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Prefacio a la séptima edicion alemana

Desde hace casi 25 afios, € presente libro ha cumplido esencial mente dos
funciones: ha abarcado en su contenido € campo de la Microbiologia,
diferencidndolo de las demés ciencias biolégicas, y se ha planteado la
cuestion de con qué profundidad deben tratarse los detalles en un primer
contacto con latotalidad de ladisciplina. Lamision principal de este texto
es la delimitacién alo imprescindible y larenuncia a la carga que supone
todo aquello que no favorece a conocimiento general. Se ha intentado
también no tener en cuenta las preponderancias impuestas por la moda, ya
gue muchas veces a partir de yemas invisibles aparecen ramas fructiferas.
El incremento en d nimero de péginas s debe predominantemente a
mejoras didacticas, que hacen referencia a nuevas ordenaciones de algu-
nos capitulos, a la inclusion de nuevas figuras y a la nueva presentacion
de otras muchas. Las mejoras en todos los campos hagrequerido un gran
numero de inclusiones, abreviaciones y modificaciones.

Ademés, se han ido construyendo dos lineas de pensamiento que pueden
afectar a la motivacion para estudiar Microbiologia. Estas implican por
una parte a laevolucién de los procariotas y por otra a la Ecologia de los
microorganismos. La comparacion de las secuencias de nuclettidos del
RNA ribosémico ha proporcionado una extraordinaria vision acerca de la
evolucion y del arbol filogenético de los procariotas, que esta en conso-
nancia con toda una serie de datos biogquimicos. El descubrimiento de nue-
vas especies bacterianas, d mejor conocimiento del metabolismo y su
regulacion, y la necesidad de conocer mejor los procesos que tienen lugar
en la biosfera (no en Gltimo término para su conservacion) ha impulsado
la Ecologia de los microorganismos.

De nuevo debo agradecer a los estudiosos y colegas por sus criticas y
sugerencias. Estoy muy agradecido por las indicaciones de errores o in-
exactitudes. Ademas de los colegas citados en la introduccion de la pri-
mera edicion, he recibido ayudas de las sefioras Barbel Friedrich y Margot
Kogut, asi como de los sefiores Jan R. Andreesen y Botho Bowien. La
sefiora Barbel Friedrich ha trabgjado en profundidad especiamente el
capitulo 15 "Genética bacteriana" y lo ha completado con nuevas aporta-
ciones. Estoy muy agradecido a la sefiora Christiane Zaborosch por su
ayudaen € trabajo de redaccion. El libro ha sufrido también modificacio-
nes debido a laincorporacion de nuevas figuras y tablas: por €ello y por €
trabajo de colaboracion con € sefior Gilinter Bosch debo expresarle mi
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agradecimiento. Aqui puedo repetir sin ninguna limitacion mi agradeci-
miento a la editorial Georg Thieme, ya manifestada en 1968.

Mi familia, esposa e hijos, han aprendido a convivir con la Microbiologia
y siempre han sido comprensivos con las prioridades ineludibles. Por €llo,
< lo agradezco de todo corazon.

Gottingen, julio de 1991 Hans Gulnter Schlegel
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Prefacio a la primera edicion alemana

La Microbiologia trata preferentemente de los grandes grupos de hongos,
bacterias y virus que presentan una variabilidad y fendmenos fisiol 6gicos
tan grandes como los objetos de disciplinas tradicionales como la
Botanica o la Zoologia. El estudio de los microorganismos ha brindado en
los dltimos afos grandes aportaciones para la solucion de problemas bio-
l6gicos bésicos. Su fécil manejo, el crecimiento répido, la gran capacidad
adaptativa y otras caracteristicas han hecho de los microorganismos €
objeto de estudio preferido de la Bioquimicay la Genética.

El estudioso de la Microbiologia tiene a su disposicién textos excelentes,
indicados en la bibliografia, como la "General Microbiology" de STANIER
et d., "Das Leben der Bakterien" de THIMANN, o la "Microbiology" de
DAVIS et d., asi como otros muchos libros de texto o manuales. No obs-
tante, faltaba una visién global que presentase brevemente los conoci-
mientos basicos necesarios de la Microbiologia General, que fuese dtil no
sblo parae microbidlogo, sino también paralos estudiosos de la Botanica,
Zoologia, Farmacia, Agronomia, Medicina, Quimicay Fisica. El presente
libro va dirigido a este amplio circulo de lectores. Debe dar una visiéon
general y, a mismo tiempo, proporcionar conocimientos especificos y ser
estimulante. El libro presupone ciertos conocimientos biolégicos, que se
presentan, por ejemplo, en libros de Botanica o Zoologia de esta misma
serie de textos concisos. El libro debe estimular también a estudio pro-
fundo de campos fronterizos, en primer lugar de la Bioquimica General.
Junto a un esqueleto de las reacciones quimicas basicas del metabolismo,
aqui Unicamente expondremos con detalle las reacciones metabdlicas tipi-
cas de los microorganismos.

El presente texto se concentra en la fisiologia bacteriana, para dar una
vision profunda de las intel Telaciones basicas. La Biologia se ha hecho
mas comprensible gracias d conocimiento de las relaciones moleculares.
La variabilidad de las manifestaciones vitales y de las capacidades meta-
bdlicas se reducen a un nimero limitado de estructuras y procesos ele-
mentales, asi como de planes metabdlicos y de constitucion, de cuyo
conocimiento se pueden extraer principios heuristicos valiosos. Por €llo,
d conocimiento en profundidad conlleva un conocimiento generalista.

Agradecimientos: En primer lugar debo agradecer especialmente a mis
colaboradores D. Claus, U. Eberhardt, G. Gottschalk y N. Pfennig por las
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multiples ayudas, criticasy consejos. Una parte sustancial del trabajo laha
desarrollado la Dra. Karin Schmidl. Sin su ayuda en € disefio de las figu-
ras, en la elaboracién del manuscrito y en muchos trabajos de redaccion
no s« hubiese concluido & manuscrito a tiempo. Agradezco ad Sr. L.
Schnellbacher la realizaciéon cuidadosa y comprensible de las figuras.
Agradezco ala Sra. M. Welskop por escribir el manuscrito y por la ela-
boracion del indice de materias.

Merecen también mi reconocimiento todos aquellos colegas que han pues-
to ami disposicion fotografias o figuras, publicadas o inéditas. También
agradezco los permisos para la reproduccién de figuras concedida por las
editorides.

Merece un reconocimiento especial la editorial Georg Thieme que ha
decidido editar una serie de textos introductorios a las ciencias bioldgicas,
bien presentados y a un precio asequible.

Gottingen, noviembre de 1968 H.G. Schlegel



Utilizacion de términos técnicos,
nomenclatura y abreviaturas

El autor del texto alemén original manifiesta que la utilizacion de térmi-
nos técnicos, asi como su ortografia, se dejaen @ dmbito de influencia del
alemén al propio juicio del autor, o a los hébitos de las editoriales. Por
ello, manifiesta las siguientes reglas en el texto original.

Deben utilizarse en pocas ocasiones las abreviaturas de los nombres gené-
ricos de los microorganismos o de los términos bioquimicos, y en ese caso
Unicamente cuando d contexto asegure que no puede haber confusion. No
obstante, en este libro se han utilizado ciertas abreviaturas, sobre todo en
los numerosos esquemas de las rutas metabdlicas.

Para que la lectura del texto sea sencilla para los microbiélogos sin una
base bioquimica, se ha continuado con una convencién actualmente inco-
rrecta en la utilizacion de algunos términos. En particular, se ha obviado
la indicacion de la carga de los nucle6tidos de nicotinamida (NAD en
lugar de NAD+). Igualmente, laférmula de los acidos orgénicos o los éste-
res fosforicos se indica en su forma no disociada, pero en el texto se con-
sideran como sales (lactato, piruvato, succinato, etc.).

I acido no disociado I tal como se presenta
en condiciones fisiolégicas

O
COOH coo- c<
I | | No
c=0 (iZO 0 T=O
CH, CH, CHs
espafiol: acido piravico
nombre . . L
latin: acidum piruvicum
exacto N ; .
inglés pyruvic acid
nombre mas
utilizado espafiol: piruvirato
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Abreviaturas de uso frecuente

1. Aminoécidos

Ala alanina

Arg arginina

Asn (Asp-NH,)  asparagina

Asp &cido aspértico

Cys cisteina

Dab acido diaminobutirico
Dpm &cido diaminopimélico
GIn iGlu-NH,)  glutamina

Glu &cido glutamico

Gly glicina

His histidina

2. Nucledsidos fosfato

AMP, ADP, ATP

Ile
Leu
Lys
Met
Phe
Pro
Ser
Thr
Trp
Tyr
Val

Adenosin mono(di, tri)fosfato

CMP, CDP, CTP Citidin mono(di, tri)fosfato
GMP, GDP, GTP Guanosin mono(di, tri)fosfato
IMP, 'DP, ITP Inosin mono(di, tri)fosfato
TMP, TDP, TTP Timidin mono(di, tri)fosfato

UMP, UDP, UTP

3. Otras abreviaturas (en orden alfabético)

CoA

Cit
CAT
DH
DNA
EDTA
FAD
FBP
FMN
F-6-P
G-6-P
GAP
Gal-6-P
Gle
GlcN
GIcNAc
GSH
KDPG
M

mol
MurNAc
NADIP)

coenzima A

citocromo

ciclo de los &cidos tricarboxilicos
deshidrogenasa

&cido desoxirribonucleico

etilén diamino tetracetato

flavin adenin dinucleétido
fructosa-1,6-bifosfato

flavin mononucle6tido
fructosa-6- fosfato
glucosa-6-fosfato

glicerin aldehido-3-fosfato
galactosa-6-fosfato

glucosa

glucosamina
N-acetilglucosamina

glutatién, forma reducida
2-ceto-3-desoxi-6-fosfogluconato
molar

moles

&cido N-acetilmuramico
nicotinamida adenin

dinuclettido (fosfato)

Uridin mono(di, tri)fosfato
NuMP, NuDP, NuTP  Nucleosidin mono(di, tri)fosfato

isoleucina
leucina
lisina
metionina
fenilalanina
prolina
serina
treonina
triptéfano
tirosina
valina

