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I 

 

 

“Nada es demasiado maravilloso para ser verdad si es 

consistente con las leyes de la naturaleza” Michael 

Faraday. 

 

“En la investigación básica, los científicos son libres de 

colmar su curiosidad e interrogar a la naturaleza no con 

un fin práctico, sino en busca del conocimiento por sí 

mismo” Carl Sagan. 

 

“Esto se hizo para mi, entre todas las maravillas que he 

descubierto en la naturaleza, la más maravillosa de todas, 

y debo decir por mi parte, que no había visto antes nada 

más agradable que estas miles de criaturas vivas en una 

gota de agua, moviéndose entre unos y otros, cada una 

de ellas teniendo su propio movimiento” Leeuwenhoek.   
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I. Resumen 

El nucléolo es un dominio nuclear conservado en eucariontes y formado alrededor 

de los genes ribosomales al término de la mitosis. En él ocurre la transcripción y 

maduración del pre-rRNA, la biogénesis de las subunidades grandes y pequeñas 

de los ribosomas, así como su ensamblaje. El nucléolo se encuentra organizado en 

distintos territorios ultraestructurales denominados centros fibrilares (CF), 

componente fibrilar denso (CFD) y componente granular (CG). En este trabajo se 

estudió el nucléolo de los hongos basidiomicetos Ustilago maydis, un hongo 

fitopatógeno, biotrófico y dimórfico, causante de la enfermedad del carbón común 

en el maíz y Pleurotus sp. un hongo de importancia económica y alimentaria, con la 

finalidad de caracterizar y conocer sus componentes ultraestructurales nucleolares. 

Se realizaron observaciones con microscopía electrónica de transmisión. En ambas 

especies el nucléolo estuvo constituido por material intranuclear, periférico, 

fibrogranular y no se observaron centros fibrilares. Además, se discuten posibles 

causas a la presencia de dos componentes ultraestructurales en estos hongos. 
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II. Introducción 

Breve introducción al reino de los hongos 

Los hongos pueden desarrollarse en una gran cantidad de hábitats (casi 

cualquiera), son capaces de establecer relaciones simbióticas con animales, 

plantas, bacterias, protistas e incluso con otros hongos. Se considera que las 

regiones tropicales son los sitios más diversos de este grupo. Por otra parte, su 

papel como descomponedores es de gran relevancia en el mantenimiento de los 

ecosistemas. El tamaño de su genoma oscila entre 30 Mb y 40 Mb (Stajich et al., 

2009).  

Se ha sugerido con base en análisis filogenéticos de rDNA que el reino Fungi 

surgió hace alrededor de 1,000 millones de años (Blackwell, 2010), al separarse 

una población de eucariontes unicelulares acuáticos. Dicha separación resulto en la 

formación de dos linajes que con el tiempo darían origen a los hongos y a los 

animales. La capacidad de ambos grupos de formar organismos multicelulares 

surgió de forma independiente, en lo que podría considerarse un proceso evolutivo 

(Taylor et al., 2004). Por otra parte, el registro fósil sugiere que comunidades de 

hongos bien establecidas tuvieron lugar durante el Devónico. Posteriormente, en el 

Carbonífero con la diversificación de plantas e insectos alados, los hongos también 

diversificaron debido a las estrechas relaciones con dichos grupos. Actualmente, las 

plantas son hospederas de algunas especies de hongos, mientras que, los insectos 

suelen dispersar a las esporas (Blackwell, 2010). 

Se estima que pueden existir hasta 5 millones de especies de hongos, de las 

cuales han sido descritas 99,000 (Blackwell, 2011). Dichas especies se encuentran 

clasificadas en: 1 reino, 1 subreino, 7 phyla, 10 subphyla, 35 clases, 12 subclases y 

129 ordenes (Hibbett et al., 2007). El desarrollo tecnológico y metodológico ha 

permitido ampliar el conocimiento sobre los hongos; sin embargo, en múltiples 

ocasiones se ha determinado que las hipótesis establecidas anteriormente por los 

micólogos a partir de características morfológicas son congruentes con datos 

nuevos principalmente pertenecientes al campo de la biología molecular (Blackwell, 

2011). 
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Dos de los grupos de hongos con mayor cantidad de especies son los 

basidiomicetos y los ascomicetos, ambos se encuentran clasificados en el subreino 

“Dikarya” (Fig. 1) y las hifas dicarióticas que presentan son consideradas una 

sinapomorfía (Hibbett et al., 2007). Los basidiomicetos pasan gran parte de su ciclo 

de vida en estado dicariótico, mientras que, los ascomicetos una parte menor 

(Stajich et al., 2009). 

 

Figura 1. Principales grupos de hongos. Modificada de (Blackwell, 2010). 
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Los basidiomicetos son un grupo monofilético (Taylor et al., 2004), 

compuesto aproximadamente por 30,000 especies, entre las que se encuentran 

hongos fitopatógenos, comestibles, levaduriformes, entre otros (Blackwell, 2010). El 

ancestro de este grupo posiblemente fue un parásito. En este linaje se incluye a 

Ustilago maydis y a diversas especies del género Pleurotus las cuales son cercanas 

respecto a otro grupo como los ascomicetos pero lejanas respecto a especies 

pertenecientes a los subphylum Agaricomycotina y Ustilagomycotina (Fig. 2) en los 

cuales se agrupan (Hibbett et al., 2007).  

 

 

Figura 2. Filogenia y clasificación de los basidiomicetos. Modificada de Hibbet et al., 2007. 

 

Ustilago maydis: el hongo causante del carbón común 

U. maydis es un hongo microscópico, biotrófico y dimórfico causante de la 

enfermedad del carbón común en Zea mays, la enfermedad es conocida en México 

como huitlacoche (Ruiz Herrera-2008). Puede distribuirse en cualquier lugar donde 
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se encuentre el maíz. Una de las características de esta enfermedad es la formación 

de tumores en los órganos aéreos de la planta (Kämper et al., 2006). Actualmente, 

existe discrepancia en la clasificación de este hongo, debido a que análisis 

filogenéticos recientes sugieren que el hongo mitospórico Pseudozyma prolifica y 

Ustilago maydis son especies conespecíficas. Además, se ha sugerido utilizar el 

nombre Mycosarcoma maydis debido a su lejana relación con especies del género 

Ustilago (McTaggart et al., 2016). 

