuencüición de nucleótidos en genes ribosomales de - cianobacterias, se han 

encontrado parentescos entre 6stas y los cloroplastos de las plantas superiores (Schwemmler, 
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1984; Mi...,mr. 19117). Lo a- - ha ba:bo en mi"º •w (Milgr:lmr. 19117). Las lipus 

de c:lmufila lwa .nido pma difm-=iar &n..- de "l&U•lcs y 111 mimno fin ha CXJDlribuido el 

alUdio de Ja www:talucfa del cJw •' ttr (S~ y :u-. 1975). 

Al .... que - .. c:lm • E a - y ........ " -· el alUdio CGiiijWiáWt de abUcblm 

9Ubc:elulua .,._._ llpmW.,. • "* 111 canocimjadp de Ju~ fillccall&ic:w cntm los_ 

~- IAa ~ alnlcblnlcs films del nlk:leo lmn sido dtilea en la laJUJIKMDfa de 

Ju ..... -.des sifolwlaa (Rada y Friedw, 1982) y - ha coafünwlo que la ¡aiipCiiC'idn de 

cnJlllldiJa ......... ..., en ...-wpemaas ca clmamcnte esp:c:·e 1¡:ec (fica (Negl. 1982)- Eslos 

........,_ -alienlan pma la bmqwda de~ allUCIUl'alca en el oqanelo principal 

de las ci!lulu eucaridnticaa -el ndc:lel>-. posib~lie de:riv.das de cambios evolutivos; por este 

moliWJ • ha 9deccionmlo la in-mgacldn n:lm:ionada ·con la bdsqueda de dif"en:ncias 

ul~ cid ndcleo inlaffsico en c:6ulas·vegelales. 

Podemos decir que ae han hecho grandes aponacioncs pua COlilJHelider Jos mecanismos de Ja 

evolucidn y la ~ de n:Jaciones filogcn6ticas. Se ha demostrado, por ejemplo. que 

el esaudio de la Yllrillbilidmd del ADN permite deta:tar las huellas .de Ja aclCJl'.CÍÓn de los genes 

en las &enemcioncs 11Dtcriora (Becun y Aquado. 1992); No obslante. a mú de 130 años de la 

• propuesla de na.win y ama de 50 ailos del neodarwinismo. adn existen importantes vacíos enlas 

teorías sobre aspectos de.Ja evolución orgánica (Lenski y Mittler, 1993; Aguilera, 1993). 



l. MARCO TEÓRICO 

1.0rlpadelaYldll 

El origen de Jos vegetales ea, muy probllblemente, connln al origen de todos los~ que 

actualmente poblarw el pllmeta (en A1bcrts y col., 1989): Al respecto, en 1921 Opuin y 

llaldane propusieron, por primera vez, una teoña científica que abrió las puertas a la 

experimentación pua explicar los posibles mecanismos reblciOlllldos con los procesos de 

transformación de la materia iáate a la viva. En 19S2, sbinley Miller sometió a desalrga 

el6ctrica los supuestos componentes de la atmósfera primitiva (CU. •. NH,,H2 y H 20) y obtuvo 

una serie de amillo*:idos, componentes esenciales de las actuales seres vivos (Miller, 1953) . 

. Esto fortaleció la idea de Opuin de que la materia inorgalnica evolucionó· hacia Ja materia 

orgalnica y luego a la materia viva. 

Aunque al parecer las condiciones del experimento de Miller no fueron realmente las que 

propiciuon en la tierra·e1 origen de la materia orgllnica (Schlesiger y Miller, 1983), se sabe 

que ese tipo . de mo16culas se forman can relativa facilidad en distintas parte,s del universo. 

Considerando que la tierra. desde su origen ha recibido constantemente me!4'0ritos, es posible 

que la fuen~ de materia oq;lnica proviniera del exterior del planeta. Así lo sugieren Jos análisis 

de meteoritos en Jos que se ha demostrado un contenido de aminoácidos semejantes a los 

obtenidos por Miller (Chyba y Sagan, 1992). 

· El período que va desde el origen de la tierra (hace unos 4 600 millones de aftas). hasta las 

evidencias de actividad orgllnica, es relativamente corto. De acuerdo con los signos de vida 

microbiana (reacciones de fotosíntesis) encontradas en sedimento de material orgánico fechado 

6 



o 

con una antigüedad de 3 800 millones de años (Schidlowslci, 1988), los primeros organismos 

aparecieron, a lo sumo, 800 millones de años después de la formación de nuestro planeta. Lo 

sucedido en ese período es en gran medida desconocido a pesar de la relativa facilidad con que 

aparentemente se llevó a cabo. 

Se ha supues_to que la materia orgánica se acumuló formando una sopa primitiva. Tambil!n se 

ha plante3i!fo la posibilidad de la_ formación de proteinoides (en Lazcano-Araujo, 1989). Se ha 

sugerido una evolución química sobre una superficie mineral mú que en una Solución acuosa 

(Wachterhauser, 1988). Pero hasta hoy, las diferentes propuestas no tienen una estructura que 

tome en cuenta una explicación integral de las evidencias que han acumulado las distintas 

di11eiplinas involucradas en este tema. Aun así, las tendencias actuales consideran que el ARN 

pudo jugar un papel central en este proceso (Gilbert, 1986). 

A finales de los setentas los biólogos descubrieron que los genes de los eucariontes se copian, 

Ja mayoría de las veces, en una molécula de ARN más larga de lo aparentemente necesario. Las 

porciones excedentes, llamadas intrones, sufren una escisión de Ja hebra de ARN y los 

fragmentos restantes, o exones, se unen en un proceso llamado "splicing" o empalme. 

En Jos fragmentos del ARN correspondiente a Jos intrones, se han encontrado propiedades 

autocatalíticas siendo necesaria la presencia de magnesio y guanosina para realizarse in vitro el 

proceso de escisión y empalme (Cech y col, 1981). Este descubrimiento abrió las posibilidades 

di? considerar que las primeras reacciones enzimáticas pudieran ser efectuadas por el ARN sin 

requerir de las proteínas como catalizadores. 

Las posibilidades del papel del ARN sobre el origen de Ja vida se han ampliado con el 

descubrimiento de las propiedades autocatalíticas de esta molécula y de la capacidad de los 

intrones de actuar sobre otras moléculas de ARN, sin quedar a su vez modificada (Zaug, 1986). 

Otro enfoque permite identificar nuevas actividades catalíticas del ARN. Consiste en imitar el 

proceso natur31 de evolución, seleccionando in vitro algunos ARN entre un gran número de 

7 



fragmentos fabricados al azar. De la población heterogénea sólo se seleccionan las hebras que 

se unen a un sustrato determinado. Para ello, se hacen pasar las hebras por una columna en la 

que se ha fijado la molécula blanco. Los ARN que reconocen a la molécula blanco se retienen. 

pero su mlmero es extremadamente escaso. Es ahí donde interviene una técnica reciente y muy 

potente de amplificación de material aenético, Ja PCR (de polymerase chain reaction). Los ARN 

se convierten en ADN y se amplían varios millones de veces bajo la acción de una enzima 

tennoestable, Ja Taq polimerasa. Luego se convierten de n1:1evo en ARN y se aplican a la 

columna. El ciclo se va repitiendo hasta Ja selección de una población homogénea de ARN; 

entonces, estas moléculas pueden probarse para buscar una eventual actividad catalítica sobre 

el sustrato (en Gerlach Y.Robaglia, 1993). 

El estudio del comportamiento de biomoléculas en condiciones de Ja tierra primitiva seguramente 

dará más luz sobre el origen de la vida; pero en Ja actualidad, gran parte de los conocimientos 

sobre Jos procesos evolutivos se han obtenido del estudio de restos fósiles. 

En lsua, Groenlandia, se han encontrado las microestructuras orgánicas más antiguas, las cuales 

tienen una edad de 3679 ± 70 millones de años, no son verdaderos fósiles celulares sino 

organizaciones moleculares del tipo de complejos como Jos coacervados de Oparin y las 

microesferas de Fox (Schoft, 1978). 

Los organismos con actividad fotosintética se encuentran entre los fósiles más antiguos. Existen 

estructuras formadas por la acumulación de un fino sedimento, generalmente carbonato de 

calcio, atrapadas por comunidades microbianas fotosintéticas: los estromatolitos. En sedimentos 

de estromatolitos silificados• se han descubierto los fósiles con una edad entre 3100 y 2700 

millones de años. Éstos son procariontes sin movimiento que corresponden a bacterias, 

principalménte a pre-cian~terias. (Schopf, 1978). Fósiles más antiguos se han descubierto 

recientemente (Schopf y Palcer, 1987) con una antigüedad de 3.3 a 3.S mil millones de años en 

2En 1os sedimentos de estromato1itos e1 carbonato de ca1cio, 
e1 cua1 ea poroso, no preserva ios organismos, mientras que e1 
si1icio a1gunas veces 10 hace. 
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el --ele WCSll:::r A1Ubalia.. EmJS f"miJes tambi6a sugien:n 912" mpni- rdr;,_.-.... con 

-Jaacia .................. 

I..as fdmilea indimn que a primems oq:¡mi- f"uenJn psÜcarionres y que Jos eucarionk':S 

a¡wu:ieaon.......,. de 2 000 nuo.-eleaiios clecvolucidn_pmcmidnlica.. La divenimd durante 

eme pafodo f'ue-, .-o a partir del CJri&en ele Jos mpn;- aucJredos, mmpreadido entre 
1"100 a 1900 mil"- ele ..,. ele -tigOedad (ea Tunálr:z-Gan:fa y Seg1Da-Valdez, 1992). la 

m-nidmd de Jos _._ 'Viwis .C incawwwwwwat6 laasla origiw las nperies que ~lle exislen. 

&a Jan_.... a"-o IA •~Jos 1-=hos .m. sigaificmli- de Ja evalucidn ~ 

en el~. 

2. Orlpa de--~ 

I.ÁJs cuaaiontes - de ma,or lamdo que los procariontes (10-100 p); en su sistema genéi;c:O. 

el ADN 11e enawwwatra ....;w1p con protdnas en los cromo!IDllUIS y es repetitivo, el núcleo está 

delimitado por membnuaa; contienaa orBaneios ele distinto tipo como son las mitocondrias. 

cloroptutos. ti.momas, Gol&i. ~; en muchos orpni-. existen tejidos; sus formas de 

división c:elublr ~ aw>cied•• con la mitosis; en su sistema lleXual existe una fusión nuclear 

completa ele &CIKRllU ~c:os equivalentes, uociados con la meiosis; cuando esbin presentes 

los cilios ·o flqelos~ son complejos. Estas son las principales características que diferencian a 

los eucariontes de los procariontes. Estos últimos son generalmente mú pequeños (1-S µ).su 

sistema g~co. el ADN. no se asocia con histonas, su nucleoide no está delimitado por 

membranas, tiene poco o nada de ADN repetitivo; no posée membranas internas; no forman 

tejido; en su sistema sexual, cuando está presente, la ttansferencia de genes es unidireccional 

desde el donador al receptor; cuando existen flagelos son simples (en Karp, 1987). 

Como se puede apreciar, los eucariontes poseen una organi7.11Ci6n mucho mú compleja que los 

procariontes; esto explica la diferencia tan grande entte el origen de los procariontes (menos de 

800 millones de ai'los despu~s del o~gen de la tierra) y la aparición de los eucariontes 

(alrededor de 2 600 millones de ai'los después del origen de la tierra). El surgimiento de los 

euc:ariontes es un hecho muy importante en la evolución de los seres vivos y existe el consenso 
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En ............... ~ .. hipdleü•cim ....... ,.,,, para espl!M:arcl aripn de .. eucariontes. 

1.a lñp&rsi• de CXlliiiW•i"""*6zwci6n (Bopnld. 197S; cavatier-Smilb, 1975> y 1a hip61esi• de 

Ja awlqej"""'iOlg (Maqulis. 1971). 

De llCUCnló CIOll la hipdlmi• ....,.nohidlica. bia oSulaa aniniales .e desanolluon 1111ees que las 

plan-.s. ~ fue lop.to por un pmcarionte wCSbico beeeaOllófico que oblalfa m energía a 

~de - vla _siucoUtiea con 1• . .._., de ÜWpDIU su9lanciu en fcxma dC parUculas. de 

ata wa ~ ~ flqd ... •, dapuá bKlaiaa l'CllPimloriu. y finahilentealgas azul

venles (Cianofilaa), ........, ierldo entre cllu nüciona simbidliCaa. En una nx:onstrucción de 

la evolucidn celular, Schwcmmler (1984) praentó un modelo hi~co (ver figura 2) del 

dmanolJo de los mú impmtmltes tipos de cuciros o ancesllUS de bia plantas, hongos y animales 

que evolucionaron hasta originar los actuales mera vivos. 

Una hipdliesia altemaliva a la endosimbiósis es la hipdtesis de Ja compartimentali7.ación (fig. 2), 

la cual p1Ópole que io. eucarionlea se desllnuUaron en línea dinicta de un procarionte. Esta 

hipdeesis supone que una cianoft'cea facultativa fototrófica que perdió la pared celular se 

compartamientim como resultado de la fagocitosis. La ~~ión de los compartimientos 

proporcionó a esas c61ulas ventajas selectivas. 

Cabe aquí la ob~ación que dentro de los procariontes se ha reconocido otro gran grupo, las 

archaeobacterias (Woose, 1981). Las archaeobacterias, que comprende a los grupos de las 

Methanobacterias, Halobacterias ·y Sulfobacterias, se les agrupan dentro de los archoa para 

· diferenciarlos del resto de procariontes denominados eubacterias. 

Del ~isis de secuencias del ARNr SS de algunos organismos (Hori H. y col., 1985), se 

deduce que las eubacterias se separaron de la rama metabacteria/eucariontes. En la rama 

eubacterial, las cianobacterias (más cloroplastos) emergieron primero y esto fue seguido por la 

diversificaciói:i del úbol del grupo bacterial mayor: bacterias Gram-negativos, Gram-positivo, 
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y el tipo intermedio de bacterias tales como MicrocoC:cus y Streptomyces. ~ de emerger 

las bacterias, las metabacterias (Halobacterium, Thermoplasma, Sulfolobus, Met4genos, 

etc6t.era.) y los eucariontes se separaron de su ancestro comdn. Las metabacterias están 

fisioldsicamente mú c:cn:anas a los eucariontes que a las bacterias. 

En concordancia con lo anterior, recientemente se ha propuesto que las sulfobacterias esbln más 

relacionadas con los eucariontes que con el resto de las archaeobacterias y que las Halobacterias 

est6n mú c:en:anas a las eubacterias que a otras Archaeobac~ por lo que se ha propuesto que 

las sulfobacterias actuales a las que llaman ec>citos, computen un ancestro común con los 

eucariontes; por esta razón se ha propuesto un tercer grupo dentro de los procariontes: los 

ec>citos (iake .1990 en JinM!nez-García y Segura Valdez, 1992). No obstante, el estudio de los 

mecanismos de transcripción de las archaeobacterias sugieren una mayor cercanía con los 

eucariontes (Rowlands y col., 1994). 

Es ampliamente conocida la diferencia de los mecanismos de transcripción en eubacterias y 

eucáriontes (ver maLs adelante paas. 4S-S4), pero en los Archoa los estudios en este aspecto se 

han iniciado muy ºrecientemente; no obstante, se ha encontrado similitud en las ·primeras etapas 

del procelO de tnnscripción del gen a ARN entre eucariontes y archoas. La similitud consiste 

. en que la proteína unidora del TATA (TBP) funciona como un factor de transcripción tanto en 

eucariontes como en archaebacterias. Esto sugiere que en las TBP's, la forma de la transcripción 

se estableció antes de la divergencia entre archaeobacterias y eucariontes, por lo que se ha 

~to un gran úbol de los seres vivos en donde se establece un origen común entre 

eubacterias y el ancestro común del grupo archoa y eucariontes (Bainarya M., 1994). 

------P.t ... t-. 
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El propeao en las t&nicas de -=uenc:imcidn de llllloCromol6culu como protefnas, ARN y ADN, 

ha permitido que recientemente 11C pueda evaluar la rebÍcidn entre los orpnismos vivos. El 

c8cuJo computariudo de dalos MJbre la secuenci.:idn ainte pua la construcción de 4rboles 

filogen6ticos o coeficientes de asociación para protelnas. comparables o especies. de ácidos 

nucleicos de diCerentes orpnismos. Los puntos de divergencia reflejan distancias filogenéticas 

mativas entre dos oqanismos en comparación. 

La comparación de ARNs de tnutsfelencia i..c:epCoiea de c1oroplastos entn:: algunas plantas 

superiores ha demostrado que su secuencia de nucleótidos es casi idéntica. De igual manera se 

ha encontrado una gran homología (6S-8S 9') entre la llCCuenc.i& de los ARNs de transferencia 

i.-:eptores de los cloroplastos de plantas superiores y la secuencia que presentan los 

procariontes (eubacterias y cianobacterias) pero no así entre las respectivas especies de los ARNt 

citosdlicos de las c6lulas vegetales y los cloroplastos de la misma c61ula (Wose, 1981; 

Schwemmler,· 1994). Esto sugiere una línea filog~ca directa entre bacterias azul verdes y 

cloroplastos, tal como lo propone la hipótesis de la endosimbiosis. 

La teoría endosimbiótica se apoya aún mú en la companción de secuencias de nucleótidos de 

ARNr SS de cloroplastos, los cuales han resultado ser muy similares al ARNr SS de Anacystis 

nldulans (Dyer y Bowman, 1979). Los mismos resultados se~ obtenido con la secuenciación 

del gen de ARNr 16S de Anacyslis nldulans que es casi idbltica al gen de ARNr 16S de los 

. cloroplastos (Tomioka y Sugira, 1983). Por otra parte, al menos tres genomas de plástidos han· 

sido secuenciados completamente (de arroz, tabaco y hepática), no dejando duda de que los 

ancestros de esos organelos son cianobacterias (en Margulis, 1993). 

3. Aldlls.ls de secuencbs en ADN. ARN y protelnlls. 

se ha mencionado el recurso de la secuenciación de biomol6culas y su comparación para 

complementar las evidencias que apoyan las hipótesis sobre aspectos de relaciones filogenéticas. · 

A continuación se describirúl los principales métodos util~s en los últimos ai'ios para este 
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propósito. 

B1d-.:n trell cia.:s princi¡imJes de algoritmos pma construir ~ filogeni:ticos: el método de 

nmlriz de dimncia, mlmdo de parsimonia. y método MLE (Clegg. 1993). El primer método 

m a.ariz de cti..,.ncia en pum (umlmcnte conegido pua sustituciones m111tiples en un sitio) 
. . 

para apupar la:aa con Ja menor dU&ancia. La matriz ea entonces Rducida a un renglón y una 

columna. Se Calcula una nueva matriz de distancias pareadas y se lleva a cabo una segunda 

ronda de qrupamiento. Este proceso se reitera hasta quedar un solo par. 

El ~ de pmsimonia" llC basa en el principio de construir las relaciones entte ADN en 

fonna de un úbol. Se compuan varios tipos de ADN "explicando el J18110 de un nivel a otro por 

mUlllciones o •palios• sucesivos. Se considera como relación m4s cercana aquella que necesita 

meaos pasos. 

El ndodo de parsimonia intenta encontrar el o los úboles que minimizan el número de cambios 

de estado mínimo (sustituddn de nucleótidos) para un conjunto dado de datos. En el método de 

parsimonia no intenta corregir para sustituciones múltiples en un sitio, ello puede ser parcial 

cuando taxa distantes son incluidos en un arullisis, y es bien conocido que el método de 

parsimonia-puede ser parcial por variaciones en taxas. En principio, todo posible árbol podría 

ser evaluado por el número de cambio de estado de caracteres requerido para el conjunto de 

datos. El úbol (o úboles) con el mínimo número de pasos _(cambio del estado de caracteres), 

es entonc:eS seleccionado como la(s) solución(es) parsimónicas. Frecuentemente más de uno 

satisface los criterios de parsimonia. En realidad, el número de posibles árboles es usualmente 

demasiado grande para permitir una exhaustiva evaluación (por ejemplo, hay > lo>" posibles 

raíces para un árbol de bifurcaciones para 2S secuencias (taxa). Como consecuencia, varios 

métodos heurísticos lo esbin usando para cada subconjunto de posibles árboles. 

•se c·onaidera que 1as mutaciones son acontecimientos :i::aros y 
que, por tanto, 1a natura1eza de 6stas ea parsimoniosa. 
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El aM!f.odo MLE ~ bawlo !IObre principios eslwl(miOOS bien definidos, lo que pennile que se 

a• z ·•n aJaunas...........,,.. de las propuestas beclms mediante este pmcedimiento. Entre las 

..... importmates de - propiedades eslll la .-maliciad asintdtica, la cual pcinnite el uso de 

. ....... de pmiwbiliclwd pma evaluar el DKXldo asumido. El mi!lodo MI.E ~ basado !IObrc 

... modelo pmbmbil&lim de los procew de mlllllciones y ello pennile varillcidn en lasas de 

mudlucidn enue difenntes ramas del..._,._ F.n comdn con el ~de~. el ndodo 

MLB ftlqUiere el dlc:ulo de un valor de probabilidad pma cada 1hbol. El mejor *'>ol, es el úbol 

can el punllQe MLB &lobal tomado !IObrc el conjunto de todas las pombilidlides del úbol. El 

~tmo de ~ilidMI debe usar mc!todos heur&aicos pua bua:ar un subconjunto de todos 

. los poablea *bolea y por lo tanto es lltil pma pn:aentacidn local mú que pma soluciones 

..... les. De nuevo, es neceario bu!ICllr varios conjuntos no di~untos de .._,.es para intentar 

encontrar el mejor • 

. Hay algunas fuentes de error asociados con Ja estimación ·de filogenia. El primer origen surge 

de la llqada al~ de la sustitución de nucleótidos en cualquier linaje particular. Este error 

~co puede ICI' evaluado a través de modelos próbabilísticós de los procesos de mutaciones 

o a través de la aplicación de muestras (Felsenstein, 1985). El~ MLE proporciona una 

esti11111Cidn directa de la varianza de ia longitud de las ramas de los árboles filogenéticos y así 

proporciona una significancia para pruebas entre lirboles (Kishino y Hasegawa, 1989). Otra 

fuente de error se origirul de la incertidumbre en los métodos de análisis del ADN del organismo 

fuente 

Para obtener .las distancias evolutivas en términos del nllmero de nucleótidos sustituidos, se 

comparan los sitios homólogos, es decir, sitios ocupados por diferentes bases de nucleótidos; si 

ambas son _purinas o ambas son pirimidinas, la diferencia es llamada tipo 1 o tipo transicional. 

CuandO una es purina y Ja otra es pirimidina, la diferencia es llamada tipo 11 o transversional. 

La distancia evolqtiva, Knuc y el error estúldar de Knuc,a", entre dos secuencias comparadas 

se calcula por Ja ecuación Knuc=-(1/2)1os.[(1-2P-Q)(1-2Q)"'], donde P y Q son la fracción de 

sitios de nucleótidos que exhiben diferencias de tipo transicional y transversional 
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lalpDCli-te (Kimura 1980). ESla manera de ca1cuJar dislancias evolutivas se ha utilizado 

pua deducir filopni• de distintos grupos (Hori y col .• i9BS; Um B-L. 1986). Tambat con este 

IM!mdo Hori y ~. en 1985, pn>pusiaon un úbol f"~ para las plantas. En 

lu fiauna 3 y 4 .e praaalllll *bolea ~ de las planeas propuestos por Hori y col. 

(19115). oblenidm a panir de aaa mebldolosfa. 

4..Pa' 
_ ......... 

Si diac:tuanKM m1a reconsttucción tomando como base los datos geológicos. palContológicos. 

bioquímicoa ~ 11e puede suponer que la evolución de los primeros vegetales 11e efectuó de 

la manera que 11e dacribc a continuación: 

Dumnte un periodo relati:~•amente largo. los protistas eucariontes no f0b?5in*icos prevalecieron 

en la tierra provocando m1a carencia de las sustancias o~cas disponibles; luego. en el 

Jlr'edmbrico Tardío se pruduee una radiación de plantas y an~males (VOssbrich y col., 1987). 

Las primens plantas, muy probables ancestros de las algas. aparecieron hace 600 millones de 
. . . 

allo9. Su oriacn pmece ser el resultado de una simbiosis entre eucariontes ancestrales y 

cianobacterias; de esta lllllftel'a, las cianobacterias dieron origen a los C?loropiastos, transformando 

a los eucuiontes ancestrales heterdtrofos en organismos autdttofos (Margillis, 1993). Esta teoña 

se apoya en el hecho de que los cloroplastos se desarrollan de protoplástidos o cloroplastos 

preexistentes; poseen su propio ADN, ARNm y su sistema de síntesis de proteínas; las proteínas 

de los plútidos son sintetizadas sobre pequeños ribosomas sensibles a antibióticos que afectan 

el desarrollo de piocariontes; y los pigmentos de los cloroplastos (clorofila y carotenoides) son 

similares a los encontrados en las cianobacterias. 

