IV. PARED CELULAR

La parcd colular &5 un componente tipico de
la célula vegetal. Debido a la presencia de pare-
des, la distensidn del protoplasto por la vacuola
asmbticamente activa estd restringida, v el ta-
mane v la Torma de |a célula se estabilizan en la
madurez, El tipo de paredes celulares determina
la textura de un tejido. En los tejidos perifé-
ripos las paredes celulares contienen materiales
gque protegen a las células subyacentes de |a de-
sacacidn, Las paredes sirven como sostén mecd.
nmico @ los Organos de las plantas, especialmente
las paredes gruesas v rigidas. Las paredes celu-
lares obran sobre actividades Lan imporfanies de
los tejidos vegetales como son la absoreion, ba
transpiracidn, el trasfado v la secrecidn,

LOS COMPONENTES MACROMOLECULARES
Y SU ORGANIZACION EN LA PARED

El compuesto principal de las paredes de las
celulas vegetales es la celuloss, un polisacarido
de formula empirica (CqH,60s)n. Sus molécu-
laz son cadenas lineales de glucosa, que puedan
gleanzar cuatro micras de largo. En la pared ce-
lular, |a celulosa estd asociada con olros polisa.
caridos, las hemicelufosas y las sustancias pecti-
cas (compuestos polivsdnicos), La Mgnida, un
polimere de unidades fenifpropanoide, ncrusta
ks paredes de muchos tipos de células, La ligni-
¥ =5 una sustancia heterogénea compleja gue
w rigidez a la pared celular, 2® Muchas
pfras sustancias, organicas o inorginicas, asi co-

mo Bl agus estdn presentes en las paredas celula-
tes en cantidades que varian segun la naturaleza
de la célula. Entre lag sustancias grgdnicas, 13
cuting, la suberina, y las ceras son sustancias
grasas gue e encuentran mas frecuenterments an
la superficie de los tejidos protectores de la
planta: fa cuting en la epidermis, la subering an
el tejido pretector secundario, ¢ sUber {telema),
Las ceras aparecen en combinacidn con la cuti-
na v subering v también en la superficie de la
cuticufa, os decir, la capa de cutina gue cubre
la pared externa de la cpidermis,

La arquitectura de %a pared celular estd en
gran parte determinada por la celulosa, Este
hidrato de carbono forma el marco interpe-
netrado por la marriz constituida por los hidra-
tos de carhono no celuldsicos, Algunas hemice-
lulosas parecen Servir como IMPOTtANte Nexo ans
re los polimeros no celuldsicos v Lo celulosa. 2
Las sustancias incrustantes, tales como lignina o
subirina, se depositan en la matriz. Seoln un
estidio con microscopia electrdnica, en 2] cual
s2 identificd la lignina por su reaccidn selectiva
fremte al fijador permanganato de potasio, el
pompuesto parecia llenar los espacios dentro del
marco fibrilar de celulosa. "' Mientras se deposi-
ta, la lignina s une gquimicamente con (o5 poli-
sacéridos, 7 El marco celuldsico es un sisterna
de fibrillas formado por moléculas de celulosa
(fig. 4.1). Las fibrillas son de diferants magni-
tud. Las mas grandes son visibles con un micros-
copic dptico; ¢ laman sacrofibriffas, Con un
mictoscopio clectronico, estas fibrillas sooresuel-

A



wvan en microfibriffas de aproximadamente 100
A?® (fig. 4.2), Con el aumento en el poder de
resolucidn de los microscopios electrdnicos se
ven fibrillas més v mds pequefias que sa descri-
ben como subunidades de la microfibrilla, 1
Laz microfibrillas muestran una configuracion
gimilar a un tejido densoc cuando se ocbsarvan
con microscopio electronico, Este aspecto es
causado en parte por la deshidratacidn de las
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Figura 4.1, Estructura detallada de las paredes celyla-
res d, cordon de fibras, &, corte transversal de flbras
maostrande e disposicion en capas; una capa de pe-
recl primaria y tres capas de pared secondaria, c,
fragmento. de la capa medis de Iz pered secundaria
mostranda las mecrafibrillas (en blance] de celulosa
¥ los espaclos interfibrilares len negro), que estan
llenos de materiales no celulbsiens. o, fragmento de
una macrofibrilla mostrando  las micrafibrillas [en
biancol, gue pueden verse en |as microgratias alecird-
nices {fig. 4.2). Los espacios entre lag microfibrillas
s& ditponen ordenadarnente. Estas partes son las mi-
calas. f, fragmento de una micela mostrando partes
de las cadenas de moléculas de calulosa dispuestas en
un enrejado espacial, g, dos regiducs de pluco=a oo
nectados por un dteme de oxigeno - un fragmento
e una molécula de esluiose,
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paredes durante [a preparacin para la microsco-
pia (fig. 4.2). En las paredes de |os tejidos fres.
cos, fas microfibrillas estdn muy separadas entre
5,

