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-Células cribosas
-Elementos de los tubos cribosos

Se distinguen por el grado de diferenciacion de sus areas cribosas y por la
distribucion de las areas sobre la pared celular. Desde un punto de vista
filogenético, se considera a las células cribosas como precursoras de los
elementos de los tubos cribosos.

! radio
multiseriado

placa de
perforacion

Figura 67.- Elementos del floema. Notese las perforaciones de la traquea
Otros componentes basicos del floema son:

-Las células parenquimaticas (células
acompafantes, células albuminosas, parénquima
floematico,...)

-Fibras

-Esclereidas

Figura 68.- Representacion esquematica de un
criboso y sus células acompafantes. Ca: calulas
acompafiantes, p: placa cribosa; a: area cribosa.

En los elementos cribosos se encuentra una sustancia mas o menos Vviscosa,
denominada originalmente mucilago (smile) y hoy denominada, dado su
naturaleza proteica, proteina -P (phloem-protein).
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Es un componente muy caracteristico del protoplasto de los elementos de los
tubos cribosos de dicotiledoneas, mientras que su aparicion en
monocotiledoneas es muy esporadica.

Ocupa una posicion parietal en el elemento criboso maduro. Puede
presentarse bajo forma amorfa, tubular, filamentosa o cristalina, dependiendo
de la especie y del estado de diferenciacion del elemento criboso.

Algunos autores dicen que esta proteina-p se localiza en los elementos
maduros taponando los poros, mientras que otros dicen que la proteina-p en
los poros es artefacto de la metodologia.

El Floema Como Sistema Conductor De Solutos.

La actividad metabdlica de los diferentes 6rganos (o partes de Organos
vegetales) requiere el aporte de fotoasimilados en cantidades diversas (Figura
68). En algunos casos, los procedentes de la actividad fotosintética de ese
organo, o bien de la hidrdlisis de reservas acumuladas previamente en él,
pueden satisfacer y sobrepasar los niveles sefialados por estas necesidades; el
organo se autoabastece y estd en condiciones de exportar fotoasimilados. En
otros casos, el 6rgano puede ser claramente deficitario y debe importar
fotoasimilados. El transporte de fotoasimilados a larga distancia, de un érgano
a otro, se denomina translocacién y se lleva a cabo, en general, por el floema

Los fotoasimilados (sustancias sintetizadas a partir del CO2 y de la energia
solar) son empleados por las células para la obtencion de energia metabdlica,
para los procesos de biosintesis celular, o son almacenados para ser usados
posteriormente.

El xilema y el floema juntos forman un sistema vascular continuo que penetra
practicamente en todas las partes de la planta. Asi como el agua y los solutos
inorganicos ascienden a través del xilema, o corriente de transpiracion, los
azucares manufacturados durante la fotosintesis salen de la hoja a través del
floema, o corriente de asimilables (Figura 70) hacia lugares donde se utilizan,
como el vastago en crecimiento y la caliptra de la raiz, y a lugares de
almacenamiento como frutos, semillas y el parénquima de almacenamiento de
tallos y raices.
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Diagrama de la hoja que muestra los caminos seguidos por las moléculas de
agua de la corriente de transpiracion a medida que se mueven desde el xilema
de un vaso menor hacia las células mesofiticas, se evaporan de las superficies
de las paredes de las células mesofilicas, y se difunden después fuera de la
hoja a través de un estoma abierto (lineas continuas). También se muestran los
caminos seguidos por las moléculas de azucar producidas durante la
fotosintesis a medida que se mueven desde las células mesofilicas al floema
del mismo vaso y entran en la corriente de asimilacion. Se cree que las
moléculas de azlcar producidas en el parénquima en empalizada se dirigen al
parénquima esponjoso y después lateralmente al floema a través de las células
esponjosas.

Figura 70.- Diagrama que muestra los elementos basicos en la circulacion
del agua, iones inorganicos, y fotoasimilados en la planta.

El agua y los iones inorganicos que absorbe la raiz se mueven hacia arriba por
el xilema en la corriente de transpiracion. Parte se mueve lateralmente hacia
los tejidos de la raiz y del tallo, mientras que otra parte es transportada hacia
zonas de la planta en crecimiento y hojas maduras. En las hojas, cantidades
sustanciales de agua e iones inorganicos son transferidos al floema y son
exportados con sacarosa Yy la corriente de asimilacion. Las partes de la planta
en crecimiento, que son relativamente inefectivas capturando agua a través de
la transpiracion, reciben muchos de sus nutrientes y agua via el floema. El
agua y los solutos que entran en las raices en el floema se pueden transferir al
xilema y ser recirculados en la corriente de transpiracion. La letra A indica sitios
especializados en la absorcion y asimilacién de materias primas del entorno. C
y D designan sitios de carga y descarga, respectivamente, e |, puntos
principales de intercambio entre el xilema y el floema.
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PARTES DE LA PLANTA EN
CRECIMIENTO

MERISTEMAS,
FRUTOS, YEMAS,
HOJAS JOVENES
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Figura 71.- Las células conductoras del floema de las Angiospermas son
los elementos cribosos que carecen de nucleo y de la mayoria
de los organulos, pero son ricos en una proteina filamentosa
especifica del floema, llamada proteina P. Los elementos
cribosos forman series longitudinales Ilamadas tubos
cribosos.