Mediante distintos m~os de estudio se han tratado de encontrar las relaciones filogenéticas 

entre las alaas. En los trabajos hechos para definir las lineas evolutivas se han utilizado: los tipos 

. de pismentos, sustancias de reserva, composición química de las paredes celulares, dotación 

flagelar, tipo de cloroplastos, estructura de las crestas mitocondriales, propiedades antigénicas 

de la tubulina flagelar, entre otros (en Scagel 1984). Los resultados coinciden con estudios de 

18 



llCCuenciación de ARNr citoplasmático 28S que sugimen que las_ rodofitas, cromofitas y clorofitas 

suqieron como tres distintos grupos entre eucariontes, probablemente por eventos simbióticos 

independientes (Perarsso P. y col., 1989). 

Corl base en algunas caracterfsticas bioquímicas, dotación flagelar y .tipos de cloroplastos; se ha 

propuesto Ja probable existencia de tres grandes líneas evolutivas en las algas (en Scagel, 1984). 

En una de las líneas evolutivas de las algas se sitda a las cianofitas y rodofitas las cuales poseen 

pismentos ficobilínicos propios, presentan conexiones protoplasmáticas entre las células de 

alsunos de sus representantes, los tilacoides de sus plútidos son simples, el a caroteno está más 

concentrado que el fJ caroteno (en Bold y col., 1989); sin embargo, es conveniente mencionar 

. que los estudios moñológicos y bioquímicos han demostrado que las cianofitlils son organismos 

afines a las bacterias ( Stainer y Cohen-Baziere, 1977) por lo que podríamos considerar que esta 

línea evolutiva quedaría representada exclusivamente·por las rodofitas. 

El segundo grupo se caracteriza por poseer clorofila a y alglln tipo de clorofila c; mitocondrias 

tubulares; y el uso de fJ-1,3 ( o -1,6) poliglucano como producto de almacenamiento (en 

Bhattacharya, · 1992). Este grupo está representado por las cromofitas (Bacillariophyceae, 

Ciysophyceae, Dictychophyceae, Eustigmatophyceae, Pedinellophyceae, Phaeophyceae, 

Prymnesiophyceae, Raphidophyceae, Synurophyceae y Xanthophyceae). 

En el tercer grupo están las algas que poseen clorofila a y b con la probable excepción de las 

xantoffceas, que °posiblemente se derivan de la línea feoffcea-crisofícea ya· que almacenan 

crisolaminaria. Al tercer grupo . de algas pertenecen las cloromonadoffceas, euglenoffceas, 

caroficeas y clorofíceas. 

Las n>dofitas, clorofitas y euglenofitas son las llnicas que poseen un sistema completo para la 

producción de caroteno y luteína. En las rodofitas y en la línea clorofita-metafita, los 

cloroplastos están siempre encerrados por una doble membrana. Por otra parte, los euglénidos 

exhiben el .ciclo de la diatoxantina-diadinoxantina, un ciclo presente en dianofitas y la mayoría 
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de las otras algas que producen clorofila C2, pero que no se encuentra en rodofiras y clorofitas 

(Jordan, 1980). Estas observaciones y otros indicios (Chaft& y col., 1981) sugieren que iaS 
eusJcnofiiu me encuentran en nunas de euc:ariontes ..,_....._ Laa eusJenofitas, pudieron 

ori&inane de &tas por transferencia de cloroplastos c:apacea de producir clorofila a y b a 

proto-.ios euslenoides holozoicoa mediante simbiosia (Gibbs, 1978; ICenneth·y col., 197S) lo 

que podría explicar la similitud de sus cloroplast.os con los cloroplutos de las clorofitas y la 

. diferencia entre estos dos pupas en cuanto a su morfotosfa celular. Podría ser tambiál áta la 

explicación de la presencia de una ten:era membrana en tos ckxoplastos de las eug)enofitas. 

Las euglenofitas, dinofitas, criptofitas, crisofitas y algas relacionadas, podrían representar ramas 

de un tronco monofil~tico de organismos caracterizados por el mastigonema (Me Quade, 1983; 

Hibbad 1979; Cavalier-Smith, 1981). Esto se explica con: a) la posibilidad de un 

reemplazamiento de clorofila b por clorofila C2 (Moyne, 197S); b) La aparición más de una vez, 

de la clorofila b; e) La improbabilidad de que la ruta metabó':ica para la síntesis de clorofila C2, 

que ·es muy compleja, haya evolucionado mú de una vez (Codiss, 1984). 

La ocurrencia de ~iliproteínas en las rodofitas y criptofitas es explicada por Scagel (1980) como 

una aparición indePendiente; sin embargo, la llegada de clorofila secundaria permitió la 

desaparición de la producción de biliproteínas (Anderson, 1981), aunque en las criptofitas puede 

. haberse conservado (Me Quade, 1983). 

En lo que se refiere a la tercera línea evolutiva se puede decfr que, aunque todas ellas poseen 

clorofila a y b, son divergentes. Esto se deduee a partir de sus características morfológicas 

y, en el caso de las Euglenofitas, se separan por su organización celular y por el hecho de 

poseer paramilo, frente a los otros grupos que almacenan almidón (en Bold y col., 1989). 

El análisis. de los resultados de la secuenciación de ARNr SS de algunas algas y otros 

organismos (v~ figuras 4 y S) revela que en los principios de la evolución eucarióntica, 

primero se originaron las algas rojas y fueron seguidas por los hongos (Basidiomycetes y 

Ascomycetes). La,s plantas verdes, las algas caf& y los Protozoa/Oomycetes emergieron casi al 

20 



.... a e 

·o 

·D. 

D. 

... ·-. 
1 

112'Knuc 
1 

1 

FIG.4 • .A.bol ftlogenitlco olm11llft-do constnlldo en beoe o el enill•I• de oecuencle• 
de AANr SS. Tomodo ile Horl y col. Proc. Nell. Ac.d. Sel. USA 82 (1985). 



.. 

•• 

.. 

- -

.,. 
1 

112'tc-c 
1 

1 

-;¡T 
-h 

--

.·· 

/. 



mismo tiempo, pero probablemente haya sido uno por uno, en el orden mencionado. 

Posteriormente suqieron conseeutivamente los organismos del grupo Mesozoa y Meta7.oa. Así, 

laa algas rojas parece que emergieron primero de entre loa grupos de los eucariontes y 

posteriormente las algas verdes, las cuales clarammate pertenecen a la ramas de las plantas 

verdes, no así las algas rojas (Hori y col., 1985). 

5. Orfsen de las plantas terrestres 

De acuerdo a los restos fósiles, la vida vegetal en el C4mbrico, Ordovísico y Silúrico, parece 

que fue principalmente acu4tica y consistía en algas de las formas sencillas del precúnbrico cuya 

forma se asemejaba a las actuales algas verdeazuladas, verdes, rojas y pardas. Es probable que 

la mayoría de las grandes divisiones de algas hayan surgido en el mar mucho antes de que 

hubiera vegetación en la tierra, se volvieron tan especializadÍls como lo son hoy, por los que no 

es probable que las plantas terrestres surgieran de formas tan evolucionadas. Por otra parte, las 

algas verdes eran y siguen siendo más primitivas por su estructura y sus formas de reproducción. 

Presentan una máyor plasticidad en su adaptación a diversos medios, lo que es un factor 

importante en la evolución de las plantas (en Wilson y l.oomas, 1992). 

Entre los principales argumentos que apoyan la propuesta de que las algas verdes dieron origen 

a las plantas terrestres, está la similitud que hay entre algas y embriofitas en cuanto a la 

proporción de clorofüa a y b, y pigmentos carotenoides, que es aproximadamente igual, el 

almidón es el principal producto.de reserva; y el componente principal de la pared celular es 

celulosa (en Scagel 1984, Bold y col., 1989). 

En la mayoría de las clomfíceas, la citogénesis es efectuada por un· sistema de micmttlbulos del 

fragmoplasio, carecen de la enzima glicolato oxidasa y las ~lulas móviles representan un 

sistema undulipodia asociado con cuatro inserciones microtubulares en forma de cruz, insertado . 

en la región anterior (Stewart y Matfox, 197S). Estas can1Cteríaticas ponen en duda que las 

cloroficcas hayan. originado a las plantas superiores ya que la glicolato oxidasa parece ser 

universal en plantas terrestres (Nash, 197S) y sólo se presenta en taxas de carofíceas. También 

en algunas caroffceas la citocinesis es efectuada por un fragmoplasto que prolifera a partir de 
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un huso interzonal persistente y las ~utas móviles tienen los undulipodias insertados 

lateralmente y asociados con sdlo una banda de microblbulos adyllCClltes. 

Existen evidencias fósiles de vcsetales similares morfoldsica y ecoldsicamente a Cokoc~rte, 

(Sálero actual de clorofita) que existieron cuando las primeras plantas terrestres aparecieron y 

se diversificaron.· Estudios efectuados mediante microscopia de luz y elec:trdnica de algunas 

especies del género de Co/eoc~te sugieren una ruta posible para el desarrollo evolutivo del 

plllálquima de plantas terrestres a partir de clorofic:eas filamentosas y rami~cadas del tipo de 

C. so/uta (Kivic, 1983). 

Algunos autores consideran a la línea tetrasporina de las cloroffc:eas como la vía a las plantas 

superiores. Se cree que un organismo unicelular con dos undulipodia tipo Chlamydomonas sufrió 

una radiación evolutiva en tres líneas b4sicas. La línea volvocina, integrada por células 

coloniales que conservan la morfología de sus ancestros; la línea tetrasporina, que comprende 

organismos con estructura filamentosa, parenquimatosa y ramificada; y la línea sifonada, en 

donde· las· álgas son cenocf'ticas. La línea volvocina, al igÜaI que la sifonada, no originaron 

nuevos patrones estructurales. En cambio la tetrasporina que se inicia con una cc!lula vegetativa 

inmóvil, pudo dar origen al ·tejido parenquimatoso y luego a tejidos mú complejos en plantas 

superiores, mediante la evolución de las formas de división celular en uno, dos y tres planos. 

Si el tipo de cc!lul~ que inició la línea se divide y las cc!lulas procedentes de esta división 

continúan dividiéndose en el mismo plano, se origina un filamento uniseriado simple de células. 

Este tipo básico uniseriado produce ramificaciones si algunas cc!lulas se dividen ocasionalmente 

en un segundo plano, pero si cada una de las células se divide una vez en un segundo plano se 

origina un talo biseriado y si además, las divisiones. según un segundo plano se produce 

repetidamente se origina un talo foliáceo como el de ulva. Otras divisiones de ciertas células 

según un tercer plano producen un talo parcialmente parenquimatoso como en Fritschiella. 

De nueva cuenta la secuenciación de los ácidos nucleicos ha ~yudado a definir la idea evolutiva 

de las plantas. Utilizando la secuencia conocida del ARN SS de 30 plantas de distintos niveles 
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de orpni7.aci6n, se ha reconstruído un :6rbol filog~co de ~ alpa verdea. El lhbol muestra 

que todas las plantas verdes incluyendo plantas vuculara {Pleridopyta y Spermatophyta), las 

briofilu, y las a1pa w:nlea perlel-• a la rama dcriVllda del catremo muperior (váae fi& 4). 

Saine eatia nma que -=-se de las ChJam~ que auqe a muy tcmpnana edlid, varias 

alpa verdea· clespuls • ......,.... Entre las a1ps ~. Ulva .e IC(Jllra de 

Spirosyna/Chlorella-Sc:enedesmua antes de la divenificllción de &tas 

di.ti~. 

En &enenal se ha acepado que las plantas tenestres y las a1ps verdes tienen un ancestn> común. 

Entre las aJsas verdea el precunor dit'ecto podrfa _. una Pteridofita memejante a Nitella. La 

comparación de ARNr SS entre Nitella y plantas tenestres supere que las clorofitas surgieron 

justo antes que las clamidofitas y las pteridofitas/briofitas. 

6. Prlmena planas terrest.-

El registro fósil indica que la vida se restrin&ió al agua por un periodo de 2,500 millones de . 

aftos . Al final de este período comen7.Ó la colonización de la tierra. En la conquista de la 

superficie terrestre, las algas verdea debieron sufrir modifiCllCiones que les permitiera la 

sobrevivencia: Desarrollaron raíces, tejido ri&ido de soporte, sistema.de circulación para el agua 

y los nutrientes, dlulas reproductoras capaces de ser tranSportadU por agentes distintos del 

agua, paredes &ruesas y cutinizadas para evitar la desecllción (Rost, 1979; en Bold y col., 1989). 

Los fósiles de las primeras plantas terrestres tienen una edad aproximada de 420 millones de 

ailos (en Li W. y col., 1989) 

Previamente a la adquisición de tejido conductor. probablemente se haya dado la divergencia 

. entre las briofitas y plantas vasculares. Se considera aquí dentto del grupo de las briofitas a las 

hepáticas, antoceros y musgos; las cuales son similares en su ciclo vital, siendo las plantas en 

cada caso un gametofito libre sobre el cual ruK:e un esporofito que puede ser pan:ial o totalmente 

parlbito. Pero se n=conoce que las diferencias entte sí, son suficientemente sisnificativas como 

para ser clasificadas como divisiones separadas (Bold y col., 1989). 



En restos fósiles 
0

del Devónico Bajo encontrados en Eacocia y Alemania se ·han encontrado 

plantas sametoflticas con estructura anatómica y fisiolósica afines a un cametofito briofitico . 

. TambU!n se han encontrado esporofitos de plantas vucularea con aJcunas características 

semejantes a laa briofitas. Eatoa reatos pueden indicar una eatrecha relación entre briofitas y 

traqueofitas (Remy. 1982). Bato ha llevado a la propuesta de considerar un oricen comdn·para 

laa plantas terrestres a partir de las aJcas verdes y una poaterior diversifiC11Ción a briofitas y 

traqueofitas. 

Alcunas de laa interpreálciones respecto al cuno de la evolución de la flora terrestre a partir de 

sus proaenitores alcales, han sido incorporadas en la teoría . telom4tica de Walter Zimmerman 

(1976). Esta teoría intenta interpretar las plantas existentes en thminos de sus orígenes a partir 

de sus precunores extinguidos. 

De acuerdo con la teoría telonultica el esporofita de los prosenitores algales con ramificaciones 

dicotómicas est6riles o f~rtiles llamadas telomas dieron origen a las estructuras de plantas 

· te~tres mediante procesos de ·dominancia, planación, concrescencia lateral, curvatura y 

reducción. 

En los restos fósiles de Gwynnevauchhany, que datan del periodo Devónico, se puede apreciar 

epiderinis y estela en plantas con un sistema horizontal de tallos y ramas que parecen penetrar 

en el suelo. ·Asimismo, en lechos de fósiles de 39S millones de aftos de antigüedad, se han 

descubierto plantas vasculares que permiten sucerir que las primenis plantas vasculares tenían 

un tallo deJclldo. ramificado en forma dicotómica, con o sin api!ndices de hojas vivas y con 

esporancios, ya sea en las puntas de las ramas o a lo largo de sus lados (Rost, 1979; Banks, 

1970). 

Se han encontrado plantas fósiles que datan de fines del Sildrico y del Devónico, las cuales 

consisten en un eje desnudo y ramificado, carece de hojas y de raíces y la ramificación es 

· dicotómica. Una parte de este sistema del tallo es horizontal y haces capilares servían para 

absorber agua y minerales del suelo (Satterthwan y Sch~f, 1972). Las ramas aéreas se 



extienden hacia arriba y algunos de los tallos terminan en pequeftos sacos de esporas o 

esporangios (en Delevoryas, 1979; Wilson y Loomis 1992, Zimennan, 1976), estas plantas 

pertenecen al gé!nero de Rhynia que es una de las plantas lllU simples que existieron en los 

períodos Silúrico y Devónico. 

El grupo de plantas actuales que se relacionan con el arupo rhinales es el o~ de las psilotales; 

que comprende a Psilotum y DruMiptris. Psilotwn comparte c:anictetístic:as con psilofitos f"ósiles 

como la ramificación dicotómica, presencia de rizomas con rizoides, hojas verdaderas 

rudimentarias o ausentes, esporanaios en posición terminal sobre ramas y disposición protostélica 

de los vasos en el tallo. Baúndose en estas características comunes, se afirma que las psilotales 

son primitivas y est*l relacionadas con los psilofitos f"ósiles. Sin embargo, no se han encontrado 

f"ósiles de Psilotum, por lo que tam~ se ha sugerido que Psilotum y Tmesip1erls corresponden 

a reducciones evolutivas de otros grupos más complejos como Licopodios (Bold, 1989; Sckagel, 

1984; ·Wilsbn y Lowis, 1992). 

6 • .Preslmn•permas 
Entre el grupo de. rhiniales se dieron ciertas tendencias evolutivas. Los primeros esporangios, 

en un principio solitarios y globosos, tendieron a una fürma elipsoide y a fürmar racimos para 

. fusionarse. Las plantas poco ramificadas aumentaron su ramificación. Del modelo primitivo de 

planta terrestre pudieron originarse tres tipos de estructuras: Plantas con hojas grandes con 

posición alterna, cuerpo leiloso con m6dula y haces medulares (eustele o poliestele), esporangios 

en hojas pinadas o en sus derivados, a este modelo pertenecen las pterophytas. El segundo tipo 

de estructuras pertenece a plantas con hojas pequeilas y alternas, cuerpo leftoso con actinostele 

y esporangios en posición epifilia como las lycophytas. Finalmente, plantas con hojas pequeñas 

reticuJadas, cuerpo leftoso con m6dula y haces medulares (eustela) como las equisetophytas 

(Zimerman, 1976). 

En los niveles ms inf"eriores, las plantas son isospóricas y atln se encuentra ese canfcter en los 

helechos primitivc;>s (protopteridades), pero se conocen tambit!n prehelechos heterospóricos. Se 
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supone que una unidad de este tipo debe encontrarse en la línea evolutiva de las angiospermas 

pero la difmenciación de las esporas y macrosporas que CatA lipda a una reducción en la 

&enemcidn mexual, ha sido un procao importante que me ha desano11-do panlelamente en los 

tres pupos principales. La i.nnov.aón decisiva es la inamoviliclmd de las macrosporas dernro de 

los microspodnaios lo cual da oriaen a los helechos con memilla. Las macrosporas ya no 

abandonan la envoltura del esporanaio y reali7.llft todo su desarrollo en el macrosporangio sobre 

el espoR>fito materno. El macroesporangio se convierte en semilla. 

La evolución de la memilla fue la si¡¡uiente etapa, despuá de la coloniz.ación de la tierra por 

plantaS vasculares, que da a la vida en la tierra las actuales CU'llCteristicas de las interacciones 

entre plantas y animales (Chaloner, 1989). &iste buena documentación de las estructuras 

rei.cionadas con las pre-gimnospennas, las cuales dan ori&en a las primeras gimnospennas. Hay 

un acuerdo general que de este antiguo grupo suqperon todas las plantas con semilla 

(gimnospermas y angiospermas). 

Se supone que las microesporas aenninaban y formaban pmetofitos masculinos que, envueltos 

en la membrana de la espora, eran deacargados del esporanpo y diseminados por el viento y el 

agua, y la fecundi.ción se realizaba en la planta proaenitora. Los pmetos inaSculinos eran en 

un principio móviles y llegaban al óvulo sólo cuando había agua de lluvia o rocío. 

Posteriormente se formó un tubo polínico y los espermatozoides se volvieron inmóviles. Sin 

em1>ar&o, en algunas plantas actuales con semillas, los aametos que hay dentro del tubo polínico 

conservan órganos de motilidad ( Wilson y Loomis, 1992). 

Las plantas hetcrospóricas del Devónico Tardío redujeron al mínimo las megaesporas en cada 

espo~&io hasta culminar en una simple rnepiespora de Jarsa sobrevivencia formando la 

estructura central de las primeras semillas (en Chaloner, 1989); a fines del Devónico/principios 

del Carbonífero. Por otra parte de la reproducción sexual, gue involucraba espermas móviles 

caparc's de nadar a trav6s ·de la humedad del suelo para fertilizar la cameta femenina, se 

transformó. La gemeta femenina se convirtió en una c:6lula inmóvil y el proceso de fertilización 

fue intemalizado .. Esto dio a la planta gran independencia de la humedad en el medio ambiente 



al dectuar la~- El polen nev.do ...- el vienlo quid. era aar.q.do ...- una gola de 

C&Udmdo hdmedo (como - lllS aclllala con«eru) y uaelededp adentto de - dmara.. Esto 

...... que el ..._ _ ..... podría _. fiatiliado micnlJas aai .. jeto - - la planla 

awlre. Durmate el --..a11o. el anbddn ~ali- Mwaé CXJD .-a .,_ ...-•• -tes 

que el lalofilo - i""" I' m;-. El áilD de lllS plmdlls CDD ~ e debe, - cicna medida. 
a la-~ que - obtiene de la_n:pmducc:idn aando la aposa es .....,.Ñll!, l*'*&ida y provista 

de .W-to. Lo Cual conuasta con la condicidn - que la mrgwespna es libenda y el protalo 

. - desunJlla ¡ .... ., rlia•llen-tc.. 

I...os hd cm. con llelililla (pleridospennas) c:ombilmn c:amrlaúticas propias de los hekx:hos.-Los 

micnJmponngios de las pllCiidospennu ... a .-udo sinu&iCJs lo que fa~ la transf'ormacidn 

lulicia las ~· o benneailalea con Ja innovm:idn de la -voltura floral y las flores 

hennaf"rodilU. Plan~ con estas canicterfsticu pudieron _. tu que originaron a las antofitas 

(plantas con floraa). 

En tu relaciones ~ hasta aquí pmp11estas existen muchas dudas. También hay 

interpretaci0nes que divergaa o se c:onbaponoen por lo que no existe un úbol filog~co que 

- -=eptado universalmente; no obstante. tenemos una idea ceneral de la secuencia de cambio5 

de las posibles R:laciones filog~ de las plantas superiores • 

. En las coníferas modernas y en algunas otras plantas con semilla, el gametofito femenino, antes 

de la fecundación, crece mucho. Produce arquegonios y óvulos y acumula alimentos en 

abundancia. Después de la fecundación el cigoto es alimentado por esta reserva mientras se 

convierte en embrión. 

En las plantas con flores predomina una condición diferente. Estas reciben de las plantas 

procenitoras la reserva alimenticia necesaria para el desarrollo y sostenimiento del embrión. y 

mientras la. fecundación no se realiza, no hay acumulación de ~imentos. Este patrón se considera 

una mejora en el proceso de reproducción porque no se gasta ninguna energía en acumular 

29 



· n:servas alimenticias pua un embri6n basta que el embrido ~- E.n las plantas actuales c:on 
-W.. por lo ccaaaJ, la llClllilla me ..,.._ de la plmlla ~ ll6lo cuando el embrión est4 

COIHj ...... "Dftlte fCXJIWdo y bien plOVÍSIO de ~ID9 {WU-
0 

y Loomis, 1992) 

.:i.- Jiri- plantas con 9elllilla si&uiaun U- diltintas. Unas de esas líneas se han 

eatiquido; ocru. ~te llla conffau y llla ....,..__, Uegaron a .,.. nolables entre 

las plantas ad'iaJes (W"l19Dll y u-ms. 1992). 

El llMlisis de -=uencias del sen que codifica a la ri1JWMa 1.s. bifosfato carbmülasa (rbcL) ha 

confirmado la idea de que las confferlls. como miemb- de las &iJnnospcnnas. podrfan haber 

diveqido primero de las pre-giinnospennu (Bousquet y col .• 1992) 

··-~ El origen de las angiospermas ha sido propuesto por di~tes autores a partir de diversos 

grupos de vegetales. Descendientes de las Ptendospermas, C&yteniaes, Gnetales. Cordiatales y 

Bennettitales, han sido los grupos mú aceptados como posibles ancestros de estas plantas. 

Investigaciones paleontológicas y estratognlficas han demostrado que las primeras angiospermas 

han dominado la tierra desde, al menos, el Cret4sico Bajo (Lidgard y Crane, 1988); sin 

embargo, no se tiene la certeza de contar con restos fósiles de las primeras plantas con flores. 

A los fósiles mú antiguos de este crupo de vegetales, se les ha calculado una edad de 120 

millones de ailos (en Martín y col., 1989). pcn> las características bien definidas de las 

angiospermas sugieren que estas se originaron hace 220 inillones de aftos. aproximadamente, en 

el Cretllsico Bajo (Lodgard y Crane, 1988; Les y col., 1991) y recientemente se ha propuesto 

una edad de hasta 300 millones de años, en el CUbonífero Inferior (Martín y col., 1993). 

Se ha suaerido la posibilidad de un origen polifilaico de las angiospermas (Martín y col.. 1989) 

pero la presencia de caracteres únicos de este grupo, incluyendo la doble fertilización provee 

fuertes argumentos en favor de un grupo monofil~co (Clear C.J., 1989; Crane y col .• 1989). 
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Del aruUisis de secuencias del gen que codifica Ja dJcL · !le sugiere que posteriormente a Ja 

diversificacidn de las coníferas como miemb- de las pmnospennas. se dio la diferenciación 

ele anak>spermas en dos clues búicas, las _....i~ y dicoliledoneas. las cuales forman 

dos pupas llKXK>filéticoa (Bou9quet y col •• 1992). por el mismo m6todo 11e ha corrobollldo Ja 

· divenificacidn de las dic:otiledoneas en seis subcluea de acuerdo con Cronquist A. (1988) 

La divergencia de las monoc:otiledoneas-Dicotiledoneas. probablemente !le haya dado en el 

Carbonífero (hace 318 ± 3!§ nimones de años(Martín y col .• 1989) o hace 200 millones de años 

(Li W. y col .• 19~) y la divergencia de las subclases de la dicotilcclonaa en el Nrmico(276 

± 39 millones de aftas) (Clear. 1989) 

Se cree que el origen de las angiospermas se dio entre plan~ con semilla del meD>soico, tales 

como las bCnnentiales y corystospermas (en Clear 1989). Los an4lisis cladísticos indican que las 

angiospermas es~ relacionadas con Bennettitales y GnetAJes (en Crane y col •• 1989) 
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B. Ndeleo eelular 

El n'1cleo celular fue descrito por vez primera por Valentín al notar que el nucleolo, estructura 

observada por Fontana en 1777, se encontraba contenida en otra estructura menos refringente. 