Clasificación de Ustilago maydis  

Reino: Fungi R.T. Moore, 1980 

Subreino: Dikarya Hibbett, T.Y. James & Vilgalys, 2007 

Phylum: Basidiomycota R.T. Moore, 1980 

Subphylum: Ustilaginomycotina Doweld, 2001 

Clase: Ustilaginomycetes R. Bauer, Oberw. & Vánky, 1997 

Orden: Ustilaginales G. Winter,1880 

Género: Ustilago (Pers.) Roussel, 1806 

Especie: Ustilago maydis (DC.), 1842  

La clasificación fue obtenida de la base de datos Index Fungorum 

(ww.indexfungorum.org.). 

Desarrollo histórico del estudio de Ustilago maydis 

El estudio formal de U.maydis comenzó en 1836 cuando Unger determinó 

que la enfermedad observada en las plantas del maíz era producida por el hongo 

Ustilago zeae, el nombre fue modificado en 1944 por Stevenson y Johnson, quienes 

introdujeron el termino Ustilago maydis, congruente con las reglas internacionales 

de nomenclatura botánica. Posteriormente, en 1949 David Perkins inicio los 

estudios genéticos con U.maydis, pero fue a partir de los trabajos de Holliday (1961; 

1974) que se establecieron modelos de recombinación genética (Ruiz Herrera-

2008). El avance en el estudio de U.maydis ha estado acompañado del desarrollo 

tecnológico, por lo que trabajos realizados con microscopia electrónica y 
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ultraestructurales fueron más abundantes en el pasado (Ramberg y McLaughlin, 

1980), mientras que, trabajos relacionados con el genoma y con análisis 

bioinformáticos de las secuencias de U.maydis son más comunes en tiempos 

recientes (Lanver et al., 2018).   

Ultraestructura nucleolar 

El nucléolo de U. maydis ha sido observado y mencionado en múltiples 

estudios. Dichos estudios enriquecieron el conocimiento celular y ultraestructural de 

este hongo; sin embargo, en ninguno se aborda al nucléolo como punto central de 

la investigación. Estudiar su nucléolo permitiría ampliar el conocimiento acerca del 

nucléolo del reino Fungi. Así mismo, es posible observar que el nucléolo de 

U.maydis se presenta generalmente uno por cada núcleo y se encuentra en la 

periferia intranuclear; sin embargo, en el trabajo de Snetselaar y Mims (1994) 

pueden observarse dos nucléolos al ocurrir la fusión nuclear. El tamaño del nucléolo 

ha sido estimado entre 0.8-1.5 µm, ocupando aproximadamente del 15-20 % del 

volumen nuclear (Ramberg y McLaughlin, 1980; O’Donnell y McLaughlin, 1984a; 

O’Donnell y McLaughlin. 1984b; Snetselaar y Mims. 1993; Snetselaar y Mims. 1994; 

Ruiz-Herrera et al.,1995). 

Ciclo de vida y reproducción 

U.maydis crece en forma de levaduras haploides y cambia a micelio diploide 

(Fig. 3). Cuando U.maydis se encuentra en etapa levaduriforme (esporidia), las 

células son alargadas y obtienen nutrientes de la materia orgánica en 

descomposición. Su crecimiento ocurre por gemación. Posee un sistema de 

compatibilidad tetrapolar que es dirigido por los loci a y b. El locus a tiene dos alelos 

(a1 y a2). Los alelos a1 y a2 son muy parecidos por lo que son denominados 

idiomorfos, ambos codifican los precursores de hormonas sexuales, de las que 

depende la fusión entre dos células haploides que consecuentemente forman tubos 

de conjugación y dan lugar al micelio dicariótico, el cual posee la capacidad de 

infectar a un huésped. Se considera que U.maydis infecta a Z.mays principalmente 

por los estigmas, aunque también puede infectar por estomas, heridas, órganos 

florales o con la formación de un apresorio. Por otra parte, el locus b posee múltiples 
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alelos y gobierna el crecimiento filamentoso, el desarrollo sexual y la patogenicidad. 

En él se reconocen dos polipéptidos bE y bW los cuales dan lugar a un factor de 

transcripción especifico en el proceso infeccioso (Klosterman et al., 2007). Al 

introducirse en la planta, el micelio dicariótico de U. maydis continua su desarrollo 

principalmente en tejidos meristemáticos hasta que ocurre la fusión nuclear y las 

hifas formadoras de micelio (ahora diploide) se deforman y se fragmentan. 

Posteriormente, se forman las teliosporas, las cuales son diploides, negras y con 

una pared celular gruesa que presenta ornamentaciones. Las teliosporas diploides 

salen al romperse el tejido vegetal y fuera de la planta forman al promicelio, en el 

cual ocurre la meiosis y se forman generalmente cuatro basidiosporas de las cuales 

se forman células levaduriformes independientes y reinicia el ciclo de vida 

(Steinberg y Perez-Martin, 2008). 

 

Figura 3. Ciclo de vida de Ustilago maydis. Modificada de Steinberg y Perez-Martin, 2008. 
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Genoma 

El genoma haploide de U.maydis se encuentra constituido por 19,8 mega 

pares de bases y está distribuido en 23 cromosomas, de los cuales solo el 4 contiene 

rDNA. Este genoma almacena alrededor de 6500 genes y es pequeño en 

comparación al de otros hongos patógenos de plantas, esto se debe a que la 

cantidad de genes duplicados e intrones es mínima (Kämper et al., 2006). 

Formación del tumor  

Para que pueda ocurrir el proceso infeccioso promovido por U.maydis, es 

necesario que el hongo secrete proteínas efectoras que afecten el sistema inmune 

de la planta. Durante la invasión del huésped, actúan efectores generales y 

consecutivamente actúan los efectores específicos que participan en el desarrollo 

de la enfermedad (Matei et al., 2018). Por otro lado, las plantas del maíz suelen 

producir antocianinas al presentarse la infección por U. maydis (Lanver et al., 2017) 

Dentro del genoma de U.maydis, los genes efectores se ubican en regiones 

poco conservadas respecto al resto del genoma y la expresión de dichos genes 

cambia constantemente por la interacción que sostiene con la planta de Z.mays 

(Lanver et al., 2017). See1 es el primer efector fúngico que se identificó en U.maydis 

(Redkar et al., 2015) y que participa en la reactivación del ciclo celular de las células 

de la vaina del haz vascular y por lo tanto en el desarrollo del tumor. Se distribuye 

en el citoplasma y en el núcleo de las células del maíz. Otros efectores son: Pit2, 

Tin2 y Cmu1 (Matei y Doehlemann, 2016). 