La celulosa tiene propiedades cristalinas a
cause de |2 disposicidn ordenads de las moléou-
las de celulosa en las microfibrillas. Dicha dispo-
sicibn estd restringida a las partes do las micro-
fibritlas conocidas eomo micefas ifig. 4.1). Las
cadenas de glucosa, mends regularmente dis-
puestas, aparecen entre las micelas v alrededor
de ellas y constituyen las regiones paracristali-
nas de la microfibrilla. La estructura cristaling
de la celulosa hace que la pared de la célula sen
anisGtropa v por consiguisnte con doble refrac-
cion (birrefringente} cuando se mira con [uz pa-
larizada {fig, 4.3).

Aunque la pared de la célula puede conside-
rarse como un producto ergistico del protoplas-
to, mantieng una estrecha relacidn con el cito-
plasma. Se sabe que entre los constituyentes de
las paredes primarias figuran ciertas proteinas
que ¢ontienen un raro aminodcido, la hidroxi-
prolina. '* Sa va que las proteinas y los polisa-
caridos de Ia pared forman una glucoproteina
por unighes covalentes. Se ha encontrado gue el
aumenta de la cantidad de este componente on
la pared tiene una relacién causal con el cese
del crecimiente en extensidn de las paredes. ¥°

Las paredes celulares contienen enzimas que
podrian tener que ver con la sirtesis, transfe-
renciz e hidrélisis de las macromoléculas de la
pared celular, as/ como con una modificacion
de los metabolitos extracelulares que facilita e
transporte de agquellos metabolitos hacia el inte.
rior de la célula, La localizacién citoquimica de
s enzimas en las paredes celulares fue exitoss
en técnicas para la fosfatasa dcida ® v la peraxi-
dasa. *

CAPAS DE LA PARED CELULAR

El método de crecimiento de s pared celu-
lar, la cantidad de este crecimiento, y la disposi-
cign de las microfibrillas en |os incramentos su-
cesivos de la pared producen una estratiticacibn
mis o menos pronunciada, Cada protoplasto
forma su pared de afuera hacia adentro de mo-
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do que la caps mas viejs de una pared dada wstd
un la posicion més externa do la célula; 13 més
reciente esta en la posicidbn més intsrna, junto
al protoplssto, Las primeras capas que s for
man constituyen la parsd primaria. En muchos
tipos colulares st depositan capas sdicionales;
éstas forman la pared secundariy (lig. 4.7).

La zona en que se unon 1as paredes primarias
de dos células contiguas s¢ llama laminifla me-
dia (también leminifls intercelular y sustancia
intercelular), La microscopia electrdnica rara
vez pone da manificsto lo laminilla media como
una capa bign delimitads excepto junto 3 los
gngulos de las células donde ¢ material interce.
lular 83 més abundante (fig. 4.4). El reconoci
mienta de la laminilla media so boasa fundamen-
talmente en técnicas microquimicas y de mace-
racidn, La laminills media es de naturalezs prin-
cipalments péctice, pero a menudo, en las cilu-
lus més viejas, se lignifica.