En 1833, R. Brown dio el nombre de núcleo a esta estructura que contenía al nucleolo despuc!s 

de haberla observado por primera vez en 1827 en la epidermis de ciertas orquídeas (en Ford, 

1993) 

Las observaciones de otros investigadores (Brisseau-Mirbel en 1839, Purldje en 1836, Ekla:hary 

y otros) petmitieron que Shleiden y Swann consideraran al micteo como una estructura constante 

en las dlulas animales y vegetales. 

En 1865, Fromnian comprobó que los núcleos de las ~lulas de m6dula de bovino estaban 

nvteadas por una membrana, hoy denominada envoltura nuclear. Adem4s, observó la presencia 

de un retículo que constituye su masa fundamental; Fleming dio el nombre de cromatina a ese 

retículo. 

En 1871, Friedrich Meischer aisló una sustancia de car.iicter llcido y rica en fósforo de las 

dlulas de pus y de. espermatozoides de salmón. La sustáncia, a la que nombró nucleína, fue 

purificada y 8natizada por Robert Altman quien la llamó .;¡do nucleico (Stent y Calendar, 

1981). 

Al° finalizai el siglo pasado, se había demostrado la universal presencia de los aiciclos nucleieos 

en animales y vegetales. A~ Kossel, identificó los componentes de este ácido y en los años veinte 

de nuestro siglo,~· A. Evene y W. Jones demostraron que existen dos tipos fundamentales de 

33 



___ ., .... ----· ~~·- ... 

licidos nucJeicos: el licido ribonucleico (ARN) y el licido desoxirribonuclei~ (ADN) (Stent y 

calendar. 1981). 

El delarrollo de los m6todos de tincidn y el perfeccionamiento para aislar y analizar los 

productos nucleares fueron determinantes para el actual conocimiento del nllcleo. En 1903, 

Ramdn y C&jal descubrió lo que llamó cuerpos accesorios del nucleolo mediante la 

imi>reanacidn ·de plata en tejido nervioso, hoy son conocidos como cuerpos espllalados. 

Robert Feutgen y Rosemberk, en 1924, desarrolló un IMtoclÓ de tincidn específico para el ADN 

mediante el cual se demostró que este dcido es el componente nuls importante de la cromatina. 

Bl'llChet demosbd· en 1942, que el ARN intranuclear es~ concenu.do principalmente en el 

nucleolo. Cuatro ·a11os despu&, Mirsky y Pollister dieron a conocer que el ARN se encuentra 

.. formando complejos con proteínas y obtienen las primeras evidencias de la .existencia de una 

matriz nuclear, mediante el tratamiento de núcleos celulares con solución salina altamente · 

concentrada y digestión con ADNasa. 

En Ja d6cada de los. cuarentas, mediante los estudios citológicos sobre los ácidos nucleicos, se 

encontró una _constancia cuantitativa del ADN por núcleo y las relaciones del ARN con la 

síntesis proteínica. En 1959, Stem y colaboradores determinaron ·que el ARN del nucleolo 

representa el 10" de la masa nucleolar, el 20" del ARN n~clear y el 1.6" del ARN total de 

la C4!lula. 

La elaboracidn ~ t6cnicas para el estudio de material biológico mediante el microscopio 

electrónico, incrementó notablemente el conocimiento de núcleo celular. En 1969, W. Bernhard 

da a conocer una t6cnica de tinción preferencial para ribonucleoproteínas y en 1973, H. Vázquez 

- Nin pone a punto la t6cnica de contrastación para cromatina, t6cnica de muy fácil realización. 

En 1969, Monneron y Bernhard determinaron Ja naturaleza iibonucJeoproteica de los granos 

intercromatinianos ·descubiertos por Smiff en J 958. De Ja misma manera se caracterizó a los 
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gdnulos pericromatinianos descubienos por Watson en 1962. Además descubrieron unas 

partículas fibrilares en la periferia de la cromatina, tias cuales · denominaron fibras 

pericromatinianas y determinaron la naturalez.a ribonucleoproteica de los cuerpos espiralados. 

El estudio de las RNP durante las llltimas dos d6cadas, ha permitido que se conozca mú su 

JlllPCl fisiológico en el nllcleo. Los granos pericromatinianos (GPC) parecen relacionarse con el 

almacenamiento y/o transporte del ARNm maduro (F.chevenia y col. 1991) y los granos 

intercromatinianos (GIC), al parecer, son estructuras relaciOnadas con el almacenamiento y/o 

ensamblaje de P.roteínas y ARNs, involucrados en el procesamiento postranscripcional del pre

ARNm. Las fibras pericromatinianas son el sustrato morfológico de la transcripción ( en 

Jim~nez-García y ·col., 1989). 

2. Ciclo celular en eucariontes 

Todas las células están sujetas a un ciclo celular que involucra eventos nucleares y 

citoplasmáticos. A diferencia de los procariontes cuyo ciclo celular básicamente consiste en la 

replicación del ADN seguido de la división celular (en Darnell y col., 1990), en los eucariontes 

se dan complicados.procesos que aun en la actualidad no son enteramente comprendidos. 

Durante ta vida de la célula se efectúan eventos coordinados entre el citoplasma y el núcleo. El 

proceso de división nuclear o mitosis, coincide con el p~so de citoquinesis o división del 

contenido éitoplasmático. De igual manera, entre las fases de división nuclear y citoquinesis, 

nllcleo y citoplasma se preparan para la siguiente división celular. 

El período entre dos divisiones celulares se conoce como Interfase y al núcleo de las células en 

esta etapa se le denomina mlcleo lnterfúico. A partir de aquí, al hablar del núcleo se hará 

refererencia al núcleo interfásico de células eucariónticas, de no ser así se habrá de especificar. 

En células eucariónticas el ciclo celular abarca dos periodos: la mi~sis y la interfase. En esta 

llltima, la función. bioquímica más importante que realiza una célula es la síntesis de sus ácidos 

nucleicos (en Karp,· 1987). 
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Al parecer existe µn mecanismo universal (Nurse, 1990 ) que regula el ciclo celular por genes 

.conocidos colectivamente como genes cdc (de cell-division cycle), factores promotores de 

IDlldunción (MPF) y ciclina, principalmente. Este mecanismo posee puntos de control (Hartwell 

· y Weinert, 1989) que no permiten continuar con la mitosis si no se haJi cubierto ciertos 

requisitos, uno de ellos es la replic:acidn completa del ADN, asf como su reparación en cuo 

de que &te se haya daftado. 

La regulaieidn del cielo en eucariontes parece depender, en gran medida, de los cambios de una 

simple mol&:ula en la actividad de una proteína llamada proteína cdc2. La cdc2 ha sido 

identificada como proteína quinua, una enzima que transf"aere fosfatos donados por A TP a 

proteínas. La cdc2 permanece constante durante el ciclo celular pero su actividad es regulada 

por otra sustancia cuya cantidad en el interior de la ~lula va aumentando durante la interfase, 

alc:anzando su concentración mhima a principios de la mitosis y· baja al mínimo al iniciar la 

interfase, esta sustancia se denomina clcllna. 

La ciclina es sintetizada en los inicios de la interfase y se acumula conforme avanza esta fase. 

· Al conjugarse con cdc2 forma el pre-MPF inactivo que, por acción de enzimas, sufre 

modificaciones y se transforma en MPF activo, el cual disp¡u:a la mi~is por una parte y por 

otra, activa las enzimas que degradan la ciclina liberando la cdc2 para un nuevo ciclo. 

La degradación de ia ciclina es importante para el desarrollo de la mitosis y debe sintetizarse 

de nuevo cada interfase para activar MPF, inducir mitosis y dirigir. el ciclo celular (Murray y 

Kirschner, 1991). 

En los eucariontes, la síntesis del ADN, también llamada repllcaclón, no se efectáa durante toda 

la interfase como comúnmente pasa en los procariontes (Darnell y col., 1990), sino después de 

un período de tiempo que transcurre finalizada la mitosis, a este periodo se le conoce como fase 

Gl (Gap,). Despu6s de efectuada la replicación transcurre otro lapso antes de entrar en mitosis, 

a este lapso se le conoce como G2 (Gap.). De esta manera podemos decir que la interfase se 

divide en· tres fases: Gl, S, G2. La fase S corresponde al estado de replicación o síntesis del 
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ADN. 

Se ha COIJsidenido al ADN como la maleria Wsica de la vida. la mo16cula que Jise el 

funcionamiento de la dlula. En esra mol6cuJa 2aide la informaaón que ordena la secuencia de 

.IUllino6cidos en las i>rotemas. 

El ADN esbl cstructuraido de unidades repetitivas de nucleótidos que contienen un azúcar (2•

daoxi-D-ribosa). un grupo fosfato. y una de las cuatro basés nitrogenadas heterocfclicas. Dos 

de estas bues llOD pdricas y dos pirimidfnicaa (en Rawn, 1989). El car.fcter búico clC los 

derivados p1riC:os y pirimidínicos e.u proporcionado por los 'tomos de nitrógeno insertos entre 

los carbonos de lós ciclos hexagonales y en su caso pentagonales. así como los grupos amino 

que se unen a dichos ciclos (en Morrison y Boyd, 1976). 

La 6-aminopurina o adenina (A) y la 2-amino-6-oxipurina o guanina (G) se denominan bases 

pdricas por su estructura semejante a la purina. La S-metil-2,.4-dioxipirimidina o timina ('O y 

la 2-oxi-4-amino-pirimidina o citosina (C) tienen la estructura búica de la pirimidina (P) (en 

Bohinski, 1978). 

cada una de las bases que estructuran el ADN están unidas al C-1 • de la 2'-desoxi-D-ribosa 

mediante un enlace ¡3-N-glicosídico para formar un N-glucósido o nucledsldo y. a la vez este 

nucleósido 'Contiene en su posición S' un grupo fosfato estructurando. un nucleósido monofosfato 

o nucelótido'. Estas estructuras: 2'-desoxiadenosina S'-monofosfato o desoxiadenilato (dAMP). 

2 • -desoxiguanosina S • -monofosfato o desoxiguanilato (dGMP), 2 • -desoxicitidina S '-mono fosfato 

o desoxicitidilato 
0

(dCMP), y 2'-desoxitimidina s•monofosfato o desoxitimidilato (dTMP) los 

cuales se hallan unidos constituyendo diversa5 secuencias mediante puentes S'-3' fosfodiester (en 

Lehninger, 1991) son las unidades b4sicas que estructuran el ADN de los eucariontes. 

'Loa nuc1e6tido• pueden contener m6s de un grupo fo•fato unidos 
cova1entamante en secuencia 1inea1 por en1aces fosfoanh~dridos. 
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A partir de los datos em¡ilricoa de E. Chalpff mbse la compOaicldn de bues nitrosenadas del 

ADN y por esbwlios de difr.cc:idn de rayos X en ADN cristalino, .-lizwlcw por M. Wilkins y 

ll. FDnldin. la emttuctura tridi..-sional del ADN fue propuesla por .James waa- y Fnmcis 

Cric::X en 1952 (W.._ y Crick, 1953) los aialca sugirieron que el ADN consaa de dos cadenas 

polin1rJen«(djnis en una aaructura hdiaJidal orienlada hacia la dCn:daa. calla una enmUada 

alrededor etc un eje J>dl- dinllar común moviáldo9e en direcciones np!!Mla•. La doble h6ice 

supeJnUOllada se eslabili7.a por enlac:es de hidrdgeno . inlracadenas entte pues de bases 

nitrogenadas ~cas. las cuales esllin proyectadas a partir de cada cadena hacia el centto de 

la h6ice y en ~ perpendicUlar al eje vertical. 

Según el grado de hidralacic5n del ADN se puede obtener en dos fonnas: la A y la D; se 

considera esta última como la forma biológicamente importante, la cual muestra dos 

periodicidades, la principal es de 3.4 A y otra secundaria de ~ A. Según el modelo de Watson 

y Crick consiste en dos cadenas de polinucleótidos dextto-helicoidales, enrolladás a un mismo 

. eje_ y constituyendo una doble bBice. Sus puentes fosfodiéster 3' ,S' intemucleotídicos se 

extiendeli en dirección opuesta. Las bases púricas y pirimidfnicas de cada hebra se encuentran · 

en el interior de la doble bBice fonnando uniones A-T y G-C mediante puentes hidrógeno. con 

sus respectivos planos pualelos entre sí y perpendiculares al eje de la hélice dúplex (en 

LehniJJger ,· 1991). Los grupos cargados negativamente le peniliten unirse a los nucleosomas, que 

se encuentran esttucturados por histonas que contiene aminoácidos cargados positivamente. La 

compactación del ADN en los nucleosomas Jo fuen.im a adoptar un plegamiento necesario para 

su organización en la cromatina_ (Komberg y Klug, 1981). 

La replicación del ADN en los eucariontes presenta gran similitud con los procariontes, pero la 

complejidad en los primeros es mayor. En las células animales, por ejemplo, existen como 

mínimo cuatro diferentes ADN polimerasas en su núcleo; las polbnerasas a, (J, 6, e. La ADN 

polimerasa a replica el ADN extendiendo un inductor en la dirección s·- 3' bajo la dirección 

de un molde de monohebra. La ADN polimerasa 6, al parecer, es Ja replicasa de la hebra 

conductora constituyendo un complejo con el ADN y unas proteínas llamadas antf&eno nuclear 

de células en prollferaclón (PCNA). La polimerasa e tiene un gran. parecido superficial con Ja 
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a. sólo que la primera e5 alcamente activa en ausencia de PCNA. Adenuls la ADN polimerasa 

• muestra una actividad como exonucleasa 3•.,. s• que sólo degrada ADN monohebra a 

oli&onuclcdtido de 6 a 7 nucledtidos. y no a mononucle61idos como lo hace a polimerasa 6. La 

polimerasa fJ al parecer tiene funciones de reparación del ADN (Stem y .Calendar, 1981). 

En general la replicación del ADN en eucariontes podría explicarse de la si~uiente manera: 

Las dos hebras son desemolladas localmente por una heli~ permitiendo la unión de la 

proteína desestabilizadora dC la hélice o SSB (también eonocida como factor de eplicación A 

[RF-A]). Una topoisomerasa continúa desenrollando el dúplex de manera que la horquilla de 

replicación puede ir aVllJl7.lllldo. El complejo ADN polimerasa a-primasa sintetiza un pequeño 

f'ngmento de ADN. inducido por ARN (fragmento de Okazaki), en cada hebra. Posteriormente 

se forma el complejo PCNA y otra proteína llamada RF-C; este complejo se une al extremo 3• 

de la hebra· de ADN naciente. La ADN polimerasa 6 se une al complejo y en sustitución de la 

ADN polimerasa a inicia la síntesis de la hebra conductOra. ·La ADN polimerasa a 

recientemente liberada, se une _al lados• de la hebra conductora naciente. donde se inicia la 

síntesis discontinlia de la hebra retrasada. Los ARNs inductores son finalmente eliminados j,or 

una ARNasa H. los huecos son rellenados por una polimerasa, los cortes son sellados por una 

. ADN ligasa y los dos ADNs dúplex hijos son desenredados y separados pos: la acción de una 

topoisomerasa. 

·Al parecer los preparativos para la fase S y G2 se efectúan desde la fase G 1; en este período 

se sintetiza la ciclina y se reciclan las proteínas cdc, sustancias necesarias para iniciar la 

replicación del ADN (Kelly y col., 1993) y para activar las MPF. Las MPF a su vez inician 

la mitosis y aetivan las enzimas que degradan a la ciclina (Murray y Kirschner, 1991). 

De acuerdo con el modelo de coordinación de la fase S y M propuesta por Joachim Y. col (1993), 

al salir la célula de la fase G 1, se inician dos rutas distintas que rigen las dos posteriores fases 

de la interfase y en las que se decide la entrada o no a la mitosis. Una de ellas conduce hacia 

la· entrada de la fase S y la iniciación de la replicación. La otra ruta conduce hacia la elaboración 
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de la DlllqUinuia ll'ID lleva de la._ GI a la G2 e ink:ia la JNCjW&i6u pma.enuar en milusis. 

1.- dos nllU - in+.,...,,,. •a y .... _.. colalwa- pma· ..,._. que la film: S -

•• 1' e r- _..de illicimr la film: 1111. Un pualD de c:amul --laidos n1111a morfi •• - -6al 

qUe indica lli el ADN la alo 1 ·n-• ..p;, •• • .,. - h que la fiuc M iltfi .... de la 

film: S. ( .Jc.:lüm y_~,, 1993). 

La ..,..nuia aumerica y la loa&ibld de onda - los filclun:a que limitlln el poder de n:solucidn 

de un llislema dptico (Lclunmm y W.cbld, 1993). Debido a esto, el valor del limite de 

raolueidn de un llÜCI09COpio óptico no puede acr __.de 17 000 A (en Robcrtis, 1991). La 

poaibilidad de ret.sar el limite te6rico del mic::RJKOpio f'oll6aico me dio con los avances teóricos 

de deBroglie mbre la naauraJera cxxpuscular y oadulalOria de un haz de electrones acelerados 

. (Camal y Mlynek, 1993). El miCIOllCOpio que utili7.a elec:tnJnes acelerados sobre una muestra 

delpda del objeto de estudio, permite obtener un poder de n:solución entre 0.2 y 0.2S nin. El 

aumento total puede variar entte unas pocas a 1 000 000 veces como m4ximo (Vúquez y 

Echevenfa, 1984) lo que hace visible al ojo humano desnudo un objeto de O.lnm-•. 

El material o_rgúic:o debe adecuarse para ser estudiado en el microscopio electrónico. La 

fijación, deshidratación, inclusión, cortes de la muestra y contrastación son pasos del 

procedimie~to general de cuya adecuada ejecución dependen los buenos resultados. La fase de 

contrastación, que consiste en la combinación de determinados compuestos químicos del material 

orgmüco con átomos de elevado número atómico, es muy importante en el estudio de la 

ultraestructura de~ núcleo intefásico, ya que nos permite diferenciar las estructuras en función 

de cierta naturaleza bioquímiea. La técnica de tinción preferencial para ribonucleoproteínu de 

Bemhard (1969) y la técnica de contrastación preferencial para la cromatina (Vúquez-Nin, 

1973), han sido de gran utilidad para obtener los actuales conocimientos sobre el núcleo 

interfásico. 

si nm 10·• cm 
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En la Íinción pre~ para n'bon~ me ua un ~de contna.sm:ión general 

en el_ que se utili7.a acetato de manilo y posteriormente la acción del 6cido etilendiamino

tetniCi6tico (EDT.A) pua qUdar. preferalcialmente_ los iones de u~ unidos a 

· de80xiribonucleopnJte(nas; por eata razdn, las ribonucleoprole(nu ae obacrvan mú conttastadaa 

que la CJOllllltina cumldo me utiliza eata 1115cnica. Por el contrario, el m6todo de contrutmcidn 

· prefaaleial para la cromatina, el cual usa jcido fod'onlnastic:o sobre 1oS cortes de tejido 

~le incluido en &licolmelacrilato, deataca a la cromatina mientras las 

ribonucleoprotelnaa no aparecen c:ontrumdu. Estas b!lcnicas de c:onll'llSfación, complementadas 

con otru tknicaa como las de electroforesis en &el. sccuenciación de nucleótidos y de 

autorndiop'afia de· alta rcaolucidn (en Busch, 1983) entre otras. han sido utilizadas en la 

investigación pua conocer la ultnlestructura y función del mlcleo. 

A continuación abordan!! la deacripcidn de la esuuctura de los "COmponentes del ndcleo interfúico 

y sus funciones, dividiendo convencionalmente en cuatro. partes: la envoltura nuclear, matriz 

nuclear, cromatina y estructuras ribonucleoproteicas . 

. a. EaYollura nuclear 

El Wmino de cubierta o envoltura nuclear indica que el núcleo está rodeado por una estructura 

semejante a un saco aplanado en vez de una simple membrana. La envoltura nuclear es una 

cisterna del sistema de endomembranas celulares, con una mei:nbrana externa y otra interna, las 

cuales mantienen una región entre ellas, generalmente libre de elementos estructurales referida 

como espacio perinuclear, lumen o espacio intermembranoso. Las membranas tienen alrededor 

de 100 A de espesor y el espacio que los separa, de 100 a lSO A; El grosor total de a envoltura 

es de 300 A, pudiendo ser hasta SSO A (en Robertis, 1991). 

La envoltura nuclear consiste de tres dominios morfológiea y bioquímicamente distintos: la 

membrana externa con ribosomas unidos, la membrana interna unida con la laimina, y el poro 

de la membrana unida con el complejo de poro (Chaudhary y Courvalin, 1993; Hallberg y col., 

1993). 
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El dominio de la membrana nuclear externa se continúa con el retículo endoplásmico rugoso 

(RER) y contiene proteínas características del mencionado retículo. Una de las principales 

funciones de este sistema de membranas es la producción de las proteínas que se integran a las 

membranas, así como las destinadas a la exocitocis (Hallberg y col., 1993). 

La membrana nuclear interna estil unida a la lámina nuclear y/o a los componentes 

cromatiniarios. Se ha propuesto. que esta membrana actúa en la organización tridimensional de 

la cromatina (Blobel, 1985). 

En los poros nucleares la membrana externa se conecta con la membrana m,iclear interna. De 

esta manera la doble membrana es físicamente continua; sin embargo, son muy diferentes 

funcional y bioquímicamente. La membrana interna no contiene ribosomas y con frecuencia se 

encuentra una gran concentración de cromatina en su superficie (Dingwall y Laslcey, 1992). 

Utizando la fuerza centrífuga se demostró la unión de puntos de cromosomas a la membrana 

nuclear de ~lulas vegetales (Comings, 1978). También se ha usado centrifugación de células 

para demostrar la unión de la cromatina a la membrana nuclear y estudios de cromosomas de 

paquiteno en espermatocitos de ratón efectuados con el microscopio electrónico, han demostrado 

claramente.la unión de extremos de los cromosomas a la membrana nuclear (Foisner y Gerace, 

1993). 

La mayoría de los núcleos eucariónticos poseen envolturas con complejos de ·poros nucleares 

(CPN), los cuales son estructuras proteicas que tienen la función de mediar el transporte 

bidireccional de macromolc!culas, así como la dejugar un papel en la organización tridimensional 

del genoma (Sukegawar y Blobel 1993; Hinshaw y col., 1992). El complejo de poro consta de 

dos anillos con un diámetro interno de 80 nm., uno sobre la superficie externa y otro en la 

interna en cuyo centro contienen un tapón desde donde se extienden 8 •rayos• hacia los anillos 

(Akey y Radermacher, 1993). 

Estudios sobre fragmentos de estructuras aisladas de núcleos de animales y vegetales, con ayuda 

de la t6c:nica de tinción negativa y el uso de rotación óptica, han heicho posible observar ocho 
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gúnulos fimo.is·de ........._ ribonucleopiuteica urcgJados en f'orma simarica que da una 

Canoa OC1agonal (Akey y Radamacber, 1993). En su lado nuclear lammát se encuentran los 

púulos mcnciol_._, y los poros~ genc:nalmentc ali--sos con ~ dé nnclnJpl

siau.dos entre sru-de c:romalina c:ondenlMla, que se mlhicrc a una l;lmina fibnMa de pnJlána 

de SO a 80 nm de apmor (en Robenis, 1991). 

F1 canal del pon> se ~tra ocu¡mdo por un lllld&:rial eJecttodenso y amorfo. Malidas de 

~Slcncia eM5ctrica de Ja cmlOllura nuclear, sugieren Ja posible eDslenc:ia de un canal libre de 

csbUcbDa en Cl pon>, al ..-1empon1men1e (PllllM§ y Aebi, 1993) •. Pequeiias mol6culas (~ 

dallllns o mem.) inyecladaa denln> de Ja ~ula difunden a tra~ de Ja envoltura nuclear. El. 

aumento dé ._, molecular uac consigo un aumento en el tiempo de equilibrio en Ja difusión 

citoplasma-ndcleo, y una in~dn de proeána de forma esfmca muy grande de 60 mil daltons 

casi no penetra al miclco. ~ ~tos bacell suponer que el complejo de poro contiene 

un canal cilíndric:Ó llCU090 de unos 9nm de dilimetro y IS nm de longitud, a ttav& de los cuales 

se pueden difundir iones y otras pequellas mol6culas. Sin embargo, aquellas que sobrepasen los 

. 60 Kd, Ja mayoña de las proteínas, ARNs y partículas ribonuclcop1oteicas . son inca¡w:es de 

difundir a tra~ de los complejos de poro y su transporte nucleocitoplas~tico está basado en 

procesos activos asociados con el complejo de poro nuclear ( Feldherr y col., 1984; Featherstone 

y col., 1988). 

