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CAPITULO I 

ANTECEDENT8S 
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El surgimiento y la evolución de la vida en este planeta ti~ 

nen su base en la asociación molecular de los sistemas químicos -

unitarios bajo condiciones adecuadas (i.e. contra un gradiente e~ 

trópico), así como en su capacidad de adaptación y aprovechamien-

to de los parámetros circundantes para su persistencia y evolu---

ción. La alta diferenciación celular ha implicado su interrela---

ción coordinada para integrar los seres vivos que, a su vez, se -

organizan simbi6ticamente para formar un macrosistema en equili--

brio con ~;us a11·ededores -equilibrio ecológico- (~n el que cada --

una de sus partes existe din&micamente en la observación del mis-

mo. 

La función de los seres vivos en este proceso determina las 

características morfológicas, fisiológicas y -a nivel molecular

fisicoquímicas de los mismos. 1 Particularmente, los vegetales, -

carentes de miembros que les permitieran actividades motrices, d~ 

sarrollaron entidades químicas capaces de aprovechar las varia---

bles ambientales a su alcance, v.g., la energía solar. Las res---

puestas a la luz u obscuridad de las plantas implican necesaria--

mente reacciones fotoquimicas, que básicamente se incorporan en -

tres clases: fotosíntesis, fototropismo y fotomorfogénesis, ente~ 

diéndose esta óltima como la sensibilización del vegetal hacia --

las seftales luminosas pira el control de procesos de desarrollo -

del mismo. 

La importancia de la fotomorfogéncsis ha sido percibida a --

través del tiempo por la dependencia que los seres animales, en--

1La J.<l.:-a puede ser planteada inversamente, i.e. en P-1 sentido que 
"la estructura det(?rmina la función". El concepto se mantiene -
abierto. 
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tre ellos el hombre, tienen de los vegetales en cuanto a aliment!:: 

ci6n, provisi6n de oxigeno y, en general, .po~ su participación en 

el mantenimiento del equilibrio ecol6gico. 

El estudio de la fotomurfogénesis ha si~~ realizado en v~--

rios ni veles, aunque el descubrirnien to, r~n 1 S· :,9 (Bu Ller et al, 

1959) de un pigmento reversible por radiació~ rojc-rojo lejano 

(R-FJ() bautizado como sistema fitocromo, ha c::na.liz¿,Jo el conoci

miento de las reacciones fotornorfo9énicas; a::~, lºr; l.1 i1CtUéilÜütd 

ha sido profundizado e} estudio de este~ :1j St(·~~.a crc1~.:ó:-""or0-pro1,~i-

co en cuilnto il: ·¡) :;us propiedade'; físicas y :;c¡Ími.::-:.::: y 2) las -

respuestas bioquimicas y fisiológicas que prc~uco, situ6ndolo co

mo el único pigmento claramente definido en Lis pLi.r::as potenc.~a:!:_ 

mente verdes que es capaz de percibir J.as sc~,~:es lt.!J~tinosas del -

medio circundante y de traducir dichas seílal~s on el lenguaje de 

las reacciones metabólicas que gobiernan el desarrollo, incluye~

do morfogénesis (Schopfcr, 1977). De esta manera, el estudio de -

la fisiología del fitocromo ha sido en la actLl~lidad tomado como 

el estudio de la fotomorfogénesis. 

El sistema fitocromo consiste dé" una cror~::·proteÍn¿¡ en equill 

brio entre dos formas, una que absorbe la ener;ia radiante en la 

porción del rojo lejano ( ~~Ax ca. 730 nm), s:~bolizada por Pfr 

y que es transformada por esta absorción en la forma Pr, la cual 

absorbe en la porción del rojo ( ~ m&x ca. 660n~). Ambas formas -

de la molécula sun inequivocamento reconocidas ~or su espectro de 

absorción y por su actividad biológica, corres~~ndicndo la forma 

hiol6giéan.ei.te activa ¡:¡ Pfr y la :inactiva, a P::-. Puede decirse, -

entonces que la idea del sistema fitocron10 es }:;: de 1¡¡; interrup- -

tor maestro en la conexión y desconexión de respuestas ~etab6li--
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co-fisiológicas por la acción de la energía radiante. 

A la fotointerconvertibilidad de las dos formas del sistema 

fitocromo, se adicionan la "convers.i.ón obscur¿¡" de Pfr en Pr, lo 

que indica que esta última es la forma termodini'unic<Jment:e estable 

del pigmento; la destrucción de Pfr y ~a sín~esis de novo de Pr. 

Estos equilibrios se esquematizarían de la siguiente manera: 

P' r---..Pr Pfr--?P'fr 

~ 
obs. 

donde P'r y P'fr'son las formas resultantes de la nueva síntesis 

y destrucción del fitocromo, respectivamente. 

De acuerdo a la intensidad de irradiación aplic~da, se han -

descrito dos tipos de reacciones inherentes al sistema fitocromo, 

las respuestas de inducción-reversión o de baja irradiación (LIR) 

y las reacciones de alta irradiación (HIR). Las primeras se prod~ 

cen por la irradiación de corto intervalo sobre el tejido vegetal 

y producen respuestas biológicas reversibles de acuerdo al rango 

de longitud de onda irradiado, i.c., un pulso en R produciría una 

respuesta biológica positiva y un pulso en FR rcvertiria la res--

puesta. Estas respuestas biológicas muestran espectros de acción 

que concuerdan ampliamente con aquellos obtenidos por el pigmen--

to aislado, observ~ndose una gran similitud entre los niveles de 

Pfr inducidos y el tamaho de la respuesta (Quail, 1976). De esta 

manera, la magnitud de la respuesta de LIR es proporcional al n6-
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mero de cuantos incididos sobre la muestra y fstos son función de 

la intensidad de radiación por el tiempo que dura ósta a una Ion-

gitud de onda determinada. 

Las respuestas correspondientes a HIR, por otro lado, se pr~ 

ducen cuando la muestra es irradiada intensamente por R hasta al

canzar el estado fotoestacionario 2 y, contrariamente a lo ~spera-

do, en este caso las rcspt1estas son ta1nbi6n dcp0ndientes d~ J.il i~ 

tensidad de luz incidida aunque haya sido alcanzada la condición 

de saturación (J.!ohr, 19G9). P.n e.ste caso, la r'"';puesta e:; manteni 

da el tiempo que dura la irradiación, llegando a su nivel basal -

cuando ~sta es suspendida; ósto implica que la fotorreversibili--

dad no es aplicable en este tipo de reacciones (Quail, 1976; Ken-

drichk y Spruit, 1977). Debido a que el nivel de Pfr en el estado 

fotoestacionario es independiente tanto de la longitud de onda co 

mo de la intensidad incidido.s, se lw sugerido que las HII\! se rela 

cionun con la velocidad ele interconversi6n entre Pfr y Pr en ese 

estado, que contribuye a mantener un complejo Pfr-sustrato, el --

que a su vez dirigiría la respuesta HIR (Schafer, 1975); esta ve-

locidad de ciclación seria dependiente de a~uellas variables. 

Teniendo en cuenta las características de ambas respuestas -

-LI2 e HIR- se ha visualizado una capacidad dual de acción del 

sistema f:i.tocromu en .la fotomorfogénesis, actuando en LIJ< corno un 

fotosensor y en HIR como fotoacoplador (Quail, 1976). Esto impli-

2 El estado fotoestacionario ha sido descrito por la relación 

~?. = ( (Pr, fr) / (Ptot) ),_ 

(Schafer y Mohr, 1974); donde tc!l subíndice 1' indica la longi-
tud de onda a la que se realiza la medici6n, bajo condiciones -
de saturaci6n por irradiación R. 
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ca que en las reacciones· de inducci6n-reversi6n la luz actOa como 

interruptor en la transformación de Pr' en Pfr. El Pfr formado por 

esta transformación puede actuar en la obscuridad e independient~ 

·mente de que el pulso haya sido suspendido. Obviamente, si los -

cuantos incidido e, •oon más, li1 respuesta ob:;erv<Jdil scrú de mayor -

magnitud. En el otro lado, en l!IR, el sistema Pr-Pfr se encuentra 

en directa relación con el estimulo aplicado; los despliegues bi~ 

16gicos consecuentes son dirigidos por lil constante irradiación -

por lo que la suspensión de &sta origina el cese de la respuesta. 

Gran parte ele Ias rtoaccioncs rnorfogénica~; .:itr·ibuidas al sis

tema fitocromo se dcLen al hecho de ser induciblcs-reversibles: -

los criterios de fotorreversibilidad y la similitud de los espec

tros de acci6n tanto para su inducción como reversión aseguran 

buenas bases de prueba del control del crecimiento y desarrollo -

por el fitocromo. 

Entre las respuestas biol6gicas dirigidas por este pigmento 

se encuentran germinación de la serailla, inducción floral, desa-

rrollo floral, coloración cuticular, respiraci6n de la semilla, -

etiolaci6n, síntesis de antocianinas, formación plumular, orient~ 

ci6n de cloroplastos, formación de plástidos, abscisión foliar, -

epinastia, expresión sexual, formaci6n de rizoides, bulbaci6n, m~ 

tabolismo CAM y latencia de brotes (Hendricks y Siegelman, 1967). 

Asimismo, se han estudiado fenómenos microscópicos como son el -

control de entrada de metabolitos en n0cleo (Gupta et al, 1982), 

control de síntesis mitocondrial (Bajracharya et al, 1976), cam-

bios de potencial el~ctrico membranal {Jaffe, 1968; Racusen,1976), 

control de la síntesis de RN/\ mensajero (Weidner y 1-lo!Jr, 1967a; -

1967b; Jaffe, 1969), síntesis y control de enzimas especificas --
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(Bradbeer, 1973; Schopfer, 19771, protecci6n contra radiaciones -

UV (Wellman, 1976), control de transporte i6nico (Kohle1·, 1969), 

etc. 

El desarrollo de este trabajo tiene como objetivo la revi--

si6n de los experimentos realizados a la fecha sobre el papel que 

el sistema fitocromo juega en el mecanismo de la ge~minaci6n y el 

análisis de las evidencias e hip6tesis del mecanisnill de acci6n en 

este proceso del pigmento. Para ésto se hace necesaria la revi---

siór1 de las car¿1cte11 istic~s físicas y q11i1nicas de esta mo16cula, 

de sus propiedades dinámicas {i.e. estudios de transformación, 

<lestrucci6n, síntesis, etc.) y la descripción de los fenómenos re 

levantes del proceso de la germinación. 



CAPITULO II 

FITOCROMO: LA MOLECULA 
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2.1 CARACTERIZACION FISICA Y QUIMICA 

La diversidad de técnicas usadas en los laboratorios de in-

vestigación acerca de las propiedades fisicoquimicas del fitocro

mo han arrojado grandes diferencias en los resultados obtenidos, 

sobre todo en cuanto a peso molecular, estructura y n0mero de ero 

móforos, subunidades constituyentes, etc. 

En la estimación del peso molecular del fitocromo, el princi 

pal obstáculo a supc~rar e~-; la ,-,xistenci.c1 de enzimas proteoliticas 

que degradan esta proteína en la manipulación para su aislamiento 

y purificación. Este problema ha oriqinado una serie de reportes 

acerca del peso molecular del complejo tan amplia como diversa; -

en la actualidad se ha generalizado el término de fitocromo degr~ 

dado a aquella fracción obtenida en condiciones de protcólisis -

(Gardner et al, 1971; Cundiff y Pratt, 1973; 1975b; Fry y Mumford, 

1971) en forma de unidades con resistencia a la degradaci6n y aso 

ciaci6n y con características de fotorreversibilidad de ca. 

60 000 dalton. 

El manejo de inhibidores de proteasas, así como el uso de -

t&cnicas más precisas y rápidas, ha permitido la separación y pu

rificación de una forma más compleja de fitocromo, de aprox. 

120 000 d (Cordonnier y Pratt, 1982; Hunt y Pratt, 1979; Rice y -

Briggs, 1973; Bolton y Pratt, 1980) cuya prote6lisis limitada pr2 

duce la forma degrai~da de 60 000 d (Cundiff y Pratt, 1975a; 

1975b; Stocker et al, 1978; Grombein y RUdiger, 1976). Kidd et al 

(1978) han concluido que el fitocromo no degradado de 120 000 d -

contiene una subunid~rl proteica de 60 000 d idéntica a la forma -

degradada y otra del mismo peso molecular y de estructura diferen 
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te a aquélla, de acuerdo a la evidencia inmunoquimica de Cundiff 

y Pratt ( 1975a; 1975b). 

Es posible que el mon6mero de 120 000 dalton conocido como -

fitocromo no degradado carezca de 40 a 50 aminoácidos perdidos d~ 

rante la prote6lisis en la extracci6n y purificación del fitocro

mo; ésto se encuentra basado en dos líneas de evidencia (Pratt, -

1982): a) la extracción de fitocromo en la forma Pfr aparentemen

te menos lábil que Pr frente a endoproteasas, exhibe una movili-

dad electroforética menor que fitocromo no degradado (Boeshore y 

Pratt, 1981), consistente con un ~:c:imafío rnay(1r de cercJ de 5000 

dalton, b) la síntesis de fitocromo in vitro a través de RNAm ais 

lado de avena, que muestra la misma movilidad electroforética an

tericr. Esta molécula de 40 a 50 aminoácidos más que el fitocromo 

no degradado, es convertida, por breve almacenamiento a temperat~ 

ra ambiente, en el fitocromo de 120 000 d, con lo que se concluye 

que la molécula denominada fitocromo no degradado es ligeramente 

menor que el fitocromo nativo. 