NAD(P)H, nicotinamida adenin

PEP
3-PG
6-PG
PHB

P,

®

PK

PP,
R-5-P
Ru-5-P
RuBP
RNA
Shu-7-P
ShuBP
TA
TCC
TK
TPP
uQ

Xu-5-P

dinucledtido (fosfato)
reducido
fosfoenolpiruvato

acido 3-fosfoglicérico
acido 6-fosfoglicérico
acido poli-B-hidroxibutirico
fésforo inorganico

-PO,H,

fosfocetolasa

pirofosfato
ribosa-5-fosfato

ri bulosa-5-fosfato

ribulosa- 1,5-bifosfato
&cido ribonucleico
sedoheptul osa- 7-fosfato
sedoheptulosa-| ,7- bifosfato
transaldolasa

ciclo &cidos tricarboxilicos
transcetolasa
tiaminadifosfato
ubiquinona
Xilulosa-5-fosfato
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1. La posicion de los microorganismos
en la naturaleza

11 Los tres reinos: Animales, Vegetales y Protistos

Las diferencias en la forma y la estructura entre los animales y las plantas,
en las que hasta el siglo pasado se basaba la clasificacién de los seres
vivos, son bien notorias. Estas diferencias se pueden atribuir a las dife-
rencias fundamentales en los tipos de nutricién. Los animales se alimen-
tan de sustancias orgdnicas ya formadas (C-heterétrofos), que son elabo-
radas. digeridas y asimiladas en el interior del cuerpo, en el tracto intesti-
nal. Del desarrollo embrionario puede deducirse que esta cavidad corpo-
ral tiene su origen en la invaginacién de la bldstula. El desarrollo animal
tiende a la constitucidén de superficies internas de absorcién. Este princi-
pio de constitucién se ve realizado desde los celentéreos (Hidrozoos:
ejemplo: hidra de agua dulce) hasta los vertebrados superiores.

Al otro tipo de nutricion totalmente distinto (C-autétrofos) le correspon-
den las plantas, de constitucién basicamente distinta. Obtienen las sus-
tancias necesarias para la formacion de su cuerpo a partir de sustancias
inorgdnicas y utilizan la luz solar como fuente energética. Las células y los
tejidos fotosintéticamente activos, con los pigmentos captadores de radia-
ciones (clorofilas y carotenoides) estdn orientados hacia el exterior, y for-
man amplias superficies externas. Otras diferencias generales entre ani-
males y vegetales se refieren a la presencia de paredes celulares, a la capa-
cidad de movimiento activo y cambio de lugar, y a la capacidad de sinte-
sis de determinadas sustancias.

Los reinos vegetal y animal pudieron delimitarse de forma precisa mien-
tras se conocia poco a los microorganismos. Incluso los hongos tenian tan-
tos caracteres en comiin con los vegetales, que sin tener en cuenta su tipo
heterotréfico de nutricién, podian incluirse entre las plantas. Mds dificil
resulté decidir a qué reino pertenecian las bacterias, los mixomicetos, y
otros seres unicelulares.

Para el tercer reino de los seres vivos se creé el nombre colectivo de
Protistos. As{, ERNST HAECKEL (1866) ordené al mundo de los organis-
mos en tres grupos principales o reinos: animal, vegetal y de los protistos.
Basandose en las teorias de la seleccidon y de la herencia de CHARLES
DARWIN (1859) reunié HAECKEL a todos los géneros y especies vegetales
y animales conocidos hasta el momento bajo el punto de vista de su posi-
ble desarrollo y distribuyé en un arbol filogenético (Fig. 1.1) la posible
evolucidn a partir de una raiz comuin, “Radix communis organismorum’”,
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de todos los organismos vivos conocidos hasta el momento. HAECKEL aln
no tenia una idea clara del reino de los protistos.

El tercer reino de los Protistos incluye a aquellos organismos que se
separan de los animales y los vegetales por una diferenciacion morfol 6-
gica muy escasa; la mayoria son unicelulares. En base a su estructura
celular pueden dividirse los protistos en dos grupos perfectamente deli-
mitados: los protistos superiores se parecen en cuanto ala constitucion
de sus células alos animales y alas plantas; son eucariotas. A ellos per-
tenecen las algas, los hongos, y los protozoos. Entre los protistos infe-
riores se cuentan las bacterias y las cianobacterias (algas verde azules);
son procariotas, y se diferencian por su constitucion celular de todos los
demés organismos. La denominacién microor ganismos hace referencia
alas reducidas dimensiones de los organismos citados, y por su signifi-
cado corresponde a la denominacion de protistos. Los virus, como parti-
culas no celulares, se contraponen a todos los organismos; no pueden
reproducirse por si solos, sino que para su reproduccion requieren célu-
las vivas.

12 Procariotas y eucariotas

La unidad fisica béasica de los organismos es la célula; es la unidad viva
menor. La composicion de sustancias es comun a todos los seres vivos.
Los componentes bésicos de la célula son € &cido desoxirribonucleico
(DNA), d é&cido ribonucleico (RNA), las proteinas, los lipidos y los fos-
folipidos. No obstante, € estudio en detalle de la composicion y estructu-
ra fina de distintos tipos celulares ha revelado diferencias significativas
entre las bacterias y las cianobacterias por una parte, y los animales y los
vegetales por otra, aun incluyendo alos representantes microscopicos mas
pequefios de estos Ultimos. Estas diferencias son tan profundas, que los
dos grupos se pueden contraponer con las denominaciones de procariotas
y eucariotas. En los procariotas hay que ver las reliquias de los primeros
tiempos de la evolucion de los organismos, y su evolucion hasta los euca-
riotas plantea la mayor discontinuidad en la evolucion de los organismos.
En lafigura 1.2 se representa graficamente la division de los organismos
en los tres grupos superiores principales, asi como su division en dos gran-
des mundos, € de los procariotasy e de los eucariotas.

Los eucariotas tienen un verdadero nucleo (karyon). En é se encuentrala
mayor parte del genoma de la célula eucariota. El genama se distribuye en
una serie de cromosomas, que tras su duplicacion se separan en € proce-
50 denominado mitosis. En los cromosomas € DNA se encuentra asocia-
do ahistonas. La célula eucariota contiene organulos, las mitocondrias y
(en Jos vegetales) los cloroplastos; éstos contienen otra parte del genoma,
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Fig. 1.2 Los tres reinos, vegetales, animales y microorganismos, Y la diferen-
ciacién entre procariotas Yy eucariotas.

muy pequefia, y en forma de molécula de DNA circular y cerrada. Los
ribosomas son grandes (SOS).

Los procariotas carecen de un nicleo rodeado por una membrana. El
DNA se presenta en forma de una hebra circular cerrada libre en e cito-
plasma. Este cromosoma bacteriano Ileva toda la informacion necesaria
para la reproduccion de la célula. Junto a é pueden presentarse pequefias
moléculas circulares, cerradas de DNA, los plasmidos; no obstante, éstos
no son imprescindibles. La célula procariota no presenta organulos; la
subdivision de la célula en compartimentos es mucho menos acusada que
en la célula eucariota. Los ribosomas son pequefios (70S). La naturaleza
de los ribosomas y de los enzimas implicados en la sintesis proteica, asi
como la composicion de la pared celular procariota, son la causa de la
accion especifica de varios antibidticos. Otras diferencias se presentaran
més adelante (véase pag. 22 Y sig.).

Morfol 6gicamente los procariotas estan relativamente poco diferenciados.
SegUln su aspecto solo pueden diferenciarse unas pocas formas, que gene-
ralmente se reducen alaesferay a cilindro recto o curvado como formas
basicas. A esta "uniformidad" se opone una versatilidad y flexibilidad
fisiolégicas sin par. Mientras que los animales y las plantas necesitan
siempre oxigeno, muchos grupos de procariotas pueden vivir en ausencia
de aire (en condiciones anaerébicas), y de extraer laenergia necesaria para
e crecimiento a través de fermentaciones o respiraciones anaerobicas.
Otros grupos pueden utilizar la energia luminosa y obtener el material
celular a partir de compuestos organicos o de anhidrido carbonico.



1.3 Evolucidon de los organismos 5

Ademas, otras bacterias son capaces de obtener energia por oxidacion de
compuestos o elementos inorganicos. También esta ampliamente extendi-
da la capacidad de fijar € nitrégeno molecular.

El hecho de que los procariotas se hayan convertido en los Ultimos treinta
afios en €l objeto preferido de la Biologia general se debe a esta multipli-
cidad y flexibilidad fisiologicas, alas elevadas tasas de sintesis y d répi-
do crecimiento, a la sencilla constitucion celular, y a la estructura poco
complicada del material celular. Esta circunstancia, asi como € limitado
espacio, son suficientes para justificar que la presente introduccion a la
Microbiologia se ocupe preferentemente de la biologia de las bacterias.

1.3 Evolucion de los organismos

Result6 dificil trasladar las ideas de HAECKEL a los procariotas mientras
no se tenia méas que un conocimiento minimo de la diversidad bacteriana
y casi no se sabia nada de la estrucutra molecular de los componentes de
los organismos. La evolucién de los microorganismos (apartado 17.4) fue
objeto durante largo tiempo de especul aciones controvertidas. Se llegé a
un arbol filogenético de los procariotas cuando C. WOESE aisl6 y
secuencioO las bases del RNA de los ribosomas, el RNAr, de un gran
numero de bacterias. A partir del grado de semejanzaentre las secuencias
de bases de diversos procariotas pudo extraerse la conclusion de que
todos los procariotas derivan de una raiz comun (también denominado
progenote) y que ya en tiempos tempranos los procariotas se dividieron
en dos grandes grupos, las arqueobacterias y las eubacterias (Cap. 3y
apartado 17.4).