Por el CPN es por donde predominantemente, quizá linicamente, se transporta el ARN. La 

·síntesis de la mayor parte del ARN celular ocurre en el interior del nlicleo y etapas subsecuentes 

requieren transportar al ARN mensajero desde el sitio de sín~sis del nlicleo a un polirribosoma, 

localizado en el citoplasma. Desde 19SS, Goldstein y Plaut habían demostrado, mediante estudios 

autorradiográficos de la síntesis de ARN, un transporte de ácido nuclear hacia el citoplasma. Las 

evidencias morfológicas se dieron en la década siguiente, cuando observaron partícuias. 

ribonucleoproteicas atravesando el poro nuclear (Panté y Aebi, 1993) . Como el diámetro de las 

partículas ribonucleoproteicas que pasan a través del poro es mucho mayor que el diámetro del 

canal, se supone que existe un transporte específico por un sistema de transporte activo . 

Además de los canales de los poros, las membranas nucleares podrían cumplir otras formas de 
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transporte, así lo hace suponer la existencia de ATPasa activada· por Mg+2 asociada con la 

membrana y con los complejos de poro. Estas enzimas pod~an contribuir al transporte activo 

de iones y moi6cu1as a ttav& de la membrana (en Avers, 1991). 

b. Matriz nuclear 

La matriz nuclear es un sistema esquell!tico del nllcleo residual con p10J>iedades di~icas que 

tiene su función en importantes procesos biológicos como la síntesis d_e ADN; síntesis, 

. procesamiento y transporte de ARN, y en la acción de hormonas (Barrack·y Cottey; 1982; 

Cook, 1991; von Kries, 1991) 

Las primeras evidencias de la existencia de la matriz nuclear, se obtuvieron mediante el 

tratamiento de núcleos celulares de timo de ternera con soluciones salinas altamente concentradas 

y digestión co_n DNasa. El resultado fue una estructura compuesta principalmente de proteínas, 

interpretadas como proteínas cromosomales residuales. Esta estructura contenía cerca del 8% 

de las pro~ínas no histónicas y 4 % del total de los ácidos nucleicos. La primera observación con 

el microscopio electrónico de la estructura nuclear residual se efectuó usando de nuevo el 

tratamiento con soluciones salinas muy concentradas y digestión con ADNasa en núcleos de 

híaad<> de ratas. . 

Actualmente, la extracción de material nuclear se efectúa con tratamientos de soluciones salinas 

· concentradas, combinadas con un lavado completo en cada etapa para eliininar compuestos 

solubilizados. En extracciones efectuadas en núcleos de hígado de rata, permanecen en la matriz 

nuclear el 10.0 ± O.S7% de proteínas, 1.3 ± 0.21 % de ADN, 29.0 ± 1.68% de ARN y 2.2 

± O.S% de fosfolípidos (Berezney y Coffey 1977; Barrack y Coffey, 1982). En general la 

matriz nuclear representa entre el 10 y el 20% de las proteínas no histónicas del núcleo. 

· El objetivo original de las extracciones había sido describir el mínimo componente residual 

responsable para mantener la integridad esfl!rica del ndcleo. Se han realizaron intentos 

adicionales para completar la digestión de los ácidos nucleicos remanentes, usando altas 

concentraciones de ADNasa 1 y ADNasa A, la estructura resultante es llamada matriz proteínica 
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nuclear. EsCa matriz ~ estructunlda por el 9.8 ± 0.SSW. de prote(nas. menos del 0.01 W. de 

ADN. 3.0 ± 0.12S deARN y2.0 ± 0.47" defosfolfpidos(Barnlck y Coffcy. 1982). Cienos 

ol4ll(M_•OCW1tma RNP - c:a¡mcca de formar catructun1s intmnuclcares que permanecen unidos a 

la ~- perinucleir dentro de condiciones definidas de exu.:ción con altas concentnciones 

de sal (Bouvier y col.. 1985). 

La matriz proteica nuclear consiste de tres compuneates morfológicos distiiltos: una blmina con 

complejo de poros n:siduales. una matriz fibropanular interna y ~tes del nucleolo. 

Una lleCCidn mnaencia1 a trav&. de esta envoltura n:sidual. revela las estructuras características . 

del complejo de poro. las cuales forman una parte intqpal de la envoltura nuclear intacta (Akey 

y Radennllcher. 1993). La 14mina con los complejos de poro residuales es una estructura 

continua que todea la esfera nuclear. su grosor varía de un tipo celular a otro (Verheijen y col., 

1988). 

La 14mina se encuentra entre la membrana intetna y la cromatina periférica en forma de fibras 

entretejictas. se le .conoce como 14mina densa. btmina fibrosa o lámina nuclear. En los 

eucariontes superiores la 14mina está formada principalmente por uno o más polipéptidos 

llamados laminas•. En vertebrados las laminas han sido clasificadas en dos subgrupos según su 

secuencia primaria y propiedades bioquímicas (Nigg, 1989); Se piensa que esos polipéptidos se 

unen a protefnas específicas de la capa lipídica de la membrana interna. la asociación de ciertas 

laminas a la membrana parece ser debida a un derivado isoprenoide que está covalentemente 

unido a la termináción carboxflica de las laminas By laminas A recién sintetiZadas ( Branton,· 

1981). Otros componentes asociados con la 14mina se enlazan a sitios específicos sobre la 

. cromatina en la interfase (l>addy y col., 1990); y con esto guían Ja interacción de la cromatina 

con la envoltura nuclear. 

• La pal.abra esdrdjul.a 16mina se re:riere · a la estructura 
local.izada entre l.a ••abrana interna y l.a cromatina, mientras que 
l.a pal.abra grave lamina se re:riere a l.as cl.aaea de prote~nas que 
componen dicha eatructura. 
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Aunque no se conoce con certeza la función de la 1'mina densa. hay evidencias de que al menos 

juqan un pmpel imponante en la dbolución y csuucturacidn de la envoltura nuclear durante la 

mitosis( en Albata y col •• 1989). 

El enlalDb~ ele Ja envoltura nuclear y las laminas ae deshllcen durante Ja pn>fue. cuando Ja 

1'min& es dapolimerizlllla y la membnna nuclear es fnlamcntada en cisternas y Vesículas para 

luego dispersane en el citoplasma. El reensamblaje tiene Jugar durante la anafue y telofUe, 

cuando mem~ uociadas con cromosomas se fusionan y las laminas se reensamblan a Ja 

superficie del cromosoma. Se ha sugerido que tanto el cleaensamblaje de las laminas, como la 

liberación de la membrana nuclear de la cromatina durante la mitosis, son reguladas por 

fosforilación. La despolimerizllción de la 1'mina nuclear durante la mitósis se debe a Ja 

fosforilacidia de las laminas, en la telofiue se desfosforilan y se polimerizan alrededor de la 

cromatina (Geracc y Blobe, 1980; Nigg, 1992)) 

Se ha demostrado que ciertos polímeros que forman parte de Ja envoltura nuclear y están 

asociados con.laminas, juegan un papel clave en el reensamblaje de la envoltura nuclear durante 

la anafase tardía, así como la unión de las laminas a la envoltura nuclear (Foisner y Gerace, 

1993) 

La matriz interna fibrogranular se extiende por el interior del nlk:leo desde el nucleolo residual 

a la lámina periférica, esta red pMece derivarse principalmente de la estructura intercromatiniana 

del mlcleo. 

· Se han encontrado diferentes constituyentes· nucleares asociados con la matriz, tales como ADN 

recién sintetizado (Hozak y col., 1993), ARN recién sintetizado, recePtores de hormonas, 

antígenos virales, productos primarios de transcripción de ADNr y partículas 

ribonucleoproteicas nucleares de. pequeño peso molecular (Sn RNP) (en Mah y col., 1993). Se 

desconoce gran parte de las causas de esas relaciones; sin embargo, se ha sugerido que la matriz 

nuclear juega ·un papel en el procesamiento del ARN heterogéneo nuclear. 

46 

1 
i 
! 

1 
r.-



La función de la matriz interna granular no es completamente conocida, pero existen evidencias 

que este juega un papel importante en la organización de muchas funciones nucleares tales como 

formación de vueltas de ADN, replicación y transcripción del ADN, regulación y expresión de 

los senes y ensamblado de la cromatina (Cook, 1991; von Kries, 1991). En.la matriz nuclear 

encontramos uociaciones con alaunas enzimas importantes en la replicación de la ARN 

polimerasa y de la ADN metilasa, importantes en la transcripción del ADN (Cook, 1991; Wood 

y Collins, 1986). 

c. C~tlaa 

La cromatina es un complejo de macromol6culas que constituye el material cromosómico de la 

C4!lula no mitdtica (en Karp, 1987), está constituida por ADN, proteínas asociadas y ARN. El 

ADN fue ya descrito en la parte correspondiente a la fase S del ciclo celular, en donde se trató 

sobre la replicación de esta macromol6cula, por lo tanto pasaremos a describir la parte proteica 

y la relación que esta tiene con.la mol6cula de ADN. 

En el nilcleo encontramos proteínas histdnicas y no histdnicas, las primeras son una clase de 

. proteínas búicas con un peso molecular de 8 000 a 26 000. A continuación describimos 

someramente a las cinco histonas que encontramos formando parte de la cromatina. 

La histona Hl tiene un peso molecular de 20 000, es rica en lisina y ampliamente variable en 

las especies. La histona H2A tiene un peso molecular de 13 700, es relativamente rica en lisina 

y, desde el punto de vista evolutivo, es relativamente conservada en las especies. La H2B posee 

Jas mismas características de la H2A. La histona H3 tiene un peso molecular de 15 700, es rica 

en argini~ y evolutivamente muy conservada en las especies. 

En general podemos decir que alrededor de un 25 '5 de los restos totales de ~os aminodcidos de 

las histonas perteriecen a la arginina, histidina y lisina a las cuales se debe la carga positiva que 

poseen las histonas. La lisina ocupa la mayor proporción de todos los aminak:idos; entre 10 

y 20" del total. Exceptuando la· Hl la evolución de las histonas ha sido extremadamente 

conservada en particular la H3 y H4. La relación de ADN-histonas es de l:f (en Karp, 1987) 
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En la rmmatina se encuentran subunidades fundamentales repetidas denominadas nucleosomas 

o cuapos nu que esdn constituidos de ADN e histonas (Kol'nberg, 1981; Inaga y col., 

1991). 

F1 núcleo de loa nuc~ esd f'ormado por un olig6men> de histonas: dos unidades de H2A, 

dos uniclllldea de H2B, dos unidades de H3 y dos unidades de H4. Las tknic::as de dif'racción de 

rayos X y de neutrones sugieren que eSlle ocdmao conforma una CSUÚCtura cilíndrica de 

aproximadamente 1000 A de c1Wneuo y soo A de altura (Grunstein, 1992). ~ ha demostrado 

que las histonas H2A y H2B, son c:a.-ies de int.en:ambiarsc dentru y fuera de la estructura del 

nucleo!IOlllll. 

La histona Hl, al igual que la H2A y la H2B, es inten:ambiable dentto y fuera de la cromatina. 

Sin embargo, no es parte del núcleo del nuclcosoma y pn:senla algunas diferencias con aquellas. 

Las histonas H2A, H2B,H3 y H4 son las proteínas mú conservadas durante la evolución, la Hl 

es la menos conservada de las histonas mencionadas (Kayne y col., 1988). 

La cromatina en su nivel estructural más interna está ordenada de una forma simple mediante 

una subestructura fundamental i;q>etitiva integrada por una agrupación nucleoproteica globular 

discreta, que contiene histonas asociadas a un fragmento de doble hebra de ADN de longitud 

determinada (Grunstein, 1992). Con nucleasa micrococal se obtienen fragmentos de ADN de 140 

pares de bases lo que hace suponer que el nucleosoma posee dos partes diferenciadas. Una de 

ellas correspondería al núcleo de la partícula constituida por el oligómero de histonas y la otra 

a la hebra de ADN de 140 pares de bases (Kornberg, 1981; Getzenberg y col., 1991). Sin 

embargo, las digestiones menos enérgicas producen partículas nucleoproteicas con un fragmento 

de hebra de ADN . equivalente a 200 pares de bases nitrogenadas, lo que hace suponer que 

además de ADN estrechamente relacionado con el octámero, hay una parte de la hebra de ADN 

interconectado entre dichos octámeros. Cuando los fragmentos son mayores, equivalentes a dos 

o más nucleosomas, se puede demostrar la presencia de las. cinco histonas, la Hl puede estar 

involucrada uniendo a los nucleosomas (Komberg, 1981). 
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Los -1tmlos de ..,,,tdjqs .... diftacci6n de .. yos X tan danosttmlo que las hislanas, 

CJU:qlblando la Hl. ~cima-te CllllWIUdada.. Pm" aba pmtie. no .e mpmcian en csaa 

abUClma orificiais lo bulanlC 11 •w• como pma que quepa en ellos - mal6:ula de ADN. 

por lo que- - ~que el_.._., de hi-de la unidlld e:mllUl:IUl'al de ... -

es un complejo ~-= emi-.ucado. El ADN awx-iiado con Ju~ debe alar unido 

a la parte exllleiior del complejo; m Wüca y lup mol&:u1a de ADN, extendida a lo largo cid 

~ .--ría de un jueco de hiSIUnas al sipieftte (Komberg. 1981). 

Los~-- &XIII clifraccidn de neu~ llevados a cabo por John F Pudon y sus colegas 

(Pmdon y col •• 1977; en Bush Vol VI) aponamn pruc:bas de que el ADN ~-situado en la parte 

exterior del nucleo9oma y la inf"onnacidn JRucedente de los rayos X y la microscopía 

elecUdnica, "-1 suponer que la disposición del ADN corresponde a la doble h6ice de esta 

mol6cula ciuoUada" en una heic:e mayor o 11UperhSic:e, ..... aproximadamente dos vueltas en 

tomo a la histona situada en medio de las pcu:tículas. Las dos vueltas de la superhélice deben 

hallane muy próximas entre sí,.pues la hélice de-ADN mide 20 Á (Konberg, 1981; Noll, 1974 

en Bush, 1983). 

Actualmente se acepta que un nucleosoma se estructura cuando las histonas forman un complejo · 

con el ADN. Este complejo, llamado partícula central nucleosomal, incluye en su centro dos 

copias de histona H3 y dos de H4. Este tetrámero H3-H4 está franqueado por dos dímeros H2A

H2B. En el extremo de cada molécula de histona se cree que hay prolongaciones semejantes a 

colas que salen de la partícula central nucleosomal interactuando con otras moléculas. En 

muchos organismos, pero no en todos, la Hl ayuda a anclar el ADN a la partícula central 

nucleosomal (Grunstein, 1992). 

A partir de la disposición espacial, se ha deducido la participación individual de las histonas en 

el plegamiento del ADN sobre el tetrámero (H3). (H4)., este define el giro central de la 

supe~lice de .AJ:?N. Las H2A y H2B enlazan al ADN al inicio, centro y fin de_ una molécula 

de Hl (Adams, 1993). lo que completa la superhélice. 
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Se aa: que Ja cromatina tiene ob'os ni'w:lcs de CU1aqwta:ión como el pR1pUClliD por el moddo 

de mJlcnoidc (Gempev. 1978. en llusb, 1983). en eSllC nMNlelo las lllldmwJmu - dQpuncn de 

f'onna helicuidal CUll un ~ cstemo de 300 A y un ~ iDlano de 100 A y -

inclinaci6n de 110 A por vuellL Cada vuel1a CU11tiene de 4 a 10 "tr'o•Mw. ~ ~ma 

CDlllJW!llleidn de los nucleomlnu pcnnitirfa que ......_te hubiaa 2. 7 DUCleommas por vuel111.,, 

por lo que - ha propuesao que la putc central podría CIOll~ a Ja hUtona Hl, o prolefnas no 

histdnicu u o11U9 elementos de c:onttol o bien ADN desnudo (Finch y JClug, 1976). El dWnelru 

de Ja fibra de cromatina •m situ• es equivalente a ~300 A (G_. de Ja fibra) ello es estable 

y discernible en ~ .....rase. iauaJ q':IC Ja cromatina de inlel'fue aislada despl& de dispersarta 

con di!IDlventes catidnicos. Estas fibras se plalen convertir en fibru de 100 A, las fibras de 

200-300 A son nofcridas como nuclc6meros (Gedges en Bush, 1983) en donde los nucleosomas 

se emi-quetan en forma de solenoide que se camcleriz.a por una cJevm6n de 110 A (el diámetro 

de un nucleosoma) y por un dimnetto de c:en:a de 300 A (6-7 nucleomunlls por giro) formando 

una vuelta del solenoide. Los nucleómeros parecen ser entidadeS de Jos cromosomas metafásicos 

e interfúicos. Su estructura no es clara pero se cree ·que podrían ser in~ en términos 

de variaciones locales en unidades estructurales repetitivas. Miaofotografias electrónicas de 

aomosomas, .revelan anillos de fibras de cromatina que e11111Da1l de un eje central, lo que hace 

suponer que hay niveles superiores de organización (en Alberts, 1989). 

El ADN no es la matriz directa que ordena las secuencias de aminoácidos. Los ¡x>lipéptidos se 

sintetizan en los ribosomas que se localizan en el citoplasma, por lo que se requiere de una· 

matriz intermedia. para transmitir información genética hacia los lugares de síntesis, por esta 

razón, para que la información contenida en el ADN sea interpretada deben efectuarse dos 

importantes procesos: la transcripción y la traducción. 

Mediante la transcripción se producen molc!culas de ARN con una secuencia de bases 

nitrogenadas complementarias al segmento de una de las hebras de ADN y por lo tanto 

complementarias para los genes programados para la formación de una proteína en particular. 

Para que se efectúe ·1a transcripción, las hebras de ADN se separan durante uno o más estadios 

del ciclo celular y f"unciona como matriz a la que se acoplan los ribonucleótidos complementarios 
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maliante el apueamicllto de bues: Adenina. Citasina,. Guanina y Umcilo. RellK:ionadoS con 

Ja mumcripci6n 11e1 encuentran las ARN polimerasas, pRJteínas de alca movilidad y OCIOS factores 

·· (en Avas 1989). 

En los procariontes Ja ARN polimcrasa contiene cinco cadenalÍ difcraltes de polipéptidos 11', 11. 

"• "'• g., agrui-1o5 mediante enlaces secundarios. La molécula activa contiene un ejemplar de 

cala cm1e11& esw-::ffic:a, con CKc:cpci6n de Ja a que aparece dos veces. La unión de ., a las otras 

cadenas no ea.muy finne, de nwnera que es relativainente fiicil aislar el acres-lo 11', /l, ar,, ..,, 

el que ., conoce como parte principal de la enzima, puesto que c3tatiza la formación de los 

enlaces fosfodiester intemucleotfdicos tanto en presencia, como en auaencia de "· La función de 

,, consiste en reconocer sci'iales de iniciación a lo largo de la molécula de ADN. 

Aparentemente la holoenzima ·n:iconoce inicialmente secuencias apareadas dentro de dobles 

hBices intactas, las cuales no son transcritas al ARN. Una vez establecida la unión al lugar de 

reconocimiento de la ARN polimerasa, esta última difunde hacia un punto cercano al de la 

iniciación de la transcripción a un segundo grupo de pares ricos en A T; al que se unen 

firmemente (sitio de unión de ARN polimerasa). La verdadera iniciación de cadenas no comienza 

en la región de ligamento mas estable, sino a unas 6 a 7 bases más allá, a lo largo de la hélice 

doble. La primera base transcrita es púrica. 

Una vez que comienza el alargamiento de una cadena, se disocia del complejo enzima núcleo

ADN-ARN naciente, quedando en libertad para asociarse a otra molécula núcleo. La 

transcripción se efectúa a lo largo del ADN hasta un lugar ·específico que actúa como señal de 

paro, una señal puede ser una serie de poli A. 

La transcripción en los eucariontes sigue la mismas etapas básicas que en los procariontes pero 

es más compleja debido al tamaño del genoma eucarióntico y a la presencia de las proteínas de 

la cromatina. A continuación se abordan algunas particularidades de la transcripción en 

eucariontes. 
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~ ~ de laa fUerzas i6nicas fisiol6gicas de la CIOl11alilm.. dada por la estrucUma de los 

nuci.-1-. propoiciowa un alnliiculo pua la~ (Svuen y ClullkJey, 1990). Pua 

que ~ • 1leYe a Cllbo, lu -=ueaciu J*ORllOIUIU deben ala!' es¡w:ialmeate accesibles a la 

maqubaria de la tnn9Cripcidn (Devlin. 1992; ). Ea neceario que el esmdo de c;om~ de 

la aumatina - al ..-.. el de •a.nt11s de eoUar"' ya que el lllCCIUIUmo nquicre de una 

clesinte&ncidn y claplmmiento del nudeosoma (Adama, 1993). En las demú c:onfonn.ciones 

eml*luetadu incluida la estructura de 30 nm. el ADN eucaridnlico es inaccesible a las proteínas 

que ae unen al ADN y al dispositivo de transcripción. 

~producto intenncdio de la tran1Cripci6n de una unidad tran11cripcional en el ADN, es un ARN 

precunor llamado transcrito primario, el cual es modificado subsecuentemente a una mol6cula 

f'uncional madura. El transcrito primario tiene mayor .ei:uencia ele· nucleósidos q0c el ARN 

final, la cual ha ele someterse a un procesamiento que incluye modificaciones en las bases. en · 

el azúcar, a:arreglo de los anillos de la piridina, formación de h6lices y conformación terciaria, 

adición a la terminación s•, adición a la terminación 3', divisiones exonucléoliticas especificas, 

divisiones endonucleoliticas especificas, divisiones complejas con •splicing• de piu.as y 

f'Ol'lllllCión ele complejos ARN-piotemas. El námero, tipo y onlen ele eventos es diferente en cada 

grupo de ARN y fftcuentemente varía para cada tipo específico dentro de los grupos. 

A diferencia de los procariontes donde una sola mo16cula de ARN Polimerasa es usada para la 

transcripción, los eucariontes tienen tres diferentes ARN poljmerasas: la AJlN polbnerasa 1 

(llPI) que transcribe los genes del ARN ribosómico en el nucleolo, ARN polbnerasa n <RPm 
localizada en el nucleoplasma, transcribe los genes de las proteínas y a la mayoría de los 

snARNs, y la tercera es la ARN poUmerasa m (llPOI) que tambiát se localiza en el 

nucleoplasma y que sintetiza varias clases de mo16culas pequeñas de ARN, ARN SS, U6 

SnARN y ARNt. Estas enzimas requieren proteínas auxiliares generalmente conocidas como 

factores para Iniciar transcripcl6n, de la correspondiente clase de promotores 1, 11, 111. 

Tambi6n requieren de poll~ptldosenlazados a la ~a TATA (TBP) (Aso y col., 1994; Sharp, 

1992). Estas a su vez estml íntimamente asociadas con otros polip6ptidos conocidos como 

factores asociados al TATA (las TAFs) (Pugh y Tjian, 1992) para formar un complejo 
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multiproteico llamado TFllD (Dynlacht, 1991; Choy y Green 1993;) 

Las ARN polimerasas de los eucariontes no se unen específica y directamente al ADN como lo 

hace la ARN polimenua en los procariontes. La interacción entre las polimerasas y el ADN 

requiere de prole{nas acc:esorias con especificidad de SC1Cuenc:ia denominada factores de 

transcripcldn (TF) (en Rawn, 1989). Entre los f"actores de transcripción para la ARN 

polimerasa J esbln TFJA, TFJC, TFJD, UBF-1, SU y TIF-1. Alcunos Factores de transcripción 

representativos de las ARN polimerasas 11 son: TFllA, TFilB, TFIJD, TFIIE. TFJIF, TFIIG, 

TFIIH TFIII Sii, RAP38, RAP74, BTF3, SPI y CTF. Los factores de transcripción de la ARN 

polimerasa m son: TFDIA, TFlllB, TFlllC, Oct-1, SPl, ATF, PBP, TFll~. (Pugh y Tijian, 

1992; Sharp, 1992; Willis, 1993). En el caso de la RPI, RPm, SU y TFIIID respectivamente 

son componentes del factor de iniciación, se piensa que TBP . hace contacto no específico con 

los correspondientes promotores (Rigby, 1993). En el caso de la transcripción de la RPII, TBP 

interactúa con otras proteínas constituyendo el factor de iniciación TFllD y reconocimiento del 

elemento promotor TATA (Ham y col., 1994). 

La ARN polimerasa I actúa a nivel del nucleolo, el producto de su acción es el pre-ARN 3S-47S 

', el cual es precursor de tres mo16c:ulas de ARNr, que en Ínlcleos animales son el ARN 28S, 

ARN 185 y ARN 8S (Palmer, 1993). 

En la mayoría de "los eucariontes los genes de ARNr se encuentran en agrupamientos de 100 a 

500 repeticiones separadas por ADN espaciador no transcribible, en esta regione se encuentra 

. la secuencia promotora tanto en. plantas como en animales (Doeling y· .col., 1993). ·Los 

promotores de la clase 1 consisten de varios sitios de unión que pueden dividirse en tres regiones 

importantes. La primera se extiende a lo largo del sitio de iniciación, generalmente de -40 hasta 

' .a representa l.a constante de avedbarg, un coeficiente de 
sedimentaci6n da io·" seg. 
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. ·- . . . ---- -· -- - - -

+20 • y se requiere para Ja iniri9cidn de Ja AllN ~ L La -cunda _nsidn .e localda 

-lle el nucledtido-40 y -is. ca Ja nsidn de unida de factul'a de bmls::rip:idn TFID, ca1a uni6n 

ayuda a la palimeraa a encun11ar ~el átio de.ññciecidrt. La.._,...,.. .e 

~-lle -ISO y -100, ad implicada - la unidn de~ de tnmcripc:idn <- aa-. 
1989). 