Los elementos cribosos presentan poros, que forman areas cribosas en las
paredes laterales, y placas cribosas en las paredes transversales. Las placas
cribosas posibilitan la comunicacion y amplia continuidad citoplasmatica entre
elementos cribosos de un mismo tubo criboso (Figura 72).
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Figura 72.- Tejido del floema y Estructura interna de los tubos cribosos.
En la izquierda podemos observar un esquema de los
elementos de los tubos cribosos. En la derecha se observa
una micrografia electronica de transmisién de una placa
cribosa en seccion longitudinal.

El floema es el tejido conductor especializado en la translocacion de
fotoasimilados. EI movimiento de este contenido puede ser tanto ascendente
como descendente y sus diferentes componentes pueden moverse en sentidos
contrarios, aun dentro de un mismo haz conductor.

SUSTANCIAS QUE SE TRASLADAN POR EL FLOEMA

El conocimiento de la naturaleza quimica de las sustancias transportadas por
el floema es muy interesante por varios aspectos:

a) Permite una mejor compresion de las relaciones metabdlicas entre las
diferentes partes de una planta durante su desarrollo.

b) Puede dar algunas indicaciones sobre el mecanismo de transporte.
c) El conocimiento de qué sustancias pueden y cuales no pueden ser

transportadas por el floema es de gran utilidad para el uso de
herbicidas y fertilizantes adecuados.
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Uno de los métodos mas antiguos para determinar las sustancias
transportadas por el floema consiste en una simple incision en la corteza que
interese los elementos conductores funcionales del mismo. Este método
puede ser bueno con especies arbdreas, pero no sirve con las herbaceas.
Tampoco sirve en las plantas con células cribosas como las gimnospermas.

La técnica del estilete de afidos también suministra por exudacion jugo
flematico; el problema principal es el de obtener cantidades suficientes de
exudado para poder realizar analisis relevantes.

Estudios con marcadores radioactivos, muestran como el transporte
descendente de iones es realizado a través del floema, y también un
transporte ascendente aunque muy poco. Biddulph y Markle (1944) estudiaron
la procedencia de estos iones y concluyeron que los iones que son
movilizados a través del floema no tienen relacion la absorcion de la raiz, sino
gue proceden de las hojas que movilizan los nutrientes para ser reutilizados
por hojas jovenes, inmediatamente antes de que comiencen a caer.

Agua, Azucares: principalmente sacarosa, (rafinosa, estaquinosa), Sustancias
nitrogenadas como aminoacidos y amidas, Acidos orgénicos: piravico,
oxalacético, citrico, malico; sustancias inorgénicas: Sulfatos, K, Mg, P, ClI;
Hormonas (auxinas, giberelinas, ABA, citocininas); pesticidas, otros
reguladores del crecimiento;

Materia seca 100-125 mg/ml
Sacarosa 80-126

Azucares reductores ausentes
Proteina 1, 45, 2,20
Aminoacidos 5,2
(glutamico, Cetoacidos) 2-3
(mélico) Fosfato

Sulfato

Cloruro

Nitrato

Bicarbonato

Potasio

Sodio

Calcio

Magnesio

Amonio

GIBERELINAS
CITOQUININAS ATP

pH 8-8,2
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CARACTERIZACION DEL TRANSPORTE

Las necesidades de una planta son distintas dependiendo de la etapa de vida
en la que se encuentre. Preferentemente el floema tiene sentido descendente
0 basipeto. Se transporta de los érganos productores a los consumidores.
Dependiendo de la época del afio y de las necesidades existe la posibilidad

de realizar transporte ascendente.

Ot

Sinks

Xvlem

— Phloem

Fig.73.- Transporte por el Floema y
xilema.

Mediante el uso de is6topos en
experimentos de pulso y caza se
comprobé6 que el transporte es
bidireccional aunque dependiendo de la
topdfisis  (localizacibn del  6rgano)
preferentemente  puede existir un
transporte ascendente o descendente.
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Figura 74.- A) Dispositivo experimental para demostrar el transporte
bidireccional en el floema. B) Explicacion para la presencia
simultdnea de ambas sustancias en el exudado de un
elemento criboso, compatible con el transporte
unidireccional de todas las sustancias en el mismo.

Las células cribosas van a ser el canal conductor de fotoasimilados, y desde
la perspectiva de diferenciacion, existe una autofagia creciente en estas
células. En el proceso de diferenciacién, las coordenadas celulares marcan la
expresion diferencial de genes.

En células o elementos floematicos inmaduros se necesita que el area quede
despejado y que se produzcan conexiones con otros elementos. Esto da lugar
a una degeneracién progresiva de todos los componentes celulares.
Desaparecen vacuolas, se pierden ribosomas y solo queda el nucleo. Todos
los organulos van a quedar apartados a la region lateral de la célula. Este
espesamiento recibe el nombre de placa nacarada. La pared celular
permanece integra y permanece funcional la membrana.

MECANISMO DE TRANSPORTE POR EL FLOEMA

Dependiendo de la zona del tubo en la que nos encontremos funcionan
mecanismos distintos. Hay mecanismos activos y pasivos:

Pasivos — Son aquellos en los cuales no se gasta energia al transportar al
fotoasimilado al floema.

Activos- Requieren gasto energético en la propia
translocacion.
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Mecanismos
pasivos

- Difusion. La difusion por si sola no justifica las necesidades en cada area

del tubo. Los cambios de potencial osmético favorecen el trasiego de
solutos, ya que existe una demanda de agua en el floemay el agua
actia como elemento de transporte. Tiene que haber otros
mecanismos que ayuden a estos.