Por otra parte, en las células pertenecientes a la vaina del haz vascular se 

originan las células tumorales hiperplásicas, mientras que, las células tumorales 

hipertróficas se originan del mesófilo (Matei et al., 2018). 

Fijación de nitrógeno y simbiosis 

Recientemente se reportó que U. maydis puede crecer en medios con 

nitrógeno, lo cual sugirió una actividad nitrogenasa en su etapa levaduriforme y 

también en la micelial. Los cambios parecen reflejarse de forma menor en el 

transcriptoma (Sánchez-Arreguin et al., 2017). Sin embargo, la capacidad de fijar 

nitrógeno no es propia del hongo, depende de la bacteria endosimbionte Bacillus 
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pumilus la cual fija el nitrógeno. Esto fue corroborado por técnicas de microscopia y 

con la amplificación de dos genes 16S del rRNA y nifH y fue el primer reporte entre 

la asociación de un hongo y una bacteria endosimbionte en la fijación de nitrógeno 

(Ruiz-Herrera et al., 2015).  

Organismo Modelo 

Dos características que facilitan el estudio de procesos genéticos y moleculares 

en Ustilago maydis son: 

1. Formación de fase haploide, el hongo forma colonias compactas y su manejo 

en el laboratorio es sencillo. 

2. Formación de fase diploide de forma artificial, permite realizar exámenes de 

dominancia y complementación. 

Otra característica importante que hace a U. maydis un modelo es su ciclo de 

vida en el que sufre múltiples transformaciones a nivel celular y molecular (Ruiz 

Herrera-2008).  

A partir de los modelos de recombinación genética de Robin Holiday en 1961 y 

1974, han sido múltiples los procesos estudiados en U. maydis, principalmente en 

la patogénesis de plantas (Brefort et al., 2009).  Sin embargo, en otros estudios se 

ha sugerido a U. maydis como un organismo modelo en procesos celulares de 

mamíferos, ya que a diferencia del organismo modelo S.cerevisiae con mitosis 

cerrada, la envoltura nuclear en U. maydis se rompe. Así mismo, se considera que 

U. maydis y mamíferos comparten proteínas que no están presentes en S. 

cerevisiae (Steinberg y Perez-Martin, 2008).  

Actualmente los estudios de U. maydis están enfocados principalmente al 

entendimiento de su genoma, su metabolismo, estrategias nutricionales, tráfico 

endosomal, interacciones RNA-proteína, regulación del ciclo celular y redes 

reguladoras del desarrollo fúngico (Matei y Doehlemann, 2016; Lanver et al., 2018).  

Pleurotus, hongo comestible 

El género Pleurotus comprende un grupo cosmopolita de especies de hongos 

comestibles que pueden ser saprófitos o parásitos. Como alimento, se sabe que es 

rico en proteínas, fibra, vitaminas y minerales. La importancia de estos hongos es 
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diversa, algunas moléculas que secretan poseen actividad de importancia médica, 

mientras que otras, pueden participar en la degradación de algunos contaminantes 

(Cohen et al., 2002). Así mismo, participan como alimento en distintos lugares. El 

principal productor a nivel mundial es China (Sánchez y Royse, 2017). Por otro lado, 

en México durante 2009 se produjeron 2920 toneladas (Guadarrama-Mendoza et 

al., 2014). 

Las especies de Pleurotus son capaces de colonizar una gran cantidad de 

sustratos (principalmente con cantidades bajas de nitrógeno), lo cual se debe en 

parte a su plasticidad en el estilo de vida y en parte a su eficacia en la producción 

de enzimas ligninolíticas, como lacasas y peroxidasas entre muchas otras. Crecen 

en distintos intervalos de temperatura, oscilando entre los 15-31°C y en sitios con 

escasa iluminación. En condiciones artificiales, se ha encontrado que el pH de 6.5 

y 7.0 facilita el crecimiento de múltiples especies del género, mientras que, altas 

cantidades de fenol inhiben el crecimiento (Rajarathnam et al., 1987).  

El tamaño del genoma y el número de cromosomas de la especie Pleurotus 

ostreatus, una de las mejor estudiadas del grupo, no es claro. Sin embargo, se 

considera que el genoma mide alrededor de 31 mega pares de bases (Larraya et 

al., 1999). 

Ultraestructura nucleolar  

Los estudios ultraestructurales de P. ostreatus son escasos. No obstante, se 

sabe que el nucléolo se conserva mientras el núcleo se encuentra en migración. El 

nucléolo generalmente es uno por célula (Yoon y Kim, 1994). 

Clasificación de Pleurotus   

Reino: Fungi R.T. Moore, 1980 

Subreino: Dikarya Hibbett, T.Y. James & Vilgalys, 2007 

Phylum: Phylum: Basidiomycota R.T. Moore, 1980 

Subphylum: Agaricomycotina Doweld, 2001 

Clase: Agaricomycetes Doweld, 2001 

Orden: Agaricales Underwood, 1899 
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Género: Pleurotus (Fr.) P. kumm, 1871 

Especie: Pleurotus sp. 

La clasificación fue obtenida de la base de datos Index Fungorum 

(ww.indexfungorum.org.). 

Por otra parte, las relaciones filogenéticas entre las especies del género y por 

lo tanto la taxonomía del grupo no ha sido clara. De acuerdo con Bao y 

colaboradores (2004) esto se debe a los siguientes factores: identificación errónea 

inicial, ausencia de muestras tipo en buenas condiciones, caracteres morfológicos 

cambiantes e informes limitados. Las técnicas de secuenciación y herramientas 

bioinformáticas han pretendido solucionar estas complicaciones (Pawlik et al., 2012; 

Béatrice y Georgios, 1995).   

Ciclo de vida de Pleurotus sp.  

El ciclo de vida de las especies del género Pleurotus es muy similar al de 

otros basidiomicetos (Fig.4). El esporoma se forma a partir del micelio 

heterocarionte (también llamado secundario). Los esporomas de Pleurotus pueden 

ser pequeños o grandes, pueden medir de 2cm a 20cm de ancho, presentan un 

estípite que puede ser pequeño, largo o incluso no presentarse. Generalmente, el 

estípite de este grupo carece de volva y anillo. El margen del pileo puede ser liso, 

aserrado o dentado. El color es una característica poco relevante ya que incluso 

una misma especie puede variar en color de acuerdo con la cantidad de nutrientes. 