Las .~ de trmw:ripcidn - - • varios .... Jocetiqclge .... del llitio de inicUici6n de 

1aa ~- El TPJD .e - a 1a ftlCida -40, -is y la UBF-1 .e une -lle -120 y -los. 

El TFIC w une al complejo T'FID:pn de ARNr y el c.ctm- SLI lo mee al~ UBF-l:p.n 

del AltNr. A CIOlltinuacidn la ARN poli- 1 .e une a ambos complqos y completa la 

fCJnm!Cidn de la m11quinaria de; la tnnm:ripcidn. Al parecer la actividad trmuicripcional esd 

limimda principalincnm por alter.cidn en la llCtividad de flll::IOlea UBF y su que se uocian con 
RPI (Maeda y col., 1992). En a11>a ~ fm:torea Jeaiden las pmpiedwtca de la RPI de aer 

relativunenm especie •P" lfic:a (Bell y c:ol., 1989). 

Los elementos del ADN que c:ontrollin la ttansripcidn de la ·ARN polimerasa 1 en las plantas 

no han siclo bien definidos perp existen evidencias de que en átas tambiáa existen secuencias 

intms6ücas del ~r (T-yaue, 1992; Vinccntz y Favell, 1989) y de secuencias 

promotoras de la transcripcidn entre los nucleótidos -91 al 22 (Doelu, 1993). 

A.launas de las enzimu que llevan a cabo el p~ento del ARN son partículas 

ribonucteoProteícas. En alaunos casos el ARN componente de las partículas ribonu.cleoproteicas 

ea la subunidad activa de la enzima. Las enzimas cuya subunidad de ARN lleva a cabo 

reacciones catalíticas son llamadas rlbozlmas. Hay cuatro clases de ribozimas. Tres de ellas 

llevan a cabo reacciones de auto procesamiento, mientras la cuarta, ribonucleasa P (RNasa P), 

ea una venladera catalizadora (Gerlach y Robaalia, 1993). 

•convenciona1aente 1o• nuc1e6tido• •e enumeran r••pecto a1 
punto de inicio d• una regi6n que ee tra~•cribe o unidad de 
tran•cripci6n. A 1o• nuc1e6tido• a 1a derecha da1 punto da inicio 
•e 1e a•i9nan va1ore• po•itivos. Lo• nuc1e6tido• •ituados a 1a 
izquierda de1 punto de inicio se 1es a•ignan va1ore• negativos. 

S4 



Un ejemplo de autopnx:esamienco lo tenemos en el ARNr de Tanih:ymena thennophila. Los 

intl'OI-., -=ucncias no codifi&:adona pn:seams en el ARNr reci6l tranacrilD, 11011 n:movidos del 

JlftlCUIW de AJtNr. Una si.....-na o~ l'ClllCCiona en la uniÓn fosfudiester intrón-exdn 

pua dialoc!lr el cmn donador del intrdn. Esta 1-=cidn es promovida por su propia eattuctura . . 

wundaria. El cmn don8dor libre .,_ llimilannente al eni- inbdn-elldn fosfudiester en e1 

aceptol' final del inb'dn. 

La AJlN polimcrasa Il tranacribc los genes de los AJlN premensajeros (ARNm-pre) y. varios 

genes que ClOdifican a mol6:u1as pequeñas de ARN involuaado en el procesamiento de otras 

. moMc:ulu de ARN. Bajo condiciones de tl'IUl9cripcidn basal. TFIID puedC unirse al ADN 

dUectamente o formar un complejo de TFIID inducido por ~ aneglo de flllctores asociados a 

TA.TA (TA.Fs). Parece que hay muchas clues de complejos compuestos de TFIID más TAFs 

y/o~~ (Gn:enblatt, 1992). Posteriormente a la formación del complejo de IID-ADN. 

TFIIF instrumenta· la entrada de poli Il (en un estado no fosforilado) al complejo de 

transcripción.·~ de que el complejo básico estl establecido, TFIIE ayuda a estimular la 

fosforilación del dominio e-terminal del poli n. La fosforilación lograda por multiunidades de 

quinasa. incluidas TFIIH y . TFJU, hacen el ensamblaje ·operacional para iniciación de la 

transcripción y elongación (Li y col., 1994). 

La adición de la estructura cap ocurre durante la transcripción por ARN polimerasa n. Como 

el complejo de transcripción se mueve a lo largo del ADN, el complejo de enzimas "capping" 

modifican la terminación 5' del ARNm naciente. 

Después de iniciar la síntesis del "cap", la ARN polimerasa co11tinúa transc1ibiendo:ál-gcn·nasta 

un signo de secuencias poliadeniladas. Esta secuencia, la cual tiene el consenso A.AUAA.A, 

aparece en el ARN maduro pero usualmente no forma parte de la región codificada del 

mensajero. Mú bien funciona como un signo para la región de hendidura del ARNm precursor 

naciente, alrededor de 20 o más nucleótidos antes. La secuencia de poli(A) es añadida por una 

polimerasa soluble a la terminación 3' que resulta de esta escisión. 
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Muchos de los genes codificados por Ja ARN polimerasa 11, contienen una secuencia de 

consenso• 'l'ATANA similar a Ja caja TATA· de los p~ontes. Se localiza en el lugar 

probable en donde comienza el desenrollamiento de la ~lice de ADN. En mamíferos la caja 

TATA interacciona con un factor general de transcripción llamado TFIID el cual se enlaza con 

la proteína TBP (de TATA-element-binding). Esta proteína esbl involucrada en· la iniciación de 

transcripción de las tres ARN polimerasas (Sharp, 1992; Rigby, 1993) y juega tambi~n un papel 

importante en la replicación del ADN (Komberg, 199; Chasman y col., 1993). El ensamblaje 

del complejo de iniciación procede por encima de la unión del ADN con TFIID (que reconoce 

la caja TATA) generalmente estabilizado por TFII y/o TFllB "(Bungert y col., 1992). 

Entre la resión -80 y -60 existe frecuentemente otro promotor conocido como región CAAT que 

corresponde a una secuencia GGNCAATCT. Esta región es reconocida por el factor de 

transcripción CTF (Factor de transcripción de la región CAAT). Otra secuencia de consenso 

en los pro'!1otores de los genes codificados por la ARN pol!merasa 11 es GGGCGG implicada 

en la unión del factor transcripción SPl. 

Como el ARN esbl estructurado desde el complejo ARN polimerasa, éSte es rápidamente 

enlazado por pequeftas ribonucleoprotelnas nucleares snRNP. Cada una de esas especies de 

snRNP esbl compuesta de un sólo ARN rico en uridina y algunas proteínas. La U 1 snRNP lleva 

a cabo una función esencial en la remoción de intrones por reconocimiento del sitio wsplice" 5. 

Todos los intrones empiezan con una secuencia GU y terminan con AG. Entre estas secuencias 

se encuentra un residuo de adenina situado. a unos 40 nucleótidos más arriba del sitio de 

"splicing" 3'. Estos tres sitios constituyen las secuencias consenso en el ARNm que desempeñan 

un papel importante en el proceso de "splicing" (Rawn, 1989). 

La discrim\nación para remover la secuencia GU esbl acompañada por la formación de pares de 

•se 1e 11ama ••cuenc~•• de con••n•o a aque11as que se derivan 
de1 consenso de varios ejemp1oa que proporcionan un patr6n comOn de 
ios promotores·. 
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bases entre el ARN Ul y Ja secuencia del ARNm pn:ocunor precediendo y plegando este 

din•w:Je6tido. Otra snRNP conteniendo ARN U2 RICXJHoce imponantes secuencias en el extn:mo 

3" del intÍdn. No obstante oba apm:ie de~ cle8pll& enlaDl al JJftlCUIWX' ARN. formando 

un Jarso ~ de pequdlas ribonucleoploflelnu nucleara (SnRNPs) y ÍllCllJl'CS proteicos no

SnRNP. Este pnx=eao se efectda mediante tnuuesfaific:llCi6n que qquierc ATP (Kim y Cin, 

1993) · y cil complejo es llanllldo un spl" M 1 -· (por analo&fa con el gran· complejo 

ribonucleoproleic:o involucmdo en la síntesis de protánas. el ribomma) (Steitz y col., en King 

y Lin, 1993). Este CXJmplejo, el.spliceosoma, es el sitio en donde se efectúan.dos reacciones de 

tnmsestcrific:acidlÍ usando energía de ATP para llevar a cabo la Rlmoción eKac:ta del intnSn 

(Guthrie, 1991). Primero, el nucleótido enlaDldo es ruto dejando un grupo 3'-0H libre en la 

terminación del primer exón y un fosfato S' sobftl la guanosina donadora del intrón. Esta pG 

es usada para formar un enlace no ftec:uente con una adenosina en el intrón. El fosfato 5' de la 

guanosina donadora est4 ligada al grupo 2'-0H de esta adenosina para formar una ramificación 

o estructura ARN en fonna de lazo. Nótese como la estructura ramificada está compuesta 

enteramente de secuencias del intrón. ~ que el lazo esut formado, al final de las 

reacciones el intrón, es removido por un corte que ocurre alrededor de 20 nucleótidos abajo de 

la ramificación. Posteriormente se unen las dos secuencias de exones. 

En genes con un gran número de intrones, los intrones son removidos generalmente en 

secuencia desde la terminación S' a la 3', aunque esto no es del todo estricto. El resultado final 

de todo este procc:so es un ARNm completamente funcional, en donde todos los exones quedan 

listos para dirigir la síntesis de proteínas (en Rawn, 1989). 

· La ARN polimerasa 111 al igual que la ARN polimerasa 11 se localiza en el nucle1J1>lasma y 

transcribe los ARN de transferencia y el ARNr SS. Su función es mejor conocida que las otras 

polimerasas (Willis, 1993). 

Los factores de transcripción de los genes de la clase 111 se unen a realones Internas de control 

(ICRs). En el caso del gen ARNr-_Ss contiene también elementos intennedlos (IE) implicados 

en la formación del complejo de transcripción. Los factores de transcripción TFlliB y TFllIC 
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me unen a laS JCR de los genes del ARNt. El TFilJC se une en primer lugar al bloque B, pua 

posteriormente alineanc sobre el sen mediante el contacto con los nucleótidos del bloque A. Una 

vez que el TFUC • ha unido, el TFllJB se suma al complejo TFC-gen del ARNt. El TFUJB 

no ad en contacto con el ADN, pero ú con el TFCm mediante interacciones proteína-proteína. 

La preaencia de este complejo mbre el sen del ARNt permite a la ARN polimerasa m iniciar 

Ja tnnscripcidn en .el sitio +l. Una vez formado, el complejo de ttanscripción permanece 

asociMlo de forma atable al sen para iniciar ciclos múltiples (Willis, 1993). 

El fin de la tnul9Cripci6n me efecnla, al igual que en pnx:arlf?ntes, mediante un mecanismo que 

depende IOÍmnente de la secuencia del Kido nucleico (Hippel y Yager, 1992). 

El ARN de tnn5t:erencia es modificado por división, adición, y modificación de sus bases. El 

correcto reconocimiento de ARNm por el ARNt y la correcta aminoacilación del ARNt 

específico, es importante (Lee, 1993) y necesita ser riguros3mente controlado. Gran parte de la 

especificidad de la función del ARNt reside en modificaciones de sus nucleótidos. 

Los productos de transcripción de un gen ARNt contiene seeuencias de nucleótidos extra_ en 

ambos extremos !§'y 3' con respecto a la secuencia de ARNt maduro. En algunos casos esos 

ttan9Critos primarios contienen intrones en la región del anticodón del ARNt. La reacción ocurre 

de manera bien definida pero no necesariamente en un orden temporal rígido. Al principio, el 

transcrito primario es ajustado (o cortado) de una manera no esPecífica para producir una 

mol6cula t>recursora. Despu& la ribonucleasa P remueve el extremo 5' por división 

endonucleolftica. La terminación 3' se corta exonuclcolíticamente, seguid.o por síntesis de la 

terminación C-C-Ao,,. La síntesis del nucleótido modificado ocurre en cualquier orden relativo 

al corte nucleolitico. El intrón removido es dictaminado por la estructura. secundaria del 

precursor y es llevada a cabo por un sistema enzimático de dos componentes; una enzima 

remueve el intnSn y la otra sella la cadena de nucleótidos. 

Los nucleótidos del ARNt son los más altamente modificados de todos los tipos de ácidos 

nucleicos. Mú de 60 diferentes modificaciones que se efectúan en las bases y en la ribosa, 
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· requiriendo aln:dedor de 100 diferentes reacciones enzimilticas, muchas son simples metilacines 

en una .Sla ft!lllCICidn, pen> ob'as irivolucran mdltiples RJaCCiOU:CS· 

Una enzima o conjunto de enzimas pnxluce una Da modific:acidn específica de un sitio en mú 

de una especie de niolámlas de AllNt. Enzimas ..,.nidas o conjuntos de enzimas producen la 

misma modificacidn en mú de un lugar en ARNt. En otras palabras, la mayoría de las 

modificaciones enzimticas son especfficas de sitio o de secuencias de nucledtidos, no de ARNt. 

Todas las modificaciones del ARNt son efectumlas posttanscripcionalmente. La mayoría son 

completadas despuá que el precursor del ARNt ha sido ajustado al tamailo del ARNt maduro. 

d. Estnacturas rlbonucleoprotelcas 

Las estructuras ribonucleoproteicas se pueden dividir en dos grupos: el nucleolo y las 

ribonucleoprotelnas extranucleolares. El nucleolo es el sitio de síntesis y procesamiento de ARN 

prerribosomal (pre-ARNr) y del ensamblado de ribosomas, las partícu!as ribonucleoproteicas 

extranucleohues son . lugares de almacenaje y/o transporte y/o procesamiento de ácido 

ribonucleico. Las partículas ribonucleicas extranucleolares son: las fibras pericromatinianas 

(FPC), granulos pericromatinianos (GPC), cuerpos espiralados (CE), cuerpos nucleares (CN) 

y gránulos intercromatinianos (en Jiménez García y Segura-Valdez, 1993). 

Nucleolo · 

El nucleolo es generalmente esférico y su diámetro varía entre una a tres micras. Se forma en 

un sitio específico del cromoson:ia, el cual es llamado organizador del nucleolo o Nor (Nucleolar 

Organizing RegioÍt), a partir del cual se trascribe el pre-ARNr. Los genes de ARNr ·o ADNr, 

son transcritos simultáneamente a partir de una hebra continua del ADN. Las moléculas son 

. procesadas en el núcleo en donde también pueden unirse con proteínas ribosomales para formar 

subunidades ribosomales inactivas o precursoras (Ritossa y Spigeiman, 1960; Miller, 1973). 

La ultraestructura del nucleolo ·difiere un poco en los diferente organismos pero en general 

consta de los centros fibrilares, la región fibrilar densa y la región granular. 
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Los centros fibrilares son regiones con baja densidad a los electrones. Estúl constituidos por 

fibras de alrededor de SO A de· espesor las cuales se encuentran rodeadas total o parcialmente 

por el componente fibrilar den111>. Contienen ARN polimaasa 1, el f'actor de transcripción 

nucleolar y obas plOCefnas nucloolarea. Esta - ha sido inlelpl'elada como una estructura de 

alnmcenamiento de ADN interw::tivo mantenido en . -rva y me ha demostrado que la 

transcripcidn del DNAr ocurre en la periferia de los centros ~brilares (Mirre y Stahl, 1981). 

·Mediante autorradiografía _se ha observ~ la biosíntesis •in situ• del ARN prerribosrimal en 

la parte fibrilar del nucleolo (Angelier y col., 1979). La síntesis _de ARN prerribosomal se 

completa tan pronto como las fibras ribonucleoproteicas alcanzan su nulxima longitud y no hay 

liberación de la correspondiente fibra, esto resulta de un alniacenamiento de esas fibras por un 

período de tiempo. De esta manera los componente fibrilares densos representan la forma 

transcripcionalmente activa del _nucleolo. 

Las moléculas de ARN ribosomal producidas en la zona de los componentes fibrilares densos 

. se asocian con proteínas y se procesan en la forma de una red de ribonucleoprptefnas embebidas 

en una matriz fibrosa. Recientemente se han localizado los genes de ADNr en la región fibrilar 

densa del nucleolo por medio de hibridización in situ ultraestructural, lo que es compatible con 

los resultados de autorradiografía (Jiménez García y col., 1993). 

Los componentes granulares se constituyen por partículas individuales de ARNpr conteniendo 

las moléculas de ARNr precursor, (Knibiehler y col.,. 1982). Los nucleolos inactivos en la 

síntesis de ARN ribosomal carecen de zona granular son predominantemente de estructura 

fibrosa. 

Además de las regiones anteriormente. descritas, el nucleolo puede contener una región fibro

granular, conocida también como nucleolonema. En ocasiones se encuentran en él, espacio 

ovalados o esféricos ricos en pre ARNr y muestra la presencia de fibras dispersas, a estos 

espacios se les llama "vacuolas nucleolares" (en Jiménez-García, 198S) su presencia, número 
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y tamaño se han correlacionado con las condiciones fisiológicas de la célula. 

1>ea¡Ká de una extl'llCCión salina, en el nuclcolo se observa un material amorfo con fibras y 

granos a la que se ha nombrado matriz nuclcolar (Jordan, 1984) . 

...... pericraauitJnla 

La utilización de la t6cnica de Bemhard, permite visualizar estructuras que contienen ARN y 

. proteínas, esto es ribonuclcoproteínas (RNPs). Monneron y Bemhard (1969) descubrieron las 

partículas fibrilares en la periferia de cúmulos de cromatina las cuales denominaron fibras 

pericromatinianas (FPC). 

La táScnica de Bemhard, que es una tinción negativa preferencial para estructuras RNP y la 

autornidiograffa de alta resolución después de encubar a células por un corto tiempo con uridina 

tritiada (Fakan y Bernhard, 1973), permitieron deducir que las FPCs contienen ARN recién 

transcrito sobre la periferia de la cromatina condensada, es ~ecir el ARN mensajero inmaduro 

(prc-ARNm) y proteínas relacionadas con la maduración del prc-ARNm. (Fakan y col., 1984). 

El diúnetro de las FPCs mide alrededor de S nm, aunque su grosor presenta gran variabilidad 

ya que pueden medir hasta 20 nm. El número de estas fibras es muy variable, se incrementa 

notablemente cuando en la célula se estimula la transcripción del ARN (Nash y col., 1975). 

G...- perleromatlalanos. 

Estas estructuras fueron descritas por Watson en 1962 como de tipo granular, distribuidas en Ja 

periferia de cúmulos de cromatina. Los gránulos pcricromatinianos (GPC) miden alrededor de 

· 40 nm de diámetro .y estlln rodeados con un halo transparente a los electrones cuya naturaleza 

se desconoce. 

La natural~ RNP de los GPCs fue descubierta mediante la.tc5cnica de Bernhard y al igual que 

las FPC son sensibles al tratamiento secuencial de pronasa y ARNasa (Monneron y Bemhard, 

1969). 
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C\Wldo el mdllboliuno de la c61ula - altaa, puede producine un nomble mcr-tD en el 

adinero de GPC. E.ao e puede efectuar po.-~ de la tcmpaanua. infeccida vinl o la 

~.de~ como el clonuo de c:mlmio, Ju cuales disminuyaa el .,._miento 

de AltN 11 1 .... .., nuclear (AJtNhn) y el tnmpxte de cmuctum RNP (Plrvion y Lans. 

1980). 

Jnw:sdpciÓnea nicienllea erectu.das en ~ulas de la prdsaata --.bal de i:ata CUb1lda -1aron 

que el númenJ de Jos pallOS pericromatinian es un "19" m6s allD que el conUOI y que una 

inyecci6n de lal CiWle*w awsa.en 15 minullDS - reducción a ni,,._ del 33" - iapeclD a 

los c:aatmdoa • P'Or otra parte la autonadiopafta de alta raolucidn demostnS que el tnnspone 

de AltN previamente sinleliudo aumenta mucho l1W que la sfnllellis. EStus resultados sugienm 

. que los panos pericromatinianos contienen ARNm de pocos genes al~ en el n\\cleo por 

restriccidn en el llanSpOrte Ncia el cilOplasma (Bchevenfa y col., 1991). AJ pa._- estas 

estructuras estlin macionadas c:on el alrnac6t y/o ttanspOrte de ARNm maduro (Vúquez-Nin 

y col., 1983; Echevcnía y col., 1991). 

c.....,_ espar.1ac1m 

Los cuerpos espiralados contienen material relacionado con el matabolismo del pre-ARNr y de 

pre-ARNm (Br.uch y Ochs, 1992) 

Los cuerpos. espiralados (CBs) son organclos nucleues en las cuales hay alaunos factores del 

spllcin& como so~ los snRNPs; Se observan algunas veces en asociación con. la periferia del 

nucleolo, no contienen ARNt SS, ni 28S. Esto se contrapone con la función pn>pueSta para los 

CBs en la maduración o transporte de ARNt, como anteriormente se ha su&erido. Se han 

· presentado evidencias de que CBs son estructuras cinéticas y que la f"onnacidn de CBs 

conteniendo snRNP regulada en inteñase y mitosis. Por otro lado, contienen tambii!n U3 snARN 

(Jimi!nez-G8":ía com. per.). Su función resulta eniam4tiea pues contienen factores de 

maduracidn, tanto del pre-ARNr como del pre-ARNm; sin embargo, no contienen las molt!culas 

substrato. 
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Durante la mitosla; los CBs 1e ·*-taJllblan, coincidiendo con una fosforu.cidn de la p80 

coilina específica de la mitosis. La coilina muatra _. una fosfoproteúla que es foúorilada al 

. - en dos sitios durante la mitmi•. Loa CBa se -fonnan en n\k:l- hijos despuá ele un 

pedodo durante el. cual no 1e ~- Loa cuerpoa eapirallldoa 80ll diMmicos oqaneloa 

nuclearea y se ha propuesto que la interM:cidn de las .anllNPa"relllcioluldas con el splicina coa 

CBa puede ser importante para su participM:ión en el procesamiento o transporte de pre-ARNni 

en.c:aulaa ele mamíferos. 

Gn-~ 

Loa &dn~ intercromatinianos 80ll estructuras aranulara de 10 a 20 nm de di4metro que se 

loc:aliian formando c'1mulos entre la cromatina compacta (Swift, 1963). Al parecer son 

estructuras relllcionadas con el al"111C61 y/o enamblado de protc{nas y ARNa, involucnidos en 

el procesamiento postranscripcional del pre-ARNm. 
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. u~· OBJETIVOS 

. . 

A. Definirla~ 1'.1-~·ul~ del ndcleodeplmttaapenenecienteS 

a pupos laJlon6niicos de di81inliOla niveles CNOIUti'VOS. 

B. Estudiar posibles cambios en la ulhaeStnlc:tura del ndclcO' celular interfúico derivmdo de los 

procew evolutivos en los pandes arupos de veaecales,.en Pmti~lar los rdacionados c0n el 

p1oceao de maduracidn del pre-RNAm. 

C. Determinar si las diferalcias estructurales de los ndcleos estudiados pueden 9el'Vir como base 

para inferir aspectos evoluticos en grupos taxonómicos de los veae&a1es. 
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ID. MATERIAL Y MÉTODO 

El eatudio de Ja uhraatructura celular - luice en i......,._ f'oCopiUic:as. En catas iima- ha 

de efectuane el RICCJllOCimienl y eumntifK3cidn de lu alructUlas que intecran al ndcleo y en 

general los estudios de la ~ula. El lllldaiaJ bicJl6cico debe procesane de f"onna adecullda pua 

90pOdar las condiciones inlanas del micl'OKOpio elecbdnico. pua efectuar la ~ y 

obeener la imacen en una placa fotosdfica.. El proce8D consta de los siguientes~ generales: 

fij.cidn. deahidramcidn. pranclusidn. inclusidn. corte. contraste. f'otografia y aúlisis de la 

imqen. 

A.Ji'Qllddn 

La fijKión es la _preservacidn de la estructura de un tejido vivo despuá que ha dejlldo de 

efectuar las funciones vitales. Este f"en6meno implica la suspensión del proceso de autolisis a la 

vez que el fe!jido - protege contra deterioro durante las siauientes elapllS a que ha de somCtene; 

- de esta m.nera. el fijador es una solución hecha con una o iruts suscancias que intenumpen los 

procesos bioló&icos, conservando los tejidos vivos de la manera nuls semejante al estado en que 

se encontraban (Luft. 1992). 

Para fijar el tejido. el material leleccionado debe dividirse en ftagmentos menores a un 

milímetro cúbico. Estos ftagmentos se introducen en un recipiente que contiene un volumen 

adecuado de una sustancia fijadora. Las sustancias que iruts se ·utilizan para este fin en 

microsco~ electnSnica son el glutaraldehf'do (Sabatini y .col.. 1963; Hopwood.1972) y el 

tetraóllido de osmio (Poner y Kullman, 19.53). aunque tambiál se utiliza el formaldehf'do y 

permanganato de potasio entre otros (Kettering. 1971). 