Actualmente podemos también decir algo acerca del lapso de tiempo de
la evolucién biolégicainicial, en el que se desarrollaron los diversos gru-
pos bacterianos a partir del progenote (Fig. 1.3). El desarrollo de las vias
metabdlicas basicas de las bacterias tiene que haber tenido lugar en un
tiempo muy temprano. Ello se puede concluir a partir de las proporciones
entre los is6topos 11C/?C del carbono organico (Coq que se ha fijado
desde hace més de 3800 millones de afios en los sedimentos. La composi-
cion en isétopos de este C.,,, (0 también llamado ker6geno) es la misma
gue lade las bacterias y vegetales recientes. De ello se puede concluir que
e Coq de los sedimentos del arcaico temprano procede de bacterias auto-
trofas. De las proporciones entre isotopos aun no puede deducirse s los
productores primarios de biomasa eran bacterias fototréficas o bacterias
metanogénicas de respiracion anaerdbica (apartado 9.4).

Los estromatolitos, rocas sedimentarias biogénicas, se tienen también en
cuenta para la datacién de las actividades bioldgicas en la historia de la
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Tierra, y su formacién se ha de atribuir a la actividad de los organismos
autotrdficos. Tiene que haber habido cianobacterias fotosintéticas hace ya
unos 2900 millones de afios. Su actividad condujo a la produccién de oxi-
geno. No obstante, este oxigeno fue captado por compuestos reducidos de
hierro, que se oxidaron a compuestos insolubles de hierro y que precipita-
ron como rocas ferruginosas bandeadas (“banded iron formations” =
BIF’s) en los margenes de las cuencas de los mares (Fig. 1.3). Los cono-
cimientos anteriores conducen a la suposicién de que los descendientes de
los procariotas que vivian en aquellos momentos son los organismos mas
antiguos, y que el metabolismo universal se ha desarrollado a nivel de los
procariotas. La evolucidn de los procariotas no pudo tener lugar hasta que
la actividad de las cianobacterias permitid la aparicién de una atmoésfera
oxigenada estable.
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Fanerozoico Mesozoico

Paleozoico

S reciente incremenits defcontenido
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Precambrico
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Fig. 1.3 La edad de la Tierra. La escala temporal se indica en miles de millones de
anos.
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1.4 Participacién en el ciclo de la materia

Segun su papel y funcion en la economia de la naturaleza se divide a los
organismos en tres grupos. Las plantas verdes producen materia orgdnica
utilizando energia solar y anhidrido carbénico, y se les denomina pro-
ductores. Los animales son consumidores; consumen gran cantidad de la
biomasa primaria para la sintesis de su propio cuerpo. Plantas y animales
sufren por tltimo una descomposicién, en la que la materia orgénica se
transforma en compuestos minerales, inorgdnicos. En este proceso deno-
minado mineralizacién estan implicados en primer lugar hongos y bacte-
rias. Actian en la economia de la naturaleza como descomponedores.
Los bioelementos, por tanto, estin sometidos a procesos ciclicos. A con-
tinuacién daremos brevemente alguna nocién de los ciclos biogeoquimi-
cos del carbono, el nitrégeno, el fésforo y el azufre.

Ciclo del carbono. En ¢l ciclo del carbono cumplen los microorganismos
su funcién mas importante en el mantenimiento de la vida sobre la tierra.
Se encargan de la mineralizacién del carbono transformado en materia
organica por las plantas verdes, y con ello del mantenimiento de un equi-
librio muy delicado (Fig. 1.4). El aire atmosférico contiene poco mas del
0.03% de anhidrido carbénico (12 pmol/l). La capacidad fotosintética de
las plantas verdes es tan grande, que la reserva de CO; atmosférica se ago-
taria en poco menos de veinte afios. Para nuestra medida del tiempo es un
lapso relativamente corto; sin embargo, se calcula que las reservas de
energia y de carbono de la Tierra pueden durar entre 1000 y 3000 afios.
Incluso si se tienen en cuenta las reservas de los océanos, la reserva de
anhidrido carbénico sélo duraria unos 2000 afios.

Las plantas verdes tendrian que detener pronto su fijacién de anhidrido
carbénico si animales inferiores y microorganismos no asegurasen la
continua mineralizacién de la materia organica para una regeneracion
de anhidrido carbdnico. Las bacterias y los hongos del suelo no tienen
una importancia menor que las plantas verdes fotosintéticamente activas
en la economia de la materia en la Tierra. En el ciclo del carbono es
donde queda mds clara la interdependencia de todos los seres vivos de la
Tierra.

Indiquemos todavia una particularidad del proceso de mineralizacién. Una peque-
na parte del carbono mineralizado (1-1,5%) no llega a la atmdsfera en forma de
CO-, sino como metano. Este gas se produce a partir de la materia orgdnica en
aquellos hébitats a los que no llega el oxigeno atmosférico (tundra, arrozales, panza
de los rumiantes), pasa a la atmdésfera, y alli, por oxidacion de los radicales OH del
aire pasa a través de mondxido de carbono (CO) hasta CO,. En la formacién de
metano, asi como de otros gases que s encuentran en trazas (Hs, CO, N;O, NO»)
participan principalmente bacterias.



8 1. La posicién de los microorganismos en la naturaleza

carbén, gas natural, petréleo 10 000-10° t CO;
sedimentos 10-2 500 000-10° t CO:

Fig. 1.4 Ciclo del carbono en la biosfera. Las cantidades indicadas en las flechas se
refieren a las transformaciones anuales de anhidrido carbénico (fijacion, produccion,
intercambio). La fijacion fotasintética de CO; por Ias plantas verdes agotaria rapidamen-
te las reservas de anhidrido carbdnico de la atmésfera si la materia organica no fuese
descompuesta y oxidada a anhidrido carbonico por los microorganismos. La combustién
de hidrocarburos fdsiles (petrdleo, gas natural, carbdn) conduce a un incremento paula-
tino del contenido en CO, de la atmdsfera.

A primera vista el mar parece representar una poderosa reserva de anhidrido carbé-
nico. Frente a esto se puede argiiir que la velocidad de intercambio del anhidrido
carbdnico atmosférico con el del mar, presente en forma de COs™ en mas de un 90%,
es muy baja; en un afio se intercambia Gnicamente 1/10 del anhidrido carbénico del
aire con el del mar. Ademas, en el intercambio gaseoso participa s6lo una delgada
capa superficial. Las grandes cantidades de CO; que se encuentran por debajo de la
termoclina en los océanos s6lo llegan a la superficie en unas pocas regiones de aflo-
ramiento (Africa occidental, Chile) y allf enriquecen también la atmésfera en CO,
(0,05%). Desde hace varios afios estd aumentando continuamente el contenido en
anhidrico carbénico de la atmdésfera. Este incremento puede atribuirse en parte a la
combustion de petréleo y de carbén; en el afio 1976 se transformaron en total unas
3,2-10° t de petréleo en la Tierra, la mayor parte de las cuales se quemdé. Por otra
parte, el incremento en el contenido de CO, también se debe a un descenso de la
fijacidn fotosintética del CO,, por la desforestacién de grandes superficies y la
degradacion del suelo. Los océanos constituyen un poderose sistema tampoén de
CO; y actian como compensadores del contenido en CO; de la atméstera.
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En el mecanismo bioquimico de la fijacién fotosintética del anhidrido car-
bénico por las plantas verdes participan en primer lugar aziicares y com-
puestos relacionados. Temporalmente el anhidrido carbénico fijado se
almacena en las plantas lefiosas y herbiceas en forma de aziicares poli-
merizados; casi el 60% del anhidrido carbénico fijado en el campo con-
duce a la produccion de madera. La madera estd compuesta en un 75% de
polisacaridos (celulosa, hemicelulosa, aimiddn, pectinas y arabinogalacta-
nos) y tan sélo algo mas del 20% de ligninas y lignanos; el contenido pro-
teico es pequefio (1%). En las gramineas y plantas herbdceas el porcenta-
je en polisacdridos es atln mayor.

El predominio de los polisacaridos entre los productos de asimilacién de
las plantas verdes explica la importancia de los azlicares como sustancias
nutritivas para todos aquellos seres vivos que requieren materia orgdnica
para su alimentacién. La glucosa y otros azicares no sélo constituyen en
forma de polimeros los sustratos predominantes por su masa en el proce-
so de mineralizacion en la naturaleza, sino que en forma de mondémeros
constituyen las sustancias nutritivas preferidas por la mayoria de los
microorganismos heterétrofos.

Ciclo del nitrégeno. En el centro del ciclo del nitrégeno se encuentra el
amonio (Fig. 1.5). Este es el producto de degradacién de las proteinas y
aminodcidos, que llegan al suelo con la materia animal y vegetal muerta.
En los suelos bien aireados el amonio esta sometido a la nitrificacién; a
través de las bacterias Nitrosomonas y Nitrobacter el amonio se oxida a
nitrito y nitrato. Tanto el amonio como el nitrato pueden ser utilizados por
las plantas en la asimilacién como fuente de nitrégeno. Si el nitrato se
encuentra en ausencia de oxigeno tiene lugar una pérdida de nitrégeno
(desnitrificacién). Las bacterias implicadas utilizan entonces el nitrato
como fuente de oxigeno (aceptor de hidrégenos), “respiran” por tanto con
NOjs™ en lugar de Os; por ello se habla de una “respiracién de nitratos”. La
desnitrificacion conduce a pérdidas de nitrégeno del suelo. También hay
bacterias capaces de fijar nitrégeno. Las bacterias fijadoras de nitrégeno
viven libres en el suelo (no simbidticas) o en simbiosis con plantas supe-
riores (fijadores simbidticos del nitrogeno). Junto a los animales y las
plantas, las bacterias participan principalmente en el ciclo del nitrégeno.

Ciclo del fésforo. En la biosfera el fésforo se encuentra casi exclusiva-
mente en forma de fosfato. En los organismos el dcido fosférico esta fija-
do en forma de éster. Los ésteres se disocian rdpidamente al morir las
c€lulas, y se liberan los iones fosféricos. La forma del fésforo en el suelo
que es captable por las plantas son los iones libres del acido ortofosférico,
H;PO,. Su concentracién es frecuentemente muy baja; la limitacién del
crecimiento de los organismos no se debe por lo general a una deficiencia
en fosfatos, sino a la formacién de compuestos de fosfato dificilmente
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N NH; + HNOs N2
precipitaciones
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Fig. 1.5 Ciclo del nitrégeno.

solubles, como el apatito y los complejos de metales pesados. Las reser-
vas de fosfatos que puedan descomponerse son abundantes, y no limitara
la produccién agricola en un futuro previsible; no obstante, los fosfatos
hay que transformarlos en su forma soluble. En muchos lugares los fosfa-
tos de los abonos llegan a los rios y a los lagos. Como sus concentracio-
nes en iones hierro, calcio y aluminio no son frecuentemente altas, el fos-
fato permanece soluble y conduce a la eutrofizacién de las aguas, sobre
todo favoreciendo a las cianobacterias fijadoras de nitrégeno. En los sue-
los la mayoria de las veces los fosfatos se fijan rapidamente en forma de
sales insolubles.