- Flujo interfacial La proteina P, en determinadas especies, puede tener un

papel determinado en elementos maduros localizandose a lo largo de
los elementos cribosos. Esto unido al flujo de presion y el hecho de
que la proteina es contractil (por lo que provoca trasiego de
elementos) justificara una posibilidad de transporte bidireccional.

- Flujo de presion En una zona productora los fotoasimilados pasan al

torrente floeméatico provocando una disminucion de potencial osmotico
y, por lo tanto, también de potencial hidrico, la cual induce una
demanda de agua que proviene directamente del xilema o de las
células parenquimaticas de los alrededores, por lo que aumenta el
potencial de presién en los tubos cribosos de la zona. En la zona
consumidora se estan consumiendo fotoasimilados y diminuye por
tanto el potencial de presion. Esta diferencia de potencial de presion
(flujo de presidn) entre productor y consumidor provoca el
desplazamiento por el floema; lo que provoca definitivamente es un
flujo

en masa. El agua que saldria fuera del tubo criboso a nivel de
consumidor pasa al xilema y es de nuevo transportada hacia las
hojas.

Hipotesis del flujo a presién

>

Propuesta originalmente en 1927 por el fisi6logo vegetal aleman Ernst
Minch, y modificada desde entonces, la hipotesis de flujo de presion es
claramente la mas sencilla y, hoy en dia, la explicacibn mas extendida y
aceptada del transporte de asimilables a grandes distancias a través de
los tubos cribosos. Es la explicacion méas sencilla porque so6lo depende
de la 6smosis como fuerza que impulsa el transporte de asimilables.

Dicho en pocas palabras, la hipotesis de flujo de presion afirma que los
asimilables son transportados de fuente a sumidero a lo largo de un
gradiente de presion de turgencia desarrollado osmoticamente.

v
El principio fundamental de esta hipoétesis se puede ilustrar con un
sencillo modelo fisico que consiste en ampollas, o células
osmoticas, permeables solo al agua y conectadas por tubos de
vidrio (Figura 75) Inicialmente, la primera ampolla (A) contiene
una solucién de azucar mas concentrada que la de la segunda
ampolla (B). Cuando estas ampollas interconectadas se meten en
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el agua, ésta entrara en la primera ampolla por &ésmosis,
incrementando asi su presion de turgencia. Esta presion se
transmitira a través del tubo a la segunda ampolla, haciendo que
la solucion de azucar se mueva en volumen, o en masa, hacia la
segunda ampolla, haciendo salir el agua de ésta. Si la segunda
ampolla estd conectada con una tercera que contiene una
concentracion de sacarosa menor que la de la segunda, la
solucion fluira de la segunda a la tercera por el mismo proceso, y
asi indefinidamente siguiendo él gradiente de presion turgente.

Notese que la hipotesis de flujo de presion asigna a los tubos
cribosos un papel pasivo en el movimiento de la solucién de
azucar a través de ellos. El transporte activo esta también
implicado en el mecanismo de flujo de presion; no obstante, no
esta directamente relacionado con el transporte a grandes
distancias a través de los tubos cribosos, sino mas bien con la
carga y posible descarga de azucares y otras sustancias dentro y
fuera de los tubos cribosos en las fuentes y sumideros (Figura
74) Una evidencia considerable indica que la fuerza que impulsa
la acumulacién de sacarosa (carga del floema) en la fuente es
suministrada por una bomba de protones activada por ATP y
mediada por ATPasa en la membrana citoplasmatica, que implica
un sistema de cotransporte sacarosa-proton ("simporte"). La
energia metabodlica necesaria para la carga y descarga es
consumida por las células acompafantes o las células del
parénquima que bordean los tubos cribosos, mas que por los
tubos cribosos. Hasta hace poco se asumia que la carga se daba
a través de la membrana citoplasmatica de la célula acompafiante
qgue luego transferia el aztcar a su tubo criboso asociado via las
multiples conexiones plasmodésmicas de su pared comun. Ahora
parece, no obstante, que algunos tubos cribosos son capaces de
cargarse ellos mismos, siendo el sitio de transporte activo sus
membranas citoplasméticas. Cualquiera que sea el caso, el tubo
criboso maduro depende de su célula acompafante o de las
células del parénquima vecinas para la mayoria de sus
necesidades energéticas.

La carga del floema es un proceso selectivo. Como se mencion6
previamente, la sacarosa es con mucho el azlicar mas
comunmente transportado; ademas, todos los azucares que se
encuentran en la savia de los tubos cribosos son azlcares no
reductores. Ciertos aminoacidos e iones son también cargados
selectivamente al floema.

Mecanismo del flujo por presidon que se cree actia en la planta. Los circulos
grises representan moléculas de glucidos y los negros moléculas de agua. Los
azucares fotosintetizados son cargados activamente en el tubo criboso a partir
de la fuente (célula de una hoja). Con la mayor concentracion de azucar, el
potencial hidrico decrece y el agua del xilema entra en el tubo criboso por
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osmosis. El azlcar es extraido (descargado) en el sumidero, y la concentracion
de azucar disminuye; el resultado de esto es que el potencial hidrico aumenta,
y el agua abandona el tubo criboso. Con el movimiento del agua hacia dentro
del tubo criboso en la fuente y hacia fuera de él en el sumidero, las moléculas
de azucar son transportadas pasivamente a lo largo del gradiente de
concentracion y el gradiente de presion hidrostatica entre la fuente y el
sumidero. A, flujo de la solucién de azucar entre la fuente y el sumidero; B, flujo
de agua en la corriente de transpiracion; C, flujo de agua entre el xilema y el
floema en la zona fuente; y D, flujo de agua entre el floema y el xilema en la
zona sumidero.