En las células do la maders con paredes grue-
sas, 'a parad sacundaria frecuentemente consiste
de tres cepas principales (figs. 4.1 y 4.5} comen.
zando con ls més externs, estas capas se deno
minan Sy, Sy y Sy. Lo capa S, o3 la més grue-
84, La caps S, puede ser muy delgeds o faltar
pnturamente. Algunos anatomistas especializados
en ¢l estudio de madaras consideran la capa S,
suficientemente diferente de las capes S, y S

como para llamarla pared terclaris. * La distin-
aon entre las diversas ¢apas es a menudo poco
nitida, especialmente entru la pared primaria v
la laminills medis. En célulys con purades se-
cundarias, las dos paredes primarias &lyacentes
y l1a laminills media pueden aparceer como una
t0ia capa, |8 laminilla media compuesta,

La saparacion de 1a pared secundaria an tres
capds S resulta principalmente de las difurontes
orientaciones de las microfibrillas en las tres ca.
pas, Tipicamente, las microfibrilias de la pared
alular ticnen orientacion ospiral on la pared ca-
lular (fig. 4.5), En S, la espira forma un dngu
lo grande con el ¢je mayor de lo odlula de
modo que s disposicion de las microfibrillus us
casi horizontal. En Sy, ! dnguio ¢ menor vy la
wspirsl o5 muy escarpada. En §,, las microfibri
Ilas se depositan como en §,, formando un 4n-
gilo grande con ¢l ¢ju mayor de la odlula. La
pared primaria dificre de 1o secundaria en la dis-
posicion mids bien ol azar de las microfibrillas.
En las tibeas y tesqueidas de 12 mayorfs de las
especios lefosas, la superficle interna de la capa
Sy estd cubierta por una pelicula no celuldsico
que & menudo lleva protuberancias llamados ve-
rruges. Esta capo verrugosa se supone que wsti
compuesta por 105 restos del protoplasto desor
ganizado, *

La pared primaris ws generalments delgada

Figura 4.3, Esclerslds ¢e 1s coneza do 'a ralz del eto LAL@sl, como s v con luz no polarizads Iﬁl %
polarizads (8), Debido 3 13 naturaleza cristaline d# ls calulosa, o pared celular muestra una doble refracaidn y
aperece brillante oon luz polerizeda (8), La pared tiene una estructurs de laminillas concéntricas,
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“en oblulas con pared secundario. Es también re-
fativaments delgada en diversos tipos de células
parenquiméticas motabdlicemente activas, por
‘ en céiulas del mesdfilo en la hoja vy
pardnquime do 3lmacenamiento en rafees y tus
| béreulos. Pero puede alcanzar un ospesor Consi-
dersbla como en el colénquima de los tallos v
hojas y ¢l endosperma de algunas semilles, Las
parades primarios gruesas pudden mostrar ung
estratificacién causada por varlaclones en las
cantidedes relatives de celuiosa, companantes
no cululdsicos, y agud en los diferentes incre-

mentos parietales.

ESPACIOS INTERCELULARES

Una gran parte del cuerpo do la planta esta
ocupada por un sistema de espacios interce-
lares, Aungue Jos espacics intercaiulares scn
mtly caracteristicos en los tejidos maduros {fig,
4.6), también existen en fos tejidos maristema-
“ticos, donda las células en divisién respiran in-
sensamente; Las hojas normales (cap. XV y

O A

los brganos sumergidos de las plantas dcuaticas
son ajemplos de tejidos con espacios intercelu:
lares grandes y bien intarconcctados,

Los espacios intercelulares mds cuomunes s
desarrollan por separscidn de paredes primarius
contiguas a través de la laminilla media. El pro-
oeso comlenza an cl dngulo, donde mis de dos
chlulas se unen, y se extierwle o |os otras parled
de la pared. Este tipo de espocio intercelular se
lama esquizdgeno, €3 dacir que surge por sepa-
raclon, aunque lo mis probable es que estd rela.
cionado con la remoctdn enzimética de las pac-
tinas. La microscopia etectrénica indica que |a
formacion de espacios intercelularas as un fend-
meno complejo, ya que una acumulacion de es-
tructurds membranosas puede preceder al desa-
rrollo da las cavidades entre las células, * Algu.
nos espacios intercclulares resultan de la ruptura
da eélulas enteras y s¢ Mlamean /isfgenos {se crigi-
nan por disolucidn). Algunas raices desarrollan
espacios intercelulares lisigenos extansos. Los
gspacios intercelulares d¢ ambos tipos pueden
también servir como recipianta para varios ma-
weriales segregados (cap. XIN). Sz pueden for-
mar espacios por la aceién combinada esquizo-
lisfgana.