Ciclo del azufre. En las células vivas el azufre se encuentra principal-
mente en forma de grupo mercaptano, formando parte de aminodcidos
azufrados (cisteina, metionina, homocisteina). Su porcentaje en el peso
seco de los organismos es del 1%. En la descomposicién anaerdbica de la
materia organica los grupos mercaptano se disocian mediante desulfitra-
sas; a la formacion de sulthidrico en el curso de la mineralizacion en con-
diciones anaerdbicas se la denomina también desulturacién. Sin embargo,
‘la mayor parte del sulthidrico que aparece en la naturaleza se debe a la
reduccién disimilatoria del sulfato por las bacterias desulfuricantes (bac-
terias reductoras de sulfatos; Fig. 9.4 y pag. 343 y sig.).

Este sulfhidrico producido en los sedimentos anéxicos de las aguas puede
ser oxidado a azufre y sulfato por bacterias fototrofas anaerdbicas (Cro-
matidceas, pag. 412 y 423). Si el sulfhidrico llega a zonas que contienen



1.4 Participacion en el ciclo de la materia 11

compuestos organicos
de azufre
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Fig. 1.6 Ciclo del azufre. (1) A través de la reduccién asimilatoria del sulfato se
reduce éste al nivel del sulfuro y se fija transitoriamente en forma organica a las pro-
teinas de los seres vivos. (2) El azufre se libera de los aminoacidos por degradacion
de las proteinas y eliminacién de S#-. (3 y 4) Et suifuro puede oxidarse bajo condi-
ciones aerdbicas abiticamente hasta azufre o sulfato, o bien por bacterias
(Beggiatoa, Thiothrix) hasta sulfato pasando por azufre. El azufre libre es oxidado
aerdbicamente por los Thiobacilli hasta sulfato (4). Bajo condiciones anaerébicas el
sulfuro puede ser oxidado por las bacterias fototréficas hasta azufre (Chlorobium) o
sulfato (Chromatium). (5) En condiciones anaerdbicas el sulfato puede reducirse a
sulfuro a través de la reduccion disimilatoria de sulfatos por los desuifuricantes
(Desulfovibrio, Desulfotomaculum) y por la reduccién disimilatoria del azufre (6) éste
puede ser reducido a sulfuro por Desulfuromonas.

oxigeno se oxida a sulfato de forma abiética o a través de las bacterias
aerdbicas del azufre (pag. 394). El azufre necesario para la sintesis de los
aminodcidos azufrados lo obtienen las plantas y los microorganismos a
través de la reduccidn asimilatoria de sulfatos. Los animales necesitan asi-
milar compuestos reducidos de azufre con los alimentos (Fig. 1.6).

Limitacion de la produccién de biomasa por el fosforo y el nitrégeno.
Los elementos limitantes del crecimiento de las plantas, y con ello de la
produccion de biomasa, son el fésforo y el nitrégeno. Son los factores limi-
tantes del crecimiento en los campos y en los océanos. Para las aguas mari-
nas se tienen datos exactos. De la tabla 1.1 puede deducirse la biomasa (en
gramos de peso seco) que puede formarse a partir de los elementos conte-
nidos en 1 m?® de mar. De 28 g de carbono (C) pueden producirse 60-100 g
de biomasa, de 0,3 g de nitrégeno (N) 6 g, y de 0,03 g de fésforo (P) sélo
5 g. Esto indica que la produccién de biomasa esta limitada en dltimo tér-
mino por los fosfatos. Por consiguiente, en el agua de mar los organismos
fijadores de nitrégeno, las cianobacterias, no tienen ventajas selectivas.
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Tabla 1.1 Distribucién de los bioelementos en el agua marina.

Elemento gpor 100 g genim? Relacion
de organismos de agua
secos

“N” “A” AN
Potasio 1 390 390
Carbono 30 28 ~1
Silicio 0,5 0,5 1
Nitrégeno 5,0 0,3 0,06
Fésfaro 0,6 0,03 0,05
Azufre 1 900 900
Hierro 1 0,05 0,05
Vanadio 0,003 0,0003 0,1

A partir de K. KaLLg, Das Meerwasser als Mineralstoffquelle der Pflanze, Handbuch
der Pflanzenphysiologie, Vol. IV, 170; Editorial Springer, Beriin 1958; abreviado.

1.5 Los microorganismos al servicio del hombre

El profano reconoce la importancia practica de los microorganismos en
primer lugar en los perjuicios que causa al hombre, a los animales y a las
plantas. De estos microorganismos causantes de enfermedades, o patdge-
nos, y de sus caracteristicas especiales se ocupa la Microbiologia médica
y veterinaria, as{ como la Fitopatologia. Si bien los microorganismos se
presentan como perjudiciales en otros campos de la naturaleza y de la
industria, su papel como beneficiosos supera con mucho al anterior.
Desde hace mucho tiempo los microorganismos se han ganado un sitio
fijo en las economias domésticas y en la industria; no podemos pasar sin
su capacidad de actuar como “plantas beneficiosas”. Su utilizacion abarca
desde la mejora de productos primarios agricolas hasta la catédlisis de
pasos dificiles de reacciones quimicas.

Procesos microbioldgicos clasicos. Queda claro que los microorganis-
mos pertenecen a las plantas de cultivo mds antiguas considerando sim-
plemente los ejemplos de la elaboracién de la cerveza y vino mediante
levaduras, la elaboracién del pan y la preparacién de productos lacteos con
bacterias del acido lactico, asi como la elaboracion de vinagre por bacte-
rias del 4cido acético. En Japén e Indonesia se preparan desde antiguo las
semillas de soja con mohos. Exceptuando la produccién de etanol, hace
sOlo sesenta aflos que se han introducido los microorganismos en la pro-
duccién industrial de compuestos puros. Ya durante la primera guerra
mundial se utilizé una fermentacién controlada por levaduras para la pro-
duccidn de glicerina. Las grandes cantidades de dcido lactico y 4cido citri-
co que necesita la industria alimentaria se obtienen con la ayuda de bacte-
rias lacticas o del moho Aspergillus niger. A partir de desechos ricos en
hidratos de carbono, baratos, se obtiene acetona, butanol, 2-propanol,
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butanodiol, y otros compuestos quimicos basicos a través de fermentacio-
nes con clostridios y bacilos.

Produccién de antibidticos. El hallazgo de los antibiéticos ha iniciado
una nueva época de la terapéutica médica y de la industria farmacéutica.
Al descubrimiento de la penicilina y de otros productos de excrecion de
hongos, actinomicetos y de otras bacterias, debe la humanidad el disponer
de medios casi infalibles para combatir las infecciones bacterianas. La
bisqueda de nuevos antibidticos sigue teniendo éxito. Tedricamente pare-
ce también prometedora la lucha con ayuda de antibidticos de las enfer-
medades viricas y de los tumores provocados por virus.

Nuevos procesos microbiologicos. Las fermentaciones cldsicas se com-
plementan por nuevas producciones y transformaciones microbianas. Se
obtienen carotenoides y esteroides mediante hongos. Desde el descubri-
miento de que Corynebacterium glutamicum produce en gran cantidad
4cido glutdmico a partir de azdcar y sales de amonio, se han aislado
mutantes y se han desarrollado procesos para obtener muchos aminodaci-
dos, nucledtidos y productos bioquimicos a gran escala. El quimico intro-
duce microorganismos en la catdlisis de procesos parciales de largas cade-
nas sintéticas; las transformaciones microbianas superan a las quimicas en
especificidad y rendimiento; a partir de cultivos de microorganismos se
obtienen amilasas para la hidrélisis del almidon, proteinasas para trabajar
el cuero, pectinasas para clarificar zumos de frutas, y otros enzimas de
aplicacion industrial.

Situacién exclusiva de los microorganismos. Es de destacar que algunas
de las materias primas disponibles, sobre todo en grandes cantidades,
como el petrdleo, el gas natural, o la celulosa, sélo pueden ser utilizadas
por los microorganismos, y pueden ser transformadas en material celular
(biomasa) o en productos intermedios, que son excretados por la célula.
Los microorganismos ocupan por ello una posicién monopdlica en el
“ennoblecimiento” de las materias primas no convencionales, tales como
el petréleo, el gas natural y el carbon. La explotacion de estas materias pri-
mas mediante procesos bioldgicos acaba de empezar.

Tecnologia genética. La elucidacién de los mecanismos de transferencia
genética en las bacterias y la participacidn de elementos extracromosémi-
cos han abierto posibilidades a la transferencia de DNA extrafio a las bac-
terias. La manipulacién genética permite introducir en bacterias pequefios
fragmentos de informacién genética de un portador, por ejemplo, el hom-
bre. para que éstas puedan sintetizar 1a proteina correspondiente. Es posi-
ble sintetizar hormonas, antigenos, anticuerpos y otras proteinas con
ayuda de bacterias. Caracteres de resistencia, como por ejemplo frente a
plagas de insectos (escarabajo de la patata) o de hongos, pueden transfe-
rirse a plantas de cultivo mediante manipulacién genética. También se tra-
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baja en la transterencia de la capacidad de fijar nitrégeno a plantas supe-
riores. Por dltimo, la tecnologia genética ha hecho posible la produccién
de sondas de DNA con las que identificar fragmentos defectuosos, modi-
ficados, tanto en el DNA como en el RNA. La tecnologia genética, cuyas
herramientas proceden de las bacterias, conduce a una nueva era de la evo-
lucién bioldgica.