La determinación de la estructura pri~arict del fitocromo no 

se ha realizado debido al alto número de aminoácidos (ca. 1100) -

que hace improbable su secuenciaci6n. Se sabe que aproximadamente 

46~~ de los aminoácidos que forman el monómero de 120 000 d son P:.?. 

lares (Pratt, 1982), consistente con la idea de una proteína glo

bular, soluble en agua. Correll et al (1968) reportaron cierta -

composición de aminoácidos de f itocromo con un peso molecular de 

42 000 carente de restos de císteina; este trabajo ha sido refut~ 

do por Briggs y Rice (1972) quienes reportaron la presencia de al 

menos 11 cistinas por cada unidad de 60 000 d, así como alta pro

porción de treonina y serina que contribuyen a la alta reactivi--
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dad de la proteína. 

Aunque el primer intento en la determinaci6n de carbohidratos 

en fitocromo arroj6 resultados positivos (Roux el tal, 1975) de -

ca. 4% por peso, reportes posteriores niegan la presencia de estos 

compuestos en fitocromo (Boeshore y Pratt, 1981; Keegstra y Quail, 

com. pers. a Pratt, 1982). En contraparte, la determinaci6n de fos 

fatos ha sido claramente establecida (Pratt, 1982) en una molécula 

por rwmómero. 

La eJtructura secundaria de la proteina ha sido determinada -

por m~todos de dic~oísno circular en el intervalo de 190-250 mm. -

Los resultados de Tobin y Briggs (1973) son, para el fitocromo no 

degradado, 17% de alfa-hélice, que concuerda con los resultados de 

Chen et al (1972) de 20% de esta estructura; 50±10% de enrollamien 

to al azar y 30% de estructura beta. 

La estructura terciaria es globular, aunque no esférica. La -

estructura cuaternaria de fitocromo es dimérica, apareciendo en -

las fotomicrografías electrónicas como material amorfo y como lo -

sugieren los trabajos de Kidd et al (1978) en cuanto a la presen-

cia de dos monómeros asimétricos (uno de los cuales contiene el 

cromóforo) y a la determinación de los amino&cidos N-terminales 

por el método de Sanger (Briggs y Rice, 1972) que mostraron la pr~ 

sencia de glutamato y aspartato. 

La evidencia disponible (Kidd et al, 1978; Siegelman y Firer, 

1964) señala la presencia de un cromóforo por cada unidad de 

120 000 d; aunque Brandlmeier et al (1981) han reportado, por com

paración de absortividades molares de fitocromobilín-péptidos y fi 
tocromo nativo (Pr), la presencia de una fitocromobilina por cada 

60 000 d, se puede suponer que no se excluye la posibilidad que es 
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tos resultados se interpreten en el sentido de un crom6foro en un 

monómero del sistema proteico y es casi aceptuda en la actualidad 

la existencia de un cromóforo por unidad de 120 000 dalton, a la 

luz del conjunto de resultados (Pratt, 1982). 

La estructura del cromóforo fue propuesta a partir de la an~ 

logia observada en la extracción y comportamientos espectral y --

croma tográfico de los cr•omóforos de las ficocianinas ( l!endricks y 

Siegelman, 1967) y el cromóforo del fitocromo. La figura II.1 .1 -

muestra los espectros de absorci6n de ficocianobilina y fitocromo 

bilina, respectivamente. 

1-

o. 

0:1. 

5(0 

... C.f\Ol'lllfQl\O lit 
fltl)(1n1w1n 

Figura II.1 .1. Espectro de absorción de ficocianobilina y fitocro 
mobilina (tomado de Hendricks y Siegelman, 1967). 

La seftal de un máximo de absorción en 650-660 nm indica una 

estructura de bilitrieno. La figura II.1.2 muestra las semejanzas 

y diferencias entre las ficocianobilinas y la fitocromobilina. 
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M metilo 

E 

p propionato 

V vinilo 

glaucobilina, mesobiliverdina bilitrieno-2,8-E 

biliverdina, fitocromobilina bil i.trieno-2, 8-V 

Figura II .1. 2. Analogía entTe las estructuras de los cromóforos -
de las ficocianinas, ficocianobilinas, y el de fitocromo, fitocro 
mobilina. El esqueleto tetrapirrólico lineal común corresponde a
la estructura denominada bilitrieno. 

En base al desplazamiento en la longitud de onda máxima de -

absorción ( A máxl a 725 nm en la transferencia de Pr hacia Pfr, 

flendricks y Siegelman (1967) propusieron cierto tipo de isomeriz~ 

ción del cromóforo con el consecuente cambio en la conformación -

proteica del fitocromo; dicha isomerización se llevaría a cabo a 

través de cambios lactima-lactama en los centros nitrogenados de 

los anillos exteriores: 

lactj.ma lactama 

Los estudios en ficocianobilinas y su forma de enlace a fico 

cianina por resonancia magnética nuclear (NMR), condujeron a eres 

pi et al (1968) a la proposición de un modelo para el cromóforo -

del fitocromo, en el que el enlace a la proteína se llevaría a r~ 

be a través de un <J::'Upo ctilidcno, convalentemente unido al e:1L.-· 
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ce peptídico; la coplanaridad entre la bilina y el enldce C-N peE 

tídico conducirían, a la absorci6n de luz, a un complejo de tran~ 

ferencia de carga, tal como se muestra en la figura II.1.3 (FR). 

El desplazamiento de la /1 máx en la transferencia Pr--s;. Pfr 

fue explicado por estos autores en base a dos contribuciones, 

1 
Cli 
1 

l'\H 

fl.'c;-0- ~-CH~ 
,, 1 
Oq••uC\,1z.. 

l 

)2~L 

¡ 
CH 
1 

$NI-\ 
11 
C:-CH~ 
1 

CH 
\! 

CH!> C:H 

00~ 
Figura II.1.3. Modelo del crom6foro de fitocromo en cuanto al gru 
po que se enlaza a l<l proteína, forma de enlace y fototransforma=
ci6n propuesto por Crespi et al (1968). 

la formaci6n de un complejo metaestable ( ~ máx 700 nm) y cambios 

conformacionales proteicos resultando la forma final, Pfr ( ~ m[x 

724 nml. 

La estructura propuesta -y modelo más aceptado en la actuali 

dad- por RUdiger (en Briggs y Rice, 1972) basada en estudios de -

degradación química, seílala la uni6n de la fitocromobilina a tra-

vés del grupo propionato del tercer anillo y un reacomodo electr~ 

nico con migraci6n prot6nica en la transformación ~cido-base indu 

cida. El modelo propuesto por este autor se ~squcmatiza en la fi-

gura II.1.4. El desplazamiento en ~ mhx de Pfr con respecto a -

Pr fue interpretado como debido a la nueva estructura electr6nica 

y a los cambios conformacionales proteicos proceden~es de la 
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Figura II.1.4. Estructura del cromóforo del fitocromo propuesta -
por J{Udiger. La transformación ácido-base inducida fue tomada de 
base para la fototrasformación del fitocromo (tomado de Briggs y 
Rice, 1 972) . 

Fry y Mumford (1971 l han aislado y estudiado la secuencia de 

aminoácidos unida al cromóforo por tratamiento de la cromoproteí-

na con tripsina. Los resultados de estos autores indican que el -

tetrapirrol de fitocromo está enlazado covalentemente a un pépti-

do de la siguiente secuencia: leucina-arginina-alanina-prolina

histidina-(serina, cisteina) 1-histidina-leucina-glutamina-tiros! 

na. La obtención de cisteina se reportó en baja proporción; los -

autores suponen que esto es debido a que el cromóforo se encuen--

1orden no resuelto. 
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tra unido covalentemente al péptido por un enlace tioéter de este 

wninoácido con una lateral vinilica de la fitocromobilina. Esta -

observaci6n está de acuerdo con el trabajo de Bu~ler et al (1964) 

con agentes desnaturalizantes de fitocrumo, al establecer la pre-

sencia de grupo (si sulfhidrilo íntimamente ligado (s) al cromófo 

ro, especialmente en la forma fr. 

Como se mencionó atrás, una caracterización dp:i.cil del fito-

cromo en sus dos formas, es a trav6s de su espectro de absorción. 

Esta muestra, en adición a las dos bandas maximas en R y FR, ban-

das menores en el azul y UV cercano. El fitocromo en fonna r pur! 

ficado posee una longitud de onda máxima de absorci6n en 665 y -

375 nm. mientras que la forma fr muestra ~ máx en 725 y 390 

(Hendricks y Siegelman, 1967). Además de ~stas, se observa un má-

ximo en 280 nm, absorción típica de proteínas, debida a la absor-

bancia de los aminoácidos aromáticos. El espectro de absorción p~ 

ra fitocromo purificado se muestra en la figura II.1.5. Es impor-

tante observar, en esta figura, que la irradiación con luz roja -

de una solución de fitocromo produce un espectro de absorci6n que 

O·S 

Figura II.1 .5. Espectro de absorción de fitocromo purificado (To
mado de Butler et al, 1964). 
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no se anula en el intervalo de 660 nm y alrededores, mientras que 

la irradiación de dicha solución con luz FR implica la desapari-

ci6n de la absorción en 725 nm. Esto indica que la totalidad de -

Pfr es convertida en Pr ante la irradiación con luz FR, mientras 

que al irradiar Pr con R, una cierta proporción de Ptot se manten 

drá como Pr en el estado fotoestacionario, que consiste de ca.81% 

Pfr y 19% Pr (Dutler et al, 1964). 

El espectro de absorción para Pfr muestra -en general- cier

to desplazamiento en la longitud de onda máxima de fitocromo de-

gradado con respecto al fitocromo nativo (in vivo); Rice y Briggs 

(1973) han reportado un cambio de ~ máx de 730 a 725 nm de Pfr -

de 120 000 d frente a la degradación proteolítica hacia fitocromo 

de 60 000; el mismo desplazamiento ha sido observado en las obser 

vaciones espectrofotométricas de Everett y Briggs (1970) y Ken--

drick y Roth-Bejarano (1978) de Pfr in vivo e in vitre. 

2.2 TRANSFORMACION 

En los organismos superiores, la regulación del nivel de mu

chas proteínas funcionales se realiza a través de la combinación 

de los procesos de síntesis y degradación (Filner et al, 1969); -

aparentemente, la regulación de los niveles de fitocromo en los 

vegetales sigue tal mecanismo de regulación (Quail et al, 1973b); 

en el estudio de la regulación celular de este pigmento intervie

nen, principalmente, la existencia de ambas formas moleculares -

(Pr y Pfr), el hecho que el pigmento se sintetiza en la forma Pr 

y es degradado a partir de fitocromo fr y la dependencia que las 

partes del sistema individualmente y en su conjunto posean respe~ 
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to a la energía radiante a diferentes ·longitudes de onda. El sis-

t~ma modelo en tal estudio ha sido propuesto por Sch~fer et al --

(1972): 
~\) 

P'r 
k~ __ ._k_~_.,.. Pr Pfr --"~d.'---'7P 'fr 

~ 
kr 

donde P'r -~Pr representa la síntesis de novo; Pr --"·•_..,, Pfr 
~2. 

las reacciones luminosas; Pfr -~P' fr la degradación y Pfr ~Pr 

la reversión obscura. 

La síntesis de novo del fitocromo se lleva a cabo durante el 

desarrollo de la semilla (Correll et al, 1968) con una cinética -

de orden cero (Sch~fer et al, 1972) hasta alcanzar un nivel de fi 

tocromo total (Ptot) constante. Durante crecimiento en presencia 

de luz y deetiolación, la cantidad de Ptot decrece por debajo de 

cierto nivel critico y la síntesis de novo se reinicia, siendo la 

velocidad de dicha síntesis independiente del tratamiento lumino-

so empleado (Quail et al, 1973a, 1973b). Sin embargo, la síntesis 

nueva no es detenida cuando se han alcanzado los niveles de Ptot 

normales: el mecanismo regulatorio implica tambi6n la interconver 

sión Pt' :-----''Pfr de primer orden en ambos sentidos ( Butler et al, 

1964; Schmidt et al, 1973), la reversión obscura de primer orden 

Pfr---'>Pr (Marmé et al, 1971) y la destrucción de la forma Pfr -

de primer orden (Marmé et al, 1971; Schafer et al., 1972; Schiifer 

et al, ·1973): La regulación de los ni veles de fi tocromo se real i-

za contra la síntesis continua de orden cero y, bajo irradiación 

continua, conduce al estado fotoestacionario, con Ptot determina-

do por la intensidad de luz incidida. (Schiifer y Mohr, 1974): en 
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el caso de plántulas etioladas, en las que Pfr se encuentra ause~ 

te, el establecimiento del estado fotoestacionario dependerá de -

la longitud de onda usada y dcte-rrninará la proporci6n de las for-

mas Pr y Pfr en ciclaci6n (Butler et al, 1964). De esta manera, -

el concepto de fitocromo es el de aquel sistema dinámico en el --

que el fotorreceptor mismo regula sus niveles en respuesta a la -

presencia de luz, su ausencia y calidad. 