PLASMODESMO

L0 1) 5 1Y
FRIMAMIAL LAMINILLA
il

MEDIA

s A .

Figurs 4.4. Partes de las cAhulas dal Fioema de un peciolo de Nelumbo rucifer, La laminilla meédia es més
conspicus en los dngules de Ja célule; apenas visihle en otras partes, €0 Une reqién de pared espesada se ven
pertes ge un plesmodesmo, El plasta eetd en un slamenta eriboso.
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PUNTUACIONES, CAMPOS PRIMARIOS
DE PUNTUACIONES Y PLASMODESMOS

Definiciones y estructura

Las paredes con capas secundarias muestran
depresiones caracterfsticas llamadas puntuacio-
nes (fig. 4.7, b). Las puntuaciones de dos célu-
las contiguas generalmente se oponen una a
otra. Las dos puntuaciones opuestas conjunta-
mente se llaman par de puntuaciones. Cada
puntuacion del par tiene una cavidad de /a pun-
tuacion, y las dos cavidades estdn separadas una
de otra por una parte de pared delgada, la
membrana de la puntuacion. Las puntuaciones
se originan durante la ontogenia de la pared de
la célula y son el resultado del depbsito diferen-
cial de material parietal secundario; no se depo-
sita nada sobre la membrana de la puntuacién
de modo que las puntuaciones son verdaderas
discontinuidades en la pared secundaria. En un
par de puntuaciones, la membrana de la puntua-
cion consta de dos paredes primarias y de la
laminilla media (fig. 4.7, b).

Las paredes primarias pueden tener también
depresiones, los campos de puntuaciones prima-
rias o puntuaciones primordiales. 3 En este li-
bro, estas estructuras son también [lamadas sim-
plemente puntuaciones primarias. La puntua-
cién primordial es un lugar delgado de la pared
atravesado por plasmodesmos (fig. 4.7, a). No
hay interrupciones en la pared primaria en la
regién del campo de puntuacion excepto donde
hay canales de los plasmodesmos; es decir que
la pared primaria es continua sobre la membra-

na del campo de la puntuacién. Mientras se de-

posita la pared secundaria las puntuaciones en
dicha pared se forman sobre los campos de pun-
tuaciones primarias. El empleo de la palabra
campo en el término campo de puntuacién to-
ma en cuenta el hecho de que en la pared se-
cundaria pueden aparecer varias puntuaciones
sobre una puntuacién primordial.

Una caracterf(stica significativa desde el pun-
to de vista fisiologico de los pares de puntuacio-

nes primarias son los plasmodesmos que atra-
viesan la membrana de la puntuacién (figs. 4.7, a
y 4.8). Como se vio en el capitulo Ill, se
piensa que los plasmodesmos proveen una conti-
nuidad citoplasmica entre células adyacentes. EI
canal del plasmodesmo en la pared esté revesti-
do con plasmalema y su eje estd ocupado por el
desmotubulo, que es continuo con las cisternas
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del RE situadas contra las aperturas de los plas-
modesmos. La matriz citoplédsmica llena el resto
del canal. La relacién de las caracteristicas es-
tructurales con la funcién de los plasmodesmos
como conexiones entre los protoplastos no se
comprende bien atin, %

Cuando se desarrolla una pared secundaria,
los plasmodesmos permanecen en fa membrana
de la puntuacién como conexiones entre las ma-
sas citoplasmaticas, que ocupan las cavidades de
las puntuaciones de la pared secundaria. A me-
dida que esta Gitima continGa engrosdndose, las
cavidades se transforman en canales. Una dismi-
nucién de la circunferencia interna de la pared
en crecimiento puede provocar la fusién de los
canales de las puntuaciones adyacentes. Se desa-
rrollan asi las puntuaciones llamadas ramificadas
o ramiformes (cap. VI). Si la célula queda des-
provista de protoplasto vivo en la madurez, los
plasmodesmos y el citoplasma en las cavidades
de los pares de puntuaciones desaparecen.

Los plasmodesmos no estdn restringidos a las
puntuaciones. A menudo se encuentra plasmo-
desmos dispersos a través de una pared de gro-
sor uniforme. Ademds, la microscopia electréni-
ca pone de manifiesto que en muchos casos la
pared primaria estd especificamente engrosada
donde aparecen los plasmodesmos (fig. 4.4).