Aplicacion directa de los conocimientos cientificos bdsicos. Resultaria
demasiado extenso mencionar aqui todos los procesos y productos de la
Microbiologia industrial, asi como especular acerca de las posibilidades
de otras aplicaciones. Las relaciones entre la investigacion bdasica y la
practica son muy estrechas en Microbiologia, lo mismo que en todas las
Ciencias Naturales: “/l n’y a pas des sciences appliquées... Mais il y a des
applications de la science” (PASTEUR).

1.6 Caracteristicas generales de los microorganismos

La caracteristica de los microorganismos que se expresa en su nombre es
el pequefio tamaiio del individuo. Las pequefias dimensiones no consti-
tuyeron tan sélo el motivo primitivo de la separacion de los microorga-
nismos de las plantas y los animales, sino que tienen también consecuen-
cias esenciales en lo que respecta a la morfologia, la actividad, y la flexi-
bilidad del metabolismo, de la expansién ecoldgica y de su manejo en el
laboratorio.

Unidad de tamaiio y relacién superficie/volumen. El didmetro de la mayoria de
las bacterias no es superior a la milésima de milimetro. La medida del microbiélo-
go es pues esta unidad de longitud: 1 micrémetro (micra) o 1 pm = 10~ mm; los
datos acerca de la estructura fina se dan en nanémetros: 1 nm = 10~ pm = 10 mm.
Las dimensiones de las cianobacterias pequeias, levaduras y protozoos se mantie-
nen también por debajo de los 10 ym. En estos organismos pequeiios la relacién de
superficie con respecto al volumen es muy grande. Si se divide un cubo de 1 cm de
arista (= 1 cm®) en cubos que tengan 1 mm de arista, se obtienen 10'2 cubos, cada
uno de 1 um?, La superficie de estos cubos es 10 000 veces superior a la del cubo
compacto; 1 mm* es el volumen de una célula bacteriana media.

La alta relacién superficie/volumen tiene como consecuencia una gran
interrelacion con el entorno, y fundamenta también el elevado intercam-
bio de materia de algunos microorganismos. La regla de superficie de
RUBNERS (1893) dice que el gasto de energia de los animales en reposo no
es proporcional a su masa, sino a su superficie. Si se extrapola el sentido
de dicha regla al comportamiento de los tejidos y de las células pequeiias,
tendrian que esperarse actividades metabdlicas que se diferenciasen entre
si en varias potencias de diez. El estudio de la tabla 1.2 permite constatar
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Tabla 1.2 Tasas respiratorias especificas de los microorganismos y de los teji-
dos (Qo. en pl de O, por mg de peso seco y por hora) y tiempo de generacion
(tiempo de duplicacién) de las bacterias a su temperatura 6ptima de creci-
miento.

Material Temp. Qo Organismo Temp. Tiempo
bioldgico (°C) (°C) de ge-
neracion
(min)
Azotobacter 28 2000 Bacilus megaterium 40 22
Acetobacter 30 1800 B. subtilis 40 26
Pseudomonas 30 1200 Escherichia coli 40 21
Levadura delpan 28 110 B. stearothermophilus 60 11
B. megaterium 70 13
Rifiones e higado 37 10-20 B. coagulans 70 14
B. circulans 70 14
Raices, hojas 20 0,5-4

la dependencia esperada de la actividad metabdlica, medida por el consu-
mo de oxigeno, del tamafio de los tejidos y las células. También son pro-
porcionalmente elevadas las tasas de crecimiento de los microorganismos.
Al lector que esté preocupado por la alimentacién de la creciente pobla-
cién humana debe interesarle que un buey de 500 kg produce en 24 horas
unos 0,5 kg de proteina, mientras que 500 kg de células de levadura pue-
den producir en el mismo lapso de tiempo mas de 50 000 kg de proteina.

Flexibilidad fisioldgica. Las plantas y los animales superiores son relati-
vamente rigidos en lo que se refiere a su equipo enzimatico; el conjunto
de enzimas cambia durante el desarrollo individual, pero se modifica poco
si cambia el medio. En los microorganismos la flexibilidad metabdlica es
muy superior. Para las bacterias resulta necesario poseer una gran capaci-
dad de adaptacién, necesidad que puede atribuirse a sus reducidas dimen-
siones. Una célula de un micrococo sélo tiene espacio para unas 100 000
moléculas proteicas. Los enzimas no necesarios no pueden por tanto alma-
cenarse. Algunos enzimas necesarios para la utilizacién de los nutrientes
se producen tnicamente cuando el nutriente se encuentra en el entorno de
la célula. Los enzimas inducidos pueden suponer hasta el 10% del conte-
nido proteico de la célula. Los mecanismos de regulacién celular tienen
pues en los microorganismos un papel considerablemente superior que en
los demds seres vivos.

Expansion de los microorganismos. Las pequefias dimensiones son
también de importancia ecoldgica. Antes de que el hombre las propagase,
muchas especies de plantas y animales se hallaban circunscritas a deter-
minados continentes. Las bacterias y las cianobacterias son ubiquistas. Se
encuentran en las regiones articas, en ¢l agua, y en los altos estratos de la



16 1. La posicion de los microorganismos en la naturaleza

atmésfera. La distribucion de especies en todos estos hdbitats es semejan-
te a la que se presenta en los suelos. Debido a su poco peso, Jos microor-
ganismos pueden difundirse con facilidad por corrientes de aire. Por ello,
en condiciones naturales no hay ningin hdbitat ni ningin sustrato que
tenga que ser inoculado. Este hecho es el que se aprovecha con la técnica
del cultivo de enriquecimiento. En general basta un gramo de suelo de
un jardin para encontrar una bacteria que pueda utilizar una sustancia
natural cualquiera. Hay microorganismos en todas partes; Unicamente el
medio decide cudl es el tipo que se reproducira. Estableciendo las condi-
ciones selectivas correspondientes en un tubo de ensayo se pueden enri-
quecer y aislar en cultivo puro la mayoria de los microorganismos cono-
cidos a partir de una pequeia cantidad de tierra o de barro, o a partir de
material procedente de otros hébitats en casos especiales.

Trabajo cuantitativo y avances de la investigacién genética. Los méto-
dos de cultivo en laboratorio de los microorganismos fueron desarrollados
el siglo pasado por O. BREFELD y R. Kock, y su escuela. La introduccién
de los medios de cultivo claros solidificados con gelatina o agar ha hecho
posible el aislamiento de c€lulas individuales, seguir su crecimiento hasta
colonias, y conseguir cultivos puros de las mismas. La estandarizacién de
las técnicas estériles y de medios de cultivo ha permitido el desarrollo
ripido de la Microbiologia médica. A pesar de que Kock ya describe
métodos cuantitativos, no se han tomado realmente en consideracion las
ventajas del trabajo cuantitativo con microorganismos hasta los dltimos
cincuenta afos. Las pequefias dimensiones de los microorganismos per-
miten estudiar poblaciones de 108 hasta 10'° células en un tubo de ensayo
o en una placa de Petri, y probar de este modo con medios escasos y en un
espacio muy reducido, sucesos tan poco frecuentes como las mutaciones
o las transferencias de caracteristicas. Los enormes progresos de la inves-
tigacién bioquimica y genética no hay que agradecerlos en tltimo lugar al
facil manejo de las bacterias.
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2. Lacélulay su estructura

El esclarecimiento de la constitucion y la estructura fina de la célula estu-
vo restringido a los métodos épticos, y al aumentar el poder de resolucién
de los instrumentos 6pticos y al mejorar las técnicas de la microscopia,
aumentaron también los conocimientos que se tenian de la micromorfolo-
gia de la célula y sus componentes. En el desarrollo posterior de la micros-
copia dptica, a través de la ultravioleta, hasta la microscopia electrénica,
disminuyé considerablemente el limite de resolucion; gracias a la micros-
copia de campo oscuro y de contraste de fases se facilito la observacion de
células vivas. Los métodos microscépicos, sobre todo de microscopia
electrdnica, que utiliza métodos dificiles para la preparacion de los mate-
riales bioldgicos, son atin hoy en dia imprescindibles. Otros métodos fisi-
cos y quimicos indirectos para aislar y caracterizar los componentes celu-
lares, ofrecen la complementacién necesaria al nivel molecular.

A partir de homogenados celulares se separaron mediante centrifugacio-
nes diferenciales los distintos orgdnulos y fracciones, para luego estudiar-
los bioquimicamente. La rdpida elucidacién de la estructura y funcién de
los orgdnulos y otros componentes celulares se debe a la combinacién de
métodos 6pticos y bioquimicos. Estas investigaciones han permitido reco-
nocer que los procariotas y los eucariotas se diferencian entre sf por un
gran nimero de propiedades.

Todas las células constan de un citoplasma y un material nuclear. Queda
separada del exterior por una membrana citoplasmadtica. Este protoplasto
puede estar rodeado por una pared celular, que cumple predominante-
mente con funciones mecdnicas; éste es el caso de las células vegetales y
de la mayoria de las bacterias.

A continuacién se presentardn brevemente las caracteristicas basicas de la
célula de los eucariotas (eucito) y de la célula de los procariotas (protoci-
to). La célula vegetal embrionaria puede servir como representante del
eucariota (Fig. 2.1).