FLUJO POR PRESION O FLUJO MASAL (MODELO DE MUNCH)

Flujo por presion explica el desplazamiento de la savia elaborada debido a la
existencia de un gradiente de presion entre la fuente y el sumidero. La fuente
es una zona de elevada presion hidrostatica debido a la alta concentracion de
azucares, mientras que el sumidero es una zona de baja presion hidrostatica
debido a que su concentracién de azucares es menor.

Mecanismo de transporte en el floema. Hip6tesis de Minch.

A lo largo de los afios se han propuesto diferentes mecanismos para explicar el
transporte de productos asimilables en los tubos cribosos del floema.
Probablemente el primero fue el de difusién, seguido del de corriente
citoplasmatica. La difusion y la corriente citoplasmatica normales, del tipo que
se encuentra en las células de las plantas superiores, fueron en gran parte
abandonados como posibles mecanismos de translocacion cuando se supo
que las velocidades del transporte de asimilables (tipicamente 50 a 100
centimetros por hora) eran demasiado altas para que cualquiera de estos
fendmenos justificara el transporte a grandes distancias via los tubos cribosos.

Se han propuesto hipétesis alternativas para explicar el mecanismo de
transporte en el floema, pero sélo una, la hipétesis de flujo de presién,
justifica satisfactoria y practicamente todos los datos obtenidos en estudios
experimentales y estructurales del floema. Todas las otras hipétesis tienen
serias deficiencias.

En la planta, la sacarosa producida por la fotosintesis en una hoja es secretada
activamente a los tubos cribosos menores. Este proceso activo, llamado Carga
De Floema, disminuye el potencial hidrico en el tubo criboso y hace que el
agua que esta entrando a la hoja por la corriente de transpiracion penetre en el
tubo criboso por 6smosis. Con el movimiento de agua al tubo criboso de esta
fuente, la sacarosa es transportada pasivamente por el agua a un sumidero,
como una raiz de almacenamiento donde la sacarosa es extraida (descargada)
del tubo criboso (Descarga Floematica). La extraccion de sacarosa provoca un
aumento del potencial hidrico en el tubo criboso del sumidero y el movimiento
subsiguiente del agua fuera de €l en ese lugar. La sacarosa puede ser utilizada
o almacenada en el sumidero, pero la mayor parte del agua regresa al xilema y
recircula en la corriente de transpiracion.
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OSMOMETRO A OSMOMETRO B

Figura 75.- El modelo de Munch del mecanismo béasico del flujo a presién.

A y B son células osmoéticas. A, contiene una concentracion
mas alta de sacarosa que B. Ambos osmdmetros se
encuentran sumergidos en cubetas con agua y conectados por
un tubo de vidrio. EI agua entra en A por O6smosis,
incrementando asi la presién de turgencia y empujando la
solucion de azucar hacia el osmometro B.

Mecanismos activos

Teoria electroosmotica: Esta teoria da un papel a la proteina P que
tapona los poros. La carga de esa proteina P es n_lc_egativa yen el

entorno existe una presencia significativa de K . Existe un trasiego

entre elementos cribosos y células acompafantes. La entrada de
cationes facilita la apertura fisica de los espacios ocupados con
proteina P permitiendo el trasiego de esos cationes.

Transporte bidireccional: En los tubos no solo encontramos proteina
P, sino que también aparecen otras proteinas mas largas y de
naturaleza contractii que pueden favorecer el establecimiento de
distintos compartimentos dentro del mismo elemento floematico. Esto
podria facilitar el transporte bidireccional a través de un mismo
elemento floemético.

CORRIENTES CITOPLASMATICA: Movimiento del citoplasma dentro de las
células. Funciona como un sistema de transporte interno para mover
sustancias esenciales a través de la célula y en los organismos unicelulares,
como la AMEBA, es responsable del movimiento de la célula entera
(movimiento celular).



http://www.lookfordiagnosis.com/mesh_info.php?term=citoplasma&lang=2
http://www.lookfordiagnosis.com/mesh_info.php?term=c%C3%A9lulas&lang=2
http://www.lookfordiagnosis.com/mesh_info.php?term=movimiento+celular&lang=2
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MECANIMOS DE CARGA Y DESCARGA DEL FLOEMA

Se realizan en Organos productores, que van a ser preferentemente las
laminas foliares. Los fotoasimilados se generan en las células fotosintéticas y
tienen que ser incorporados a la corriente floematica. Las células que
constituyen el floema se ramifican de tal manera que las células
parenquimaticas no se van a encontrar separadas mas de 2 o 4 células del
floema. Proximo al floema existen células diferentes a las parenquimaticas
gue se conocen como células intermediarias o células de transferencia.

La transferencia de las células del mesofilo al floema esta asegurada por las
pequefias distancias.

Las células de transferencia presentan una maquinaria bioquimica diferente a
la del resto, y presenta mayor cantidad de plasmodesmos. La presencia de
plasmodesmos se suele dar mayoritariamente en las proximidades del
floema, aunque también hay plasmodesmos en contacto con las células del
mesofilo.