La reversión obscura ha sido observada en dicotilcd6neas tan 

to in vitro (Mumford, 1966; Taylor, 1968) corno in vivo (llillman, 

2 1967) con una cinética de reacción de primer orden. · Este fen6me 

no ha contribuido a explicar la mayor estabilidad termodinámica -

de Pr con respecto a Pfr, aunque se ha reportado una reversi6n --

obscura inversa Pr->:>Pfr in vitro (Augusto et al, 1978) a tra--

v~s de la transferencia energética de acetona en triplete hacia -

fitocromo en estado basal, originando, de Pr, la forma Pfr y vic! 

versa; e in vivo en semillas en imbibición (Boisard, 1969; Ken---

drick et al, 1969; Spruit y Mancinelli, 1969). Aparentemente, un 

entorno reductor favorece la reversión obscura de Pfr (Mumford y 

Jenner, 1971 ); ditionita, t!ADI! y ferredoxina incrementan drástica 

mente la velocidad de reversión inversa. 

Se ha observado que la reversión obscura se encuentra intima 

mente ligada al proceso de destrucción de Pfr. En dicotiledóneas, 

l~ desaparición de Ptot bajo continua irradiaci6n es de primer o~ 

den, independiente de la intensidad de luz incidida y la veloci-

dad es proporcional al estado fotoestacionario '-P~ establecido -

;¿ Aunque se han observado cinéticas de reversión más compleja!;, -
en general, una fase rápida seguida de otra lenta (Taylor,196 ; 
ambas de primer orden. 



20 

(Kendrick y Frankland, 1968); en algunas semillas, la cin6tica de 

primer orden es antecedida por un período de reposo de corta dur~ 

ci6n en el cual la reversión obscura ocurre rápidamente (Me Arthur 

y Briggs, 1971). Schafer y Schmidt (1974) encontraron, asimismo, -

que despu6s de la saturación con R la cin6tica de destrucción si-

gue primer orden; la reversión es mayor que destrucción aunque ab

solutamente limitada, permitiendo el agotamiento de Pfr a trav6s -

de1 proceso de destrucción. En las semilla~; monocotiledóneas, don

de no se lleva a cabo la reversión obscura, la velocidad de des--

trucción de Ptot bajo irradiación continua es independiente de la 

longitud de onda empleada y semejante a la observada en dicotiled6 

neas (Butler y Lane, 1965). Bajo éstas y otras evidencias, Marm& -

et al (1971) han propuesto la existencia de dos "almacenes" de Pfr, 

cada uno de los cuales seguiría la reversión y degradación respec

tivamente; además sugirieron que la canalización de esta forma mo

lecular a cada vía es inducida por la luz. El modelo de la figura 

II.2.1 muestra esquemáticamente el modelo anterior. 

Los trabajos de Schlifer y Schmidt (1974a) demostraron que la 

canalización hacia ambas reacciones -destrucci6n y reversión obsc~ 

ra- son parte de un fenómeno post-fotoreaccionario, i.e. ocurre en 

la obscuridad después de un pulso en R, en concordancia con la hi

p6tesis de Marm6 et al (1971). 
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Figura II.2.1. Esquema de la cinética de reacción de fitocromo in 
vivo. PfrN "' almacén de fitocromo en forma fr cuya desaparición -
en obscuridad involucra tanto la reversión obsAura con constante 
kb como al almacén de degradación, con ka; Pfr = fitocromo a6n -
detectable canalizado hacia degradación, no sufre reversión obscu 
ra; p•fr =producto de degradació'1 no detectable. (Tomado de Scha 
fer y Schmidt, 1974a). 

Kendrick y Frankland (1968) mostraron que la constante de ve 

locidad de destrucción de Pfr, kd, es independiente del estado fo 

toestacionario establecido; Schimidt y Schafer (1974b) observaron 

que la dependencia en el estado fotoestacionario se realiza en la 

razón kb/ka (reversión obscura/primer paso de destrucción); obser 

varen que a valores bajos de ~~ , ka y kb aumentan al aumentar 

los estados fotoestacionarios, lo que indica un comportamiento --

cooperativo entre ambas reacciones, mi.entras que a estados 'tli\ 

mayores de o. 5 ka y l<b decrecen al aumentar el valor de '-f>11 

La dependencia de ka y kb con la temperatura (Schafer y Sch-

midt, 1974) ha sido resuelta en dos componentes lineales con un -

cambio de pendiente en ca. 20º e (Figura II.2.2) donde la pend~~~ 

te del yráfico indica la diferencia entre las energías de activa-
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ci6n de Arrhenius para ka y kb; el cambio en la pendiente a 20° -

indica un salto en la energía de activación para ka y/o kb. Se ha 

observado, asimismo, la independencia de kd con la temperatura 

(SchHfer y Schmidt, 1974). 

kb 
Ka 

0.10 

-~ \ 

Figura II.2.2. Gráfica semilogarítmica de kb/ka contra el recipro 
co de la temperatura absoluta (tomado de Sch~fer y Schmidt,1974)7 

El análisis de la cinética de destrucción de la forma Pfr --

muestra a su vez dos fases (Brockmann y Sch~fer, 1982), una rápi-

da de primer orden seguida de otra mucho más lenta frente a un --

tratamiento pulsar con luz roja seguido de obscuridad. Un segundo 

pulso con R es seguido de la destrucción rápida del Pfr formado, 

mientras que aquella población de Pfr mantenida desde el primer -

pulso no es degradada. Esto implica que existen dos tipos de Pfr: 

aquél susceptible a degradación y otro que da alguna forma es pr2 

tegido de este proceso. La existencia de una reacción rápida in--

tercalada entre la fotorreacci6n y degradación (Schlifer et al, --
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1976), que consistiría en la asociaci6n de Pfr a algGn sitio re--

ceptor podría contribuir a explicar este fenómeno. Adem6s, la 

idea puede ser apoyada en los resultados de la figura II.2.2, ya 

que se sabe que las transiciones de fase membranales inducidas --

por un cambio en la temperatura se asocian con saltos en la ener-

gia de activación de procesos que se llevan a cabo en membranas -

(Sch~fer y Schmidt, 1974). Quail et al (1978) han dado la eviden-

cia de asoci.:1ción 111embrémal de Pfr• .i.n vivo. MiÍ'.> cidelc:ntc! ~;erá dis 

cutida la relación de fitocromo con membranas y sus implicaciones. 

Los estudios por fot6lisis instantánea (flash) y dismin~ción 

de temperatura han permitido cierto progreso en el conocimiento -

de la cin&tica de interconversión de las dos formas del sistema -

fitocromo, así como de los intermediarios en dicha conversión. Es 

to implica que la reacción 

Pr ( 6~Pfr 
(725) 

se lleva a cabo a través de una serie de eventos que involucran -

la etapa física de absorción de un quantum de energía luminosa -~ 

(1o-17 - 10-15 seg) (Quail, 1976) y la formación de estados elec-

trónicamente excitados con tiempos de vida adecuados para permi--

tir rearreglos configuracionales atómicos que, secuencial y para-

lelamente, a través de diferentes compuestos intermediarios, con-

ducen al producto final. Linschitz et al (196G) observaron por fo 

tólisis instantánea que la transformación Pr~»Pfr a OºC se 

lleva a cabo en un intervalo de 0.1 mseg a 5 seg después del 

flash, mientras que la reacción inversa Pfr _b:::__,., Pr se observ0 -· 

en el intervalo de 0.1 a 10 mseg. Asimismo, los autores pudiere~ 



detectar una serie de intermediarios en amba:; reacciones, ninguno 

com6n a cada conversión. Pratt y Butler (1970) lograron, a trav6s 

de estabilización de los intermediarios de las fototransformacio-

nes de fitocro~o a baja temperatura (+5 a -2~ºC) completar el es-

quema de conversión de Pr en Pfr, par lo que los modelos de trans 

formación en cada sentido serian los mostrados en la figura 

II.2.3. En ambas fototransformaciones, Pr* y Pfr* serian los 6ni-

cos intermediarios energ&ticamente excitados. 

Pr~ 

Figura II.2.3. Esquemas de fototransformación de fitocromo plan-
teados por Linschitz et al (1966) y Pratt y Butler (1970). La ci
nética de cada reacción determinada por las constantes de veloci
dad, ki, son de primer orden. 

El modelo de fototransformaci6n arriba esquematizado ha sido 

corroborado por medio de la estabilización de los intermediarios 

en ambas conversiones de fitocromo hasta -100ºC (Pratt y Butler, 

1968) y -19ºC in vivo (Kendrick y Spruit, 1973) a través de la ca 

racterización de algunos intermediarios. Además, Pratt y Dutler -
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(1970) determinaron entropias, entalpias y energías libres de ac-

tivaci6n pnra cada reacci6n; las entropias de activación resulta-

ron todas positivas, siendo la mayor de 25 ue. Esto condujo a la 

sugerencia que las fototransformaciones entre Pr y Pfr consisten 

de procesos de relajaci6n empezando con el intermeuiario produci-

do inmediatamente de la absorci6n de un quantum de luz y terminan 
~ 

do con Pr o Pfr y que el b:ijo valor· de 6 S indica que n0 existi-

rían cambios conformacionales proteicos durante las fototransfor-

macione~-; .. 

Los estudios de dicroísmo circular de fitocromo se han adop-

tado como medios eficientes para la determinaci6n de posibles ca~ 

bies conformacionales proteicos. La espectroscopia de dicroísmo -

circular (CD) efectuada por Hopkins y Butler (1970) entre 200 y -

300 nm evidenciaron una diferencia entre los espectros de Pr y --

Pfr a 285 nm, donde la forma Pr muestra una banda negativa ausen-

te en Pfr; ésto se encuentra en cierta medida de acuerdo con los 

espectros CD de Anderson et al (1970) donde la depresi6n se obser 

v6 a 283 nm y para Pfr una banda adicional en 302 nm. Estos auto-

res sugirieron que dichas diferencias indican cambios conformacio 

nales en la vecindad de los residuos de ¿¡mino'ácidos aromáticos, -

aunque Tobin y Briggs (1973) afirman que el cromóforo absorbe co~ 

siderablemente en la regi6n estudiada (260-300 nm), siendo ésta, 

a 280 nm, hasta el 38% de la absorción total de la molécula. Es--

tos autores concluyen que el cambio en el espectro UV de ambas es 

pecies de fitocromo no involucran cambios significativos en la 

conformaci6n proteica, correspondiendo probablemente a a) los cam 

bios en el crom6foro que originan a su vez cambios en los restos 

de tirosina y/o triptofano y cisteina vecinos a éste a través de 
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las diferencias do distribución de carga alrededor de estos resi

duos y/o b) la acción de encubrimiento o exposición de dichos am! 

no&cidos provocada por la conversión de fitocromo en una u otra -

forma. Un apoyo a dichas observaciones, se ha dudo a trav{?s de -

los trabajos de Song et al (1982), que observaron la fototransfor 

maci6n de fitocro~o a trav&s de los espectros de resonancia rnagn! 

tica nuclear protónicos, sin encontrar diferencia en los Il alif~

ticos de ambas fonnas (Pr y Pfrl; sin embargo, el espectro de los 

H aromáticos y de la región de resonancia protónica -NH- cambian 

significa ti vmnen te entre ambas formas de fi tocromo. Ademiis, Sar-

kar y Song (1982) sugieren, por luminiscencia de los residuos de 

triptofano, que el aumento en la fosforescencia de la forma fr se 

interpretaría en la base de la reorientaci6n del cromóforo sobre 

la superficie proteica como resultado de la transformación 

Pr------'> Pfr, afirmando, ademiis, la exposición preferencial de los 

residuos de trip en la forma Pfr, en concordancia con la hipóte-

sis "b" de Tobin y Briggs (1973). 



CAPITULO III 

GERMINACION 
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3.1 INTRODUCCION 

La semilla se ha definido como ''el embri6n latente rodeado -

por un endospermo m&s o menos bien desarrollado y una cubierta'' -

(Hess, 1975); es un sistema vivo en reposo o estado de latencia, 

ya que sus procesos metab6licos se llevan a cabo muy lentamente o 

se encuentran detenidos. 