2.1 La célula eucariota

El niicleo. La estructura del niicleo y el tipo de division nuclear son las
caracteristicas mds sobresalientes y bdsicas por las que se diferencian la
célula eucariota de la procariota (Fig. 2.2). El nicleo (interfdsico) estd
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Fig. 2.1 Esquema combinado de un corte longitudinal de una célula eucarioti-
ca (célula vegetal) (segun SitTe). Cl = cloroplastos, Mc = membrana citoplasmatica,
Cp = citoplasma, Di = dictiosomas, RE = reticulo endoplasmatico, Ex = vesiculas de
secrecion (exocitosis), Li = gotas lipidicas, Mi = mitocondrias, Mt = microtdbulos, N =
nucleo, Rb = ribosomas, Pp = puntuaciones con plasmodesmos, V = vacuolas, Pc =
pared celular.

rodeado por la membrana nuclear, una membrana de dos capas y con
poros. El DNA, que constituye el material hereditario (genoma) estd
repartido en un nimero de subunidades, los cromosomas; éstos sélo se
hacen visibles durante la divisién nuclear. La divisién del ndcleo tiene
lugar en la mitosis (Fig. 2.2); ésta cumple con dos funciones: la duplica-
cién exacta del material genético, que en ultimo término se visualizard
como una division longitudinal y duplicacién de los cromosomas, y la dis-
tribucién en cada uno de los niicleos hijos de las dos dotaciones cromosé-

B C D

Fig. 2.2 Esquema de la mitosis de una célula diploide. El nicleo contiene pare-
jas de cromosomas, de las que cada uno procede de un progenitor (dibujado en rojo
y en negro). Mediante la mitosis los cromosomas se distribuyen por igual entre
ambas células hijas: A en la profase se hacen visibles los cromosomas ya divididos
longitudinalmente y se disuelve la membrana del nucleo; B en la metafase los cro-
mosomas se ordenan en la placa ecuatorial; C en la anafase cada uno de los cro-
mosomas resultantes de la division es arrastrado por los filamentos del huso hacia
los polos de la célula; D en la telofase los cromosomas recién divididos son rodea-
dos de una membrana nuclear y el nucleo vuelve a adoptar la forma funcional.
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micas completas. Adn no estd clara la forma en la que se produce esta
duplicacion. La distribucién de los cromosomas puede seguirse con el
microscopio 6ptico, y se conoce desde hace tiempo. Mientras que el nicleo
interfasico aparece al microscopio dptico como una masa no estructurada,
en las fases de divisidn los cromosomas se acortan y se hacen visibles. Se
disponen en un plano (plano ecuatorial); las mitades longitudinales de los
cromosomas se separan mediante un aparato contractil, el huso acromati-
co. El huso desaparece, los cromosomas se hacen invisibles, y los niicle-
os hijos se rodean de nuevo por una membrana nuclear.

Todos los animales y plantas superiores sufren durante la reproduccién
sexual un cambio de fase nuclear. Durante la fecundacidn las células ger-
minales o gametos y sus nicleos se fusionan para formar el zigoto. El
nucleo masculino y el femenino aportan en la fecundacién el mismo
nimero de cromosomas (n). El ndcleo del zigoto contiene por lo tanto dos
dotaciones cromosémicas o genomas (2n). Mientras que los gametos son
haploides (una dotacién) las células somdticas son diploides (dos dota-
ciones). En el paso de una generacion a la siguiente tiene pues que levar-
se a cabo una reduccién del mimero normal (2n) a la mitad (n). Esta
reduccién cromosomica se denomina meiosis o divisién reduccional
(Fig. 2.3). La meiosis es un proceso bédsico en los organismos que se
reproducen sexualmente; cumple con dos misiones: la nueva combinacion
de las unidades hereditarias (genes) paternas y maternas, y la reduccién
del niimero de cromosomas. La meiosis se inicia por un apareamiento de
los cromosomas: cada cromosoma se aparea con el correspondiente del
otro progenitor (homdlogo). En este estado puede producirse por ruptura
y reunién cruzada (crossing over o entrecruzamiento) un intercambio de
porciones de igual longitud entre cromosomas homoélogos. Finalmente se
produce una doble divisién (formacién del huso) de los cromosomas apa-
reados, con el resultado de que aparecen cuatro células, cada una con un

A B Cc D

Fig. 2.3 Representacion esquematica de la meiosis. La meiosis produce la
recombinacién de los genes paternos y maternos (dibujados en rojo y en negro) y
provoca la reduccion del numero de cromosomas. A En primer lugar se produce el
apareamiento de los cromosomas homdlogos; B mediante entrecruzamiento se ha
producido un intercambio entre segmentos de los cromosomas homélogos y por la
formacion consecutiva de dos husos (B y C) se separan los cromosomas, con lo que
quedan separados los cromosomas homélogos (C); D han surgido cuatro células con
nucleos haploides.
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nicleo haploide. En el curso de la meiosis no se produce, por tanto, tni-
camente una reordenacion de los cromosomas procedentes del padre y de
la madre, sino que también puede tener lugar un intercambio de segmen-
tos entre cromosomas homologos. Ambos procesos conducen a una nueva
combinacién (recombinacién) de los genes.

En muchas plantas inferiores, incluidas las algas y los protozoos, la reduc-
cién cromosémica se produce tras la formacién del zigoto, de forma que
el organismo es haploide. En las plantas con alternancia de generaciones
heterofésica (antitética; musgos, helechos) se alterna una generacién
haploide con otra diploide.

Los cromosomas de los eucariotas estdn formados por fibras de DNA con
numerosas proteinas. Parte de estas proteinas son histonas, protefnas bdsi-
cas. DNA e histonas estdn asociados en un estado altamente ordenado apa-
rentemente, y forman los nucleosomas. Estos nucleosomas son las subuni-
dades de los cromosomas.

El RNAm se forma en el nicleo con el DNA cromosémico. Se transporta
al citoplasma a través de los poros que se encuentran en la membrana
nuclear. En el ndcleo interfasico puede verse un nucleolo, que contiene el
DNA nucleolar. Este lleva la informacién para el RNA ribosémico, y pro-
bablemente también para el RNAt. Ambos 4cidos ribonucleicos se sinte-
tizan en el nucleolo e igualmente se transfieren al citoplasma. En las célu-
las embrionales o en los ovocitos hay varios o muchos nucleolos.

En la célula eucariota el ndcleo es el portador mas importante de infor-
macién genética, pero no es el Unico. Parte de la informacién se encuen-
tra en el DNA de las mitocondrias y de los cloroplastos.

El citoplasma. El protoplasto estd separado del exterior por la membrana
citoplasmatica. En la célula eucariota es caracteristica la acusada divisién
del citoplasma en una serie de recintos de reaccion. Esta compartimenta-
cién se debe en parte a invaginaciones de la membrana citoplasmatica, con
formacidn de cisternas y vesiculas; ademas, en el citoplasma eucariota se
encuentran mitocondrias y (en las plantas) también cloroplastos, que estin
totalmente rodeados por membranas.

LLa membrana citoplasmatica se contintda hacia el interior en el reticulo
endoplasmatico (RE). Una parte del RE forma la membrana nuclear y
rodea al niicleo; la membrana nuclear tiene poros, que permiten un trans-
porte sin obstaculos de dcidos nucleicos, proteinas y metabolitos entre el
nucleo y el citoplasma. Una parte del RE tiene ribosomas y se denomina
RE granular o rugoso. Los ribosomas son el lugar de la sintesis proteica.
Los ribosomas libres o fijados al RE son del tipo 80S.
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Un orgdnulo membranoso especifico de las células animales es el aparato
de Golgi; organulos semejantes de las células vegetales se denominan dic-
tiosomas. Constan de paquetes de vesiculas membranosas planas llamadas
cisternas. El aparato de Golgi y los dictiosomas se emplean en la secre-
cidn, sobre todo de enzimas. Los enzimas se sintetizan en las cisternas y
se almacenan en ellas. Finalmente se libera una vesicula, se desplaza hacia
la membrana citoplasmadtica, se fusiona con ella, y libera su contenido
hacia el exterior. Este proceso se denomina exocitosis.

Mitocondrias y cloroplastos. La célula eucariota contiene otros dos orga-
nulos rodeados por membranas: las mitocondrias y los cloroplastos. Las
mitocondrias tienen funcidn respiratoria; son estructuras ricas en lipidos
de forma variable, y constan de dos membranas: una externa y otra inter-
na intensamente plegada (crestas o tiibulos). La membrana interna contie-
ne a los componentes de la cadena de transporte de electrones y a la ATP-
sintasa. Las células de las algas y las plantas verdes tienen cloroplastos
ademas de mitocondrias. Las membranas internas de los cloroplastos (tila-
coides) contienen los pigmentos fotosintéticos y los componentes del
transporte de electrones fotosintético.

Endocitosis. Es caracteristica de la célula eucariota la capacidad de cap-
tar nutrientes liquidos o sélidos. La captacién de particulas sélidas es
conocida como la fagocitosis, por ejemplo en leucocitos sanguineos o en
amebas. Si se trata de la asimilacién de nutrientes liquidos se habla de
pinocitosis. Los dos tipos de captacién de material extracelular se retinen
bajo el de endocitosis.

La capacidad de los eucariotas de englobar en la célula particulas sélidas
—entre ellas también células vivas— es de un significado bioldgico basico.
En la endocitosis se puede ver la premisa y el mecanismo para el estable-
cimiento de una endosimbiosis. Normalmente la particula englobada por
una ameba en el curso de la fagocitosis es digerida y lisada totalmente. En
algunos casos puede darse, no obstante, una simbiosis intracelular. El
ejemplo mas conocido de endosimbiosis de este tipo es la simbiosis de las
leguminosas con rizobios en los nédulos de las raices (pag. 442). Este tipo
de endosimbiosis esta ampliamente distribuido entre los eucariotas (véase
pag. 593). La capacidad de las células eucariotas para la endocitosis apoya
también la teorfa endosimbidtica del origen de los cloroplastos y las mito-
condrias. Los procariotas son incapaces de realizar una endocitosis.

La hipétesis endosimbiotica. Los organulos celulares de los eucariotas
tienen muchas caracteristicas basicas comunes con los procariotas; contie-
nen una molécula de DNA circular y cerrado, sus ribosomas son del tipo
70S, su membrana citoplasmaética contiene los componentes de la cadena
de transporte de electrones (flavinas, quinonas, proteinas sulfoférricas, y
citocromos), y cumple con la funcién de obtener energia, por respiracién
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o por fotosintesis. Segtin la hipdtesis endosimbiética las mitocondrias
proceden de bacterias aerébicas incoloras y los cloroplastos de cianobac-
terias, que entraron en una relaciéon endosimbiética con la célula eucario-
ta primitiva. A continuacién tuvo que establecerse una especializacién de
muy alto grado; la funcién regeneradora de ATP se delegé a los orgdnu-
los celulares; la membrana que rodea al protoplasto del eucariota no dis-
pone de los componentes de la cadena de transporte de electrones. Por otra
parte, los orgdnulos celulares no son independientes; a pesar de contener
su propia molécula de DNA, una parte importante de la informacién gené-
tica necesaria para la sintesis de sus proteinas se localiza en el niicleo del
eucariota. Como ejemplo citemos aqui la ribulosa-bifosfato carboxilasa,
el enzima clave de la fijaci6n autotréfica de las plantas verdes. Consta de
8 subunidades grandes y de 8 subunidades pequeiias. La informacién de
las subunidades grandes se localiza en el DNA del cloroplasto, la de las
pequefias estd en el niicleo celular. Por ello, los orgdnulos no pueden
hacerse crecer fuera de la célula eucariota, y la hipdtesis endosimbidtica
no es comprobable.