El mecanismo de carga del floema se produce mediante la acumulacion de
sacarosa Yy azucares a través de las células Intermediarias. La carga incluye
el trasiego de fotoasimilados y la inclusiéon de estos fotoasimilados a lo largo
de los elementos cribosos del floema.

Para que el proceso se realice en forma adcuada, en las células
intermediarias se va a poder acumular sacarosa contragradiente (cotransporte

+ . . L
sacarosa/H mediante potencial electroguimico, ATPasa) provocando
cambios de potencial osmoético, insuflar los fotoasimilados al transporte.

El trasiego de sacarosa en la hoja hasta los elementos del floema se realiza
mediante 2 vias:

- Via apoplastica
- Via simplastica

En la via simplastica, la sacarosa se mueve a través de las células del
mesofilo, y dependiendo de las necesidades de la planta se puede cargar
directamente al floema o bien a las células intermediarias para administrarla o
almacenarla. (Seria contragradiente). Un mecanismo alternativo es la
posibilidad de generar azicares mas complejos (estatiosa, rafinosa). Estas
moléculas son mas grandes que el tamafio del plasmodesmo y no pueden
atravesarlo, con lo que las células los almacenan en su interior. Asi se
controla el trasiego de la via simplasto.
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Células del mesofilo Célula de la vaina
]
( j Elemento criboso
J Sacarosa Ra’’rosa Estaquiosa
N = !
L CST )
J = i
, |
Sa{cnrosa f\> Sacarosy------» Sacarosa--- -> Sacarosa i !
/ : i
‘\\4 @ :] Sal 'L'wamosa E
\-C‘OQ ~-COo, Gal — HEﬁaquwsa
A
1 I
- ! L ! q Célula intermediaria
R ! ! Apoplasto

Figura 78.- Carga simpléastica del floema

En la via apoplasto habria un trasiego de la sacarosa y otros compuestos
hasta la célula intermediaria.

A partir de aqui hay un mec$nismo para transferir la sacarosa al floema. El

proceso se ve apoyado por H /ATPa_?_a. La utilizacién de anticuerpos

monoclonales permite encontrar H /ATPasa en esas células. Ocurre un

proceso de polarizacion de membranas y a partir de aqui va a poder generar
un antiporte sacarosa-protones. Debido a ello el pH del floema es basico, ya +

gue hay una salida de protones y entrada de sacarosa. La participacion de K

también interviene en el establecimiento de cargas. Asi consiguen entrar los
fotoasimilados al floema.

El modelo de carga simplastica del floema podria ser el mecanismo original de
transporte, mientras que la carga apoplastica seria un proceso evolutivo
posterior, posiblemente para permitir un crecimiento mas efectivo en areas
con bajas temperaturas, debido a la sensibilidad que presentan los
plasmodesmos a las mismas.
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Células del mesdfilo Célula de la vaina
[ Hy Elemento criboso
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Figura 79.- Carga apoplastica del floema

Por lo que respecta a la descarga del floema, este proceso ha sido mucho
menos estudiado, aunque se ha sugerido que el paso limitante puede ser la
actividad de una invertasa &cida localizada en el apoplasto, que actuaria
como una Vvalvula de reflujo para evitar una a recarga del floema con
sacarosa. Sub_s|_ecuentemente habria un cotransporte de las hexosas

resultantes/ H hacia el citoplasma de las células del 6rgano consumidor.
Tampoco pgll_ede destacarse la existencia de un mecanismo de cotransporte

sacarosa/H .Laacumulacion de sacarosa en la vacuola parece tener lugar
+

por un mecanismo antiport sacarosa/ H . La energia para este proceso seria

suministrada por una ATPasa localizada en el tonoplasto que translocaria
protones hacia el interior de la vacuola. Una ultima posibilidad es que la
sacarosa pase directamente desde el elemento criboso a las células del
parénquima vascular del 6rgano consumidor a través de los plasmodesmos.

Carga floematica.

Etapas:

> _ .
Las triosas fosfatos formadas por fotosintesis se transportan desde el

cloroplasto al citoplasma donde se convierten en sacarosa.

>
La sacarosa se mueve desde las células del mesofilo hasta la
vecindad de los elementos cribosos presentes en los pequefios vasos
conductores de las hojas.

v
Este transporte se realiza a través de dos o tres células en lo que se
llama transporte a corta distancia.

En la tercera etapa, denominada carga floemética, la sacarosa se incorpora
en los elementos cribosos (Figura 7
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Modelo del proceso de carga floematica. De acuerdo con este modelo, los H
son primero bombeados hacia el exterior de los tubos cribosos, usando para
ello la energia del ATP. A continuacion, se incorpora la sacarosa en su interior
por cotransporte simporte.

PARED CELULAR CELULADE LA CELULA _ ELEMENTO DEL
(APOPLASTO) VAINA DEL HAZ ACONIPANANTE TUBO CRIBOSO

CELULAS DEL
MESOFILO

(APOPLASTO)

Y
PLASMODESMOS

Figura 80.- Detalle de una carga floematica en una hoja.

Dentro de los elementos cribosos, los fotoasimilados se exportan hacia las zonas
sumideros: transporte a larga distancia.

La carga floematica de los fotoasimilados requiere energia metabdlica.

v
En las células de los o6rganos fuente los fotoasimilados se
encuentran en menor concentracion que la encontrada en los
elementos cribosos relacionados con ellas.

v
En la remolacha_ azucarera: la presion osmoética de las
células del mesofilo es de unos 1.3 MPa, mientras que la
medida en los elementos cribosos es de 3.0 MPa.