Potencialmente posee la información gen6tica necesaria para 

desarrollar, en condiciones espacio-temporales dadas, una plántu-

la que manifestar& las características fenotípicas de sus antcce-

sores~ 

Estructuralmente, la semilla se encuentra constituida de tal 

manera que permite la existencia de solamente los medios necesa--

rios para la germinación; estos medios son estructuras específi--

cas que contienen material de reserva que será la fuente de nu--

trientes durante el desarrollo del eje embrionario. La calidad de 

las substancias de reserva de las semillas se determina genética-

mente, mientras que en la proporción de las diversas substancias 

de reserva intervienen factores de tipo ambiental, principalmente 

climático; 1 de esta manera, la principal fuente energética de --

gran parte de las semillas angiospermas (entre ellas leguminosas, 

gramíneas, cereales, etc.) se encuentra como carbohidratos, pri--

Debe recordarse que la especificidad genética surge como una -
adaptación, ~anifestada evolutivamente, a las condiciones exter 
nas (ambiente) e internas (existencia de material hereditario = 
-DNA- y sus implicaciones) de las semillas, de tal manera que -
la resultante (en este caso el control de la cantidad y calidad 
de nutrientes de reserva) surge como u~a compleja combinación -
de los factores mencionados. 
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mordialmente almidón, 2 localizado en los cotiledones y en la flü!:_ 

ción "almic!onosa" del endospermo, en cuerpos limitados denomina--

dos amiloplastos (Jacobsen et al., 1979). Por otro lado, las semi 

llas de oleagir1osas almacenan principalmente lípidos, en forma de 

triacilglicéridos 3 en los esferosomas de las células del endos--

permo. 

La reserva proteica en las semillas de las plantas superio--

res es mucho mbs compleja en cuanto a su función en la germina---

ci6n que las anteriores, ya que tiene la finalidad de crear a) --

una fuente de nitrógeno para los nutrientes formados de novo du-

rante el desarrollo embrionario, 4 b) la maquinaria enzimática el~ 

ve que, en forma de zimógenos, será activada en ·las primeras fa,_-

ses de la germinación y e) una fuente energética alternativa. Las 

proteínas son almacenadas en organelos denominados cuerpos prote! 

cos. Muchas proteínas se depositan y almacenan en forma de gluco

proteínas (Derbyshire et al., 1976; Sricson y Chrispeels, 1973). 

Asimismo, se han encontrado proteínas de almacén en forma de com-

plejos, principalmente con fítatos de calcio y magnesio (Jacobsen 

et al., 1979) que constituyen la mayor forma de almacén de fosfa-

to. Entre otros componentes importantes en el almacén de las semi 

2 PolÍJJiero complejo fonnado por dos tipos de cadenas glucosadas: amilosa, en -
la que las subunidades de glucosa se unen por enlaces alfa (1-4), fonnanclo -
una estructura lineal; y arnilopectina, en la que los enlaces son ele ti[X) al
fa (1-4) y alfa (1-6) formando un p::Jl:írnero en fonna de red. La proporción -
amilosa/amilopectina en semillas de cebada es de 20-30/80-70 (Briggs,1973). 

3 Los triacilglicéridos son las moléculas resultantes de la esterificación de 
glicerol con ácidos grasos, generalmente insaturados. Naturalmente los ác?.
dos grasos esterificados más abundantes son olrüco, linoleico y J.inolénier); 
en mcnor proporción -entre saturados e insaturados- se encuentran acÉüco, -
butírico, palmítico, esteárico, láurico y mirístico (Mayer y Poljakoff-M::iy
ber, 1975). 

'1 Ssti1 f:i milidad puede explicar el alto contenido de prol.ina en las proteínas 
de almacén ( Brnhult y Sande11iren, 1954; Circle, 1950) . 



30 

llas se encuentran nucle6tidos, azGcares fosforados, fosfolípidos 

y nucleoproteínas. 

La anatomía de la semilla es variable dependiendo de la esp~ 

cie vegetal que se trate. La forma estructural de una semilla ge

neralizada se esquematiza en la figura III.1 .1. El embri6n es el 

cigoto desarrollado, producto de la fusión de las cólulas germin~ 

les masculina y femenina de las plantas superiores o angiospermas. 

e p7< o1 í \o --+.i.~lC---4'.@§ 

c.o~füi.d.~I\ --r-t'M' 

\.-..\'potot~\o ---'Hl<~--tm'l-r. 

L ra..cl1w\c;i. ---~~!l:Wt''77t-r/ 

Figura III.1 .1. Estructura generalizada de la semilla (tomado de 
Strafford, 1979). 

Este sistema embrionario se desarrollará, en condiciones óptimas 

a expensas del material de reserva de la semilla, por división ce 

lular, elongación y diferenciación, dando lugar a una nueva plan-

ta. El embrión consiste de p16mula, que dará lugar al tallo y las 

hojas; epicotilo, cotiledones y radícula o primordio de raíz, co-

municada a la pl6mula por el hipocotilo. Las semillas puedan ser 

mono, di y policotiled6neas dependiendo del n6r.1ero de cotiledones 

que posean, determinado por la especie. Los materiales de reserva 

generalmente se encuentran almacenados an el endospermo, aunque -
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en algunas especies dicha reserva puede encontrarse en los cotile 

dones. El endospermo es originado por la fusi6n triple de dos nú-

cleos polares femeni:,or, con un núcleo espermático, dando origen a 

un tejido triploidc. Asimismo, se pueden obsE~var diferentes gra-

dos de ploidia dependiendo de la regi6n endosp&rmica (Hayer y Pal 

jakoff-Mayber, 1975). 

La testa es la cubierta exterior de la semilla y se desarro-

lla de los intcgumentos del óvulo. La apertura inicial de 6stos -

pdra la entrada del tubo polinice origina el micr6pilo. El hiliwn 

es la parte por la ~ual el 6vulo se conectaba originalmente a la 

pared del ovario. Por último, el perispermo es un derivado del te 

jido parental del esporofita, formado a partir del nucelo {Straf-

ford, 1979). 

La germinación de las semillas de plantas superiores es un -

proceso difícil de conceptualizar; l1ayer y Pojakoff-Mayber (1975) 

lo definen como "el consecutivo número de pasos que causa que una 

semilla quiescente, 5 con un bajo contenido de agua, muestre un --

5 Cabe definir aquí los términos de quiescencia y latencia, así corno sus dife
n2ncias; quiesccncia es la suspensión del crecimiento impuesta por condicio
nes ambientales adversas, es decir, una semilla quiescente será capaz de ger 
minilr cuando lils condiciones del exterior sean óptimas. La latencia ha sido
descrita como "la suspensión del crecimiento debida a unil inhibición endóge
na activa" (Jann y Amen, 1980), de t¿¡l forma que una semilla latente en un -
rredio favorable para su germinación será incapaz de realizarla, debido a las 
n2stricciones intrínsecas de ella misma. Estas condiciones son mecanismos de 
"defensa" para la semilla en el sentido que ésta germinara en condiciones ex 
ternas que arriesgaran su existencia duran te la genninación o el crecinri.ento. 
Los mecanismos inllibi torios de lo. semilla latente son principuJJr\Gnte a) inma 
durez embrionaria, b) impermeabilidad de la cubierta de la semilla hac 1.i:l -= 
agua y/o gases, c) necesidad de deshidratación, d) existencia de quím:it;os in 
hibidores en la semilla (v.rJ. fitoho11T1onas). En la semilla latünte pu~:<Je in= 
<lucirse la gennln<ición por 1a acción de ciertos agentes: disrupción mecánica, 
biológica o químiN de lu cubierta de la semilla, cstmtificaci6n, tratamír::n 
tosluminosos, etc. En recl.lidad el estudio del fenómeno de la latencfo es un
proceso complicado, debido a que los factores involucrador; pueden formar corn 
binaciones entre sí cuya ai::dón puede dar u11 resultado excluyente, adltivo,
etc., dependiendo de la esv.:cie que se trate sJn excluir el nlGclio externo. 
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aumento en su actividad metabólica general e inicie la formación 

de una plántula a partir del embrión"; Jann y Amen (1980) definen 

la germinación en tres niveles celulares: "Morfológicamente, ger

minación es la transformación de un embrión en una plántula. Fi-

siol6gicamente, germinación es la reanudación del metabolismo y -

crecimiento, los cuales fueron anteriormente deprimidos o suspen

didos y la conexión de transcripción del genoma. Dioquímicamente, 

germinación es la diferenciación sncuencial de ruta~ oxidativas y 

sintéticcis". Los mismos autorec; simplifican la definición de tres 

niveles: '' ... germinación es la conducción del eje embriónico a un 

estadio que fue temporalmente suspendido durante latencia, y la -

iniciación de nuevos programas genéticos ... "· La dificultad en la 

definición de germinaci6n, más que describir los procesos que se 

llevan a cabo en ella, reside en la especificación de los mamen-

tos de inicio y fin de ella: r~~~inaci6n se inicia por la incorp~ 

ración en gran escala de agua (imbibición) por la semilla, y sie~ 

do éste un proceso físico, puede ser realizado por semillas no -

germinables; asimismo, de acuerdo a la definición de Mayer y Pol

jakoff-Maybcr y Jann y Amen, involucra la formación de una plánt!:!_ 

la, mi en tras otros auto res ( Bewley, 1979; He:;;s , 1975; J acobsen et 

al., 1976) indican el fin de la germinación por la protrusión de 

la radícula de la cubierta de la semilla. 2specialmente, Bewley -

sostiene que cualquier evento posterior al mencionado, se asocia 

como proceso de crecimiento y no de germinación. En este trabajo 

se tratará la semilla en germinación desde el momento de incorpo

ración acuosa por la semilla (imbibición) hasta el punto en que -

la radícula emerge de la cubierta de la misma. 

En la existencia de la semilla, se realizan una serie de ---
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eventos espacio-temporales detenninados por factores intrínsecos 

de la misma (maduración embrionaria, existencia de nutrientes e -

inhibidores, etc.) y externos a ella (condici~nes de humedad, tem 

peratura, luz, oxígeno, etc.) cuyas interacciones llevan al even

to final denominado germfnabilidad de la semilla. Este eventu que 

determina la geNninaci6n no es al azar, está definido por las con 

diciones óptimas tanto del sistema semilla como del entorno, y la 

capacidad de la semilla para sobrevivir hasta la llegada de este 

estadio, es una de las adaptaciones m5s importantes de los orga-

nismos vegetales para llevar a cabo su propagación, 

3.2 FACTORES QUE AFECTAN LA GERMINACION 

Como se mencionó anteriormente, existen una serie de facto-

res cuya interacción favorece o impide la germinaci6n de la semi

lla. Estos factores pueden ser externos o internos de ella. Los -

factores externos se denominan condiciones para la germinación. 

3.2.1 Factores Externos. 

Las condiciones para que se lleve a cabo la germinaci6n de -

una semilla incluyen principalmente la disponibilidad de agua en 

el medio, temperatura adecuada a cada especie, una presión gaseo

sa determinada en la atm6sfera y el requerimiento de luz para al

gunas especies vegetales. 
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3.2.1.1 Agua. 

Agua es la conditio sine qua non (Hess, 19751; debido a que 

el proceso de incorporaci6n acuosa es el primer paso en la germi

nación de una semilla, el requerimiento de agua es la variable --

primordial en el desarrollo embri6nico. La incorporación de agua 

por la semilla deshidratada recibe el nombre de imbibición, lle--

vándose a cabo a travós de la testa y el micrópilo. Es dependicn-

te de la composición de la semilla, la permeabilidad de la testa 

al agua y la disponibilidad de la misma en el medio (Mayer y Pol-

jakoff-Mayber, 1975). 

Debido a que la semilla se encuentra constituida en gran can 

tidad por proteínas que contienen grupos hidrofilicos (i.e. los -

grupos R laterales de los aminoácidos que las componen, asi como 

las uniones peptidicas susceptibles de formar enlaces hidrógeno -

con agua) exteriores, el proceso de la hidratación de la semilla 

puede ser asociado con la formación de 9eles coloidales, donde -

las moléculas de agua se acomodan en los intersticios micelares, 6 

solvatando aquellas moléculas afines; debido a las dimensiones de 

los conglomerados proteicos, que muestran una gran superficie en 

un volumen pequeño, la hidratación trae como consecuencia el hin-

chamiento de los sólidos de la semilla; el hinchamiento de &sta -

conduce a la formación de altas presiones de imbibición, que oca-

sionan la ruptura de la testa, además que aseguran espacio An el 

suelo para la futura pl6ntula. 

6 Dur~te las primeras fases de la imbibición, se ha observado desprendimiento 
de calor por el sistema semilla-agua. Esto ha sido interpretado en base a la 
absorción de agua por los sólidos de la semilla, que reduce la energia ciné
tica de las moléculas de agua en su componente translacional (Jirgensons, -
1958). 
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Los componentes de la semilla que intervienen primordialmen

te en la formaci6n de las dispersiones coloidales son las proteí

nas. Participan en menor proporci6n los componentes celul6sicos y 

p6cticos. El hinchamiento de almidón s6lo se lleva a cabo en pll -

ácido, por lo que, a pesar de su relativa abundancia en la semi-

lla, no contribuye significativamente al hinchamiento de la semi

lla. 

Aunque la imbibici6n es un proceso fisico que se lleva a ca

bo tanto en semillas viables con10 en aquellas que han sido daHa-

das, se encuentra íntimamente asociada a procesos metabólicos im

portantes, v.g. la síntesis de RNAm en los primeros 30 min de im

bibici6n en semillas de trigo y centeno (Sen et al., 1975: Spie-

gel et ·al., 1975). 

3.2.1 .2 Temperatura. 