El glutaraldehf'do es un compuesto f"ormado por una cadena de .5 cariJonos en cuyos extremos 

se encuentran arupos funcionales aldehf'dicos. Estos arupos aldehf'dicos reaccionan con los 

· grupos amino de los aminoácidos que estructuran a las proteínas y se estableeen puentes entre 

ellas. De esta manera se fortalece la función estructural de las proteínas (Hapwood. 1972; 
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Ricbards y Knowles. 1968; Purm:cbia y Mittler. 1972). 

El 1ldla6Jlido de -m. a ditiia&a:ia clel ~. af"ecla a._- nwf6ndu lipMice• - -

dable Ji&wl!uu .............. .,._....,.,. .. ~elllle ... """*'''"de lfpidos. Como 

el osniio es - mdal pamlo. no do fija a la cSuJa. ~ bna cow•q..,._ a111e lm ~ 
de osmio y In uwa••1~11M celulues. Jo cual Ju tmce ~ dalm y visibles 

al miclQscopio elcicttdaico. El ldlllllbido de ndllnio p..te utilizanc con lm a-~ que 

el tletl'll6Júdo de cmnio (NailD y col., 1991). Como 1m ~ ••deMdic09 ~ ~ 

protelnu y el tdn6Jr.ido de omúo MJlne los Upidos. cuando lle utilizan ... dos IUSlancias 

· sucesivamente como fijMoraa - - mismo Cll!jido, pw lo ·senaal lle obtiene eJu:elcnte RSUlbldo 

clel material en estudio (llopwood y Milne, 1992). 

El f'ormaldelúdo Kbia de .....- llhnilar al glulamldehfdo. pao como sus mol6culas - mú 

pcqueftas y tiene a61o un grupo c:ubonilo, la f'onnllci6n de puentes eni- promínas es menos 

eficiente. No obstante cuando lle usa mezclado con &1utaraldehldo se obtienen buenos raultados. 

Los fijadores aon fluidos que estabilizan los constituyen~ del tejido tan l'iipido como es 

· posible. Para que el fijador actóe adecuadamente es necesario utilizarlo en concentración, pH 

y temperatura adecuada al tejido en proceao. 

La calidad de la fijación depeÍlde de la invariabilidad en el pH durante el proceso de fijación, 

por lo que debe utilizarse mezclado C:on un amortiguador (Luck, 1980) que conserve el pH entre 

· S.S y 7.S. El uso de soluciones de f'osfato y cacodilato como amortiguadores evita los cambios 

dnlsticos en el pH del tejido en donde se efectlla la fijación y c;on esto se evita la producción de 

artificios (Bozzola y Rusell, 1992). Por otra parte los amortiguadores adecuan la tensión 

osmótica del vehículo del fijador ( Vázquez-Nin com. per.) 

La fijación en este trabajo se efectuó en fragmentos de la. planta de un tamailo menor a un 

milímetro cllbico. Para esto se usaron los siguientes procedin:iientos seglln el caso. 
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Paraf"onnaldebído-Glutaraldebído. La fijación se efectuó con una mezcla de 

paraformaldehído 3.4" y glutaraldehído 6.4'K> en partes iguales. Por cada 10 m de esta 

mezcla, se usó 4.S m de piperazina N-N bis (Kido 2-etanol sulfónico) 0.08 M como 

amortisuador y 6.2S mg de cloruro de calcio. El tiempo de la fijación fUe de 24 horas 

a una temperatura de 4 ºC. 

B.· Desbldratacldn 

La deshidratación es el proceso de reemplazar el agua que contienen las células, con un fluido 

que actúa como solvente entre el medio acuoso de la célula y el medio hidrofdbico del material 

utilizado ~ la inclusión. 

Una. vez que los fragmentos del material en proceso han esUldo inmersos en el fijador durante 

. el tiempo necesario, se procede a la deshidratación del material biológico. Para ello, se somete 

a la acción del alcohol etílico o acetona aumentando gradualmente su concentración hasta llegar 

al alcohol o acetona al 100". La deshidratación es necesaria porque la resina epóxica que se 

ha de emplear en el paso siguiente~ que es la inclusión, no se mezcla con sustancias acuosas. 

Ademó, si no se .deshidrata, el agua causaría problemas en la columna del microscopio 

electrdDico ~la y Rusell, 1992). 

Para la deshidratación se util~ en algunos casos acetona, P.Cro en la mayoría se usó alcohol. 

ACETONA. La deshidratación con acetona se efectuó al 2S, SO, 75, 95, y 100%. en una 

mezcla ~na-agua. El tiempo en cada mezcla fue de IS miitutos. Se hicieron dos 

cambios en acetona al 100"· 

ALCOHOL. La deshidratación se efectuó mediante alcoholes con uri aumento gradual 

en su concentración. El alcohol inicial fue de lO'K> y se fue aumentando de 10 en 10 

grados hasta alcohol absoluto, en este 11ltimo se hicieron tres cambios. El tiempo en que 

·se mantuvieron los fragmentos en cada alcohol fue de 10 minutos con excepción del 

alcohol absoluto en donde estuvieron 30 minutos. 
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c. I'ftl,,,..esl6n 

.Previo a Ja incl..Sidn. el material biokSgico nquiere de un proceso en el cu&l. el contenido 

__..,del tejido - sustituido por una su.mncia aipmz de didw:r el material que ha de usane 

. pma la inclumidn. 

D. •wrle 'f1 

La inclmidn es el pRJCCSO por el cual el agente deshidralante o fluido de transición es 

ftlelllplawlo por mon6rneros plúticos líquidos (Hopwood y Milne. 1992). Los pblstic:os mú 

mi•izadoe pua este fin -= Ppdn. Aniklica. veo (dióxido de vinil hexano). compuesto dacrito 

por Spurr Y siicol metacriJato. 

Para incluir con epdn. el material·deshidralado me inttodujo en óxido de propileno. El óxido de 

propileno ea un aaente int.ermediuio que condiciona el tejido para la pre-inclusión. La 

preinclusión ~ste en introducir el material en una mezcla de óxido de propileno y una 

lllC%.Cla epóxica al so" durante 24 hrs a temperatura ambiente. Después de la pre-inclusión los 

fragmentos ae colocan en moldes prisnmticos o cilíndricos. con extremos estrechos y se les 

· aarep resina no polimeriuda de una mezcla epóxica • 

. Los componentes de la mezcla epóxica son: una resina. un· polimerizador y un acelerador. 

Generalmente la resina es epón 812. El anhídrido dodecil succínico (DDSA) y el metil 2,4,6-

. tridimetilamino fenol (DMP-30) son el polime~or y acelenidor respectivamente que se usan 

el las mezclas epóxicas. 

Para la arajdita se usa el mismo polimerizador y acelerador- mencionados para el epón. En el 

caso la resina VCD, el polimerizador es el anhídrido nonenil succínico (NSA) y el acelerador 

el dimetilaminofenol (DMAE). Además se agrega un plastificador que puede ser el diglicidil eter 

de polipropilenoglicol (DER 736) (Hopwood y Wilne, 1992). El material de inclusión se somete 

a la acción de calor ·para polimerizarse y adquirir ciertas condiciones de plasticidad y dureza. 

·Cuando se usa el medio de inclusión de Spurr, la deshidratación se efectlla con acetona y se 

68 



preincluye con mezclas graduales del medio Spurr y acetona. 

El ..., de mellliCrilato es un ~ alternativo para la incluaidn. En este cuo no se efcctda la 

de8bidraalcidn aquí maacionada ya que el tratamiento del material bioldgico con mec.crilatoa . . 
pmduales deshidrata, 111 tiempo que 11C ~ preparando para la inclusión (Honbin y col., 1991) 

La incluaidn, llCpln la finalidad del trabajo en el material vegelal, ac efectuó. en epdn, Spurr o 

en &lic:ol llldllcrilato. 

EPÓN. Despu6s de la deshidralacidn, el material se trató con tres cambios de óxido de 

propileno dUJ'llllte 20 minutos para luego preincluir en una mezcla de óxido de propilcno 

y ep6n 509' durante 2" horas a temperatura ambiente. La inclusión se efectuó en una 

macbl hecha con cp6n (5.07 cr>. DDSA (3. 7 cr>. NMA (2.2 ar> y DMP (0.17 gr). La 

polimeriz.acidn fue a 60 ºC durante 24 horas. 

SPUIUl. Dcspuá de la deshidratación, el material biológico se infiltró en medio de 

inclusidn Spurr y acetona en las siauicntcs proporciones: 2, 4, 7, 12, 25, 40, 60, 80 y 

1009'. El tiempo en cada una fue de una hora. Despu6s se dejó por 12 horas en medio 

Spurr recientemente preparado para lue&o polimerizar a 60 ºC por 16 horas. 

El medio de inclusión de Spurr se preparó mezclando 2.5 gr de vinil cicloheno (VCD), 

1.5 gr de di&licidil ether de polipropilenglicol (D.E.R. <736) y 6.5 gr de anhídrido noneil 

succfnico. Esta mezcla se agitó durante un minuto y se le agregaron 8 gotas de 

dimetilaminoctanol (DMAE) con una pipeta de Pásteur. Se mezcló durante dos minutos 

con qitador. La cantidad final fue de 11 m, suficientes para la pre-inclusión. Para la 

inclusión se preparó de nuevo el medio. La polimerización se efectuó durante 16 horas 

a 70 ºC. 
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·GLICOL METACR.ILATO. DespiJ6s de la fijación se introdujeron los c::orta en 

glicolmetacri1ato (GMA) al 70, 80, 97S, durante 10 minutos en cada concentración. 

~te los ccxtes se pusieron en una mezcla de GMA y 9Dluci00 de inclusidn no 

polimerizada (50"-50S) durante 20 minutos y luego prepollmero durante un dfa. Se 

incluyó usando Qplulas de aelatina como recipiente y se M>metid a luz ulttaviolela pua 
. la pOlimerizacidn. . 

E.Corte 

El material biolesaico incluido en la resina se encuentra en condiciones de ser dividido en cortes 

lo suficientemente delgados para ser observados en el micn>scapio electrónico. Para esto primero 

. hay que seleccionar el tejido que es objeto de estudio mediante la elaboración de una pirlbnide 

en la resina que lo contiene, desechando el material que rodea al tejido. Con el microtomo se 

hacen cortes semifinos (1 o 2 micras). se contrasta con azul de toluidina y se observan con el 

microscopio óptico para determinar la región en donde se encuentran las ~lulas que interesan. 

Posteriormente se hace una pirllmide mú pequefta que contenga a dichas ~lulas y se procede 

a hacer cortes_ de un grosor menor de 90 Á con el ultnunicrotomo (V<izquez-Nin y Echeverria, 

1983). 

El ultra microtomo es un instrumento para cortar el material incluido en ·lúninas lo 

suficientemente delgadas para ser observadas en el microscopio electrónico. El bloque en el que 

se a hecho la ~ide se "sujeta a un brazo móvil del instrumento; éste, mec4nicamente lleva 

el bloque hasta una cuchilla de vidrio o diamante. Junto al filo de la cuchilla hay agua en un 

recipiente hecho para tal propósito. El brazo móvil del ultra microtomo lleva el extremo de la 

· piramide al filo de la cuchilla y se efectlla el corte, este se desliza sobre la superficie del agua 

y se mantiene flotando. El braz.o móvil retira el bloque de la cuchilla para efectuar un nuevo 

corte. Según se haya graduado el avance del brazo se puede obtener una hilera de cortes color 

dorado, plateado o aris. dependiendo de lo grueso del corte. 

Los cortes semifinos se efectuaron en un utramicrotomo Sorval MT-1. Se montaron en un 

portaobjetos y fueron teñidos con azul de toluidina para locali:mr la región más adecuada. Los 
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corta ubafinoa de 8> a 90 nm .C hicieron en un ullnmk:rot.omo S«val MT-2 y ., .-1an111 

. ai - rejilla.. 

P.C.... ... 

Las CDdDa ...._de_.~ en el micro9capio electr6nico clebal de w contrutlldos; para 

Id prapdllilD. los cortes que nac.n .. el recipiente de la c:udailla • recos- con wa rejilla de 

cobre -ip~..,_ con pinm especi•les. La n:jillas se encuentran recubiel:tas_ en una de sus cuas 
por una mcmbw de f'onnvar. La m que contiene la membrana e5 la que se pone en contacto 

con los ~ Para. que .., .uüenn. Los eones montados en la rejilla se encuentran listos para 

_. conUUll!doa (Vúquez-Nin y Bchevenfa, 1983). 

El contl'Ule con~ en obtener en tu estructuras biold&icas difCrenclas de densidades de ft>mos 

de elev.to nllmao alldmico. Esto .e lapa aplicando a los cortes montados en un soporte, 

10luc:iones de sales de metales peuclos que tengan afinidad por las mol6culas orgmücas 

· (Vúquez-Nin·y P.cheverria, 1983). Generalmente se hacen dos tratamientos slicesivos separados 

por lavados de qua de•rilada. en el primero se utili:l.a acetato de uranilo (Tandler, 1990) y 

~- citrato de plomo. 

· Pana contrumr •- ·cortes se prepara una caja de Pctri con un papel parafilm adherido en el 

fondo del recipiente. Sobre el parafilm se coloca una gota del contrastaste. Para mantener una 

atmósfera hllmeda dentro de la caja se coloca un al&odón empapado con agua. Cuando se desea 

evitar el bi6xido de CIUbono (contraste con citrato de plomo) se coloca también un vidrio de 

reloj pequefto con hidróxido de sodio. En estas condiciones los cortes se ponen en contacto con· 

el contrastaste, haciendo flotar la rejilla sobre una gota de éste, durante el tiempo necesario. 

Después de que 1- cortes montados en la rejilla estuvieron en ·contacto con cada una de las 

sustancias de contraste, se lavan con unas 40 gotas de agua bidestilada y se secan poniendo una 

orilla de la rejilla en contacto con papel filtro. 

Una v_ez efectuado el contraste se pasa a hacer la observación en el microscopio electrónico y 
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.. • -49 ................... - ..... 

• a -= ..., 1a llalic:a • lillc:idll ¡a~ .-. 
11iliilllll-C1hwlllll4.-~'lmll• (ED'l"A). Se lliL:iaw ~.-......_el......,•• ' ...-
qmeel 4 cjen:iaa-widll. 7-= .._lacC1Gm1-1n•ici"lll1wa ,_._--...e__..., 
SS (pH 4). EDTA 7 c:ia.o dB ,.._, 3S. 

-•m&m - la njilla alUwicaca m c:a•a.,it• - cada - dB las --mc1·-· CAiilb a • - .._ - _. ... ¡ .... m 1 fiO .......... '*'"'ihdl! y -

_.,.. p•;e...t. uBa csilla de la ftjilla - -Z• - ..... filtrv_ 

G, .... a~ 

ID lllMlllilll. ppr~_!lllllmdOo• pma - ..,_.Ya::idn • illlnJduce al micacw:q¡io cleclrdnico. E.se es un 

~que utiliza un lulzdBelecbuaes acel nKloe puainwiiarl8 muestta yoblalea- una 

i ...... de la misna - - panllllla fl.--le. Ellla inul&cn plwle obtenene en negativos 

~a bmlá dB un düpO.imm cspecilll que contiene d insttumenlD. 

e,~de .. .._.. 

Los miclCMCCJpios cJectrdnicos de tnmsmisidn tienen un poder~ resolución entte 0.2 y 0.2S nm 

y un aumcnlD variable. de algunas decenas a 500 000 como l!Qximo. Para hacer más cómodo 

d estudio de la imacen, se amplía el negativo fotogdfico obtenido en el microscopio electrónico 

(Vúquez:..Nin y Echeverrfa, 1983). 

El procedimiento general arriba descrito tiene en principio que adaptarse para obtener los 

mejores resultados seglln el material biológico utilizado, esto implica poner •a punto• la tknica, 

principalmente de fijación. 

Las c:4!1ulas vegetales poseen vacuolas y pared celular. Estos organelos influyen 

determinantemente en el procedimiento de fijación. La pared celular funciona como una barrera 
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.- dificvJta la 11 • ~ de las .. ....,...; .. lij&duwas lw:ia el ÍJl'olDplasma mienUu que Ju 

"9rW'hmo JIOI'. MI a1t1J c:inaMmido de ._-. diluJe a didlaa •• iH. La varimbilidlld de la 

--•-• W mll:uc:luna ..-que un pl'D""'i......__, dlil .-m dedo w;jido, - ineficaz ---
C- .e puede ... a::iar, el mlieDdo - - ~ .,._ ..... .;_. ele una fijacidn qufmic:a 

-. _..... pw dellüdlillllti6n e inclu8da - - raina hidlilllNllica.. EMe plUCIC90 pnmen1a 
dmu j• pma llla ........ ya que f*UW- plntida y/odiñ w P"n de U- ;wpnicos y OIAll 

... c•s ......... (Lcb.-nn y col., 1991), por lo que la wlrcueeidn de la e&:nic:a para Cllda 

· ......- - panicular RllplÍllre de -'JOS con di.m.. fi_¡.dons, me:rclu ile los W- en 

••. pupwc:ioaw. ~ tiempos de fijlK:idn, distiJdu temperatum, y WIO de vacío 

dunnle la tijsciéln. 

De ~con Jos ·DWdea de evoluc:idn alablecidos 1J9A la.a planlU 8CIUales ('YCI' fig 6) se ha 

adrccÍ'...SO a Uha lacnlC:a como miembro de Ju alpa -*a, a P.si""- """- como 

aepm:ílatame de lu primens püntaa leiaeilbea, 1J9A los niveles in~os entae los primeros 

·.ac1 ·~ llDl:ttiltleA y la.a püntaa -pe1iores .e ~- a Manutia lalca (helecho) y 

~ malcana (Cicadka) y entre las plantas . superioaa a T"1UlWCIOft ojflcinalis 

(dicdi~) y zea mays (~). A manera de testigo ac tomo a AIUum cepa 

(cebolla) por w la planea mú ampliamente esnadi-W en cuanto a ndcleos se refiere. 

·A c:on.muaci6n 1e paaenta el proceso particulare utilizado en los trabajos exJJ«:rimentales de esta 

tesis en cada una de las plantas. 

l . ....__ pmtlculares 

t. UIWJ lladuea 

La planta .e colectó en la isla Sacrificios, JocaUzada frente al Puerto de Ve:taeruz. La fijación 

tUe con una nie7.cla de fonnaldehído-glutataldehído, se deshidraró c:c;m alcOholes graduales y se 

incluyó en epón. 
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· El CGllbUle lle bÜD mmimn1e la li6aüca de. tinc:idn JMEHiiiCÜll para ribonUcleoprucelw Con 
. ......, de unnilo 5'5 (PH •> dmante dos min...._ *=ido etilrncljamino tett..ci!lico (EDTA) 16 

~ y c:itralo de plomo 3'5 durante 3 minuem. 

AJa- cunea 11e _......._ con _....,de IDmlilo durante 20 minu.._, despl& de w:.dlJS 

9e pmieron CD c:illalD de plomo durante 10 minutos pua hllccl'. ~con los resulbldos 

de la linCidn ncnmva de Bemhud. 

Los ndcleoa de m dlulu de Uhlo lot:luca fUaon ~ en un ~ electtdnico 

de trmumisidn 7.eiu EM 10 C. La imqen impresa en pmpel fOllDCdfico fue de 16000 a 60000 

...-.... 

z. ftlfh,_ ---
La planta lle colect6 a la orilla de un río a cinco kilómetros, aproximadamente, al sun:ste del 

poblado de Zon&olica, Vencruz. 

La fijación fue con una mez.cla de formaldehldo-slutaraldehfdo, se deshidrató con alcoholes 

padualea y 11e incluyó en epdn. 

El contnute lié hbo mediante la 16:nica de tinción preferencial para ribonucleopn>teínas. Acetato 

de uranilo 5" (PH 4) durante dos minutos, "=ido etilendiamino te~tico (EDTA) 16 minutos 

y-ciU.to de plomo 39' durante 3 minutos. 

Los nócleos se forografiaron en un microscopio electronico de ttansmisidn Zeiss EM 9. Las 

imqenes impresú en papel fotognUico fueron de 8800 a 6SOOO aumentos. 

3. Morollla lazG 

Para el procesamiento del helecho se utilizaron hojas de un ejemplar cultivado en el invernado 

delaUNAM. 

La fijación fue con una mez.cla. de fonnaldehído-glutaraldehído, se deshidrató con alcoholes 
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pmluales y se incluyó en epdn. La contrastacidn 11e hizo con EDTA. 

Las imil&enes impresas fueron en 16 000 a 40 000 aumentos . 

... c.,.,. •• ,. -~ 
Las hojas de Ql'GIOzanúa ~cana se obtuvieron de un -Uem~ del invernadero dé la UNAM~ 

La hoja de esta cic:adKea se fragmentó en pedazos menores a un milímetro cllbico en contacto 

con el fijlldor. La fijación se efectuó con una rnea:la de puaf'ornmtdebfdo 3.4" y glutaraldehído 

6.4• en partes iguales. Por cada 10 m de esta ll'IU.Cla, se us6 4.S m de piperazina N-N bis 

(*=ido 2-etanol sulfdnic:o) 0.08 M y 6.2S mg de cloruro de calcio como amortiguador . Antes, 

los frqmentos de hoja se llOpldieron durante 10 minutas a una reducción de la presión 

atmosemca mediante la fo~dn de vacío. Se continuó con la fijación durante 24 horas a una 

temperarura de 4 ºC. 

El vacfo se hizo en una desecadora adaptada con una· manguera para extracción y otra para 

Mlmisión de ·aire, ambas con "'1vula. A los viales (recipientes de cristal con rosca y tapadera 

de aproximadamente S m. de capacidad) que contenían el material biológico con el fijador, se 

les desenroscó su tapadera, de tal manera que sin estar totalmente cerrados, permitiera la 

extracción e introducción de los gases al interior del vial. La extracción de la atmósfera interna 

del desecador se hizo activando la bomba de vado y cerrando muy lentamente la válvula de 

.dmisión. La acción de la válvula de vacío se suspende algunos segundos despu6s de que 

aparecen burbujas en el fijador, en ese momento se cierra la "'1vula de admisión. El tiempo que 

debe pasar desde que se inicia la abertura hasta la recuperación de la presión atmosférica en el 

interior del" desecador es de aproximadamente 60 seg. El tiempo total de operación no debe de 

exceder de 10 minutos. 

La deshidratación. se Jtizo con alcoholes graduales y la inclusión en epón. 

En la contrastación se hicieron· diversas combinaciones de tiempo: para acetato de uranilo, de 
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uno a cinco minutos; EDTA, de 16 minutos a dos horas y pana citrato de plomo, tres minutos. 

Otro filccor que varió fue el pH uf como la temperatura del EDTA. Se probó con pH de 4 a 7 

y tempentma de la ambienlal bula fiOºC 

Las fOIOmicropaflas del ndcleo fueron tomllidas en el microacopio electtdnico Zeiss EM 10 C/. 

El aumento en el papel fotoptiico fue de 8000 a 30000 aumentos. 

Olro procedimiento uudo en el estudio del ndcleo de este vegetal fue el ~de contrasta1:ión 

preferencial pma la cromatina (Vb.quez-Nin y col., 1973). Los cortes efectuados con el 

ultramicrotomo y n-.tados en rejillas de material inc:luido en GMA, se contrastaron con una 

solución de Kido fosfotllngstico (Pl'A) O.S" durante 20 minutos a temperatura ambiente. Se 

obtuvieron fotocraflas en el microscopio electrónico Zeiss EM 10 C/. 

El aumento en el papel fotogmfico fue de 8 000 a 30 000 aumentos. 

Esta cicad*:ea fue sometida además al procedimiento de· la reacción nuclear de Feulgen -

Rossenbeck. Los cortes semifinos montados en un porta objetos se introdujeron en una caja de 

Coplin con lk:ido clorhídrico . SN durante 30 minutos. Se lavó con agua destilada y el 

portaobjetos se c0locó en una caja de Petri sobre un pedazo de vidrio en uno de sus extremos, 

de forma tal que el porta objetos forma un ángulo de algunos 6º con el fondo de la caja de Petri . 

. Los cortes, que deben quedar hacia abajo, son sometidos al reactivo de Shift.agregándose con 

un gotero hasta llenar el espacio entre el portaobjetos y la caja de Petri. Posteriormente se 

coloca el portaobjetos en una caja de Coplin y se le agrega una mezcla, reci6n preparada, de 

K.SO. O, al 10" (Sml), HCL IN (S m) Y H,0 (90 m); el bai'io sulfuroso se hace tres veces. 

Finalmente se lava con agua destilada. 

5. Tanr.rae- o,f/fdltalü 

Antes de desprender las hojas de la planta, la supe~c::ie fue fijada •in vivo• con 

paraf"otmaldehído y glutaraldehído. Se llenó el espacio interior de un anillo metálico (de 12 mm 

de dUbnetro y 4 de grueso previamente adherido con lanolina a la superficie de la hoja) con los 
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fijadmes mediante una jerinp bipod6mica y 11e tapó con un cubreobjetos. Dcspu& de 45 

minutos. se cambió el líquido fijadm en el anillo y así~ 45 minutos mú. Se cortó la 

- afecllllda por. el fijadm denUo del anillo. y loa fragmentos 11e puaron a 1a· mea:Ja fijlldma 

recientemente~ Se nmntuvicn:Jn en ella durante 16 tKwas a 4 ºC de temperatura. 

La clesbidl'aa.cid •hizo can lllcohola pMuales. la incluádn en ep6n y el é:ontnate con uDnilo 

2"• EDTA y citnltO de plomo c111rante 2. 20 y 3 minutos respectivameftte. Olros cortes lle 

contnt.llalon can --..o de uranilo durante 20 minutos y citnato de pknno 10 minutos. 