Por otro lado, en el himenóforo se sitúan células dicarióticas especializadas 

llamadas basidios, en dichas células ocurre primero la cariogamia (fusión nuclear) 

y después la meiosis de la cual resultan cuatro esporas exógenas (basidiosporas) 

cada una con un núcleo. Al germinar las basidiosporas, surge el micelio 

homocarionte (primario o monocariótico). Posteriormente, la integración de dos 

micelios monocariontes por medio de un proceso llamado plasmogamia dará lugar 

al micelio heterocarionte (dicariótico) que formará al basidioma. El ciclo se repite 

(Herrera y Ulloa, 1998; Rajarathnam et al., 1987). En general, las especies del 

género Pleurotus poseen un sistema de compatibilidad tetrapolar (bifactorial), con 

alelos múltiples (Huerta et al., 2009). 
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Figura 4. Ciclo de vida de Pleurotus sp. Modificada de Martínez-Carrera, 1999 

 

Núcleo celular 

El primero en observar el núcleo posiblemente fue Antony van Leeuwenhoeck en 

1710 al desarrollar sus lentes de alta calidad y por lo que se le considera el padre 

de la microscopia. Posteriormente, múltiples personas como: Franz Bauer y Jan 

Purkyne dibujaron y señalaron el núcleo, sin embargo; fue Robert Brown quien 

asignó el término núcleo en 1833 al observarlo en plantas (Pederson, 2011). 
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El núcleo celular (Fig. 5) es un organelo membranoso, que generalmente ocupa 

gran parte del volumen celular. Es una de las características que divide a los seres 

vivos en dos grandes grupos: eucariontes y procariontes. En los eucariontes se 

agrupan: hongos, animales, plantas y protistas, los cuales poseen la estructura 

nuclear. Por otra parte, la estructura nuclear está compuesta principalmente por una 

envoltura con una doble membrana en la que se forman pequeñas aberturas 

denominadas poros nucleares. Al interior de la envoltura se encuentra una lámina 

compuesta de filamentos intermedios. Cada una de estas estructuras da forma al 

núcleo y participa en su dinámica. El núcleo funciona como almacén de la mayor 

parte del genoma, en él ocurren procesos tales como la replicación y la 

transcripción, esenciales en el flujo y expresión de la información génica (Jackson, 

2012).   

 

Figura 5. Núcleo celular de un hepatocito. Núcleo (N) (Micrografía tomada por O. Said Quiroz 

Zerecero, 2016). 
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Cuerpos nucleares 

Los cuerpos nucleares son dominios intranucleares donde se agrupan y 

localizan proteínas y moléculas de RNAs. Generalmente, cumplen las siguientes 

características: 

1. Son visibles en alguna etapa del ciclo celular y carecen de algún tipo de 

membrana. 

2. Concentran factores nucleares específicos, generalmente intercambian sus 

componentes. 

Hasta el momento si cumplen alguna función no es totalmente claro, sin 

embargo; se considera que participan en el metabolismo nuclear (Staněk y Fox, 

2017). 

Biogénesis de cuerpos nucleares 

Se considera que pueden existir dos vías para la formación de cuerpos 

nucleares. La primera sugiere que la formación ocurre tras la unión ordenada de sus 

constituyentes, donde cada elemento posee características distintivas que definen 

de qué manera ocurre la unión. Por otra parte, el modelo de ensamblaje estocástico 

sugiere que los elementos del cuerpo nuclear interactúan sin un orden jerárquico 

(Mao et al., 2011). 

Generalidades de cuerpos nucleares 

En la siguiente tabla se agrupan las características de distintos cuerpos 

nucleares: 
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Cuadro 1. Cuerpos nucleares conocidos. Modificada de Mao et al., 2011. 

 

Nucléolo  

El nucléolo (Fig.6) es un prominente dominio nuclear carente de membranas 

que se forma alrededor de genes ribosomales. En la mayoría de los eucariontes la 

estructura del nucléolo se conforma de tres elementos: componente granular (CG), 

componente fibrilar denso (CFD) y centros fibrilares (CF) (Boisvert et al., 2007). En 

él ocurre la síntesis de ribosomas, así como la transcripción y maduración del pre-

rRNA que han sido las funciones históricamente relacionadas con el nucléolo, sin 

embargo; actualmente, se reconoce al nucléolo como una entidad nuclear 

multifuncional. Algunas funciones adicionales son: participación en la biogénesis de 

RNPs no ribosómicas, regulación del ciclo celular, reparación del DNA, 

procesamiento y en ocasiones exportación de moléculas de tRNA, mRNA y SRPs 

(partículas de reconocimiento de señal). Simultáneamente, se considera que 

existen al menos 4500 proteínas que interactúan con el nucléolo de las cuales, el 

70% no participa en la biogénesis de ribosomas. Recientemente, se propuso que 

regiones no codificantes denominadas AluRNAs forman algo semejante a un 

esqueleto nucleolar. Lo anterior es apoyado por estudios en los que se ha 
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observado que proteínas nucleolares se unen a los AluRNAs y que cuando se sobre 

expresan dichas regiones se obtienen como resultados nucléolos de gran tamaño y 

altos niveles de pre-rRNA (Sirri et al.,2008; Hein et al., 2013; Németh y Grummt, 

2018). 

Los estudios en animales y plantas son abundantes; sin embargo, en hongos 

son relativamente escasos (Trumtel et al., 2000).  

Antecedentes históricos del nucléolo  

Felice Fontana fue el primero en realizar una descripción del nucléolo durante 

1781 en su manuscrito “Traite sur le Venin de la Viper, sur les Poisons Americains, 

sur le Laurier-Cerise et sur Quelques Autres Poisons Vegetaux”, donde 

simultáneamente observó el núcleo en células epidérmicas de anguila (Pederson, 

2011; Tsekrekou et al., 2017). Fontana describió al nucléolo como una mancha 

central dentro de un cuerpo oviforme (Fontana, 1781; Mosgoeller, 2004). 