La temperatura es un parámetro importante en la germinaci6n 

de las semillas. En la medida que se encuentra directamente aso-

ciada a la energía cinética de las moléculas, determinará los ca~ 

bies conformacionales de las mismas en la semilla, asi como su e~ 

tabilidad. Esto adquiere importancia en el hecho que la actividad 

enzimática es funci6n de la configuración espacial del conglomer~ 

do proteico: temperaturas bajas implican poca movilidad molecular, 

lo que quiere decir que existen pocas probabilidades que una enzi 

ma dada adquiera la configuraci6n 6ptima con respecto al sustrato. 

En el otro extremo, temperaturas altas conllevan la desnaturaliz! 

~ión proteica (Laboriau, 1972). Otro eFecto de temperatura puede 

ser traLado desde el punto de vista de comportamiento membranal -
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(lfoller, 1972); se ha postulado (Taylorson y Hendricks, 1971) que 

la inducción de germinación por la temperatura se puede intcrpre-

tar en cambios en la permeabilidad membrana!, remoción de inhibi-

dores y los cambios conformacionales proteicos. 

Se han reportado valores de temperatura en la germinación de 

diferentes especies de semillas en tres rangos, mínimo, 6ptimo y 

máximo (Mayer y Poljakoff-Mayber, 1975), que dependen de la esta-

bilidad y actividad en conjunto de las diferentes isoenzimas exi~ 

tentes en cada especie. Obviamente, los valores óptimos de germi-

nación se encuentran a temperatura ambiente, de acuerdo a la zona 

donde cada especie se desarrolle. Existen algunas especies veget~ 

les que requieren para su germinación valores alternados de temp~ 

ratura (Cohen, 1958; Thompson, 1969), qu~ se han relacionado con 

las variaciones diurno-nocturnas originadas naturalmente. La ex--

plicación a este fenómeno se ha dado como un efecto acumulativo, 

a nivel de cambios macromolecu¿ares en la estructura de la semi--

lla, más que a reacciones secuenciales durante germinación. 

3. 2. 1 . 3 Gases. 

Debido a que la germinación es un proceso que requiere gran 

cantidad de energía en forma principalmente de ATP (Atkinson, ---

1968) que se produce a través del proceso de transporte electrón~ 

co y fosforilaci6n oxidativa en mitocondria (respiración aer6bi-

ca7J, se implica la necesidad de un entorno gaseoso rico en oxig~ 

7 Se ha observado que las fases iniciales de la germinación involucran la ob
tención de energía en fonna anaeróbica (Bidwell, 1979) y que el consumo de -
oxigeno awnenta a medida que el proceso avanza con el tiempo. 
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no. Esto puede no ser la regla general, ya que ciertas especies -

vegetales, v.g. semillas de arroz, son capaces de germinar en un 

medio completamente acuoso (Hess, 1975) ya que poseen una maquin~ 

ria glucolitica bastante eficiente. Edwards (1973) ha mostrado -

que una presión de o2 de O. 01 atm pr2rmi te la germinación s.iempre 

y cuando no existan bi:lrreras en la cubierta de la semilla. Hay 

evidencias que indican que la totalidad de oxigeno incorporado a 

la c;emilla en gen.1inación no es aprovechildo en procesoc; respi rat~ 

rios clásicos: una porción es canalizadil para su participación en 

la vía pentosa fosfato (Hendricks y Taylorson, 1972; Hcydecker, -

1977; Bewley, 1979) principalmente para cubrir las deficiencias -

en la máquina respiratoria de las semillas latentes en germina--

dón. 

Un producto gaseoso de las oxidaciones biológicas, el dióxi

do de carbono (co 2 ) es una substancia capaz de inhibir la germin~ 

ción, aunque esta capacidad se observa a presiones mayores que la 

atmosférica. En semillas que tienen una cubierta impermeable, la 

producción de co 2 resulta un problema debido a las altas presio-

nes interiores que genera este gas, adicionando a ésto su alta so 

lubilidad en medio acuoso. 

Una atmósfera rica en hidrógeno (H2 ) es favorable para la -

germinación (Mayer y Poljakoff-Mayber, 1975), aunque el mecanismo 

de su acción es a6n desconocido. Etileno es otro gas que favorece 

la germinación, a través del rompimiento del estado de latencia, 

al menos en cereales y oleaginosas (Taylorson y Hendricks, 1979). 

Durante germinación se ha detectado la producción de este gas, a~ 

tes de la emergencia de la radícula (Esashi y Leopold, 1969). La 

interacción de etileno con co2 , luz y giberelinas en el rompimie~ 
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to del astado de latencia ha sido objeto de investigación por va

rj os autores (Olatoye y Hall, 1973; Negm et al, 1973; Katob y 

Es.ashi, 1975; Bewley, 1979). 

3.2.1.4 Luz. 

El efecto de la radiaci6n electromagn~tica en la porci6n del 

visible sobre germinación de las semillas ya había sido observado 

e~ las postrimerías del siglo pasado. Kinzel, en 1926, realizó -

una lista de cientos de V~Jetales afectados de alguna ma~0°a en -

SL germinación por la luz. clasificando dichas especies en semi-

llas que re~uieren luz para germinar, aquellas que requieren obs

CLridad para hacerlo y un tercer grupo cuyo comportamiento es in

diferente a las dos condiciones. 

La germinaci6n dependiente de la luz en R es una evidencia -

tjpica de aquellas respuestas de inducci6n-reversián (LIR). La -

pi.lsación en R dr" semillas en imbibici6n promueve Ja germinación 

de una amplia gama de semillas. entre las cuales Lactuca sativa -

· {var. Grand Rapids) corresponde al sistema modelo en estos estu-

dios, mient~as que la reversión del efecto se realiza por un tra

te.miento en FR inmediatamente después del primer pulso. El efecto 

en la transformaci6n de Pr en Pfr es inmediato, ya que un periodo 

de obscuridad entre ¿u¡¡bos tratamientos aumenta el porcentaje de -

germinación (Bewley et al, 1967). Se ha definido el tiempo de es

cape como el periodo despuás del cual el efecto de la luz roja no 

puede ser revertido por la irradiación en roj" :ejano (Duke et al, 

1977). 

El eJtado de imbibici6n es un fenómeno determinante en la --
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sensibilidad de las semillas a los tratamientos luminosos; se ha 

observado que esta sensibilidad se incrementa con el tiempo de i~ 

bibici6n, encontrándose el m~ximo en un intervalo de 60 a 75 min 

(Ikurna y Thimann, 1960); además, Duke et al (1977) notaron que 

una variaci6n en el periodo de imbibición previo a irradiación re 

sulta en diferentes niveles germinativos. 

El aumento en la sensibilidad hacia la luz con el tiempo de 

incubaci6n en obscuridad ha sido objetó de varias hipótesis; de -

esta manera, ha sido atribuido a la síntesis de fitocromo (Taylo~ 

son y Hendricks, 1971 ); a la hidratación del mismo, debida a imb! 

bici6n (Karssen, 1970); y al aumento de cierto componente molecu

lar X con el que supuestamente Pfr interacciona (Koller et al, --

1964) para disparar las respuestas biológicas. 

La hipótesis de hidratación de moléculas preexistentes de fi 

tocromo cuando se imbibe la semilla ha sido ampliamente apoyada -

(Tobin y Briggs, 1969; Boisard y Maleaste, 1970; Taylorson y Hen

dricks, 1972; Zouaghi et al, 1972), sobre todo a través del cam-

bio en el espectro de absorción in vitre (Tobin et al, 1973) du-

rante deshidratación y rehidrataci6n de fitocromo. En experirnen-

tos adicionales, se mostró que los gráficos de sensibilidad a la 

luz contra periodo de imbibición se agrupan en dos tipos de acuer 

do a la semilla en tratamiento: a) aquellos en que la sensibili-

dad aumenta y se mantiene constante después de alcanzado cierto -

punto (Taylorson y Hendricks, 1971) y b) aquellos donde se obser

va aumento en la sensibilidad, se mantiene una meseta y decrece -

(Taylorson y Hendricks, 1973); además, se ha observado que el ni

vel de fitocromo total permanece constante a lo largo del período 

de preirradiación, lo que implica que no sucede nueva síntesis --



(Duke et al, 1977). Duke et al (19771 han desarrollado un modelo 

que se apoya en las dos evidencias anteriores y, sin desechar el 

planteamiento de hidratación de fitocromo, llegan a la conclusión 

que existe una substancia X que interacciona con fitocromo y cu-

yos niveles varían durante el periodo de preirradiación, inician

do ~erminaci6n después que un nivel de interacción con fitocromo 

se ha llevado a cabo, de acuerdo al siguiente esquema: 

YPfr+ X ~ PfrX - - - -- - - -p germinación 

Pr 

En el modelo, la constante de inversión, k2 y la concentración t2 

tal de fitocromo permanecen constantes durante el periodo de pre! 

rradiación. Después del pulso en R, la inversión de Pfr en Pr com 

pite con el equilibrio de formación de PfrX de acuerdo a las cons 

tantes k1 y k2 y a la cantidad disponible de X y Pfr. La induc--

ci6n de germinación, por tanto, será una medida del periodo de 

pre{rradiaci6n en tanto los niveles de X varíen y, obviamente, de 

la cantidad de Pr transformando en Pfr durante la irradiación con 

luz roja. Taylorson y Hendricks (1973) han seHalado que el factor 

X con el cual Pfr interacciona es un componente sujeto a transi-

ciones orden-desorden, a semejanza de los componentes membranales, 

sobre todo por la dependencia de germinación con la temperatura -

(Takaki et al, 1981). 

Por otro lado, la existencia de semillas capaces de germinar 

tanto en obscuridad como en presencia de luz y aan de aquellas e~ 

ya germinaci6n es inhibida por luz, plantean un problema diferen-
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te; la indiferencia a las condiciones luminosas ha sido atribuida 

a la existencia de fitocromo en la semilla deshidratada (Rollin y 

Maignan, 19671, que a trav6s de hidrataci6n durante imbibición, -

sufre reversi6n inversa (Briggs y Rice, 1972) hacia Pfr activo, -

capaz de disparar germinaci6n. 

En el 6ltimo grupo de semillas, se ha observado una gran in

hibici6n de germinación por la irradiaci6n con luz en la porción 

del rojo 10jano, mientras que la luz en rojo no produce c~rabics -

er1 los niveles gcrminativos, o lo realiza ligeramente (Rollin y -

Maignan, 19671. Este fcn6mcno, seg6n el esquema de interacción -

Pf1·X, ha sido atribuido a la destrucción del complejo PfrX bajo -

irradiación FR, debido a la transformación de Pfr hacia Pr, dism! 

nuyendo la concentración del complejo activo que conduce a germi

naci6n; la irradiación con R produce Pfr, pero éste es destruido 

enzimáticarnente en seguida de su formaci6n (Siegelman y Butler, -

1965); el almacén de fitocromo total disminuye y sólo es recuper! 

do por nueva síntesis, en obscuridad (Rollin y Maignan, 1967). 

3.2.2 Factores Internos. 

Para que la germinación de la semilla se lleve a cabo, es ne 

cesario que existan 12s condiciones externas adecuadas para cada 

especie y, tan importante como éstas, es la condici6n de disponi

bilidad interna de la semilla para germinar. Et _a condición rela

tiva a las propiedades intrínsecas de la semilla es limitada por 

la existencia de la latencia orgánica. 

Nikolaeva (1980) ha clasificado la latencia orgánica en ex6-

~ena y endógena. La primera puede ser de tres tipos, física, qui-
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mica y mec&nica y se refiere a las propiedades de la cubierta de 

la semilla, excluyendo permeabilidad gaseosa, v.g. impermeabili-

dad de la cubierta al agua, existencia de inhibidores en el peri

carpio y resistencia mecánica de las cubiertas al crecimiento del 

embrión. 

La latencia endógena puede ser debida a factores morfológi-

cos y fisiológicos: entre los factores morfol6gicos se encuentra 

principalmente la inmadurez del embrión: las semillas que presen

tan este tipo de latencia r•equieren de un cierto período de alrna

cenamiento para completar el des.:irrollo embrionario; los factoreé; 

fisiológicos que involucran la latenci.:i son principalmente la 

existencia de inhibidores de germinación dentro de la semilla y -

la falta de integración entre las vías metabólicas responsables -

de este proceso. Los compuestos fen6licos en general se encuen--

tran entre los inhibidores de germinación más abundantes natural

mente (Khan, 1980); asimismo, la cumarina, el ácido cinámico y -

sus derivados (Mayer y Poljakoff-l1ayber, 1975) y el ácido abscísi 

co, que actóa como regulador de latencia y germinaci6n. 