Las~ foliop:tiicas tuvierun un aumento final de lfiOOO a 47000 aumentos y se obtuvieron 

mediante un micro9copio e1ectn5nico Zeiu EM9 • 

•. ,.,,,_ c.,,. 
La zona clC clifelenciaci6n de la raíz de la cebolla 11e fragmentó en pedazos ~ a un 

miUmetro C\lbico en contacto con el fijador. La fijacl6n se efectuó con una mezcla de 

paraf'onnadehido "'f glutaraldehfdo. Se dahidrató con alcoholes graduales y se incluyó en epón. 

La c:ontrlislación se hizo con uranilo-plomo. 

· El aumento f"mal en las imqenes fotografiadas fue de UíOOO a 70000 aumentos. 

7. z.a~· 
Hojas de una planta de ~ ftei6n germinada se fijaron en una mezcla de paraformadehido

&1utaraldehfdo. La deshidratación se efectuó mediante alcoholes graduales. La inclusión se 

efectuó en una mezcla epóxica. El contraste se hizo con acetato de uranilo S'JI, (pH 4) durante 

dos minutos, BOTA 20 minutos y citrato de plomo 3'JI, durante 3 minutos. 

Se utilizó el microscopio electrónico EM 10 y las imágenes tuvieron de 19000 a 50000 

aumentos. 
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·-~-......... 
a. D" hv _,....y - del lldeleo y -·nrD 
El~_,..,.. y_. de los canea de ndcleos y nuc~ se detenninaron de Ja llisuiente 

-a: 

En el c::uo de u~ lacalca, el YOlua.n del ndcleo y nucleolo se ddennin6 ~las ünqeneia 

~ oblenidu nwliante el micnwwwJpio electrdnico debido a lo pa¡ueiio de este 

oqanelo. Con ala excepcidn el procmlimiento se efectuó de manera similar en todas las plantas 

. eshMtiwta•. 

Se obtuvieron las dimensiones de las i""cenes fotosdlicas eñ centímetros y se les multiplicó 

por lO"para transformar los centímetros a micns. El resultado se dividid entre el aumento total 

de la imqen para obtener las dimensiones reales. 

1*10" 
D 

A 

o-~. en micras, del nllcleo o nucleolo 

1- Di*netro, en centímetros , de la imagen 
fotoar4fica del núcleo o nucleolo. 

A- Aumento total de la imagen. 

b •. Área nuclear y nucleolar 

El alrea nuclear y nucleolar se determinaron en la imagen fotogrilfica mediante un planímetro. 

Los valmes ~tenidos en centímetros cuadrados se multiplicaron por 10' para transformar los 

centímetros cuadrados en micras cuadradas. El valor obtenido se dividid entre el cuadrado del 

aumento to:tal• seaún la formula: 
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1 
A=--

L' 

A~ Área nuclear o nucleOlar 
I= Área en micias cuadradas 
L= Aumento total 

c. voau-n. nuclear y nucleolar 

TESIS 
DE. LA. 

NO DEBE 
BllUUECA 

Los voll1numes de mlclcos y nuclcolos se calcularon con· los datos obtenidos. al hacer las 

mediciones en preparaciones hechas para microscopia de luz. Cortes semifinos teñidos con azul 

de toluina fueron utilizacto·para medir la longitud mayor y menor mediante un micrómetro ocular 

(Casartelli 1974).·Para calibrar.el sistema óptico se dispone el microscopio de tal manera que 

se sobreponen dos escalas, la del ocular y un portaobjetos con marcas cada 10 micras y se 

cuenta el número de líneas que esllÚI grabadas sobre un portaobjetos que coincide con las del 

ocular. 

El volumen se calculó con las medidas del diámetro mayor y el diámetro menor en micrómetros, 

mediante la fórmula: 

V= 4/3 Pi (D/2)(d/2)2 

Pi= ·3.1416 

D= Diámetro mayor en micrómetros 

d = Diámetro menor en micrómetros 

d. D~etro de los eranos pericromatlnianos e bitercromatinianos 

LOs granos pericromatinianos e intercr0 matinianos se miden con un Vernier en las _imágenes 

fotográficas. Los valores obtenidos en milímetros son transformados a Angstroms mediante la 
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D-----
A 

D- ~enÁdelosGPC yGIC 

d-l>Ubnetn> en .mm de la inuiacn 
fotosr'fica de los GPC y GIC 

A=- Aumento total de .la irmgen 
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IV. RESULTADOS 

A...,,....,._ 
El awpo f'afilw> de U1- ,_._ alil fuunado por dos c:apma de ~olas alargadu. La pared 

celular de-.. ca.........,.,_... mmte ~y CMla ~ula contiene~ vacuola que ocupa casi 

por cuonplefD el ~ celular. 

Los Di.,._... de las c8ulaa de U1- lactwt:a. incluyendo al ndcleo, se encuenll'llll en el extremo 

..... pntJúmo a la ~del cuapo de la planla.. 

En esta alga. el )JIOlllalio .,.,...,ido para el d~ mayor y .menor de los núéleos estudiados 

es de 2.4 ,a y 1.42 ,a ~-lle. El volumen c:a1cu1..so es de 2.9S ,a•. Como se puede 

apreciar en la figuna 14, este ndcleo es el mú i-¡ueilo de l3li plantas estudiadas. 

La distribución de la cromatina no es reticular ni típicamente cromc;>Céntrica pero tiende a esta 

dJtima (fig. 7a). 

En los ndcleos de Ulva lactuca no se observó más de un nucleolo por célula, algunos cortes no 

lo mostraban. El nucleolo se si~ generalmente en el centro del núcleo o hacia el extremo del 

d~ mayor. Su aspecto es generalmenlie granuloso pero en algunos se pueden distinguir sus 

regiories características: centros fibrilares, región fibrilar densa y la región granular (figura 7a). 

El promedio del diúnetro mayor del nucleolo es de 0.873 µ. y su diámetro menor de O. 71 µ.. Su 

volumen promedio es de 0.242 µ.•(figura 15). 

De las estructuras ribonucleoproteicas, ademú del nucleolo, se observaron fibras, escasas granos 

pericromatinianos y granos intercromatinianos (figura 7a y 7b). Los granos pericromatinianos 

miden en promedio 350 A con halo, y sin ~l 175.9 Á (figura 16). 
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A 11 • de ·lu ·- 1 &• dpicu de lo9 nliclea9 • obwvuat _. clal1la. con la tincil.1n 

unnilo-plamo. - ...,._ ClClalllllS o anew a la membrana nuclear que ccateapoildcn, 

¡a •rth-•. a ldlacx:iuiea de la pmpia membrana nuclear 

: ........ :. 
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.._~· '. :~ 

.... '711. Mica ...... r'1 1_ kk e f1119 le-wwwa de - ..._,ele,,,_....._ · 

..... - - .. ....... it -- ele,._,. Se...._ .. _ .......... _._. (EN); 

•-1191- -•111WF1 tllwcc der. cca--li-•••(C); 7 el• ._.,,_El - ... ..,_ E uidel 

~. ~ 1 va: ti cmelrv flllrilPr' (cf), ca-.-.i-•• m.iler .._, (cfil) y CD1m4p-111e 
• (8). 

A• 102,000 X • 

.... 7b. Pan:idn del ndcleo ele u,;,. ,..... lellido cGn ......, ~ mmUJo.citralo ele 

piamO • claade • ..-., e1 •mc1eme ma..w mua.o smnum que eiUae - .IDdo e1 

ndcleo .. La flec:lla ~ ~ ~ snmo ~-se...,,, cromuinacom.,..-(C) 

y - pene ele la nw..Wiiw nuclear (EN). 

Aumento 1!57,0oo X. 

. ·• 
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B. Pnlolunl 11111111111 

Los núcleos de Psllotum ltlld11m son sencnlmente ovalados con un promedio de su dülmetio 

mayor de 1!5.66 ¡,. y 10.84 ,,. de ditmetro menor. El volumen es de 762.2 .,,,.• en promedio 

(fi&ural4). En alaunos cuo• lo• ndcleos son casi cin:ulues, mientras que en otro• se aprecian 

notablemente aJarsados. Las imqcnes cin:ulares podñan ser de cortes transv~es de nllcleos 

ovalados; sin embarco, las c:ancterfstlcas que presenllln indican la posibilidad de que sean dos 

tipos diferentes de nllcleos. 

En los núcleos esfll!ricos tramdos con EDTA, la cromatina en la periferia del núcleo se ve clara, 

de tal manera que es posible discriminar las partículas ribonucleoproteicas sin dificultad; en 

cambio, los aromos de cromatina mú alejados de la membrana nucle¡u no se descoloran (figura 

8a). Entre los arumos mlls internos de cromatina, parece haber comunicación mediante material 

de aspectc> fibroso. En la figura 8b se muestra dicho material entre los grumos de 

heterocromatina. 

Los núcleos alárgados tambi6n tienen aspecto reticular con material fibrogranular 

inten:romatiniano, el cual es mú notable que en los núcleos redondos. La heterocromatina se 

. blanquea con EDTA uniformemente en los núcleos alaraados, y los grumos son nuis 

volumin~ que en los ndcleos esf6ricos. 

Los nucleolos se ven con poca frecuencia en las fotosraffas debido, probablemente, a su tamaño 

.relativamente j>equeilo con relación a la totalidad del núcleo (figura 8a). Tienen un volumen 

promedio de 2.69 µ• (figura IS) y se localizan generalmente en la periferia del nllcleo. En su 

mayoría son compactos y con cromatina asociada. Un halo claro alrededor del nucleolo se 

observa, tanto en los cortes semifinos contrastados con azul de toluidina, como en las 

electromicrografías obtenidas con la t6cnica del EDTA. 

Entre las estructuras ribonucleoproteicas conocidas se encontraron fibras pericromatinianas, 

aranos pericromatinianos y granos in_tercromatinianos (figura 8a y 8b) . Los granos 

pericromatinianos tienen un diimetro de 432 A sin halo, con 61 alcanzan 976.6 A en promedio 

(figura 16). Su densidad num6rica, en las fotografías estudiadas es de O. 75 gpc/micra cuadrada. 
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Jlls • .._ lf*'-! JWtlr •• • .. 'W' P7 ...... - BDTA. Se * ' :Vª Ja 
ca ¡.epa' (cp) ..- • ......... m V • la 16cnica de EDTA u.-
la a ....__,..alcleltodotJ ¡t ...... (c).EI= '~ -.alaCl'G ,_ 

11 ' (m). Se ierr.-- ..- pcricl'a Mli • ( ~ ) ....... periwoi I' 1 
<->~..-1 ca _.,'-(Si). 

14.900X. 

.... ... NdcleD • hllonilrt -,,,.,,.,,, _......., - EDTA. Cel'Ca • lae Pi- • 
"cromadna -~ Ju ftbru pericromatiniama f--). _Eatftl Jos c:dmulos ele cramadna 

• encuen1ra un llllllerial fibn:ipmaular (fl). Tambi6I • obW..... 1m .,._ 

~(~). 

A..-co 29.920 X. 
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C. Marattia laza 

Los núcleos seleccionados Jlllll'll, este· estudio fueron los de las ~ulas parenquimatosas que 

constituyen el mesdfilo ele la hoja ele Cite helecho. El citoplasma se observa rodeando a una 

aran vacuola central. Las mitocondrias, cloroplastos y el mk:leo se distribuyen formando una 

fila a lo. Jar&o de Ja membrana nuclear, entn: esta y el tonoplasto de Ja vacuola. 

Marattia /aJca presenta un mk:leo con un promedio en su di4metro mayor ele 8.27 p. y un 

d~ nienor de !5.0S p.. El volumen calculado es de 120.o p.• (figura 14). 

En los núcleos de esta planta, Ja cromatina generalmente se encuentra distribuida reticularmente 

y en algunos caa los crurnos de cromatina son grandes y abundantes (figura 9il). En otros, los 

crurnos son Ia:itos y menos volumin090s. 

El nucleolo tiene un volumen de 2.46 p.• (figura 1!5). Se localiza mas o menos en la parte central 

del núcleo, son en algunos casos laxos y en otros mlls compactos, estos últimos muchas veces 

acompaftados de una zona clara que los rodea. 

Entn: las estructuras ribonucleoproteicas conocidas se encuentran fibras pericromatinianas, 

granos pericromatinianos y granos inten::romatinianos aislados (figuras 9a y 9b). 

Las ·fibras tienen-una localización peri e intercromatiniana. La cantidad de ellas es variable, en 

aicunas imqenes son escasas. En los núcleos con grumos abundantes, las fibras son 

pericromatinianas; en los otros; las fibras intercromatinianas son abundantes y se distribuyen 

por toda la región inten::romatiniana. 

·Los granos pericromatinianos con halo miden 730 A y sin él 349 A (figura· 16). Su densidad 

numérica se calculó en 2.11 granos pericromatinianos por micra cuadrada (figura 16). 

Se observaron cranos semejantes a los pericromatinianos en pares y formando cadenas. Las 

cadenas de granos semejantes a los pericromatinianos son de número y longitud variable. 
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......... ~ ...... dldiaa·de - lldclllo ""*'",..,de,,..,...,,. ,._ -trullldo 

- BDl"A. Se . ..__ Ja 9waltunl nuelem' (EN). un nuclealo CC*H......., (N), cromatina 

ea •••ca (C). ftbsU._..,.,.,.,._. <->Y pm periclwlinimma < ~). 
Á.-1a.aox. 

.... lb. Ndcleo redn••• ~Marallla ~-'-~,~ EDTA Se obiiervan grumos 

de Cl'ftl!-dM ~ (C), ~ aranoa.-:in~ dispersos (Si). fibras 

~(~)y·.,_~~). 
AumatlD 26,400:X. 
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·-·- .:....·· - ~·::..··:..;·' - -

D. C...•---'ill mrrl 

1-...... de°"- .... ~ .._ - ...- arpa de c:uliJa. -capa deceluJu de 

........__...,ti 1 -ll!ji?Dde .......... ~- ................ .erw 
y el tejido~ bien definido. 

En el tejido pmniaquim......, de Ja planla no _, obluvo el perfil de EDTA; _-.ubmnle haber 

utitindo. ~ lielnpos ¡wa el quelante (16,18,20,25,30,_3.S,fiO,y 120 minUllDS), ul como 

difennles llempealUnla y pHs. Los ·pu- - han c:omiclemdo de naturaleza CftJllllllinian ya 

que ., ~ de rojo mqenla ClOll el RKtivo de Scllift. LA dillribuei6n de estos grumos es 

~ o -- n=sulU' y e conectan entre si mediante fibras (fisuras 10. y JOb). 

Los ndcleos .,.,..,,.,..,. de~- minio -.1~ - ovalados y cn·aJaunos ca8M con exttemos 
muy delpdos. Su ~ mayar es de 13. 78 µ y el di*'1euo merior de 6.49 ,,. • El volumen 

de 324.3 ,.~ (fisura 14). 

El nucJeolo • eacuentra uocilldo por un exbemo a Ja cromatina, así lo demuestran las 

f'CJfOSl'a(iu de tejido pnx:eudo inediante Ja tknica de PTA. La reaidn del nucleolo que no ~ 

aaociada a ciromatina, aparece rodeada por un halo claro (figura 10.). Los nucl~los en su 

mayoña ..,.,_. compmctos, o«ros presentan una estructura laxa o nucleolonemal (fiaura IOb). 

· Se observaron cuapos nucleues que pueden correponder a cuerpos espiral.idos. Los cuerpos 

nucleares se presentan como eatructuras redondas, densas y ~n una región clara que los rodea 

(fisura t Oa) 

Los cranos pericioMatinianos con halo miden en promedio 91.S A, y sin a 438 A (figura 16). 

Su densidad se c:ak:uld en O.SI granos por micrómetro cuadrado (figura 16). Se observaron 

ara.- pericromatinianos sólos y en pares. 

Se obsávaron fibras, probablemente ribonucleoproteicas, su distribución es generalmente 

intercrumatiniana, -a'llftque tambic!n hay fibras pericromatinianas. 
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Jl'la. 1 ... Ndc:lco rdicu'wlo de ~_,__Can - nucleolo (N), c::rw1ina 

cOmpacta (C), fi~ pericrumalinüuw E--:), e-~(~ y _cuerpos 

nucleai-cs que podrfan ounaponder a cuerpos apinJmos (n) con una - perinucteolar 

lnÚupmentc a Jos electrones (z). 

Aumento 11.,900 X. 

Jl'la. _10b. Ndc:leo de Ceraiozamia mezicana en donde e observa un nucleOlo laxo (N), 

fibrils pericromatinianas ( - ), g....- pericrornatinimlas ( ~ ) y granos 

intercromatinianos (gi). 

Aumento 26,840 X. 
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Los nllcleos de lu dlulu pma11¡uimatmu de lu hojas de TanD'll!CWft o¡//lclnolis ·.,.. 

seneraJmenle ovalados. El di*nelro mayor se calculó en 4. r,,_ y í:I menor en 

VÓlumen prommio ea de 11.22 ,,.• (figura 14). 

2.29 ,,_. Su 

La Cl'OlllMi.- lle ..-1a. en pandea pumas. por lo &eneral se distribuye perinuclearmente. Los 

pumas Joc:ailjzwlos ...._ intemamenle en el mk:leo llOll poco abundantes y de menor tamaño 

(fiama 11): 

El nucleolo ea de apariencia aranulma y en uno de ellos se olJserva una región fibrosa. No se 

ob9erV6 en todos. los cortes debido probablemenle a su tamailo rdativamente pa¡ueño. El 

volumen nuclcolar es de 0.5 ,,.• (fig 15). 

Entre las cstructuraa ribonucleoproteicas se localizaron panos pericroinatinianos fibras 

pericromatinianas y fibras inten:romatiniana. Los granos pericromatinianos con halo miden en 

proliledio 616 A y sin. halo 247 A (figura 16). Su densidad ~umérica fue de 4.8 granos por 

micrómetro cuadrado (figura 16). 

Se observan>n aranos semejantes. a los pericromatinianos f"ormiando cadena o en pares que 

comparten su halo. 
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Fis. 11. Nllcleo de Taraxacum officinalis. En la micrograffa se muestra la 

envoltura nuclear (EN}, cromatina descolorada con la técnica del EDTA (C) y un 

nucleolo compacto (N). También se observan granos pericromatinianos ~. 

granos intercromatinianos (gi) y fibras pericromatinianas ( ---->· 
Aumento 360,000 



En las ~ulas puenquimamsas de hojas jóvenes del maíz se oblel'YllrOn dos tipos de mJcleos; 

~ reticulados con anamas de cromatina relativama1te ucuos, riucleolos pm¡ueilos y 

compactos- El otro tipo de núcleos se oblel'Vd con grumos de cromatina cenenJmentc pandes 

dispuestos perinuclear e intemuclearmente. El primer tipo de núcleos no blanquearon su 

cmmatina al tratarlos en Ja t6cnica de Bemhard, utilizando los tiempos de 2 minutos para el 

acetato de uranilo, 20 minutos para el EDTA y tres minutos para el citrato de plomo. En el 

secundo tipo la cromatina sf fue blanqueada con la t6cnica de Bemhard en los tiempos 

mencionados, razón por ta· cual en estos se efectuó el estudio de las estructu~ nucleares. 

En este vegetal los núcleos estudiados son alargados. Su dilbJ;letro mayor es de 14.39 µ. y su 

dillmetro menor de 6. 73 µ.. Su volumen es de 394. 7 p.' (figura 14). 

El promedio del volumen del nucleolo es de 1.89 µ.• (figura 1.S). Por lo general los nucleolos se 

encuentran asOc:iados a un grumo de cromatina y en algunas de las microfotografías se observa 

una estructura fibrilar ~ o menos continua, que va desde el nucleolo hasta la matriz nuclear 

por el interior de un grumo de cromatina (figura 12b). 

ne· las partículas ribonucleoproteicas ade:más de Jos nucleolos se observaron granos 

pericromatinianos; fibras pericromatinianas, fibras intercromatinianas y granos 

intercromatinianos. Los granos pericromatinianos con halo miden en promedio 930 A y 462 A 
. sin 61. La densidad numérica es de 7 .12 granos por micra cuadrada. También se observaron 

granos semejantes a los pericromatinianos en pares, que aparentemente comparten su halo. 
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..._ .... ....._.,_-..,. ___ ... _BDl'A..&la • a .... ..__ .. 
CICRlll_ ... _. 5 E • - ........ __ ... __ ( -> . ..- .. -___ ... __ <Si>~ ... _ _., .. ,__ ( ~), 

AA ___ 33 .... X, 

.... ta. Ndcleo de a.fz camra..so ccm EDTA - el que 80 -..,,_ eslnK:IUIU 

ftbnMu de nmlUnlma ribonucleoprOleica ~que, a travc58 de un pwno de cromatina, 

va del nucleolo (N) a una reaidll panulwa (q), Al lado clerec:ho del nucleolo se 

clUdnaue un c:uapo nucleolar (en), 

A-ID 490600 X, 
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G • ..._.-.,. 

IA9 ..--. de~ C1f!1M {Cllballa) C"'wtiwlne ¡www• • a la - de difi:a iec:jdn de .. 

..rz. la ....... c:dulmr ..-. - ......, _el~ dpdco. - ~ - pequdlu 

y - llllk:IDO. loc:!ltizado CZllllnlllmllle. es ~ gmnde. 

IA9 llddlilm de Cllballa - ,._.,....can 1111 w•' en --- Su~_,_, mide en 
... ,. 10.8,. y el~ - 8.24 ,._ El..,..,.__._.. - de 441.4,,.. (fiama 14). 

Se--..mn ndcleos can._ Y dom n• .......... Su mpuiencia varia,. bay nucleolos panuJom. 

can - ftSidn .ma o.._ .-alnll ~le. nucleolos en donde e distingue una 

nsi6n mm.a y Olla anmmo-. y nucleolos pl'edomilmnllen-.le fibra.Is. El di4metro mayor del 

nucleolo ca de 4.14,. y .. dMlrnetto ..__.de 2.68 IJ& en promedio. El volú..-i es de 14.S7 

(fiama IS). 

De Ju puUculu riboauclcapmleic:as e cncunllanln: · a-~. panos 

in~. fibras pericromalinWul~ fibAS in~ y panos 8ellltjantea a los 

pericrornalinüuMM. que compu1a1 su halo • 

. Los panos pericromatinianos miden en promedio 788 A con halo y sin él 321 A. Su densidad 

num6rica es de 7.12 granos por micra cuadrada (figura 16). 

En algunas microfotografias ~ observan cue~ nucleares que podrian corresponder a cuerpos 

espiralados (figura 13b). Los cuerpos nucleares tienen un diúnetro promedio de_ 0.68 µ. 

99 



. Jlls. 13a. ~dc:Jeo de ~uJa merilllelútica de la Alz de cdlolla. En la micrografía se 

muestta Ull DUcleolo (N) ClClll centros fibriJuea (f). COIDporat1e mmi.r demo (d) y . 

compar•tte ..... uJar (S). Se oMervan fibras~<-->. y granos 
pericromatinianDs ( ~). 

Aumento 17.000 X. 

Jlls. 13b. N~ de raíz de ccballa en donde me ab9Cl'Vall cuerpos nuclean:s qüe podrían 

cot'imponder a cuerpos espiraJadoe (m), panos peric:romalinia ( ....,.._ ), granos 

in~ (&i), y fibras<--). 