De acuerdo con Pederson (2011) los primeros en documentar formalmente 

al nucléolo fueron Wagner en 1835 y Valentin en 1836 y 1839 en estudios 

independientes. Rudolph Wagner describió al nucléolo como una mancha en células 

foliculares de ovinos (Wagner, 1835; Dundr y Misteli,2002), llamándolo “Keimfleck” 

o punto germinal (Montgomery, 1898), mientras que, Gabriel Valentin observo 

células somáticas y menciono al nucléolo como un cuerpo esferoidal que asemeja 

un núcleo secundario dentro de otro (Valentin,1836; Leung y Lamond, 2003). Se 

considera que Valentin (1839) introduce los términos nucléolo y cuerpos centrales, 

paralelo a Schwann (1839) (Montgomery, 1898).  

Posteriormente, Montgomery (1898) dio a conocer su monografía, donde 

dibujo 346 figuras entre núcleos y nucléolos de diferentes especies, por lo que su 

trabajo fue considerado como el más relevante durante décadas referente al 

nucléolo (Pederson, 2011).  

Fue durante la década de 1930 que el nucléolo comenzó a recibir mayor 

atención. Anteriormente, distintos autores habían observado la relación estrecha 

entre el nucléolo y algunos cromosomas. Pero, fue Heitz (1931) quien colocó los 

cimientos al entendimiento de dicha relación, Heitz sugería que el nucléolo se 
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formaba durante la telofase en las constricciones secundarias o en los tallos 

satelitales de cromosomas. Además, consideraba que el número de nucléolos 

dependía de la cantidad de cromosomas SAT. McClintock (1934), discrepaba sobre 

las observaciones de Heitz y aunque reconoció que gracias a sus aportaciones el 

entendimiento en el origen del nucléolo mejoró, propuso que los nucléolos se 

formaban de un sitio organizado del cromosoma, cercano al tallo satelital y no en 

dicho tallo como había propuesto Heitz. Además, McClintock observó que los 

organizadores nucleolares podían encontrarse segmentados en distintos 

cromosomas y que el tamaño del nucléolo no dependía de las dimensiones de los 

segmentos sino de su actividad funcional (McClintock, 1934).  

Las aportaciones de Heitz y McClintock son fundamentales en el 

entendimiento del nucléolo como una entidad citogenética y dinámica, asociada a 

un locus cromosomal especifico. También sugirió que los tamaños y formas 

nucleolares pueden estar determinados por los loci en los que surgen (Tsekrekou 

et al., 2017). 

Posteriormente, con la llegada del microscopio electrónico fue posible 

conocer al nucléolo y sus componentes desde un enfoque ultraestructural. Fue en 

1952 cuando se dio la primera descripción de la ultraestructura nucleolar en células 

de vertebrados donde se podía observar el DNA y el RNA (Lo et al., 2006). 

Algo similar ocurre en la actualidad con las nuevas herramientas tecnológicas 

que han permitido conocer con mayor profundidad la dinámica del nucléolo 

(Tsekrekou et al., 2017). 

Dinámica nucleolar 

El nucléolo es una estructura dinámica que sufre transformaciones 

moleculares y ultraestructurales a lo largo del ciclo celular (Sirri et al., 2008).  

En las primeras etapas de la profase, la envoltura nuclear entra en un proceso 

de desintegración y los cromosomas inician su formación, conjuntamente da inicio 

el proceso de desarticulación nucleolar marcado por la salida de las proteínas 

pertenecientes a los componentes fibrilar denso y granular. Durante la profase 

tardía, los nucléolos se desarticulan al interrumpirse la actividad de la RNA 
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polimerasa I (Pol I) y detenerse la transcripción del rDNA (Hernandez-Verdun, 

2011).  

Los elementos que participan en el mecanismo de transcripción permanecen 

asociados al rDNA en las regiones organizadoras nucleolares (NOR). En tanto que, 

los componentes involucrados en la formación de ribosomas y en el procesamiento 

del pre-RNA se distribuyen en el nucleoplasma. Se ha sugerido que los nucléolos 

se desensamblan por la fosforilación de los componentes de la maquinaria 

transcripcional del rDNA (Sirri et al., 2008). La fosforilación parece ocurrir también 

en distintas proteínas como NPM/B23 que pierden afinidad con el RNA. Al final de 

la profase los nucléolos no pueden observarse en la célula animal (Hernandez-

Verdun, 2011). 

Posteriormente, cuando los cromosomas se encuentran en metafase, son 

cubiertos homogéneamente por una envoltura en la periferia, constituida de material 

nucleolar (DiMario, 2004). En células animales, algunos de los elementos 

identificados en dicha cubierta son: fibrilarina, U3, Nop52, NPM/B23, entre algunos 

otros. Así mismo, se ha documentado la presencia de proteínas ribosomales, 

snoRNAs y elementos del pre-RNA ribosomal (Hernandez-Verdun, 2011). Algunos 

estudios cuantitativos han propuesto que subunidades de la RNA polimerasa I 

(RPA39, RPA16, RPA194) se separan de los NOR temporalmente (Leung et al., 

2004). 

La envoltura pericromosómica se conserva parcialmente en la anafase, ya 

que, algunos elementos ribonucleoproteicos nucleolares se concentran en el 

citoplasma en sitios denominados NDF (nucleolus-derived foci), mientras tanto, los 

cromosomas migran a los polos. Simultáneamente, las subunidades de la RNA Pol 

I separadas de los NOR en metafase son restauradas (Sirri et al., 2008). Además, 

en la anafase algunos procesos de fosforilación provenientes de la profase son 

revertidos por fosfatasas. Un ejemplo son las proteínas NPM/B23 (Hernandez-

Verdun, 2011). 

En las etapas finales de la anafase y telofase temprana, los cromosomas 

pierden compactación, la envoltura pericromosómica se disgrega y sus 
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componentes dan lugar a cúmulos prenucleolares. Simultáneamente, la envoltura 

nuclear empieza a formarse y elementos de los NDF migran primero a la envoltura 

nuclear y después al nucleoplasma donde son incorporados a los cuerpos 

prenucleolares (DiMario,2004).  

En la telofase, la formación del nucléolo “nucleologénesis” (Hernandez-

Verdun, 2011), inicia con el ensamblaje de cuerpos pre-nucleolares constituidos de 

pre-RNA, snoRNPs y proteínas nucleolares (Carron et al., 2012). A su vez, la 

formación del nucléolo parece depender de dos procesos, el inicio de la 

transcripción del rDNA y el procesamiento del rRNA. Ambos regulados por la 

presencia de CDKs (Sirri et al., 2008).  