Organulos de locomocion. Siempre que aparecen flagelos o cilios en los
eucariotas, como en protozoos, algas, espermatozoides o epitelios vibra-
torios, presentan la misma estructura. La seccidn transversal permite reco-
nocer una estructura con nueve filamentos dobles periféricos y dos fila-
mentos sencillos centrales (“modelo 9 + 27). Estdn rodeados por la mem-
brana citoplasmatica. Los flagelos se hallan fijados a la capa externa del
citoplasma por un corpiisculo basal o blefaroplasto; éste procede a su vez
de un organulo que se autoduplica, el centriolo.

2.2 La célula procariota

La estructura de la célula procariota serd ampliamente discutida. Antes de
entrar en detalle, debemos resumir los caracteres esenciales por los que la
célula procariota se diferencia de la eucariota. Tal como se ha indicado
anteriormente, las células de los procariotas son muy pequeiias. El mayor
nimero de bacterias tiene forma de bacilo, que no es mis de 1 um de
ancho ni 5 pm de largo. Muchos pseudomonas tienen un diametro de 0,4
a 0,7 pm, y una longitud de 2 a 3 um. El didmetro de los micrococos es
s6lo de 0,5 um. Existen pocos gigantes entre las bacterias (Chromatium
okenii, Thiospirillum jenense, Achromatium, etc.). Estas bacterias gigan-
tes son siempre de crecimiento relativamente lento.

La compartimentacién celular es claramente menos acusada que en el euca-
riota (Fig. 2.4). Ni el DNA estd rodeado por una membrana nuclear ni se
presentan orgdnulos del tipo de las mitocondrias o los cloroplastos. La
region nuclear, que en un corte ultrafino aparece al microscopio electrénico
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Fig. 24 Esquema de un corte longitudinal de una célula procariética (célula
bacteriana). Mc = membrana citoplasmaética, Cp = citoplasma, Fi = flagelo, Glu = glu-
coégeno, Ca = capsula, Li = gota lipidica, N = niicleo, PHB = 4cido poli-B-hidroxibuti-
rico, Pi = pili, Pl = plasmido, Po = granulo de polifosfato, Rb = ribosomas y poliso-
mas, S = inclusiones de azufre, Pc = pared celular.

como una red de finas fibras, estd en contacto con el citoplasma lleno de
ribosomas (Fig. 2.5). La membrana citoplasmatica se contintia en muchas
bacterias hacia el interior del protoplasto (membrana intracitoplasmatica).,
La membrana citoplasmatica es el lugar de obtencién de energia por respi-
racion o por fotosintesis, esto es, de funciones que en la célula eucariota se
localizaban en las membranas de las mitocondrias y de los cloroplastos.

Los ribosomas de los procariotas son menores que los ribosomas citoplas-
maticos de los eucariotas; son del tipo 70S.

Toda la informacion genética del procariota se encuentra en un solo fila-
mento de DNA, el cromosoma bacteriano. Esta molécula de DNA se pre-
senta en las bacterias investigadas hasta ahora como una hebra circular y
cerrada; su contorno mide de 0,25 a 3 mm. No hay histonas. En muchas
bacterias se ha encontrado DNA extracromosémico; son moléculas de
DNA pequeiias, igualmente circulares y cerradas, que se denominan plds-
midos. La informacién localizada en los pldsmidos no es imprescindible.

Las bacterias se multiplican generalmente por divisién binaria. Tras el
alargamiento de la célula construyen de fuera hacia dentro paredes trans-
versales que van progresando, y las células hijas se separan. Sin embargo,
muchas bacterias, en condiciones ambientales determinadas, permanecen
unidas en grupos caracteristicos después de la divisién durante un cierto
tiempo. Segiin el plano de divisién y el nimero de divisiones pueden dife-
renciarse, por ejemplo, en las bacterias esféricas, parejas (diplococos),
cadenas (estreptococos), placas o paquetes (sarcina). También los bacilos
se presentan en parejas o cadenas. La reproduccion por gemacién consti-
tuye la excepcion dentro de los procariotas. La duplicacién de la célula va
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Fig. 25 Micrografia electronica de un corte ultrafino de Escherichia coli B.
Debido a una ligera plasmolisis el protoplasto se ha separado un poco de la pared
celular; a causa de eso pueden reconocerse bien la pared celular (Pc) y la membra-
na citoplasmaética (Mc). Cp = citoplasma con ribosomas, N = nicleo. Aumento de
toda la célula 56 200 veces, del fragmento de célula, 216 000 veces. (Micrografias
de H. FrRank, Max-Planck-Institut de investigacion sobre virus, Tabingen.)

precedida por la duplicacién o replicacién del cromosoma bacteriano. Por
tanto, una fase diploide se restringe a un estadio muy corto del ciclo de
divisién celular. Los procariotas son, por ello, haploides.

Las células de los procariotas estdn rodeadas, con muy pocas excepciones
(Mycoplasmay), por una pared celular. Su estructura basica es el glucopép-
tido o mureina. Se trata de un heteropolimero caracteristico de los proca-
riotas, y que no se presenta en los eucariotas.

Muchos procariotas son méviles, bien por natacién o por reptacién. Los
orgédnulos de locomocién de las bacterias que se desplazan por natacién
son los flagelos bacterianos. El flagelo tiene una constitucién considera-
blemente mds sencilla que la de los eucariotas, y estd formada por una sola
fibrilla.

Segtn la forma, todas las bacterias pueden reducirse, salvo escasas excep-
ciones, a una esfera, un cilindro o un cilindro curvado. Como formas bdsi-
cas hay que distinguir entre cocos y bacilos rectos o curvados (Fig. 2.6).
Como bacilos rectos aparecen al microscopio los miembros de los géne-
ros Pseudomonas y Bacillus. Los espirilos tienen la forma de una espiral
o helicoidal. Se llama Vibrio a un bacilo curvado. Algunas modificaciones
de estas formas bésicas son caracterfsticas para algunas bacterias. La
forma de maza y la tendencia a cambiar de forma es caracteristica del
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Fig. 2.6 Forma de las bacterias unicelulares: 1 micrococos, 2 diplococos, 3 es-
treptocacos, 4 estafilococos, 5 sarcinas, 6 bacilos, 7 espirilos, 8 vibriones.

género Corynebacterium y de las bacterias corineformes. En muchas espe-
cies del género Mycobacterium se presentan ramificaciones incipientes de
la célula. Los estreptomicetos llegan a formar incluso un micelio, seme-
jante al de los hongos, pero se diferencia de éstos por el menor didmetro
celular (< 1 pm frente a > 5 um).

Composicién quimica de los seres unicelulares. El peso himedo (masa
himeda) de los seres unicelulares se determina mediante centrifugacion y
separacion del medio de cultivo. La masa celular sedimentada tiene un
contenido en agua del 70 al 85%; el peso seco (masa seca) supone, por
tanto, del 15 al 30% del peso hiimedo. Si las células contienen grandes
cantidades de materiales de reserva (es decir, lipidos, polisacéridos, poli-
fosfatos o azufre) el peso seco es proporcionalmente superior. La materia
seca de las bacterias (expresada en porcentaje del peso seco) estd com-
puesta principalmente por polimeros: proteina 50, pared celular 10-20,
RNA 10-20, DNA 3-4 y lipidos 10. Los diez bioelementos estan aproxi-
madamente en las siguientes proporciones (en porcentaje): carbono 50,
oxigeno 20, nitrogeno 14, hidrégeno 8§, fésforo 3, azufre 1, potasio 1, cal-
cio 0,5, magnesio 0,5 y hierro 0,2.

2.2.1 El nudcleo bacteriano

Las pequefias dimensiones de la célula bacteriana y la presencia de dos
tipos de dcidos nucleicos han dificultado mucho la demostracién citoqui-
mica del nicleo bacteriano. A pesar de todo, los métodos citoldgicos cla-
sicos, y posteriormente la técnica de los cortes ultrafinos junto con la
microscopia electrénica, han conducido al reconocimiento de que las bac-
terias contienen DNA, de que este DNA no estd distribuido de forma difu-
sa en el citoplasma, sino que estd localizado en regiones o zonas discretas,
y de que estas zonas se dividen antes de la division celular.

Una descripcién mas precisa de la estructura de los niicleos bacterianos ha
sido posible mediante la microscopia electrénica de cortes ultrafinos. Para
obtener una reproduccion dptima de la ultraestructura del niicleo conside-
rada como natural, fue decisiva una fijacién correcta (con tetréxido de
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osmio, acetato de uranilo o 4cido fosfotiingstico) en condiciones muy
determinadas. En cortes finos a través de la region nuclear no ha podido
demostrarse nunca una membrana nuclear, aunque la regién nuclear puede
distinguirse como una zona central, relativamente transparente comparada
con el citoplasma, mas denso a los electrones, con sus ribosomas clara-
mente contrastados. En cortes finos con una fijacién 6ptima se reconoce al
cromosoma como una estructura altamente ordenada con bandeados perio-
dicos (Fig. 2.7A). Por lo menos parcialmente, el cromosoma estd anclado
a ]la membrana citoplasmidtica. Una representacién aproximada del estado
altamente ordenado del cromosoma bacteriano se da en la figura 2.7B.