La acción del ácido abscísico (ABA) ha sido ampliamente estu 

diada en base a su interacción con giberelinas y citocininas en -

el control de la latencia. Aparentemente, la base del mecanismo -

se encuentra en el balance de los niveles de estas fitohormonas, 

según la hip6tesis de promoción-inhibición del genoma, donde ABA 

actúa como represor y citocininas y gibc!rel:inas co1:10 promotores o 

desrepresores (Khan, 1980; Taylorson y Hendricks, 1977). Se ha -

discutido ampliamente el caso de las hormonas vegetales en cuanto 

a su analogía. efectora con el sistema fitocromo; aunque si bien -

el Acido giberélico (GA 3 J (Ikuma y Thimann, 1960; Taylorson,1976) 
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y cinetina (Leff, 1964) en menor proporción son capaces de estim~ 

lar germinación de semillas fotosensibles en obscuridad, se ha d~ 

mostrado que fitocrcmo no realiza sus efectos rnetabólico-fisiolé-

gicos a trav6s de estas substancias, y que ambos efecto~es reali-

zan su acción independientemente (Schopfer, 1977); existen eviden 

cias de la acción sin6rgica de giberclinas y Pfr (Dewley et al, -

1967) y aón del control del metabolismo de giberelinas por Pfr --

(Kohler, 1966). 

La causa metabólica de la latencia se encuentra principalrne~ 

te por la ausencia de balance entre las vias glucolítica (EM) y -

pentosa-fosfato (PP) a trav6s de los niveles de los piridín-nu---

cleo ti dos ( tlADPH y JIADH) cornpi tiendo por el uso de glucosa-6-fos-

fato (G-6-P) (Taylcrson y Hendricks, 1~77). En las semillas en la 

tencia predomina el uso de la vía glucolítica, de tal manera que 

la inducción de germinación se lleva a cabo por inhibidores resp! 

ratorios que reducen el consumo de o2 por el ciclo de Krebs; és-

tos pueden ser aceptares de hidrógeno, inhibidores del ciclo, de 

gluc6lisis y del terminal citocrorno oxidasa, entre éstos cianuro, 

axidas, hidroxilarnina, nitratos, tiourea, etc. La inhibición de -

catalasa, que descompone H2o2 , conduce a la oxidación de NADPH. -

El NADP+ formado desplaza la utilización de G-6-P hacia la vía PP 

por glucosa-6-fosfato deshidrogenasa, primera enzima del ciclo PP 

(Hendricks y Taylorson, 1975; Roberts, 1975; Roberts y Smith, 

1980). La figura III.2.2.1 esquematiza las rutas PP y EM, así co-

rno sus puntos de interacción. 

El esquema propuesto, que explica ampliamente la inducción -

de germinación a través de la oxidución (h) Ni\DPH por inhibición -

de catalasa, incluyi: una sugerencia interesante de llendrick~; y ----
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temente inducida -
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Figura III. 2. 2 .1. Interacción de glucólísis y la vía pen tosa-fos
rato. El balance entre ambas rutas, que es favorable a glucóli-· 
sís en latencia, es desplazado hacia la vía PP durante imbibí-
cíón. La parte superior del esquema es un sistema de transporte 
electrónico dependiente de o2 , cuyos componentes transportado-
res no han sido clarificados pero que conti.enc el punto de con
trol en el rompimiento de latencia a trav~s de la inhibición de 
catalasa. Q-HQH sistema quinona oxidada y reducida, respectiva
mente. Las lineas ~uspendidas delimitan las vías EN y PP. 
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Taylorson ( 1975al en el sentido que la estimulac:i.ón de germina-·· -

ci6n por Pfr activa NAD-cinasa proveyendo a la semilla de NADP+, 

ya que se ha observado el aumento en los niveles de Ni\DP+ en coti 

leclones estimulado 1,or il'radiaciones en el rojo, a través del pr~ 

ceso de inducci6n-rev~rsión (Briggs y rice, 1972) por medio del -

efecto de Pfr. Sin embargo, la hipótesis tiene serios inconvenien 

tes. Bewley (1979) cucstionél o) la conexión planteado de las enz:!. 

mas en este sistc:ma, b) que la ccoxidación de 1.JADPH sea ncces'lria 

para el rornpiir1ient:o del estado de liltcnc:i.a y e) que la fuente de 

peróxido de hidrógrmo ( Jl2o2 ) provcmaa de la beta-oxidación de áci 

dos grasos, ya que este evento ocurre en las fases tardías de ge~ 

minaci6n y durante el crecimiento de la plántula, por lo que no -

tendría sentido plantear esta fuente como ·involucrada en el romp.:!:_ 

miento del estado de latencia. 

3. 3 EVENTOS GENETICO-METABOLICOS DUI<AIITE GERMINACION Y FITOCROMO 

La germinación, en los términos planteados anteriormente, se 

ha dividido en tres fases de estudio (Rodaway et al, 1979) que 

son realmente continuas pero se'caracterizan por fenómenos genét~ 

cos y metabólicos diferenciados. Estas fases son imbibición, pe-

riodo quiescente y periodo de crecimiento. Durante éste culmina -

la salida de la radícula de la cubierta de la semilla. 

La germinación es la reactivación del metabolismo aeneraliz~ 

do de la semilla e implica los conceptos de crecimiento y difere~ 

ciaci6n. Estos eventos se traducen en la promoción de un programa 

genético nuevo así como la reactivaci6n o desrepresi6n de las ~o

nas génicas antecedentes. La investigaci6n de los mecanismos de -· 
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diferenciaci6n y crecimiento en germinación conduce a los estudios 

del control de la expresión genética. Los estadios iniciales de 

germinación, i.e. imbibición, se caracterizan por la aparición, 

desde los primeros minutos, de una serie de proteínas y enzimas 

que pueden resultar de una síntesis de novo o de la activación de 

precursores preexistentes. La inducción de la síntesis proteica se 

regula a nivel gen&tico o en el camino entre el RNArn y la proteína 

funcional. 

La inducción genética de la síntesis proteica ha sido plante~ 

da en base al modelo del Oper6n propuesto por Jacob y Monod (1961) 

para sistemas bacterianos. La figura III.3.1. muestra el modelo --

del Operón generalizado para enzimas inducibles. Aunque este mode-
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Figura III.3.1. Modelo del Operón para enzimas inducibles. La cade 
na de DNA posee, en el sitio del promotor, un lugar <:1lostérico pa= 
ra el represor, proteína codificada por el gene regulador. Cuando 
el represor se encuentra complejado con el efector, alg6n mataboli 
to indicador celul<:1r, la lectura, por RNA polimerasa de la cadena
que originar& el RNAm se produce y se traducir& posteriormente en 
proteínas funcionales. Cuando el represor no se inactiva por efec
to del efector, ocupa el sitio del promotor, impidiendo la lectura 
genética por parte de la RNA-polimerasa; El RNAm no es producido y, 
por tanto, la síntesis proteica es impedida. (Tomado de Davidson, 
i972). 
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lo ha sido planteado y probado en sistemas bacterianos, su cxten-

si6n a sistemas vegetales y animales no es imposible. La realiza-

ci6n do la inducci6n proteica en estos sistemas a trav6s del mode 

lo del Operón involucra la consideración de factores adicionales 

como resultado de la alta diferenciación evolutiva eucari6tica 

respecto de los sistemas bacterianos. Uno de estos factores es la 

existencia del material gen6tico -DNA- en forma de cromatina, es 

decir, complejado y estabilizado por proteínas basicas, histonas; 

de esta manera, la elaboración de un modelo de biosintesis de RNA 

dependiente de DNA en cucariotes deueria incluir mecanismos deses 

tabilizadores de la cromatina para exponer la regi6n de DNA que -

sorá transcrita. La inducci6n y regulaci6n gen~tica es una propi~ 

dad de las proteínas residuales contenidas en el nGcleo eucari6ti 

coy no de las histonas (Gilmour, 1968); además, se ha especulado 

que la base de la actividad especifica genética se encuentra en -

los mecanismos de fosforilaci6n 8 de las p~oteínas residuales (All 

frey et al, 1973). Aunque se ha mostrado que las proteínas nucle~ 

res fosforiladas se enlazan al DNA, Trewavas (1976) argumenta que 

no hay evidencias que indiquen que dicho enlace sea el producto -

de la fosforilaci6n proteica, además que 6ste es tan d6bil que no 

es suficiente para desestabilizar el complejo DNA-histonas, alta-

mente estable. En vegetales se han observado cambios en los perf! 

les electrofor6ticos de las proteínas nucleares fosforiladas du--

rante germinaci6n (Chaprnan et al, 1975); aunque la demostración -

rwfosforilación proteica se lleva a cabo por las protein-cina
sas (Rubin y rosen, 1975) transfiriendc el grupo gamma-fosfato 
de ATP hacia los grupos hidroxilo de los restos de serina o --
treonina de las proteínas. 
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de que la fosforilación proteica alte·e la actividad catalitica -

no ha sido completamente evidenciada, se sabe que RNA polimerasa 

DNA-dependi.ente es una proteina nuclear cuya actividad catalitica 

resulta ª"mentada después de su fosforilación (Trewavas, 1976). -

Este hallazgo se puede considerar importante ya que si es posible 

demostrar que la fosforilaci.6n proteica involucra la actividad e~ 

talitica de las enzimas nucleares, el modelo de inducción y regu

laci6n de la síntesis proteica en sistemas eucari6ticos considera 

ria factores que ayudarian a comprender un poco m~s el proceso de 

la actividad génica selectiva. 

La regulación de la síntesis proteica entre el RNAm y la pr~ 

tcína funcional se refiere a los procesos postranscripcionales co 

mo son transporte de IW,\ hélcia ci toplasm¿¡, corte de secuencias in 

trónicas, adición de secuencias poliadeniladas, etc. Las enzimas 

y demás proteínas pueden ser modificadas químicamente por metila

ción, acetilación, tiolación, ribosilación, adenilación, fosfori

lación, etc., y físicamente por ¿¡sociaci6n oligomérica, con meta

les o grupos funcionales específicos, etc. 

La activación de precursores proteicos se podría llevar a c~ 

bode varias formas alternativas (Mayer y Poljakoif-Mayber, 1975), 

v.g. desenrollamiento espacial debido a rehidratación, asociación 

y disociación con membranas, asociación oligomfrica, por adición 

o supresión de cadenas polipeptídicas a la protcín2 funcional, -

etc. 

La regulación proteica por Pfr ha sido establecida r:n los ni 

veles anteriores a través de la inducción (represión) de algunas 

enzimas específicas. Para establecer los posibles mecanismos de -

regulación por fitocromo, se simplifican los posibles sitios de -
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regulaci6n por fitocromo, se simplifican los posibles sitios de -

acción para efectuar el l:Studio de dicha regulaci6n. Lle cst.:i mane 

ra, Schopfer (1977) propone los siguic~ntes: a) síntesi~; de la ca-

dena ~olipeptidica a trav6s de la reserva de aminoácidos (sinte--

sis de novo), b) activaci6n de una forma inactiva de la enzima 

c) degradación de la enzima y d) inactivación de la enzima por al 

teraci6n reversible o bloqueo del sitio catalítico (Figura III.3. 

2). 

enzima 
enlazada 

"'1 l 
proenzima 

precursor 
a.r:iinoácidos~ a. 

polipeptidico 

inactivador 

enzima 

1 1 

' ' ¡' 
1 1 

enzilila 
d 

activador 

minoácidos 

figura III.3.2. Esquema ilustrativo generalizado de los posibles 
loci de control de una enzima. s = síntesis de novo; de = degrada 
ción; i = inactivación; ai = tipos de activación. La asociación o 
disociación de estructuras celulares está señalada por líneas sus 
pendidas (tomado de Schopfer, 1977). 

Durante germinación, la aparición de proteínas sigue un or--

den secuencial; en &ste se advierten cuatro clases principales de 

sistemas proteicos (Mayer, 1980); el primero concierne a la acti-

vación instantánea de enzimas con la incorporación acuosa de la -
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semilla, 9 ésto implica que son producidas durante la maduraci6n -

de la misma; el segundo grupo de enzimas aparecen un poco más ta~ 

de y requieren un tierr~o de imbibici6n mayor, probablemente algu-

na modificaci6n física o química o su dependencia de la integra--

ci6n membranal sean los procesos que se realicen para la restaur! 

ci6n de su ac~ividad; el tercer grupo de enzimas es producto de -

síntesis proteica sin requerimiento de RNAm de novo, y el cuarto 

grupo, que se asociu a procesos tardíos ele germinación y durante 

el crecimiento de la nueva p15ntula, aparece de síntesis proteica 

cuyos elementoc> primos son ele nueva sintesis. 

La activaci6n proteica durante imbibici6n se lleva a cabo en 

la totalidad de la célula, sin embargo, los fenómenos de este ti-

po en membranas son de especial interés por la importancia que 6! 

tas tienen en el control y desarrollo de la ge.,.,-::.:.,.ación. cuando -

la semilla se encuentra deshidratada, presenta su sistema membra-

nal empaquetado, con un alto grado de fragilidad y rigidez; esta 

condición limita los procesos metabólicos en gran medida. Durante 

imbibición la Fluidez membranal aumenta hasta restaurar su condi-

ción fisiológica normal, ésta reactiva el metabolismo generaliza-

do de la semilla permitiendo, como fase primordial de la germina-

ción, la activación de sistemas enzimáticos membranales y el au--

mento de la ~ermeabilidad de la membrana misma. Mayer (1980) su--

giere que el cambio en la permeabilidad membrana! podría ser con-

secuencia de la fosforilación de las proteínas membranales, a se-

mejanza del fenómeno en tejidos animales, cuyas protein-cinasas -

-9--
Algunos ejemplos de enzimas de este tipo son triosa fosfato iso 
merasa y la interconversión isoenzimbtica de malato deshidroge= 
nasa y glutamato deshidrogenasa (Mayer, 1980). 
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act6an mediante la a~ci6n de AMPc (Rubin y Rosen 1975). Aunque se 

han detectado protein-cinasas en tejidos vegetales, 6stas son in

dependientes de este nucle6tido (Keates, 19731 Keates y Trewavas, 

1974). La existencia de AMPc ha sido ampliamente refutada por Tre 

wavas (1976) en una recopilación de trabajos referentes. 