De acuerdo con DiMario (2004), en la nucleologénesis destacan dos etapas. 

1. El reclutamiento por parte de un complejo compuesto por organizadores 

nucleolares competentes y factores de transcripción de dos elementos: el 

pre-rRNA proveniente de la etapa G2 y la maquinaria de procesamiento de 

pre-rRNA. 

2. El transporte de elementos formadores de cuerpos prenucleolares a los 

nuevos nucléolos, en un proceso dependiente de la transcripción del rRNA.    

En la interfase, durante la etapa G1 la producción de ribosomas incrementa 

(Hernandez-Verdun, 2011) y los cuerpos prenucleolares comienzan a desaparecer 

(Carron et al., 2012). Así mismo, en células HeLa se ha observado la fusión de 

nucléolos. Durante la etapa G2  se alcanza la producción máxima de ribosomas. El 

proceso descrito anteriormente ha sido observado en células de mamíferos 

(Hernandez-Verdun, 2011). 

El nucléolo interfásico puede poseer una organización ultraestructural tripartita 

o bipartita dependiendo de la especie y de la actividad celular (síntesis de 

ribosomas). En la organización tripartita pueden identificarse los siguientes 

componentes: componente granular, componente fibrilar denso y centros fibrilares. 

Sin embargo, en la organización bipartita se ha sugerido un solo componente fibrilar 

acompañado del componente granular (Thiry y Lafontaine, 2005).   
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El proceso de nucleologénesis ha sido descrito en múltiples organismos 

obteniendo diferentes resultados. En el caso del protista con mitosis cerrada 

Trypanosoma cruzi, la nucleologénesis parece ser un proceso continuo en el cual 

no se necesita de la formación de cuerpos prenucleolares (Nepomuceno-Mejía et 

al., 2016). Un caso similar parece ocurrir en Giardia lamblia donde el material 

nucleolar se conserva a través del ciclo celular y no parecen formarse cuerpos 

prenucleolares (Lara-Martínez et al., 2016). En el caso del hongo Saccharomyces 

cerevisiae, el nucléolo no se desarma durante la mitosis (DiMario,2004). 

Tipos de nucléolo desde un punto de vista ultraestructural 

Los nucléolos fueron categorizados por Smetana y Busch (1974) de acuerdo con 

la morfología ultraestructural en tres tipos: 

1. Nucléolos anulares. Generalmente poseen un CF, rodeado de poco CFD y 

CG. Se considera que estos nucléolos poseen escasa actividad de síntesis 

ribosomal. 

2. Nucléolos compactos. Se caracterizan por poseer una gran cantidad de CF 

embebidos en una red formada por el CFD. El CG ocupa gran parte de la 

periferia nucleolar. Estos nucléolos están asociados a una actividad sintética 

moderada-alta, sin embargo; podrían ser una etapa transitoria entre 

compacto-reticulado.   

3. Nucléolos reticulados. El CFD es prominente, se presenta una gran cantidad 

de CG y los CF son pequeños y escasos. Además, pueden observarse 

espacios claros llamados intersticios. Generalmente, son nucléolos de gran 

tamaño, de alta actividad sintética.  

Ultraestructura nucleolar y compartimentalización de procesos génicos   

Componente fibrilar denso 

El componente fibrilar denso (CFD) es un conjunto de material fibroso 

delgado, altamente condensado. En ocasiones da lugar a grandes redes alrededor 

de los centros fibrilares y generalmente ocupan gran parte del nucléolo. Bajo el 

microscopio electrónico de transmisión son sitios con un contraste notable. Dicho 

componente posee de 3nm a 5nm de espesor (Olson,2004). El CFD alberga 
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factores de procesamiento del pre-RNA como snoRNAs, snoRNP, fibrilarina, 

nucleolina y Nop58 (Boulon et al.,2010). Así mismo en la frontera entre el CFD y los 

CF comienza el procesamiento del precursor 47S del rRNA (Sirri et al., 2008; 

Boisvert et al., 2007). 

Centros fibrilares 

Los centros fibrilares (CF) son redes esféricas, formadas por fibrillas muy 

finas. Generalmente tienen un tamaño de 50 nm a 1µm. Además, son sitios de bajo 

contraste ante el microscopio electrónico de transmisión (Olson,2004). Se considera 

que en los CF se encuentra el rDNA activo (principalmente en la periferia) (Thiry et 

al., 2011), así como la maquinaria de la RNA Pol I (Boulon et al.,2010). 

Componente granular 

El componente granular (CG) se define como una región nucleolar 

conformada por pequeños gránulos de 15 nm a 20 nm aproximadamente, a él llegan 

los RNA provenientes del CFD. En el CG se forma la subunidad 60S del ribosoma 

tras la unión de los rRNA 5.8S y 28S con el transcrito de rRNA 5S. Así mismo la 

subunidad 18S se une a la 40S del ribosoma. Se sabe que las proteínas B23/NPM, 

PM-ScI 100 o rrp6 (en levaduras) se localizan en el CG y se ha sugerido que 

participan en etapas intermedias y tardías del procesamiento del rRNA. Pese a que 

el nucléolo es un dominio carente de estructuras membranosas, se considera que 

el CFD y los CF se encuentran embebidos en el CG (Boulon et al.,2010).  

El proceso de síntesis de ribosomas en el nucléolo se resume de la siguiente 

forma. Tras la transcripción de los genes ribosomales, ocurre la síntesis del 

precursor rRNA 47S que se procesa y modifica para formar los rRNA maduros 18S, 

5.8S y 28S, que junto con el transcrito 5S de rRNA, y las proteínas ribosómicas (RP) 

transcritas por Pol II se ensamblan para formar las subunidades ribosómicas 40S y 

60S. Al ser exportadas al citoplasma podrán dar lugar a ribosomas maduros 80S.  

En resumen, estructuralmente la transcripción de los genes ribosomales por la RNA 

pol I ocurre en los límites de los CF y el CFD, mientras que, el procesamiento del 

pre-rRNA y su posterior acoplamiento con proteínas ribosómicas ocurre en el CFD 

y en el CG (Németh y Grummt, 2018). 
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Figura 6. Nucléolo en célula de U.maydis.  Núcleo (N), Nucléolo (Nu) (Micrografía tomada por O. 

Said Quiroz Zerecero, 2018). 