Esta diferencia se debe fundamentalmente a la acumulacion de
sacarosa en los elementos cribosos.

La acumulacion en contra de gradiente se realiza con gasto de energia
metabdlica: por transporte activo.

La via de transporte desde las células del mesofilo hasta los elementos
cribosos es parcialmente apoplastica (Figura 80).

El camino simpléastico a través de los plasmodesmos también
ocurre pero en menor proporcion.
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La sacarosa, en su mayor parte, pasa al apoplasto en el
mesofilo o mas tar(_ji_e, salida que es favorecida por la

concentracion de K en el apoplasto.

Desde alli se incorpora al simplasto en la célula
acomparfiante o en el elemento criboso por cotransporte
activo, fa+C|I|tado por una ATPasa de membrana que

+ .
expulsa H vy provoca la entrada de K al simplasto.

Otras sustancias que sSe encuentran en menor
concentracion, como las hormonas, se cargan
pasivamente.

) Pared celular Membrana Citoplasma
Elemento criboso (Apoplasto) celular  (Simplasto)

ATPasa-H*

Célula acompanante

K'I-
Sacarosa —‘ Sacarosa

Simportador
de sacarosa/K*

Alta concentracion Baja concentracion

floematica de H* de H*

Figura 81.- Esquema del proceso de carga floemética que se produce en
los tubos cribosos. Esta carga es+por transporte activo ya que
se consumen ATP para extraer H del tubo criboso y crear asi
un gradiente electroquimico que permite la entrada de la
sacarosa por cotransporte.
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2.- La descarga floemaética.

Se lleva a cabo en los 6rganos sumidero o consumidores.

El camino desde el elemento criboso hasta la célula donde el soluto se
metabolizara puede ser simplastico o apoplastico; en ambos casos, la
descarga dependera de la actividad metabolica (Figura 82).

v
Si los sumideros son de almacenamiento, la via preferida es la
apoplastica y requiere consumo de energia en forma de ATP.

v
En sumideros en crecimiento, la descarga es por via simplastica,
por difusion pasiva ya que la concentracion del soluto es mayor

en los elementos cribosos que en las células en crecimiento
donde se consumen.

Descarga floematica

Células floematicas
(elementos cribosos
y células acompariantes) Pared celular

(apoplasto)

Membrana
celular

Tonoplasto

Vacuola

Figura 82.- Proceso de descarga floemética. Si el 6rgano donde se
descarga la sacarosa es un sumidero en crecimiento este
proceso se lleva a cabo por transporte pasivo. Si es un
organo de almacenamiento entonces el proceso de descarga
es por transporte activo.

B.- Fuentes y sumideros.
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Del movimiento de los asimilables se dice que sigue un modelo de fuente a sumidero.
Las principales fuentes de solutos asimilables son las hojas fotosintetizantes, pero los
tejidos de almacenamiento pueden servir también como importantes fuentes. Todas
las partes de las plantas incapaces de satisfacer sus propias necesidades
nutricionales pueden actuar como sumideros, esto es, pueden importar productos
asimilables. Asi, los tejidos de almacenamiento actian como sumideros cuando estan
importando productos asimilables y como fuentes cuando los exportan (Figuras 83 y
84).

ORGANO

FUENTE
< / AUTOABASTECIMIENTO

Fotoasimilados

FOTOSINTESIS TRANSPORTE

ORGANO
SUMIDERO

[ ¢ ORGANO
t 5 SUMIDERO

ORGANO TRANSPORTE
FUENTE

Figura 83.- Diferenciacion entre fuentes y sumideros en una planta. Segun
su funcion o su estado de desarrollo una parte u 6rgano de
una planta sera fuente o sumidero de fotoasimilados.

ORGANO PRODUCTOR Hoja osintéticas mad
O FUENTE ]
Organos reservantes maduros

Organo en el que se
producen (o liberan)
fotoasimilados en exceso.
Exportan sus excedentes a
otras localizaciones.

ARGANO CONSUMIDOR Apices de raices y tallos.
O SUMIDERO Yemas axilares en crecimiento.

Organo que no produce Flores, frutos y semillas

fotoasimilados o que los
produce en menor cantidad
que la necesaria para sus
procesos vitales. Importan
fotoasimilados.

Organos reservantes
en formacién.

Figura 84.- Esquema donde se muestra la diferencia de funcion entre
los 6rganos fuente y los sumidero. También se indican los
principales 6érganos de la planta que actuan como fuente o
como sumidero.
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‘ l ‘ SUMIDEROD
Sacarosa |
Ynwmrumwannans = Sacarosa
‘ (‘\D ‘
| |
| "~--» Sacarosa—4++ Sacarosa
’ |
’ "s--m Sacarosa |
l |
’ [> 'ilnv. }
| | |
{ Hexosas —#-= Hexosas
@ Simplasto ‘
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| f:‘nv. ‘
\ N/ ' X |
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| | | . ~
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Figura 85.- Descarga en los sumideros. Tipos de descarga: 1: descarga
simplastica, 2: descarga apopléastica, 3: descarga
apoplastica con hidrdlisis por invertasa (inv). 4. descarga
simplastica seguida por liberacién al apoplasto.