En contraposición a la posición anterior, Wellburn et al ---

(1973) encontraron la presoncia de AMPc en ctioplastos y en con--

centración mayor a ~stos en etioplastos sometidos a tratamientos 

luminosos; <Jdemfis, en un trabajo posterior (Wellburn y llampp, ---

1976) demostraron qua las membranas de etioplastos son impcrmca--

bles a GA 3 , ABA y AMPc y que la permeabilidad de dichas membranas 

fue considerableme.~te ,c1wnentada hacia estos mE;tabolito'; frente al 

tratamiento luminoso. estos resultados contemplan la base a una -

posible hipótesis acerca de la regulación de la permeabilidad mem 

branal por fitocromo. 

En la fase de imbibición la reestructuración membrana! ha si 

do apreciada a nivel microscópico por el patente desarrollo de 

los or·ganelos celulares (Mayer y Shain, 1974; Mayer, 1980; Jann y 

Amen, 1980); los cambios membranal.es se refieren tanto a reorgan~ 

zación ( Schopfer et al, 1977) como síntesis nueva y recambj_o {Ka

gawa et al, 1973). Estos cambios han sido atribuidos a la acción 

de fitocromo (Schopfer et al, 1977; Hendricks y Borthwick, 1967; 

Hampp y Schmidt, 1977); fitocromo se encuentra presente en la se

milla deshidratada (Spruit y Mancinelli, 1969; Boisard y Maleaste, 

1970) que resulta rápidamente hidratado en imbibición y que es a~ 

tivo ante el 17 a 19% de incorporación acuosa por la semilla (Taz 

lorson y Hendricks, 1972). La organización promitocon<lrial en mi

toconcJrias es estimulada por fi tocromo a través de la reacción de 
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alta energía {Bajracharya et dl, 197G) observándose que la conti

nua irradiación de FR cambia las propiedades estructurales de las 

membranas mitocondriales, sobre todo la interna. Además, los cam

bios membranales en proplastid.ios y promitocondrias son dependie~ 

tes tanto de !!IR cerno LIR, demostrándose en este caso que los --

efectos de luz roja son reversibles por pulsaciones en FR (Hampp 

y Schmidt, 1977). 

Algunas enzimas que participan en la síntesis y recambio de 

los componentes membranales se encuentran presentes en la semilla 

deshidratada, resultando activadas tempranamente durante imbibi-

ción (Han1ood y Gtumpf, 1970), entre ellas se encuentran las res

ponsables de la síntesis de 10s fosfolipidos membranales v.g. fo! 

fatidiletanolamina, fosfatidilinositol y fosfatidilcolina. Entre 

las enzimas que se ha demostrado resultan activadas durante imbi

bición por el sistema fitocromo se encuentran succinato deshidro

genasa y el sistema citocromo oxidasa (Bajracharya et al, 1976) -

arrbas a Través de las reacciones de baja y alta energías; gluco-

s~-6-fosfato deshidrogenasa (Schopfer, 1977) y NAD-cinasa (Briggs 

y Rice, 1972), ésta por inducción-reversión. 

A partir de este momento de imbibición, i.e. primeros minu-

t0s, se hace necesario analizar el metabolismo de las moléculas -

portadoras de energía química -nucle6tidos- especialmente el ade

nosiltrifosfato o ATP; adenosildifosfato, ADP y adenosilmonofosf! 

to, AMP; ya que los procesos procedentes (ensamblaje ribosomal, -

síntesis proteica, síntesis de RNA, etc,) requieren energía a trct 

vés de estos sistemas. 

Un concepto 6til que relaciona los tres nu~l¿6tidos de adeni 

na es el de carga energética, que es una medida de la disponibill 
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dad de energía química por las semillas, y ha sido definido por -

la siguiente relaci6n (Atkinson, 1969): 

CE _AIE._t.._1 /?ADP 

APtOt<ll 

En la semilla seca, la carga energética es muy baja. Los ni

veles de ATP son prácticamente nulos (Obendorf y Marcus, 1974) -

mientras que los adenilatos se encuentran en mayor proporci6n co

mo AMP; sin embargo, en los pri~eros minutos de imbibici6n se ob

serva un drástico aumento de ATP, disminuci6n paralela de AMP y -

estabilidad en los niveles de ADP. Brooker et al, (1977) han re-

portado los cambios en CE durante las primeras etapas de la germ.;!: 

naci6n. La semilla seca presenta CE 0.12, a los 20 min de imbi-

bici6n aumenta a 0.85 y a las 5.5 h el valor es de 0.95, 

El gran aumento de ATP durante la primera fase de la germin~ 

ci6n ha sido ampliamente estudiado, consideranJo que, a pesar de 

la hidratación de los sistemas membranales y citoplásmicos la sin 

tesis proteica aún no se ha i:1iciado. Estos cambios en la carga -

energética, sin cambio esencial en la concentración total de AP 

también se lleva a cabo en semillas mantenidas en condiciones ana 

er6bicas o con gluc6lisis inhibida por iodoacetato (Taylorson y -

Hendricks, 1977); además, la adición de GA
3 

y ABA no producen cam 

bias en los niveles internos de ATP comparados con el testigo im

bibido en agua (Bewley, 1979), lo que conduce a la suposici6n que 

el aumento de ATP en la fase de imbibición no se relaciona con --

los reguladores del crecimiento. Asimismo, aunque las mitocon---
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drias aparecen reorganizadas a través de la incorporación de agua 

en esta etapa, no contienen todos los componentes para llevar a -

cabo el transporte electrónico completo ni el acoplamiento con la 

fosforilaci6n oxidativa (Hayer, 1980); estos componentes protei--

cos y lipídicos se integran en las fases tardías de germinación, 

probablemente por migración desde citoplasma hacia la membrana mi 

d . ] . 1 ' . j 10 ] tocen ria. y no invo ucra su s1ntes1s e e novo ; para e. momento 

en que la función mitocondrial ha sido completamente integrada, -

la carga energética habría sido ilWnentada corno anteriormente Sl' -

describió, por lo que este sistema tampoco podría ser la fuente -

de ATP producido durante la primera hora de imbibición. 

Actualmente existen dos hipótesis que tratan de explicar el 

fenómeno de aumento de la CE durante imbibición. La primera se de 

be a Morton y Raison (en Mayer y Shain, 1974) que sugieren que fi 

tina (inositol-hexafosfato), que se encuentra en la semilla deshi 

dratada, sirve como una reserva energética durante germinaci6n a 

través de una reacción de transfosforilaci6n vía cierta fosfopro-

teína para producir GTP o ATP. La cantidad de fitina presente en 

la semilla decrece a medid~ 1ue transcurre la germinación; asirni! 

mo, la cantidad de una fosfatasa especifica, fitasa, aumenta pro-

porcionalmente a dicha desaparición (Mayer y Poljakoff-Mayber, --

1975); la desventaja de esta hipótesis radica en que estos even--

tos ocurren al final de imbibición y en el período quiescente. --

Aparentemente gran parte de la fitasa es de nueva síntesis. Maycr 

-,o--
La incorporación de estos componentes al sistema mitocondrial 
podría requerir ciertas reacciones de transferencia; el meca-
nismo por el que se llevan a cabo es aGn desconocido (Eldan y 
Mayer, 1974; Mayer, 1980). 
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y Shain (1974) concluyen que cl rompimiento de inositol-hexafosf! 

to y la transfosforilaci6n son eventos temporalmente espaciados -

que contribuyen al incremento energético m¿¡s no el ocllrrido duran 

tE! la primer¿i f¿¡::;e de .irnbjbición. LLJ. otr<::1 hipóte~;is f1¿¡ sido pro--

~:esta por Hayer (1980), y propone que en la formación de la semi 

lla son fosforiladas ciertas proteínas a trav0s de ATP. Plantea -

que a) esi:a re¿¡cc:ión puede ser Pevcrsible, b) que dichi.l:; proteí--

nas se er:cuentran endosu.das en rncrnbranzis, e) qu(~ la rc!JCc:lón es -

cataliza:ia por ATPasar; mcrnbr"anah~s y d) que la cner9Íéi requerida 

para la dcfosforilación proteica pPovictw ele 1rn potencii.ü acuoso 

creado durante ünbibición. Por otea parte, Thomas y Tull ( 1981) -

encontruron en h'.pocotilos de C11cuni:Ls unu ATPasa depend.iente de -

K1
· que resultó fotorreguladu por tratamientos en R y FR cu.:mdo el 

tejido fue irradi¿¡do con luz roja in vivo, demostrando la regula

ción, por parte del sistema fitocrorno, de lu disponibilidad del -

sustrato y la permeabilidad membrimal. Aclemfts, los niveles de ATP 

hiln sido aumentados por el sistema fitocromo in vitro (White y P:!:_ 

ke, 1~741 drásticamente en tejidos vegetales despu6s de un minuto 

de la irradiación con R, mostrando características de reversión -

por irrudiaciones FR. 

Durante los primeros 30 min de incorporaci6n acuosa se en--

cuentra ya un sj_sterna de sintesis de proteínas activo. El requeri:_ 

m:.ento principal es el suministro de ATP, tanto para el ensambla

je polirribosómico como para el funcionamiento del sistema de 

RllAs de tra:--1sferencia (fWAt) (Taylorson y Hendricl<s, 1977). Apa--

rentemente estos RNAt se encuentran formados y son potencialmente 

activos en J.a semilla deshidratada. Norris et al (1'373) han repo.!: 

tado la presencia de aminoacilsintetasas para varios RNAt durilt1V: 
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la maduración de la semilla y germinación, a niveles constantes. 

Esta síntesis temprana de proteínas no cambia en presencia de :i.n

hibidores de transcripción (Spiegel y Marcus, 1975) de tal manera 

que aqu6lla se realiza a partir de RNA preexistente en la semilla 

seca (Payne, 1976). Esto indica que la síntesis p1•oteica tempranil 

es la lectura de informaci6n gen6tica anterior (Jann y Amen,1980). 

El RNAm responsable de la traducción temprana se forma y fu~ 

ciona dirigiendo cmbriogénesis en el desarrollo de la semilla, -

permanece funcional, respondiendo por el mantenimiento de Ja mis

ma hasta las primeras etapas de germinación (Dure, 1977); se dono 

mina RNAm constitutivo, ya que dirige la síntesis de las proteí-

nas necesarias en el transcurso del ciclo celular i.e. del metabo 

lismo intermedio, de síntesis de RNA, de estructuraci6n, etc., o 

RNAm residual, ya que es degradado en las primeras 24 h de imbibi 

ci6n (Dure, 1977); este RNA posiblemente se encuentra asociado a 

proteínas (informosomas) y es incorporado en ribosomas en los pr~ 

meros minutos de imbibici6n. 

Otro tipo de RNA que dirige la síntesis temprana de proteí-

nas es el denominado RNArn de reserva. Se detecta como RNA hetero

géneo nuclear (RNAhn) y es transportado hacia citoplasma en frac

ciones que riontienen secuencias poliadeniladas de 200 a 250 nu--

cle6tidos en el extremo 3'0H (Osborne, 1980). Este RNA dirige la 

síntesis de las enzimas típicas de la germinc:ición; su acción es -

más lenta que el RNA constitutivo debido a Jos cambios postrans-

cripcionalcs. El mecanismo por el que se produce la activación de 

este RNA es desconocida. La asociación de poliA-ImA con ríbosomas 

libres se realiza a Jos 10-15·min de imbibición y se prolonga, -

llegando al máximo en el período quiescente ( Eodaway et éll, 1979). 
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El proceso de la transcripción es procedente a la síntesis -

proteica temprana. La transcripción es un fen6meno que posee evi

dencias de control por el sistema fitocromo: SP 'ª observado el -

control de la síntesis ele un RHAm de plastiC:"\.,· que codifica una -

cadena polipcptídica de 35 000 d que es estimulada por luz a tra

vés de fitocrorno en Sinapis (Link, 1982), así como en zea mays -

(Bogorad et al, 1980), que produce una proteína membranal plastí

dica df? 32 000 d. También el !WJl.m que codifica la cadena wmor de 

ribulosa-difosfato carboxilasa, enzima clave en el ciclo de Cal-

vin, tiene sintcsis estimulada por fitocromo (Tobin, 1981) no --

siéndolo la cadena mayor de la misma enzima (Link, 1982). 

El aumento de RNA mediado por tratamientos HIR (Weidner et -

al, 1965) ha sido interpretado en la concepción de la activación 

diferencial genética por Pfr (Mohr, 1966; Weidner, 1967). El au-

mento en la síntesis de RNA en cotiledones de Sinapis sometidos a 

irradiación FR ha sido nulificado por actinomicina D (Weidner y -

Mohr, 1967) demostrando la dependencia sobre la transcripción del 

sistema fitocromo. 