 

III. Hipótesis 

En los eucariontes la organización nucleolar es muy conservada por lo que 

se espera que en los hongos basidiomicetos: Ustilago maydis y Pleurotus sp. los 

componentes nucleolares estén presentes. 
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IV. Objetivo general 

1. Identificar los componentes ultraestructurales del nucléolo de los 

basidiomicetos. 

Objetivos particulares  

1. Identificar el componente fibrilar denso de Ustilago maydis y Pleurotus sp.  

2. Identificar los centros fibrilares de Ustilago maydis y Pleurotus sp. 

3. Identificar el componente granular de Ustilago maydis y Pleurotus sp.  

V. Metodología 

El hongo Ustilago maydis fue adquirido de una cepa en etapa levaduriforme, 

por medio de una donación del laboratorio a cargo del Dr. José Ruiz Herrera del 

departamento de ingeniería genética del Centro de Investigación y de Estudios 

Avanzados del IPN, mientras que, una cepa de Pleurotus sp. fue donada por el Dr. 

Sigfrido Sierra Galván del laboratorio de micología de la Facultad de Ciencias, 

UNAM. El material biológico fue procesado para microscopia electrónica de 

transmisión de la siguiente forma: 

Fijación y postfijación 

Los tejidos de ambos hongos fueron fijados con paraformaldehído al 4% y 

glutaraldehido al 6% en tubos Eppendorf de 1 mL, al paso de 24 horas se realizaron 

abundantes lavados con un amortiguador de fosfatos (PBS). Posteriormente, el 50% 

de los tejidos de cada hongo fueron postfijados en tetraóxido de osmio al 2 %, donde 

permanecieron 24 horas.  

Inclusión en Epón  

Las muestras fueron deshidratadas en etanol a distintas concentraciones 

(30%,50%,70%,80%,90%,96%). En cada una de las concentraciones las muestras 

permanecieron 5 minutos. Posteriormente, se colocaron en alcohol absoluto 

realizando 3 cambios de 15 minutos cada uno. Al finalizar la deshidratación, 

comenzó la preinclusión donde se formó una mezcla de óxido de propileno con 

resina en proporción 1:1, en dichas mezclas fueron colocadas las muestras. Al 

transcurso de 24 horas las muestras se colocaron en tubos Eppendorf de 0.5 mL a 



- 24 - 

 

los que se añadió resina. Dichos tubos se colocaron a 60 ºC durante 24 horas, para 

su polimeización. 

Corte  

Al obtener los polímeros de tejido-resina se realizaron cortes semi-finos de 

un grosor de 300-350 nm aproximadamente. Dichos cortes fueron contrastados con 

azul de toluidina. Posteriormente, se delimito la zona de interés de la cual se 

obtuvieron cortes ultrafinos, su espesor oscilo entre los 40 y 50 nm de acuerdo a su 

color. 

Contraste 

Los cortes ultrafinos de alrededor de 40 nm fueron recogidos con rejillas de 

cobre para microscopia electrónica de transmisión con ayuda de pinzas de relojero. 

Se aplico un contraste con acetato de uranilo-citrato de plomo. Después, las rejillas 

fueron colocadas en cámaras húmedas, donde se les agregó acetato de uranilo al 

4% en el que permanecieron 30 minutos, consecutivamente se agregó citrato de 

plomo al 0.3% durante 10 minutos. Al finalizar, las preparaciones se observaron con 

un microscopio electrónico de transmisión modelo JEM-1010 trabajando a 80,000 

kV y el registro de imágenes se realizó con dos cámaras. Una cámara MTI modelo 

CCD-300-RC y con otra CCD modelo Gatan Orius SC600. 

VI. Resultados 

La figura 7 muestra la ultraestructura del núcleo celular haploide de U. maydis 

durante su etapa levaduriforme (Kämper et al., 2006). Dentro del núcleo de 

U.maydis se observó un dominio más electrodenso que el resto del nucleoplasma, 

que por su morfología fue identificado como nucléolo. En U. maydis el nucléolo 

posee una forma esférica y ocupa aproximadamente una tercera parte del volumen 

nuclear con base en las imágenes observadas. Se observó que el nucléolo se 

encuentra cercano a la periferia intranuclear y posee un aspecto fibrogranular 

(Fig.7A y 7B). En todas las observaciones se presentó un nucléolo por cada núcleo.  
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Cuando el nucléolo fue observado en cortes longitudinales (Fig.7A) su tamaño fue 

de 0.86-0.91µm de diámetro, mientras que, de forma transversal (Fig.7B) el tamaño 

fue de 0.65-0.7µm de diámetro. 

En el nucléolo de U.maydis (Fig. 8) se reconocieron dos elementos nucleolares 

basados en criterios morfológicos: el componente fibrilar denso y el componente 

granular. En las observaciones realizadas no fue posible identificar centros 

fibrilares.  

Por otra parte, en Pleurotus sp. se observaron células uninucleadas (Fig. 9 y 10), 

en las cuales se observó al nucléolo. El nucléolo de Pleurotus sp. posee una forma 

esferoidal y ocupa una parte importante del volumen nuclear, lo cual puede 

observarse en los cortes longitudinales. Al igual que en U. maydis el nucléolo de 

Pleurotus sp. fue encontrado en la periferia intranuclear y uno por cada célula. En 

la figura 9 se puede observar un nucléolo en un corte longitudinal con aspecto 

principalmente granular y con un tamaño de 0.9 µm de diámetro, mientras que, en 

la figura 10 es posible observar un nucléolo en un corte transversal con un aspecto 

fibrogranular y con un tamaño de 0.5 µm. El nucléolo estuvo constituido en todas 

las ocasiones por CFD y CG. En el nucléolo de Pleurotus sp. no se presentaron CF. 
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Figura 7. Micrografías electrónicas de Ustilago maydis. A. Núcleo celular (N), nucléolo 

(Nu), y envoltura nuclear (EN). B. Célula observada de forma transversal. C. Célula 

observada de forma longitudinal. Tomada con cámara CCD modelo Gatan Orius SC600. 
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Figura 8. Nucléolo de Ustilago maydis. Componente fibrilar denso (CFD), componente 

granular (CG). Observación realizada mediante microscopía electrónica de transmisión 

utilizando contraste uranilo-plomo. Tomada con cámara CCD modelo Gatan Orius SC600. 
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Figura 9. Nucléolo de Pleurotus sp. Componente fibrilar denso (CFD), componente 

granular (CG). Observación longitudinal realizada mediante microscopía electrónica de 

transmisión utilizando contraste uranilo-plomo. Tomada con cámara MTI modelo CCD-