Las relaciones fuente-sumidero pueden ser relativamente simples y directas,
como en las plantulas jovenes, donde los cotiledones que contienen alimento
de reserva representan a menudo la fuente principal, y las raices en
crecimiento representan el sumidero principal. En las plantas las viejas, la
mayoria de las hojas maduras superiores recién formadas exportan
comunmente productos asimilables principalmente hacia el 4pice del vastago;
las hojas de mas abajo los exportan principalmente a las raices; y las del medio
exportan en ambas direcciones (Figura 83, 84, 85). Este modelo de
distribucién de los productos asimilables se ve marcadamente alterado durante
el cambio de crecimiento vegetativo a reproductivo. Los frutos en desarrollo son
sumideros competentes que monopolizan los productos de las hojas mas
préximas y, frecuentemente, los de las mas alejadas también, causando a
menudo un declive o cese virtual del crecimiento vegetativo (Figura 86).
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Fuentes y Sumideros

Diagrama de una planta en (A) el
estado vegetativo y (B) en el
estado de fructificacion. Las
flechas indican la direccién de
los fotoasimilados en cada etapa.
En la etapa de fructificacion los
fotoasimilados se envian
principalmente hacia las zonas
donde se estan formando los
frutos.

Figura 86.- Diagramas de una planta en (a) estado vegetativo y (b) estado
fructifero. Las flechas indican la direccion del transporte de
fotoasimilados en cada estado.

C.- Evidencias del transporte de azucar en el floema.

Las primeras evidencias que apoyan el papel del floema en el transporte de
productos asimilables vino de las observaciones de arboles a los que se les
habia quitado un anillo completo de corteza. La corteza de los tallos mas viejos
estd compuesta principalmente de floema y no contiene xilema. Cuando a un
arbol que esta fotosintetizando se le quita una tira de corteza o se le hace una
incision circular alrededor de él, la corteza por encima de la manipulacion se
hincha, indicando la acumulacién de productos que se mueven hacia abajo por
el floema desde las hojas fotosintetizadoras (Figura 87)
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A principios del siglo XVI| Marcelle Malpighi observé que cuando eliminaba un anillo
de suber de un tallo (A) los tejidos de la corteza de la parte superior se hinchaban (B).
Interpreto este fenomeno diciendo que esta hinchamiento se debia a la acumulacion
de materiales que, procedentes de la parte superior de la planta, no podian seguir su
marcha hacia abajo. Malpighi observo también que este hinchamiento no se producia
durante los meses de invierno.

-g Sdaber —

S

'= Hinchamiento:
: — materiales

B Madera acumulados
T Corteza —|

D

(A) " (B)

Figura 87.- Cuando de un tallo se extrae un trozo de corteza en forma de anillo
(@), los tejidos por encima del corte se abultaban (b). Este
fendbmeno se debe a un crecimiento nuevo de la madera y tejidos
de la corteza estimulado por una acumulacién de alimento que se
desplaza hacia abajo desde las hojas y que queda interceptado en
al anillo. Este fenbmeno no se produce durante los meses de
invierno.

Una evidencia mucho mas convincente del papel del floema en el transporte de
asimilables se obtuvo con marcadores radiactivos. Antes de que dichos
marcadores fueran disponibles, era necesario efectuar un corte en la planta
intacta para la introduccion de colorantes y otras sustancias para intentar
estudiar ciertos fenobmenos de transporte. No obstante, cuando las altas
presiones de turgencia (hidrostaticas) de los tubos cribosos son liberadas al
tiempo que éstos son cortados, sus contenidos se agolpan hacia la superficie
cortada, alterando considerablemente el sistema. Este fendmeno es el
responsable de la formacion de tapones mucilaginosos (proteina P) en los
elementos cribosos dafiados. Con la utilizacion de marcadores radiactivos, es
posible experimentar ahora con plantas enteras y obtener asi una comprension
bastante clara de los fenbmenos normales de transporte.

Los resultados de experimentos con asimilables radiactivos (como sacarosa

marcada con = C confirmaron el movimiento de dichas sustancias en el floema.
Mas recientemente, dichos estudios han demostrado concluyentemente que los
azucares son transportados en los tubos cribosos del floema (Figura 88).

Experiencia que demuestra la existencia de los fotoasimilados recién
sintetizados por una hoja en los tubos cribosos del floema. Para la misma se

empled COp2 radiactivo.
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Marcaje
con “CO,

(A) 2 hojas de una planta de Vicia y
faba se colocan en una contenedor A
hermético de Plexiglas en el cual se 4
genera “CO.,. Las hojas se exponen a |,
la luz y al '“CO- durante 35 minutes.  |{
Durante este tiempo el “CC,, se A
incorpora en forma de azucares en la X
planta y éstos son transportados a L v
otras partes de la misma. Al cortar )
secciones longitudinales (B) y
transversales (C) del tallo y {
someterlas a autorradiografia se
(A) . observa que la radiactividad se ) 1

encuentra asociada a los tejidos del A
floema.

Figura 88.- Mecanismo del flujo por presion que se cree actua en la planta.