Los plasmodesmos pueden estar ramificados
a uno o ambos lados de la laminilla media. Se

S 6 0000 5, 60
0809000
“oaeoon°eo S

CAPA VERRUGOSA

S3

{“PARED PRIMARIA

LAMINILLA
MEDIA

Figura 4.5. Diagrama de un trozo de la pared de una
traqueida que ilustra las capas y su organizacién en
microfibrillas. S se refiere a la pared secundaria. S3
se interpreta a veces como una capa de pared tercia-
ria. (Adaptado de Liese.'*)



forma frecuentemente una cavidad en la region
de la laminilla media del canal del plasmodesmo
(fig. 4.8, A, C). La cavidad mediana es particu-
larmente grande cuando los plasmodesmos son
ramificados porque las ramas estdn a menudo
interconectadas a través de la cavidad. Durante
un tiempo se creyd que habfa plasmodesmos en
las paredes externas de la epidermis. Aparecian
como lineas demostrables con ciertos colorantes
y se llamaron ectodesmos. Investigaciones poste-
riores han probado que las bandas citoplédsmicas
no est4n en la pared externa de la epidermis
sino que pueden extenderse canales llenos con
un retfculo tosco de fibrillas de celulosa desde
<l plasmalema hasta la cutfcula y servir como
caminos polares para la absorcién y la excrecidn
foliares. 5+ ! Franke ® ha propuesto reemplazar
el término ectodesmo por teicode (del griego
teichos, pared y odos, camino) para evitar asf
sugerir una naturaleza citoplasmatica del ca-
mino.

Tipos de puntuaciones

Las puntuaciones varfan de tamafio y estruc-
tura detallada (caps. V1 y V111). La pared secun-
daria puede terminar abruptamente en la cavi-
dad de la puntuacion, que asf conserva aproxi-
madamente el mismo didmetro en toda la pro-
fundidad de la pared secundaria. Este tipo de
puntuaciébn se denomina puntuacion simple, y
la combinacién de dos puntuaciones simples,

par de puntuaciones simples (fig. 4.7, b, c). La
pared secundaria puede abovedar la cavidad de
la puntuacién, formando un reborde. Resulta
entonces una puntuacién areolada o un par de
puntuaciones areoladas (fig. 4.9, a). La cavidad
de la puntuacion encerrada por el reborde se
abre al lumen de la célula a través de una dis-
continuidad en el mismo, la apertura de la pun-
tuacion (figs. 4.9, ad, y 4.10, A). En el xilema
se encuentran combinaciones de puntuaciones
areoladas y simples llamadas pares de puntua-
ciones semiareoladas (fig. 4.9, d, e).

En las traqueidas de las gimnospermas, espe-
cialmente en las de las Pinaceae, la membrana
de un par de puntuaciones areoladas tiene una
estructura muy especializada. Un espesamiento
en la parte media de la membrana constituye el
toro (fig. 4.9, a), mientras que la parte de la
membrana que lo rodea, el margo, consta de
haces de microfibrillas, la mayoria de las cuales
adoptan una disposicién radiada a partir del to-
ro (fig. 4.10, B). La estructura abierta del mar-
go resulta de la eliminacién de ia matriz no
celulésica de la pared primaria y de la laminilla
media. 14 El margo es flexible y, bajo ciertas
condiciones de tension (cap. VIII) se mueve
hacia uno u otro iado, cerrando la apertura con
el toro (fig. 4.9, c). En estas condiciones la
puntuacién no estd funcionando en la conduc-
ci6én y se califica de aspirada.

Si la pared secundaria es muy gruesa, la aréo-
la de la puntuacién es concomitantemente grue-

ESPACIOS INTERCELULARES

PARED EN VISTA SUPERFICIAL

Figura 4.6. Un tipo de parénquima de paredes delgadas con células de forma regular y
espacios intercelulares esquizégenos, de un peciolo de apio (Apium).
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sa (fig. 4.9, f, g). La cavidad de dicha puntua-
cién es mas bien pequefia y estd conectada con
el lumen celular a través de un pasaje angosto
en el reborde, el canal de /a puntuacién. El ca-
nal tiene una apertura externa frente a la cavi-
dad de la puntuaci6n y la apertura interna fren-
te al lumen celular.