300-RC. 
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Figura 10. Célula de Pleurotus sp. observada de forma transversal. Núcleo celular (N), 

nucléolo (Nu), envoltura nuclear (EN). Observación realizada mediante microscopía 

electrónica de transmisión utilizando contraste uranilo-plomo. Tomada con cámara CCD 

modelo Gatan Orius SC600. 
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Figura 11. Nucléolo de Pleurotus sp. Componente fibrilar denso (CFD), componente 

granular (CG). Observación realizada mediante microscopía electrónica de transmisión 

utilizando contraste uranilo-plomo. Tomada con cámara CCD modelo Gatan Orius SC600. 
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VII. Discusión 

 

El nucléolo es el domino más prominente del núcleo interfásico de las células 

eucariontes y es reconocible por su morfología y tamaño (Boisvert et al., 2007), 

donde ocurre la biogénesis de los ribosomas; sin embargo, dichas funciones podrían 

seguir procesos distintos en los diferentes grupos de eucariontes de acuerdo con 

distintas observaciones ultraestructurales. El nucléolo generalmente está 

compuesto ultraestructuralmente por componente fibrilar denso, centros fibrilares y 

componente granular, sin embargo; se ha registrado que en múltiples especies los 

centros fibrilares no están presentes, como, por ejemplo, en Drosophila (Knibiehler 

et al., 1982). A partir de dichas observaciones Thiry y Lafontaine (2005) han 

sugerido que en realidad el modelo de estructura tripartita es menos frecuente en 

los eucariontes que un modelo bipartito constituido de un componente fibrilar y un 

componente granular, en el cual se agrega a los hongos. Se piensa que esta 

organización es anterior en la historia evolutiva y que a partir de ella surgió la 

organización tripartita. El cambio en la compartimentalización de dos a tres 

elementos nucleolares podría estar relacionada con la cantidad de regiones 

intergenicas de rDNA. Por otra parte, el estudio del nucléolo en hongos del grupo 

Dikarya incluyendo al organismo modelo S. cerevisiae han brindado información 

relevante. En nuestros resultados se observan nucléolos con material fibrogranular 

homogéneo en U. maydis y Pleurotus sp. donde la presencia de centros fibrilares 

no es clara y que son morfológicamente similares al nucléolo de S. cerevisiae. 

Trumtel y colaboradores (2000) consideraron que S. cerevisiae posee una 

estructura nucleolar tripartita, sin embargo; la presencia de centros fibrilares ha sido 

discutida por Thiry y Lafontaine (2005).  

Se considera que en la periferia y dentro de los centros fibrilares se encuentra 

el rDNA transcripcionalmente activo, así como la RNA Pol I por lo que la ausencia 

de este componente en el nucléolo plantea un cuestionamiento respecto a la 

localización de dichos elementos (rDNA y RNA Pol I) en los hongos U. maydis y 

Pleurotus sp. Una posible explicación es la que sugiere que el nucléolo bipartito está 
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constituido de un componente fibrilar donde ocurre la síntesis de rRNA y ahí se 

pueden alojar el rDNA y la RNA Pol I. El componente fibrilar del nucléolo bipartito 

pose características similares a centros fibrilares y al componente fibrilar denso 

(Thiry y Lafontaine, 2005; Thiry et al., 2011). 

En nuestras observaciones de U. maydis (Fig 8) y en los estudios de S. 

cerevisiae (Trumtel et al., 2000) se encontraron pequeños sitios translucidos 

similares a los intersticios nucleolares, invaginaciones donde suele encontrarse 

rDNA pero no RNA Pol I ni factores de transcripción. Sin embargo, en Pleurotus sp. 

no se observaron, lo cual no permite reconocer a los intersticios nucleolares como 

una característica de los basidiomicetos (Thiry y Lafontaine, 2005; Thiry,1993).  

Los resultados de este trabajo son congruentes con los estudios 

ultraestructurales de U. maydis donde el nucléolo fue observado uno por célula, en 

la periferia intranuclear y sin centros fibrilares (Ramberg y McLaughlin, 1980; 

O’Donnell y McLaughlin, 1984a; O’Donnell y McLaughlin. 1984b; Snetselaar y Mims. 

1993; Snetselaar y Mims. 1994; Ruiz-Herrera et al.,1995). Sin embargo, el tamaño 

del nucléolo en la etapa levaduriforme fue distinto al reportado por O’Donnell y 

McLaughlin, (1984b), lo cual puede deberse a la etapa de la interfase en la que se 

encontraron los nucléolos. En el caso de Pleurotus sp. nuestros resultados sugieren 

que el nucléolo es similar al de Pleurotus ostreatus (Yoon y Kim, 1994) y al igual 

que en U. maydis se sugiere realizar estudios más detallados, enfocados a 

identificar si los centros fibrilares se presentan en estas especies.  

Otra posibilidad, es que los resultados obtenidos se deban a etapas 

fisiológicas. Se han observado nucléolos de gran tamaño carentes de centros 

fibrilares tras la inhibición de la transcripción del RNA (Smetana et al., 2008). Desde 

un punto de vista critico, este trabajo podría ser insuficiente por lo que una 

posibilidad es abordar el problema por medio de una reconstrucción tridimensional 

de cortes seriados o con técnicas de contraste específico o preferenciales tal como 

la de Bernhard para ribonucleoproteínas (López- Velázquez et al., 2005).  

Es importante mencionar que los resultados aquí mostrados son parte de la 

evidencia que robustece la hipótesis de que todas las células eucariontes poseen 
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nucléolo y particularmente permite realizar sugerencias respecto al nucléolo de los 

hongos, específicamente al grupo de los basidiomicetos. Se sugiere que hay un 

nucléolo por núcleo y que el nucléolo en este grupo se encuentra en la periferia 

intranuclear, asociada a la envoltura, cómo es posible contrastarlo en distintos 

estudios ultraestructurales (Mims y Richardson, 2005). 

VIII. Conclusiones 

 

1. En Ustilago maydis se presenta un nucléolo que se encuentra en la periferia 

intranuclear y posee una forma ovoide. Su aspecto es fibrogranular. 

 

2. En Pleurotus sp. el nucléolo se localiza en la periférica intranuclear y presenta 

elementos fibrogranulares. 
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