Los circulos grises representan moléculas de glucidos y los negros moléculas
de agua. Los azucares fotosintetizados son cargados activamente en el tubo
criboso a partir de la fuente (célula de una hoja). Con la mayor concentracion
de azucar, el potencial hidrico decrece y el agua del xilema entra en el tubo
criboso por ésmosis. El azlcar es extraido (descargado) en el sumidero, y la
concentracion de azucar disminuye; el resultado de esto es que el potencial
hidrico aumenta, y el agua abandona el tubo criboso. Con el movimiento del
agua hacia dentro del tubo criboso en la fuente y hacia fuera de él en el
sumidero, las moléculas de azlcar son transportadas pasivamente a lo largo
del gradiente de concentracion y el gradiente de presion hidrostatica entre la
fuente y el sumidero. A, flujo de la solucion de azucar entre la fuente y el
sumidero; B, flujo de agua en la corriente de transpiracion; C, flujo de agua
entre el xilema y el floema en la zona fuente; y D, flujo de agua entre el floema
y el xilema en la zona sumidero.

D.- Los &fidos (pulgones) en la investigacion del floema.

Mucha informacion interesante del movimiento de sustancias en el floema
proviene de estudios realizados con afidos: pequefios insectos que chupan los
jugos de las plantas. La

mayoria de las especies de afidos se alimentan del floema. Cuando estos
afidos insertan sus piezas bucales modificadas, o estiletes, dentro del tallo u
hoja, los extienden hasta que sus puntas perforan un tubo criboso de
conduccion . La presion de turgencia de los tubos cribosos fuerza entonces la
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savia del tubo criboso a pasar a través del aparato digestivo del afido y a salir
al exterior por su extremo posterior en forma de gotitas azucaradas (Figura
89). Si los afidos que se alimentan son anestesiados y separados de sus
estiletes, suele continuar la exudacion durante muchas horas. La exudacion de
los tubos cribosos se puede recolectar de los extremos cortados de los estiletes
con una micropipeta. Los analisis de exudaciones obtenidas de esta manera
revelan que la savia de los tubos cribosos contiene de un 10 a un 25 por ciento
de materia seca que en la mayoria de las plantas el 90 % de ella es azlcar,
principalmente sacarosa. Bajas concentraciones (menos del 1 por ciento) de
aminoacidos y otras sustancias nitrogenadas estan también presentes.

Dibujo de un afido alimentandose sobre un tallo. El &fido introduce su estilete
(pieza bucal modificada) hasta los tubos cribosos del floema. La presion a la
gue se encuentra la corriente de asimilacion hace que parte del fluido
floematico se introduzca a través del estilete hasta el tubo digestivo del &fido,
llegando incluso a salir por el extremo distal del mismo. En el dibujo puede
verse emergiendo una gotita de liquido azucarado. Tomando muestras de
estas gotitas se puede analizar la composiciéon del liquido floematico.

Figura 89.- Los datos obtenidos de estudios que utilizan &fidos y
marcadores, radiactivos indican que.

En el floema las velocidades del movimiento longitudinal de los productos son
particularmente rapidas. Por ejemplo, en una serie de experimentos que
utilizaron estiletes de afido cortados, se estimé que la savia de los tubos
cribosos se estaba moviendo a una velocidad de mas o menos 100 centimetros
por hora en las zonas de la punta de los estiletes.
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Tabla 8.- Ejemplos de velocidades medidas en el floema en distintas
especies vegetales.

Velocidades de Translocacion

Organismo Velocidad (cm/hr)

Tallo de Picea 13.2
Tallo de Pinus 48
Tallo de Fraxinus 48

Tallo de Ipomoeba 72
Tallo de Uimus
Hoja de Triticum
Tallo de Heracleum
Tallo de Helianthus
_ Hoja de Zea

E.- Naturaleza de las sustancias transportadas por el floema.

Si se quiere analizar la solucion de sustancias asimiladas transportadas en el
floema, se requiere savia elaborada (o descendente). Esta se puede obtener
raspando la corteza de un arbol. Particularmente pura se puede conseguir
mediante el método del pulgon (Afido) que acabamos de comentar en el
parrafo anterior.

La savia elaborada es una solucion muy concentrada con un contenido de
materia seca de 50 a 300 g/l. El 90 por 100 de la materia seca de la savia
elaborada corresponde a azUcares, particularmente sacarosa. En otras plantas
también se encuentran otros oligosacaridos, por ejemplo, rafinosa y
estaquinosa, asi como alditoles. Los monosacaridos (por ejemplo glucosa,
fructosa) no se transportan. En cambio, la savia elaborada contiene también
aminoacidos, amidas, nucle6tidos, &cidos organicos e iones inorganicos

(aunque no Ca2+). Estas sustancias, no obstante, aparecen en
concentraciones mucho mas pequefias, comparadas con las de azUcares
(Tabla 9). Los pulgones y otros parasitos requieren los azlcares y otros
compuestos acompafantes, como compuestos nitrogenados, en cantidades
equilibradas. Es por eso cuando toman la alimentacion descrita el exceso de
azucar lo exudan en forma de “melaza”.
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Tabla 9.- Ejemplo de la composicion del fluido floematico del ricino
(Ricinus communis).

Concentracion de los principales componentes del
contenido floematico del ricino (Ricinus comunis)

‘ ' Componente Concentracion (mg/ml)

Materia Seca Total 100-125
Sacarosa 80-106
Aminoacidos 52
Acidos organicos 2.0-3.2
Proteinas 1.4-2.2
Potasio 2.34.4
Cloruro 0.35-0.67
Fosfatos 0.35-0.55
Magnesio 0.10-0.12

Los tubos cribosos contienen una proteina especial, la proteina P. Esta tiende a
acumularse en la cercania de las placas cribosas y no se transporta. Se
supone que tapa los tubos cribosos en caso de ocurrir una lesion, impidiendo el
derrame de la savia elaborada que esta bajo presion.
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