En ciertas puntuaciones, el canal de la misma
se parece a un embudo comprimido y sus dos
aperturas difieren en tamafio y forma. La aper-
tura externa es pequefia y circular, la interna es
extensa y con forma de ranura. En un par de
puntuaciones, las aperturas internas de las dos
puntuaciones estan cruzadas una respecto a la
otra (cap. VIII), Esta disposicién se relaciona
con el depdsito helicoidal de las microfibrillas
en la pared secundaria.

ORIGEN DE LA PARED CELULAR
DURANTE LA DIVISION CELULAR

Durante el crecimiento vegetativo, la division
celular {citocinesis) generalmente sigue a la divi-
sion nuclear (cariocinesis; fig. 4.11). La célula
madre se divide dando dos células hijas. No se

APERTURA DE

LA PUNTUACION
PARED PRIMARIA
LAMINILLA MEDIA
(—
CAMPO DE
PUNTUACION
PRIMARIA
CON PLASMODESMOS
MEMBRANA DE LA
PUNTUACION
~— T O c
f+—LAMINILLA MEDIA
PARED PRIMARIA
~1PARED SECUNDARIA
a b

Figura 4.7. Campos de puntuaciones primarias (a) y
puntuaciones (b). a, pared celular compuesta por la
laminilla media y las dos capas de la pared primaria.
Los plasmodesmos atraviesan las membranas de las
puntuaciones en los campos de éstas. b, pared com-
puesta por la laminilla media, dos capas de pared
primaria y dos capas de pared secundaria. ¢, tontor-
nos de las puntuaciones del tipo mostrado en b
como aparecerian en una vista superficial de la pa-
red. z
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conoce perfectamente la naturaleza del tabique
inicial que separa las células hijas; se le llama
placa celular (figs. 4.12-4.14). Dado que imper-
ceptiblemente, la placa celular se transforma en
pared celular, se la puede considerar como la
primera capa de la pared celular. La hipdtesis
de que la placa celular estd compuesta de sus-
tancias pécticas y se transforma en laminilla me-
dia entre las paredes primarias de las dos células
hijas no ha sido investigada por completo.

La placa celular surge por reunién de vesicu-
las que se depositan en el plano ecuatorial dei
fragmoplasto, conjunto de microtibulos que se
extienden entre los dos nlcleos hijos (figs. 4.11,
a y 4.13). En las mitosis sométicas, las ‘forma-
ciones del huso mitético y del fragmoplasto es-
tan estrechamente integradas de modo que pare-
cen compartir los mismos microtdbulos, aunque
se agreguen nuevos microtdbulos al fragmoplas-
to antes que se complete la formacion de la
placa celular. La placa celular se inicia como un
disco suspendido en el fragmoplasto (figs. 4.11,
ay 4.12). En esta etapa, el fragmoplasto no se
extiende hasta las paredes de la célula madre vy,
por consiguiente, la placa celular se afsla de es-
tas paredes. Los microtibulos del fragmoplasto
desaparecen donde se ha formado la placa celu-
lar pero se regeneran sucesivamente en los mér-
genes libres de la misma (figs. 4.11, b, c y 4.14,
A). El fragmoplasto que se estd ampliando per-
mite a la placa extenderse lateralmente hasta
unirse a las paredes de la célula madre (fig.
4.14, B).

Seglin una opinién muy difundida *°, las ve-
sfculas que forman la placa celular derivan de
los dictiosomas en la cercania del fragmoplasto
(fig. 4.14, A), pero las vesfculas del RE también
pueden participar en el crecimiento de la placa
celular. Los microtibulos del fragmoplasto pare-
cen contribuir a dirigir las vesiculas hacia la re-
gién ecuatorial. Las vesiculas derivadas de los
dictiosomas transportan polisacéridos, incluyen-
do sustancias pécticas, que se transforman en
materiales de construccion de la placa celular.
Cuando las vesiculas se fusionan, sus membra-
nas se convierten en plasmalema. La fusion de
las vesiculas dentro de la placa celular deja pe-
quefios huecos, los canales piasmodésmicos (fig.
4.14, B). Estos canales estdn tapizados con plas-
malema desde su comienzo. Los tlbulos de RE
estdn a veces atrapados en estos huecos.