Aumento. 89,300 X. 
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1 
· 1 ULVA LACTUCA : 
2·~,.UDUM : 
3 MARA'n'IA LAXA : 
4 Cl!RATOZAMIA Ml!XIC~ 
5 TWXACUM OPPICINALIS: 
9DAMAYS : 
7 ALLUUM CEPA : 

VOLUMeN Dl!L NOcLl!O 
l!N LAS PUWTAS ESTUDIADAS 

. (l!N MICRAS COlllCAS) 

V 

2,95 
782,2 

120 
324,3 
11,22 
394,7 

441,43 

• 
1,7• 

412,7 
82,1 

191,5 
10.• 

271,7 
272,5 

n 

18 
31 
30 
38 
49 
49 
40 

~~~~~~~~~~~~~:~~~~~~~~~~~~~~~ 

-

200 

100 

1 2 
VOLUMBNBNMrCKM CÚBICAa 

Flg. 14 

V=Volumen 
... De91118c:l6n ~ndar 
n= Momero de nllcleos 

mecldo9 . 
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1 

... 
10 

. 5 

VOL.UMeN Dl!L NuC&.aOLO 
l!N LAS PLANTAS f!STUDIADAS 

(l!N MICNAS C:OlllCA.$) 
~~~~~~~~~~~~~::~~~~~~~~~~~~~~--: 

PLANTA . : V • n 
~~~~~~~~-..,~~--.:~~~~~~~~~~~~~~--: 

1 ULVÁ LACn.JCA I 
2 P8ILOTUM NUDUM 1 
3 MAftATTIA LAXA : 
4 CRftATQV\MIA MECIC~ 
5 TAftAXACUM OPPICINAUS: 
•ZBAMAYS : 
7 ALLUUM CKPA : 

Flg.15 

0.242 
2.• 
2.48 

o .... 
0,5 

'·" 14,57 

o.ou 18 
1.92 28 
1.u· 31 

o.oe1 30 
0.072 28 

1.32. 28, 
11.23 28' 1 

1 
1 

V= Volumen 
... d•..,,.d6n .... ..,. 
n= NOmero de nudeolos 

rnedldo9 



• PLANTA : 
1 _UL:_M_:A_U_AC ____ TUCA ______ ~¡ 

2 PSILOTUM NUDUM • 
3 MARATOA LAXA i 
'Cl!ftATOZAMIA ~ 
5 TARAXACUM ~INALIS: 
8Zl!AMAYS : 
7 ALLUUM Cl!PA : 

~=-~~~~ 
N IMettieA (D.N.)De LOS GRANOS (eN CIPC POR 
MIC9'A CUADRADA) 

SINHALO 

175.• 
432 
349 
438 
247 
482 
321 

CON.HALO 

350 . .,. .. 
730 
915 
818 
830 
788 

D.N. 

lllUfWW. 
o.75 
2.11 
o.51 .... 
7.12 
7.12 

------------~::----------: ------------: ----------: 

..... 
,_, --700 

..... 

..... 
400 

MIO 

2llO 

100 

o 
:¡ 3 • s .. 7 

A:=Sirlhalo 
1!!1- Con h8lo 

Flg.18 



V. DISCUSIÓN 

. Se .... deeh ..... aludías del ndcleo ialt:i&sii;v - enfoque evalutiYO - ............ 
(Bli:pMMff.AIYllmz, J. M., 1985; Bdlevenfa y col., 1993) y __ •ni-les (J'immez-Gan:fa. L.F •• 

1985). Salle Jos di1'elBllea P1IPl'9 de .. ....,....,. • ha allCCildmlkJ - ..- divcailidml - Ja 

~ de - ndclllo9 inl&fllli¡;ua. Por el c:unttaaio, Gibe las pupas del Reino Animal 
• ha _......,·que ..-can un pmlnin ~ comdn pma el pn!Cr'Amic:nto 

JICMb__,..ipciwl del ~ARNm y del pni-AltNr, m&iricndo un oripn comdn a pmtir de un 

llftCe9bo psucarionle nücionmlo - los (k*-8 de~ Y KmeeoplHtidll. 

De 8cuenlo c:un Ja bipdtesis ~ el oripn de los cucuionteá (ver ÑÍJl&S 7-13 de esta tesis). 

Ju c61ulail ~ y llllÍllUllea --.i un oripn muy relacionado y ac derivan de cxpnismos 

en Jos que • efectuaron J110CC80S de c:omputi..-ilaliDcidn. Los eslUdios del ndcleo interfúico 

mm enfoque evolutivo de prolOZICJUios y animales c:onc:uenlan c:un eslU hipdllcsis. Asimismo los 

raulc.dos aquí expuestos de los estudios IObre la estructura del ndcleo inteñúico en plantas 

pealellltlcienta a gnipoS de dif"maata niveles evolutivos, complemenlan las investigaciones 

efectulldas en pn>tomlUios y en anillUlles. Esto permite ampliar el conocimiento sobre las 

cuacterfslicas morfoldgicaS del ndcleo interUsico y sus relaciones evolutivas en tres de los 

reinos que c:onf"orman a los eucariontes. 

La t6cnica regresiva de contraste preferencial para ribonucleoprotefnas (Bemhard, 1969) ha 

mostrado aer '1til para discriminar los componentes ribonucleoproteicos de la cromatina en la 

mayoría ~ las plantas utilizadas. Las diferencias del tiemp0 requerido para lograr el contraste 

podrían atribuirse al grosor de los cortes, pero los resultados negativos en cicadácea y la manera 

de cómo se contrasta la cro'°"tina adosada a la membrana nuclear, mas no el resto de la 

cromatina en P.sllonun llllduna (ver figura 8a), hacen pensar que la dcicoloracidn está 

fundamentalmente dada por dif'erencias en la cómposición química de la cromatina. 

Las "lulas utilizadas para este trabajo, excluyendo a las de Allium cepa, fueron de tejidos 
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puenquimatosos. Estas c6lulas pown una pan v.cuola central que ocupa casi Ja totalidad de 

Ja c6ula, de ra1 f"orma que el contenido procoptaumtico se obi.erva despiaz.do hacia Ja perif"eria. 

Es probmble que Ja pn:sidn de Ja membrana de Ja vacuola contra Ja paMd celular sea un filctor 

importante que determine la .f"orma aJarsada que en aeneral tienen Jos nllcleos del ktjido 

parenquimatomo de las plantas; no obstante, los nllcleos de cebolla estudiados, que por ser de 

naturaleza meriste~tica no poseen la gran vacuoJa central, son tambii!n ahuglldos (fig. 13 

A). 

Los voldmenes de los ndcleos presentan una aran variabilidad, ·el nllcleo con un menor volumen 

c:orrespo11de a Ulva lactuca, con 1610 2.9S mic:m cúbicas en promedio y el m'5 grande 

corresponde a hilolum IUldMm con 762.2. mic:m cúbicas en promedio. Esto podría indicar que 

el nivel evolutivo de las plantas no es un f"actor que influya en el volumen nuclear, ya que 

siendo vegelales evolutivamente muy cercanos estAn en los extrcmos·de los valores del volumen 

nuclear. Esto se ief'uerza al observar el volumen de Ta~acum o.lflcinalis que, siendo un 

miembro cte las plantas superiores, tiene un volumen casi tan pequeilo como U/va locnu:a (fig. 

14). El volumen nuclear podría conesponcler mú a la ictea de que en organismos superiores el 

aumento en la~ celular esbl relacionado con un aumento en la talla nuclear (Nic:holas, N.L., 

1970), para hacer esta afirmación en vegetales habría que hacer un estudio que relacione el 

volumen celular y el volumen nuclear. 

Llama la atenc:idn el tamafto tan pequefto de U/va lacruca." Su volumen es casi igual al volumen 

del nucleolo de hllolwn nwlwn (compb'ese en las grilfic:as de JU figuras 14 y 15); en tanto que, 

la esttuctura conserva la morf"olog(a bllsica de Jos nl1cleos en interfase. 

En ~dn con la estructura, las c61ulas vegetales en interfase piesentan una envoltura nuclear 

de doble membrana con complejos de poro, una matriz nuclear, cromatina compacta y laxa, 

nucleolo y .estructum ribonucleoproteicas peri e intercromatinianas (ver P'ginas 36-38 de esta 

tesis). Estas estructuras pueden considerarse como blisicas en todo núcleo interfúico d_e las 

cc!.lulas animales (Monneron y Bemhanl, 1968; Jiml!inez-Garc:fa y col., 1979), y de acuerdo con 
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loa n:sulladoa de esae llabajo de fdis, ~ decir que son esttuetur.lS básicas enconbadas 

lllmbi&a en loa ndcleoa de las a!lulu vecetaies, d8do que esdn ..-1es en IDdas las ~ 

de ~tea niveles evolutivos elc&idoa para ale estudio. 

En Ja lilllnlUnl ~ no "° eneontnuon amdioa diriaidoa a las panicuJaridmdes de la· 

envollWa riuclcm' de loa veaetaJes, .-o si de las otras earuc:bmu búicas mencionMlas; 8demú, 

se ban cnconbado caraclel'fsticas que no han sido dmcritás en nllcleos animales como son loa 

micropufs, c:ario9omas, cuapos. intranuclean:s argirófiloa, cuerpos sueltos (en Moreno Dfaz de 

Ja Elpiná y col., i982) y loa g...._ de Llicandonia (Jimmez García y col., 1992) . 

. La ~dn de la matriz nuclear estudiada en vegelales pn!3enta una orpnización similar 

a Ja encontrada en los animales trabldos en condiciones .siriúlan:s (Moreno Díaz de la Espina y 

col., 1991). En ellas encontramos los tres componentes 1>4Sicos descritos anterionnente: el 

complejo de poro-Umina n:sidual, Ja matriz interna y el nucleolo n:sidual (ver páginas 42-48 de 

esta tesis). 

En lo que ., ·n:fiere a la cl'Omatina, ~ta adopta en los vegetales ciertos grados de condensación 

y distrib~dn.espacial de acuerdo a su contenido de ADN~ volumen nuclear, longitud de los 

Cl'Omoiiomas y la proporción del genoma compuesto de secuencias repetitivas de ADN (Barlow, 

1977; Mfnguez y col., 1992). De acuerdo con el grado de condensación y distribución espacial 

encontramos n~cleos eurreticulados, n:ticulados, semirreticulados y arreticulados en 

anaiospermas. En el caso de las especies aquí estudiadas la mayoría posee nucleos 

eurreticulados, a excepción de Ulva lactuca que podría considerarse como un núcleo arreticulado 

· y Psllonun nudum que es semirreticulado. 

En las plantas terrestres que se incluyeron en este estudio ·existe una gran similitud en la 

disposición de su cromatina, a diferencia de Jos grupos del Reino Protista estudiados por 

Elizundia-Alvan:z, J.E., (198S), en donde existen diferencias notables entre ellos, por ejemplo 

en los órdenes Dinoflagellida y Euglenoide la cromatina se encuentra condensada en los 

Cl'Omosomas interfúicos (Echeverrfa y col., 1993), en el orden Amoebida no existe cromatina 
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condensada, cromatina perinucleolar, ni cromatina adyacente a la membrana nuclear. Sobre 

estas dos llltimas características se excepttía al orden Cryptomonadida y Kinetoplastida. En 

cuanto a la cro~tina en los aniniales, ~sta forma grumos irregulares de heterocromatina en 

contacto con la envoltura nuclear y rodeando al nucleolo. 

Comparando los resultados de este trabajo con los estudios efectuados en pnjtistas y animales, 

encontramos similitudes con algunos protozoarios y en general, con los animales. No obstante, 

podemos decir que mientras los núcleos de las ~lula animales son principalmente 

crolllOC6ltricos (cromatina adherida a la membrana nuclear), en las ~lulas veaelales son 

mayoritariamente reticulados (cromatina formando una red tridimensional en el interior del 

n11cleo). 

Se sabe q'-' los núcleos arreticulados y semirreticulados tienen un contenido 2 C ADN de 5 

picogramos, mientras que los reticulados y eurreticulados tienen un contenido 2C ADN de más 

de 5 picogramos. La cantidad de ADN por unidad de volumen nuclear es más baja en núcleos 

arreticulados y semirreticulados. El espesor de las cromátidas en metafase, junto con el 

correspondiente volumen nuclear en interfase, pueden contribuir a un grado desproporcionado 

de dispersión en la cromatina de núcleos con bajo contenido de ADN nuclear. La proporción 

del genoma de secuencias repetidas de ADN puede jugar un rol en Ja determinación de la 

estructura de la cromatina en el núcleo interfásico (Barlow 197?). Dado que Jos grupos del nivel 

evolutivo m4s bajo como Ulva y Psilorum no poseen una clara reticulación, a diferencia de las 

plantas superiores en donde sus núcieos son evidentemente reticulados, es posible que a mayor 

nivel evoiutivo el contenido de cromatina sea mayor. 

En cuanto a las estructuras ribonucleicas estudiBdas ampliamente en núcleos animales, como 

lo son el· nucleoio, fibras pericromatinianas, granos "pericromatinianos y los granos 

intercromatinianos (ver p4gina 58-62 de esta tesis), han sido identificadas en las especies 

vegetales aquí estudiada. A continuación se hacen algunas precisiones de estas estructuras. 

En los nucleolos de las ~lulas estudiadas se observaron los ·centros fibrilares, componente 
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fibrilar denso (figs.· 7a y 13a), componente granular y región fibrogranular, pero tambihl se 

oblel'Van>n f"ormas del nucleolo que no corresponden a la estructura típica descrita para este 

oqanelo en animales, en particular en Psllotum IN«lwn y ~a mays (figs. 8a y 12b). 

Se ha encontrado la presencia del nucleolo en todos los taxa de protistas, al iaual que en los 

animales (a excepción del Pelomyxapalustrls,) y ahora en los vegetales, confirmándose lo 

indispensable que· es esta estruCtura para la síntesis y procesamiento del AllN-r. No obstante, 

este detalle no ha sido considerado en las teoñas acerca del origen del núcleo (ver pqinas 7-13 

de esta tesis), pues al parecer las ventajas selectivas de la compartamental~idn del material 

gen6tico tuvo que involucrar la manera de mantener algunas relaciones fisiológicas. y/o 

estructurales del material gen~tico y el centro de síntesis y P1"9CCsamiento del pre-ARNr. 

Al parecer, tanto los protistas·como los animales invertebrados cuecen de las zonas o centros 

fibrilares y granulares, en el nucleolo, ademú de la f"orma nucleolonemale, características de 

los niveles evolutivos inf"eriores y los vertebrados. Sin embargo, en las plantas observamos 

estructuras del nucleolo típicas de animales superiores, en UlllO lacluca (fig. 7a) y en cebolla 

(fig. 13a), to que indica que la fisiología, relacionada con hi morf"ol~ía del nucleolo, tiene un 

mecanismo similar en todos lo niveles evolutivos de los vegetales y que las estructuras atípicas 

encontradas en este estudio puedan deberse a condiciones fisiológicas muy propias de las plantas 

estudiadas. Relacionado con esto veremos el caso de la cicad;.(ceas. 

En lo general, los nucleolos observados en cicad4cea se observan compactos (fig. IOa), pero 

tambim se observan illgunos nucleolos laxos o nucleolonemales (fig. lOb). En los vertebrados 

este tipo de estructuras nucleolares se dan en f"uncidn de la actividad metabdlica de las células. 

Un nucleolo laxo indica gran actividad en la elaboración de partículas pre-ribosomales que 

habntn de integrar la maquinaria de la síntesis de proteínas,. lo que.es contrario de un nucleolo 

co!"pacto. La frecuencia de los nucleolos compac.tos en cicadáceas podría ser por el metabolismo 

•iento• de e~te tipo de plantas, al menos en lo que se refiere a la producción de materia orgánica 

utilizada en la estructuración de la materia que ayuda a su crecimiento, y tal vez a esto mismo 

responda la abundancia de estructuras semejantes a los cuerpos nucleares que se observan en la 
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fisura lOa.. 

En lo que .apecra a las fibras ribonucleopn>feicas, podemos decir que se oblerVal'Oll en rodas 

Ju especies aquí estudiadas. Se localian en la perif"eria de la cromatina y en la reaidn 

intercromaiiniana, en ialcunas ocasiones f"onnando cllmulos sólo de fibras y en otros casos 

uociadas con panos. A juzgar por la abundancia de las fibras, la transcripción y el 

procesamiento del AJlNhn son muy activos en la región peri e inten:romatiniana, esto concuerda 

con los reaúltados de Testillano y col. (1993), quienes han encontrwlo la presencia de SnRNP 

del spliceaoma, ADN y protefnas f"osf"oriladas en la región intercromatiniana. 

La abundancia· dC las fibras podría deberse a que las c61ulas son de tejido ¡)arenquimatoso, 

c61ulas con metabolismo activo debido a su actividad f"otosink!tica. No obstante, llama la 

. atención el tamailo relativamente pequcmo del nucleolo, el cual, ·como ya se mencionó, produce 

los elementos ribosomales necesarios para la producción de proteínas. 

Los panos pericromatinianos (GPC), al igual que las fibras, se observan en todas las plantas 

aquí estudiadas. El hecho de que estas estrucniras se hayan observado tambill!n en la mayoría de 

los protistas y en los animales apoya la sugerencia de que estas estructuras l'Cpn:>sentan en los 

eucariontes el substrato morf"ológico en donde se almacena, transporta y procesa el ARNm 

(Vbquez-Nin y col., 1983; Echeverria y col., 1991). 

Los GPC presentan, en estas plantas, un rango de 17.S nm a 46.2 nm de diámetro. Los granos 

de menor tamallo. corresponden· a Ulva lactuca y el mayor a Psllotum nudum. Si se considera 

el tamailo del grano junto con su halo, UIVP lactuca alcanza un valor de 3S nm y Psllotwn 

nudllm 97.6 mn de diámetro en promedio. En general, las dimensiones del grano son del 40% 

al SO% con respecto a la estructura que incluye el halo. 

Si tomamos en cuenta Ja relación existente entre las dimensiones de Jos núcleos de estas plantas 

y las comparamos con las dimensiones de los granos pericromatinianos (figs. 14 y 16), podemos 

ob!iervar que de cierta manera se corresponde al tamailo del núcleo con el diámetro de los GPC; 
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es decir, los núcleos de mayor tamaño poseen granos pericromatinianos más grandes que los que 

ti-' ndcleo mú pequefto. 

Por otra parte, en los sranos pericromatinianos de los animaleá, por lo general, no hay 

diferencia ~ficativa entre sus d~etros (.Jimblez-Oarcf'a y col., 1989), en cambio, entre las 

pllmtas eatudiadU ae han encontrado diferencia si&nificativas, (ver cUlldro 16). De 11euenlo con 

estos resultados, la variabilidad del tamallo de los GPC es mayor en los vegetales que en los 

animales. Esto mismo sucede ·con los protozoarios en donde la variabilidad y el d~tro 

promedio de lo GPC es similar al de las plantas (.Jimc!ncz-Gan:ía y col., 1989). Se ha suaerido 

que las diferencias significativas entre protozoarios y animales pudieran deberse a diferencias 

· cWllitativas y/o cuantitativas en el procesamiento del ARN pre-m, sugereneia que puede ser 

vlllida tambi6n para las plantas, pero que habría que buscar alguna relación con el volumen 

nuclear dada la correspondencia que existe entre 6ste y el volumen del grano pericromatiniano. 

Los granos intcrcromatinianos en las c61ulas animales aparecen en cúmulos entre Jos grumos de 

cromatina compacta y tienen un diámetro promedio de 20 a 2.Snm (Monneron y Bernhard, 1968). 

En Jos veactales, además de granos con estas dimensiones, se han descrito otros más grandes 

que van de.30 a 40 nm (Medina y col., 1989) y los granos de·lacandonia (.Jim6nez García y col .• 

1992). 

AJ igual que en · los animales~ los granos intercromatinianos de vegetales . son las únicas 

estructuras (excepto para la cromatina) resistentes a la doble digestión prolongada con proteasa 

y RNasa (Puvion y M~yne, 1981). Los gránulos de 30-40 nm son resistentes tanto a la proteasa 

y digestión de RNasa, pero no a la combinación de ambas. Se ha reportado que, aunque los 

gdnulos de 20-2.S nm de los vegetales no forman grandes grupos, tienen una organización 

similar a Jos GIC, ya que se interconectan por delgadas fibras de 2-3 nm formando una red en 

el espacio intercromatiniano. 

Principalmente los gninulos de 20-2.S nm tienen una serie de características en común: tamaño 

y organización ultracstructural, presencia de una red, reacción positiva al EDTA y oxinitrato de 
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bismuto y contenido de proteínas altamente fosforiladas. Por estas razones se podrían considerar 

· ~antes a los GI de animales. Sin embalso, los GI de vegetales presentan importantes 

diferencias en su orpnizacidn topoldsica en el núcleo com~o con los GI animales, a saber, 

ellos nunca f'orman &rancies arupos, pero aparecen distribuidos en pequeftos grupos a travé!s de 

la regidn intercromatiniana y tambic!n se localiz.an solitarios. Los grupos de gnlnulos de 40 nm 

podrían corresponder a grupos de anlnulos pericromatinianos similares a los descritos en núcleos 

de planeas y animales (Medina y col., 1989). 

Loa ~-inten:romatinianos aquí observados son de los considerados como grandes e, incluso, 

en el caao de Zea mays el promedio de su diámetro es de.62.8 nm, que es mayor al encontrado 

en estudios previos. 

Loa resultados de este trabajo muestran que la ultraestructura de los nllcleos celulares en 

interf'ase de los vegetales, es similar en todos los niveles evolutivos. También se ha encontrado 

gran similitud c:on Jos núcleos de las cc!lulas animales, de acuerdo con Jos estudios de Jiménez

Gucf'a (1985), no uf con los protozoarios (Elizundia-Alv~. J. M., 1985.Echeverña y col. 

1993). 

En. los protistas existe una aran heterogeneidad en la ultnestructura del mk:leo in~ico entre 

sus diferentes'arupos. situacidn que se correlaciona con la propuesta de un origen polifilético 

de estos organismos. Dentro de esa heterogeneidad existen organismos cuya estructura nuclear 

es similar a los eucarionteS pluricelulares, como en el caso de la ultraestructura del nllcleo que 

preaenta los órdenes de Cryptomonadida y Kinetoplastida, ·to que ha permitido sugerir que estos 

órdenes tengan una cercanía filogenética estructural con el (o Jos) ancestro(s) de las plantas y 

animales. Por otria parte, la similitud del nllcleo vegetal y animal nos indica un origen común 

entre estos dos grandes grupos de seres vivos. 
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VI. CONCLUSIONES 

Los ndcleoa interfúicos de tas· plantas pertenecientes a los distintos niveles evolutivos est4n 

constituidos por una envoltunt, matriz nuclear, cromatina y estructuras. ribonucleoproteicas. 

Estos elementos adoptan características cuantitativas y probablemente cualitativas, segdn el tipo 

de c:Bula a la que pertenecen. 

El volumen de los ndcleos vqetales es muy variable, en las. plantas estudiadas va de 2.95 a 

441.43 p.'. Las dimea,siones de estos ndcleos no se corresponden con el grado de evolución de 

la planta a que pertenecen. 

La cromatina en las astutas vqetales es generalmente reticulada, el grado de reticulación .es 

menor· en 1óls plantas que pertenecen a niveles evolutivos inferiores como lo son Ulva lactuca 

y hllolun nlldum •. Y mayor en los núcleos de plantas con .un nivel evolutivos superior. 

En el volumen de los nucleolo9 se presentan diferencias significativas entre . algunos grupos 

taxonómicos de las plantas a que pertenecen. Las diferencias en las dimensiones de estas 

estructuras no se corresponden con el grado evolutivo de la planta, Pero sí con las diferencias 

del volumen que presenta el núcleo celular; a mayor volumen nuclear mayor volumen nucleolar, 

aunque las variaciones del talftaño del nucleolo no son tan g~des como entre los volúmenes 

de los núcleos. 

Existen diferencias significativas entre los granos pericromatinianos de las plantas estudiadas. 

Las diferencias en las dimensiones de estas estructuras no se corresponden con el grado 

evolutivo de la planta, pero sí con las diferencias del volumen que presenta el núcle0 celular. 

Al igual que en el caso del nucleolo, Jos nucleos cori mayor volumen poseen granos 

pericromatinianos mú grandes. 

Los núcleos interfúicos de las eSJ-:ies vegetales poseen características particulares en lo que 
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· me refiere a las dimenSiones y morf"oloeía de l~ estructuras que lo intecran. lo que pem1ite 

diferÍinciarlos -.11n el crupo taxondmico a que pertenecen. pero en lo senenJ presentan un 

pUl'dn ul~ comtln que consiste en una .envoltura nuc:lear de doble membrana con 
complldo de poco. matriz nuc:leu, cromatina comJlllCta s-..imente reticulada, nuc:leolo 

reladVamente pequefto, aranas pericromatinlanos, sranos inten:romatinianos dlsi-r- y fibras 

peri e intercromatinianos. 

El patrdn µltneatructural de los nucleos de las c6lulas yqetales difiere de los patronea 

ultniestructula de los mlcleos de la mayoña de los protozoarios pero es !"UY memejante al patrdn 

ultnestructural de los ndcleos de las cé!lulas animales. Estas caracteñsticas sucieren la 

posisbilidad que los orsanismoS del reino vegetal y animal tengan un origen comlln entre Jos 

protozoUios semejantes a Jos de las órdenes de Cryptomonlldida y Kinetoplastida ya que datos 

tambi~ tienen un patrdn ultnlestructural memejante a los animales y vegetales. 
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Vll. PERSPECTIVAS 

:Bate eaiudio del ndcleo · interfüico en c:c!lulu veaetalca con un enfoque evolutivo da una visidn 

. muy &eneral de las c:ancterísticu propias del nllcleo de las a!lulu veaelales y sus diferencia 

con los ndcleos de protozoarios y dlulas animales. Este estudio deja claro que existe una 

diversidad morfolcSaica de los mlcleos 

veaelales dentro de la unidad que estos pn:sentan como organismos de un mismo reino. Hasta 

donde este trat.,jo ha lle&ado. no se tiene una explicación de las causas que determinan las 

diferencias cuantitativas y probablemente cualitativas de las estructuras que constituyen al ntlcleo 

vqelal. 

Para profÜndizar sobre lo que aquí se ha tratado y precisar sobre asi-:tos que permanecen 

indefinidos podrían realizarse las siguientes investigaciones. 

Estudiar ndc:leos vegetales de diferentes tctjidos de la misma planta para encontrar posibles 

patrones estructurales derivados de la función que la dlula. 

Estudiar la untnestructura del ndcleo de plantas de la misma especie para ver si existen patrones 

ultraestructurales característicos de gé!neros de plantas o grupós muy relacionados. 

Estudiar la ultrestructura de ntlcleos vegetales de alcas que han sido relacionadas con los 

ancestros de las plantas terrestres a ffn, de ver cuales presentan una estructura mú semejante 

con estas plantas. 

· 1Jn estudio que contemple un mayor número de esi-:ies dentro de cada nivel evolutivo, daría 

un mayor apoyo a las conclusiones aquí presentadas. l.a visión nuis completa sobre este tema 

se obtend ... e~ se efecttle en hongos 

un estudio con enfoque evolutivo, como el realizado en protozoarios, animales y plantas. 
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