Aparentemente la síntesis de RNA se produce a partir de DNA 

"viejo", ya que lá replicación de DNA es un evento que transcurre 

durante el período quiescente (Chen y Osborne, 1970) y es función 

de la actividad de DNA-polimerasa de nueva síntesis; este proceso 

ha sido detec~ado asociado a membrana nuclear (Osborne, 1980). La 

síntesis de ROA ribosomal (RNAr) se incrementa rápidamente des--

pués de 6h de imbibición, mientras que la síntesis de RNAm se man 

tiene constante al menos en la~ ;irimeras 18h (Taylorson y Hendri

cks, 1977). A las 24h de imbibición, la constitución de las célu

las de la semilla ha sido renovada por completo: nuevas isoenzi--
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mas, ribosomas y mitocondrias funcionan perfectamente y producen 

las ribonucleasas que destruyen la información genética preceden-

te (Jann y Amen, 1980). 

La incorporación de oxigeno por la semilla se ve enormemente 

aumentada en las óltimas etapas de la imbibición, indicando que -

el sistema mitocondrial ha sido completamente ensamblado y que --

realiza el transporte electrilt1ico completo. El control por parte 

del fitocromo no ha terminado; se ha sugerido la posible relación 

entre fitocromo y la estimulación de la intensidad d0 fosforila--

ción mitocondrial (Bajracharya et al, 1976). 

Probablemente la respiración 11 es llevada a cabo en los esta 

dios iniciales de la germinación utilizando sustratos de bajo pe-

so molecular de reserva; éstos pueden ser aminoácidos, mono, di y 

trisac~ridos (Jann y Amen, 1980; Mayer, 1980). Los amino6cidos --

son desaminados oxidativamente y, a la par del tratamiento de los 

carbohidratos, son introducidos en las vías oxidativas. Existen -

amplias evidencias que indican que el ciclo de pentosas desp~i.aza 

el uso de G-6-P en la via EM. El papel de la vía PP en germina---

ción no ha sido clarificado; quizá radique en la importancia de -

la producción de NADPH en la biosíntesis de macro~oléculas para -

el crecimiento embri6nico; asimismo, se ha manejado el posible p~ 

pel de esta ruta en la elongación celular en las primeras etapas 

de germinación, donde su actividad es evidentemente mayor que la 

de glucólisis (Roberts y Smith, 1979). 

-,,--
Se denomina aquí respiracion al proceso de oxidación de un sus 
trato con la participación de o2 como último aceptar electrón! 
co. 
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El período quiescente marca un descanso en la incorporación 

de o2 y el nivel de ATP, estabilizando el metabolismo de la semi

lla. En este período, la replicación de DNA se lleva a cabo con -

vista hacia la pronta división mit6tica; adem~s, el nivel de pro-

teinas no hist6nicas disminuye (Yoshida y Sasaki, 1977) quizá de

bido a la alta actividad genética (replicación y transcripción). 

Dicho estadio de la germinación probablemente corresponde al mo--

mento en que se han agotado las reservas no poliméricas; se rea--

justan los programas genéticos a través de la síntesis y acción -

de agentes hormonales germinativos y se producen las respuestas 

metab6licas correspondientes a dicha acción, v.g. la síntesis de 

enzimas hidroliticas que trabajan las fuentes de nutrientes de re 

serva de alto peso molecular. 

Durante el periodo de crecimiento, el papel de las enzimas -

hidroliticas adquiero gran importancia debido a que su acción pr~ 

porcionará los sustratos para la nueva síntesis de las macromolé

culas de este estadio. La reserva de aminoácidos es ahora utiliza 

da en la síntesis de nuevas prot~inas, que también se lleva a ca

bo por la utilización del nitrógeno soluble por medio del sistema 

nitrato reductasa (Mayer y Poljakoff-Mayber, 1975), además, dicha 

reserva es alimentada por la acción enzimática sobre las proteí-

nas de reserva. El control de la actividad de las enzimas proteo

líticas puede deberse a inhibidores presentes en la semilla y/o -

a las fitohormonas (Mayer y Shain, 1974). 

La hidrólisis de las reservas lipídicas se realiza principal 

mente cuando la disponibilidad de carbohidratos por la semilla es 

mínima v.g. en oleaginosas, y proporciona una poderosa fuente --

energética. Se lleva a cabo en primera instancia por la acción de 
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lipasas sobre los triacilglic&ridos, produciendo ácidos grasos y 

glicerol. Cabe aquí ;;-.encionar el control del sis tema fi tocromo, a 

través de reacciones de inducción-reversión de la actividad de li 

pasa en cotiledones de Cucumis, así como de la degradaci6n de li-

pidos neutros (Davies et al, 1981). El glicerol es probablemente 

convertido a trav&s de triosa-fosfato en piruvato. Los ácidos gr~ 

sos son tratados en el proceso de beta-oxidación para formar ace 

til-coenzima-A (AcetilCoA) en los glioxisoma~;. microcuerpos tfpi

cos de las semillas oleaginosas12 que contienen, entre otras, las 

enzimas del ciclo.del glioxilato (Dreidenbach y Deevers, 1967; 

Br.eidenbach et al, 1968). Las enzimas del ciclo del glioxilato co 

rresponden a algunas del ciclo de Krebs, exceptuando dos, isoci-

trato liasa y malato sintetasa13 y la importancia del mismo radi-

ca en el aprovechamiento de acetilCoA como fuente de carbono para 

la formación de precursores de carbohidratos para acceder la vía 

gluconeogénica. Ambas vías forman isocitrato a partir de acetilCoA 

en el ciclo del glioxilato, aquél es escindido para producir su-

ccinato y glioxilato, que se condensa con otra molécula de ace---

tilCoA para formar malato. El succinato formado no es metaboliza-

do en los glioxisomas por lo que es transportado hacia mitocon---

dria donde es oxidado hasta oxalacetato y transportado hacia cito 

plasma se convierte en fosfoenolpiruvato y, en gluconeogénesis, -

en carbohidratos. La figura IlI.3.J muestra la conexión del ciclo 

12 Se ha reportado la presencia de glioxisornas en semillas cuya -
mayor proporción de reserva es en forma de carbohidratos en -
los tejidos ricos en lípidos (Longo y Longo, 1970; Jones,1972). 

13 La actividad de estas enzimas no es controlada por el sistema 
fitocromo (Schopfer et al, 1977). 
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de Krebs y el ciclo del glioxilato en la gluconeogénesis a partir 

de acetílCoA. 

CICLO El úllOX\~lO·C"\LIO't\SOl"\f\ 

Figura III.3.3. conexión del ciclo de Krebs mitocondrial y el ci
clo del glioxilato en mitocondria. Los ácidos unidos por líneas -
dobles simbolizan sistemas isoenzimáticos comunes a ambas vías. -
Las líneas sencillas se relacionan con las enzimas de cada ciclo; 
las líneas suspendidas involucran sistemas de transporte interor
ganelar o entre organelo y citoplasma. Los pasos 1 y 2 correspon
den a la acción de isocitrato liasa y malato sintetasa, respecti
vamente. 

Se han detectado en los glioxisomas otros sistemas enzimáti~ 

cos, v.g. los de beta-oxidación y del catabolismo de aminoácidos, 

entre otros (Breidenbach et al, 1968; Kinol y Ruis, 1971). 

En la fase de crecimiento, los plástidos continúan desarro--

llándose, a nivel membranal y de síntesis de las enzimas necesa--

rias para su posterior funcionamiento fotosintético. A la par de 

este necanismo, se observan cambios fundamentales con resp~cto a 

la aparición de un nuevo tipo de microcuerpo, el peroxisoma, el -

cual poseerá la maquinaria metabólica para la remoción del gluco

la to, producto secundario de la asimilación fotosintética de co2 • 

La formación de los peroxisomas se realiza a eY.pensas de los gli~ 
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xisomas, por una transformación dependiente de la luz mediada por 

el sistema fitocromo (Schopfer et al, 1977). El esquema de la fi-

gura III.3.4. muestra la interrela~ión entre los organelos de la 

semilla oleaginosa en el desarrollo. 

Figura III. 3.4. Esquema generalizado del rnetabolismo glioxisómico y peroxisó 
mico durante la nnrfogénesis de la semilla de oleaginosa en cotiledones. El = 
microcuerpo que contiene, a la izquierda el metabolismo de glioxisoma y a la 
derecha el de un peroxisoma, es un glioxiperoxisoma, el microcuerpo interme
dio en la transfonnación de glioxisoma en perr dsoma mediada por la luz vía -
fitocrano. PEP = P-enolpiruvato; PGA = P-glkerato (tomado de Schopfer et al, 
1977). 
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La luz en rojo lejano conduce a una marcada estimulaci6n de 

las enzimas típicas de peroxisomas, a través de la reacción de al 

ta irradiación, v.g. glucolato oxidasa y glioxilato reductasa 

(Van Poucke et al, 1970) y por medio de las reacciones de baja 

irradiación, v.g. malato deshidrogenasa y catalasa (Novikova et -

al, 1981). Schopfer et al (1977) han propuesto la transforwación 

de glioxisomas en peroxisomas regulada en el retículo endoplásmi

co, sitio de nuova síntesis de las enzimas organclares, a través 

del sistema fitocromo en la síntesis de las enzimas y proteínas 

raembranales del peroxisoma sin renovar aquellas del glioxisoma, -

las cuales, por el equilibrio de recambio alterado, desaparecen 

a medida que se integra el nuevo microcuerpo. 

El rompimiento de las reservas de carbohidratos, v.g. almi-

dón, se lleva a cabo mediante dos vías principalmente, la vía fas 

forolítica y la vía amilolítica (Strafford, 1979). La primera con 

duce a la formación de hexosa-monofosfato, que puede ser dirigida 

hacia la formación de celulosa, disacáridos y nuevas reservas po

liméricas. La vía amilolítica comprende la acción de alfa y beta

amilasas y maltasas principalmente. Las amilasas son enzimas que 

hidrolizan los enlaces glucosídicos de los polímeros de glucosa. 

Beta-amilasa es almacenada como zim6geno y alfa-amilasa se forma 

por síntesis de novo en un proceso postgerminativo inducido por -

giberelinas, al menos en cereales a nivel transcripcional (Briggs, 

1973). El proceso de dicha inducción ha sido ampliamente investi

gado y comprendido, aunque debido a que se realiza después de la 

germinación, no será discutido aquí. 

En la Gltima fase de germinación y después de ésta, el sist! 

ma fitocromo continuará controlando la expresión y los niveles de 
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algunos sistemas enzi~6ticos, como beta-fructosidasa (Zouaghi, --

1976); de cloroplasto, v.g. ribulosa-difosfato-carboxilasa, fosf2 

glicerato-cinasa, triosa-fosfato-aldolasa, transcetolasa, ferred2 

xina-NADP-reductasa y fructosa-difosfatasa alcalina (Bradbeer, --

1973} etc. La plántula inicia su periodo postgerminativo de cree! 

miento tanto por expansi6n celular como por división mit6tica (H~ 

ber y Luippold, 1960} para formar, en poco tiempo de la protru--

si6n de la radícula, un sistema fotosint~ticamente competente, un 

sistema aut6trofo. 
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El sistema fitocromo controla muchos aspectos de la germina

ci6n de las semillas a trav~s de las reacciones de alta irradia-

ción (HII{) como a través de las respuestas de inducción-reversión 

o baja irradiación (LIJ(). !,as respuestas germinativas conternplan 

dos tipos de acción, a saber, la alteración de la pcrme~bilidad -

membranal (Hendricks y Borthwick, 1967), que contribuiría a expli 

car el rompimiento del estado de latencia y los primeros estadios 

germinativos, quiz~ a nivel de la formación de un complejo Pfr-X 

(Koller et a1, 1964) que podría ser el efector de los cambios mern 

branales; y por otro lado, aquellas respuestas a iargo plazo, de

pendientes de l<l inducción y represión enzimáticas a trav6s de la 

regula.ción del Rl/Am, que sugieren la intervención del sistema fi

tocromo a nivel genético (Mohr, 1966). Ambas hipótesis han siclo -

objeto ele controversia, por lo que muchos autores, basados en sus 

evidencias experimentales, apoyan una de ellas, desechando la 

otra. Es posible que ambas hip6tesis no sean mutuamente excluyen

tes, y que la acción del sistema fitocromo involucre un efecto -

primario sobre las propiedades membranales que pudieran conducir 

a 1a liberación de metabolitos importantes de ciertos compartilile_l2 

tos, los cuales entonces pudrían interaccionar, ya sea directa o 

indirectamente, con el genoma y originar ld desrepresión y repre

sión de genes específicos. 

Evidentemente, el mecanismo prirnario de acción del sis terna -

fitocromo en la fotomorfog~nesis no ha sido dilucidado; la lista 

de trabajos realizados en el tema -tanto a1 nivel de la estructu

ra y caracterización di:el pigmento, como de sus respuestas biolé:¡j_ 

cas- es muy amplia y ésros ciÚn no terminan. La respuest" definit_L 

va no puede tardar mucho. 
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