Antes de que la célula se divida, el ndcleo
toma la posicién adecuada para ello. Si la célula
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estd conspicuamente vacuolada, una capa de ci-
toplasma, el fragmosoma, se extiende a través
del plano de la futura division y el ndcleo se
sitGa en esta capa. Los microtabulos pueden
contribuir en la ubicacién del ndcleo, ya que
ellos forman una banda con forma de anillo, la
banda preprofisica ' (de varias capas de espe-
sor), que esboza el contorno ecuatorial del futu-
ro huso mitético y del fragmoplasto.

CRECIMIENTO DE
LA PARED CELULAR

La fusién de las vesiculas dando la placa ce-
lular estd seguida por el depdsito de material
adicional en la pared, a ambos lados de la placa
original, como lo indica el aumento en espesor

MEMBRANA DE LA PUNTUACION

PLASMODESMO

MICRQTUBULO

PLASMODESMOS

o

CAVIDADES
MEDIANAS

LAMINILLA MEDIA

Figura 4.8. Campos de puntuaciones primarias en las paredes de una célula parenquimética de un peciolo de
Mimosa pudica. L.os plasmodesmos aparecen en cortes longitudinales en A y C, y en corte transversal en 8. A la
izquierda de B, el corte apenas tocd la pared y pasb a través de un grupo de microtdbulos. En B y C se ven

desmotiibulos.
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MEMBRANA DE LA
PUNTUACION
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LA PUNTUACION
a
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c :PARED SECUNDARIA

APERTURA EXTERNA
AREOLA

APERTURA INTERNA

CAVIDAD DE LA PUNTUACION
(DEBAJO DE LA AREOLA)

Figura 4.9, Diagrama de los pares de puntuaciones areoladas y semiareoladas. a, dos pares
de puntuaciones areoladas con un toro en vista lateral. b, puntuacion areclada en vista
superficial. ¢, par de puntuaciones areoladas aspirado. d, e, par de puntuaciones semiareo-
ladas en vista superficial (d) y lateral (e). f, g, puntuacién areolada con la apertura interna
extendida y aréola reducida. (f, g, segin S. J. Record, Timbers of North America, John

Wiley & Sons, 1934.)
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Figura 4.10. Puntuaciones areoladas en las traqueidas del lefio temprano de Pinus
virginiana (A) y Pinus pungens (8). La aréola con su apertura ests en las dos puntua-
ciones superiores en A, En la puntuacién inferior en A y en la puntuacién en B, la aréola
quedd cortada y la membrana de la puntuacién expuesta. El toro sdlido contrasta con la
red fibrilar del margo. (Gentileza de W. A. C6té, h.) :
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del nuevo tabique. Se deposita también nuevo
material de pared primaria sobre la vieja pared
de la célula madre, de modo que cada célula
hija forma una pared primaria completa (fig.
4.11, d, e). Las vesiculas derivadas de los dictio-
somas continian formando parte en el creci-
miento de la pared tanto en la etapa primaria
como en la secundaria del desarrollo de la mis-
ma. Los estudios autorradiogréficos han llevado
al concepto de que los dictiosomas son el ori-
gen de los polisacaridos que constituyen la ma-
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LAMINILLA
MEDIA

& )

, _PARED DE LA _ [k
CELULA MADRE |

|_NUEVA LAMINILLA
MEDIA

PARED DE LA
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triz de la pared celular, mientras que la celulosa
se sintetiza en estrecha asociacién con el plas-
malema. 18+ 2. ?® |os trabajos experimentales
y de microscopia electrénica han dado indicios
de la importancia de los microtdbulos en el cre-
cimiento ordenado de la pared celular (cap. 111),
incluyendo la direccién de las vesiculas deriva-
das de los dictiosomas hacia la pared ** y el
control del alineamiento de las microfibrillas en
la pared, 17

De acuerdo con el concepto clésico, el creci-

Figura 4.11. Formacion de la pared durante la divisién celular; a, formacion de la placa
celular en el plano ecuatorial del fragmoplasto en la telofass; b, ¢, el fragmoplasto aparece
a lo largo del margen de la placa celular circular (vista lateral en b; vista superficial en ¢};
d, la divisién celular se completa y cada célula hija ha formado su propia pared primaria
(punteado); e, las células hermanas se han agrandado, sus paredes primarias se han
engrosado, y la pared de la célula madre se ha roto a lo largo de las caras verticales de las

células.
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miento en espesor de la pared se origina por
dos métodos de depdsito del material de la pa-
red: aposicién e intususcepcion. En la aposicién
las unidades de construcci6n se colocan una so-
bre otra, en la intususcepcion las unidades de
material nuevo se insertan dentro de la estructu-
ra existente. Cuando la lignina o la cutina se
incorporan a la pared es probablemente por el
método coman de la intususcepcion. En rela-
¢cién con las microfibrillas de celulosa, la intu-
suscepcion resultarfa en un entretejido de las

fibrillas. . En algunas paredes, las microfibrillas
parecen estar entretejidas, en otras su disposi-
cidén sugiere un crecimiento por aposicién. 20
Las paredes celulares crecen no sdlo en espe-
sor sino también en superficie. La extensién del
crecimiento de la pared es un proceso compleio
que no ha sido completamente explicado. !'®
Requiere una pérdida de cohesidon parietal, fe-
némeno que puede estar regulado por el sumi-
nistro de auxina, la presion de turgencia, la
sintesis proteica y la respiraciéon. De este modo,

ROMOS( )MI\S

Figura 4,12, Etapa temprana de la formacién de la pared {citocinesis) luego de la mitosis
(telofase temprana) en una célula del meséfilo de Nicotiana tabacum. Una capa de
vesiculas en el plano medio entre los dos juegos de cromosomas hijos constituye una placa
celular incompleta. En su crecimiento posterior, la placa celular atravesard el citoplasma
entre las vacuolas y alcanzara la pared de la célula madre.
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los estudios sobre el crecimiento de las paredes
en extensi6n pone de relieve que el proceso de-
pende de las actividades del protoplasto vivo.
Concomitantemente, los investigadores que se
ocupan del crecimiento de la pared celular sefia-
lan la importancia de los descubrimientos de
proteinas y enzimas dentro de la misma.

El crecimiento en superficie o en extensién
de las paredes se produce en células que estan
todavia aumentando de tamafio. Estas células
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tienen paredes primarias no lignificadas, con
una cantidad relativamente pequefia de celulosa.
Durante la extensién de la pared las microfibri-
llas modifican su orientacién. Desde una posi-
ciébn casi horizontal se reorientan a una posicién
més erecta (de acuerdo con Veen 28, desde una
hélice achatada a una empinada). Las capas sub-
siguientes, depositadas sobre las capas més vie-
jas, se estiran cada vez menos. La pared aparece
as( como redes apiladas con diferentes orienta-
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Figura 4.13. Detalles de la citotinesis temprana en una célula del meséfilo de Nicotiana
tabacum. La placa celular esté todavia compuesta por vesiculas individuales.. Los micro-
tabulos del fragmoplasto aparecen a ambos lados de la placa celular, algunos atravesando
la placa. Se ve parte del material cromosémico de uno de los dos futuros nicleos hijos.
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Figura 4.14. Finalizacién de la citocinesis en células del mesofilo de la remolacha
azucarera (Beta wvulgaris). En A, las vesiculas de la placa celular se han fusionado en
grupos, dejando grandes interrupciones en la placa. A la derecha, la placa celular no ha
alcanzado aun la pared de la célula madre, que ha formado una protrusidn hacia la placa
celular que avanza. Algunos microtibulos del fragmoplasto se ven en la regidn de la
interrupcion. Cerca de la placa se observa un dictiosoma que recién ha producido
vesiculas. En B, la placa celular estd completa. Las discontinuidades que quedan son
potencialmente canales de los plasmodesmos. Se ven vacuolas que contienen material
citoplasmético, un indice de autofagia.
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ciones y diferentes densidades de microfibrillas
en las redes sucesivas de la pila. Esta interpreta-
ci6n del crecimiento de la pared se conoce co-
mo la teorfa de la red maltiple del crecimiento
de la pared. 2 Esta hipotesis ha encontrado am-
plia aceptacién pero hay algunas paredes prima-
rias que parecen reguerir una interpretacion di-
ferente en relacion a su crecimiento. ¥