Fig. 2.7 El cromosoma bacteriano. A El cromosoma se encuentra en un estado
altamente ordenado, condensado, tal como se reconoce en esta espora de la bacte-
ria Bacillus megaterium que esta germinando (Ee, cubierta externa de ia espora; Ei,
cubierta interna de la espora; C, cértex; Pc, pared celular. Fotografia de P.
GiesBReCHT, Berlin). B Representacién esquematica del cromosoma aislado y exten-
dido de una célula lisada. La mayoria de los lazos se encuentran en un estado orde-
nado (“supercoiled”). En los dominios inferiores la doble hélice se encuentra en un
estado totalmente relajado, debido a la rotura de una de las cadenas, o que posibi-
lita una rotacién libre.

Autorradiografia. CAIRNS demostré por primera vez mediante autorra-
diografia de preparaciones de células cultivadas con timidina marcada con
tritio, que el material nuclear estd formado por DNA y que en Escherichia
coli, por ejemplo, adopta la forma de un solo filamento, circular y cerra-
do, de aproximadamente 1 mm de longitud. El DNA es la dnica sustancia
celular que contiene timina. Si se lisan sobre un filtro de membrana estas
células con timina marcada, mediante el tratamiento con lisozima o lauril-
sulfato, el cromosoma bacteriano se extiende y puede visualizarse por
autorradiografia. Los autorradiogramas (Fig. 2.8) son una prueba impre-
sionante de que el DNA bacteriano se presenta como un filamento circu-
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Fig. 2.8 Autorradiograma de cromosomas de Escherichia coli en vias de divi-
sién. Las células habian crecido durante dos generaciones en presencia de timidina
tritiada y fueron lisadas con lisozima; aclaraciones en el texto (de BLEeCken, S., G.
STROHBACH, E. SARFERT: Z. allg. Mikrobiol. 6 [1966] 121).

lar cerrado. Este filamento representa un grupo de ligamiento en sentido
genético, y se denomina cromosoma bacteriano. Los autorradiogramas
indican ya como tiene que imaginarse la division del cromosoma. En la
figura 2.9 se representa el DNA de un bacteriéfago mediante otro método
de preparacion.

Estructura del DNA. El 4cido desoxirribonucleico (DNA) es una macro-
molécula. Por hidrolisis dcida puede separarse en sus componentes: deso-
xirribosa, acido fosforico y bases, que se encuentran en la misma rela-
cion. El DNA contiene cuatro bases distintas, dos puricas (adenina y gua-
nina) y dos pirimidinicas (citosina y timina).

Si se hidroliza el DNA con ayuda de nucleasas (DNasa pancredtica I o
diesterasa de veneno de serpiente) se liberan nucledtidos 3’ o 5°. Estos
desoxinucledtidos se hallan unidos para formar largas cadenas de dcidos
nucleicos. El DNA contiene alternativamente una pentosa y un acido fos-
férico; el azicar se une a una de las cuatro bases. Una cadena de nucle6-
tidos de este tipo tiene un sentido determinado; se dice que es pclar. En un
lado se encuentra un grupo fosfato en posicién 5’ y en el otro un hidroxi-
lo libre en posicién 3’.
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Fig. 2.9 Moléculas de DNA del bacteriéfa-
go PM2. Se han captado moléculas de DNA
en dos estados distintos. Los ovillos estan
formados por DNA ccc (covalente, cerrado y
circutar). Por irradiacién con UV algunas
moléculas de DNA se han roto en una de sus
hebras y se ha formado DNA oc (“open circu-
lar”, abierto y circular) que aparecen como
anillos grandes con un contorno de 3,02 ym.
Et DNA queda expandido por un compuesto
de amonio cuaternario (BAC) y se ha contras-
tado positivamente con acetato de uranilo.
Microfotografia electronica en campo oscuro
sobre una pelicula de carbén (U. Hatn,
Gottingen).

Ya en 1950 CHARGAFF presentd una serie de reglas. La adenina y la timi-
na por una parte, y la guanina y la citosina por otra se encuentran en igua-
les cantidades respectivamente (A =T. G = C). La suma de las bases puiri-
cas es igual a la suma de las bases pirimidinicas. La relacién de bases
(G + C)/(A + T) puede variar de una especie a otra dentro de unos marge-
nes amplios, pero es constante para cada especie.

La disposicién de los componentes basicos en esta macromolécula de alto peso
molecular, esto es, la estructura secundaria del DNA, se resolvié mediante el and-
lisis por rayos X. Si se separa el DNA en forma de filamento, se le hace girar bajo
un haz de rayos X monocromdtico y se capta la luz refractada en una pelicula, se
obtiene un diagrama estructural de rayos X. Los diagramas de DNA de distintas
procedencias (esperma, timo, bacterias, bacteriéfagos) resultaron casi idénticos. La
interpretacién por WILKINS de estos diagramas de difraccidn de rayos X dio como
resultado que los anillos piricos y pirimidinicos se disponian en dngulo recto con
respecto al eje longitudinal del filamento polinucleotidico. El filamento tenia que
estar arrollado en espiral en torno al eje central con un paso de rosca de 3,4 nm.
Por la densidad podia suponerse que se presentaba mds de un filamento.

WaTsoN y Crick (1953) reunieron estos hallazgos en la brillante teorfa de
la estructura del DNA. Segtin el modelo de WATSoON y CRrICK los filamen-
tos polinucleotidicos forman una doble hélice alrededor de un eje imagi-
nario. Los dos filamentos estdn unidos por puentes de hidrégeno, que se
forman entre las bases orientadas hacia el interior (Fig. 2.10). Para mante-
ner las distancias y las relaciones de apareamiento, cada adenina tiene que
aparearse con una timina, y cada citosina con una guanina. Cada vuelta de
la hélice contiene unos 10 pares de bases. La sucesion de bases en los dos
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Fig. 2.10 Estructura del acido desoxirribonucleico (DNA). Las hebras del DNA
se mantienen unidas a través de puentes de hidrégeno. A la izquierda esta la doble
hélice de DNA, representada en la parte superior mediante un modelo de esferas y
en la inferior las bases representan los escalones de una escalera de caracol. A la
derecha se representan los apareamientos de bases entre adenina y timina, y entre
guanina y citosina; las lineas a trazos simbolizan los puentes de hidrégeno.

filamentos tiene que ser complementaria. Los dos filamentos son antipa-
ralelos (enlace 5°— 3, 3°—> 5°). La longitud del cromosoma de E. coli es
de 1,4 mm. 1 um de DNA bicatenario tiene un peso relativo de 2,07-10° o
3000 pares de bases (también llamado 3 kilobases [kb]). El cromosoma de
E. coli tiene pues un peso relativo de 2,9-10°.

Los puentes de hidrégeno que unen A con T, y G con C no son igualmente fuer-
tes. Los enlaces por puente de hidrégeno son predominantemente de naturaleza
electrostatica. Se forman por grupos OH-y NH;,~. O y N son elementos fuertemente
electronegativos; por ello atraen a los electrones y determinan que el hidrégeno
enlazado tenga una carga positiva. El 4tomo de H con carga positiva puede enton-
ces ser atraido por otros grupos electronegativos que tengan pares de electrones
libres y formar asi un puente de hidrégeno. La fuerza del puente de hidrégeno
puede relacionarse con la acidez del dtomo de hidrégeno y la basicidad del atomo
aceptor. Los puentes de hidrégeno son mds fuertes que las fuerzas intermolecula-
res de VAN DER WAALS: la energia de enlace puede ser hasta de 38 kJ (9 kcal)/mol;
en promedio no son mucho mayores que la energfa térmica existente a 37°C. Tal
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como muestra la figura 2.10 entre guanina y citosina se establecen tres, y entre timi-
na y adenina dos puentes de hidrégeno. Como consecuencia de la reducida energia
de enlace un incremento de la temperatura, una pequeiia modificacién en la con-
centracién de magnesio o la adicién de urea pueden conducir ya a la alteracién o
disoluci6n del enlace. Aumentando la temperatura se rompen los puentes de hidré-
geno y se separan los dos filamentos polinucleotidicos. Esta destruccién de la
estructura secundaria va acompaiiada de un incremento en la absorcién de luz (a una
longitud de onda de 259 nm; hipercromicidad). La temperatura a la que se consigue
la mitad de la extincién maxima incrementada se denomina 7,,. La temperatura a la
que se consigue esta alteracion es tanto mayor cuanto mayor sea el contenido en
puentes de hidrégeno triples entre las bases guanina y citosina. La determinacién de
esta temperatura de alteracién (“punto de fusién”, T,,) para un DNA aislado y puri-
ficado (Fig. 2.11B) constituye pues un medio facil de determinar la proporcidn rela-
tiva de citosina y guanina en un DNA. El contenido en GC indica la relacién de
moles de las bases guanina, citosina, adenina y timina en un DNA (en porcentaje).

absorcidn UV relativa

A B 30 40 50 60 70 80 90 100 110 120°C
Tm
Fig. 211 A Puede establecerse el modelo de una doble hélice plectonémica
arrollando dos cables contiguos alrededor de un bastén y sacando a continuacién el
bastén. Cada uno de los filamentos depende del otro y sélo puede separarse de él
desarrollandolos; B Curva de fusion del DNA bacteriano. T,, nos da la temperatu-
ra a la que se alcanza la mitad de Ja extincion maxima.

Con respecto a su contenido en GC las bacterias se diferencian entre si en
un margen muy amplio. Los valores van desde el 30% de algunos estafi-
lococos y del grupo Cytophaga, hasta mas del 70% en representantes del
género Micrococcus, y algunas mixobacterias con cuerpos fructiferos. El
contenido en GC es caracteristico de las especies y se considera como
caracteristica taxonomica.

Replicaciéon del DNA. El DNA contiene la informacién genética de la
célula. La divisién y duplicacion del DNA, que precede siempre a la divi-
sién celular, ha de conducir por tanto a dos cromosomas totalmente idén-
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ticos. Visto superficialmente la multiplicacién del DNA, la duplicacién o
replicacidon del DNA, es muy sencilla. Los dos filamentos s6lo necesitan
separarse, y a continuacion los nucleétidos con las bases complementarias
se enfrentan a cada uno de los filamentos polinucleot{dicos y se unen entre
si. Una de las dificultades principales surge ya al intentar imaginarse cémo
se realiza la separacion de los dos filamentos. Segtin el diagrama de rayos
X el DNA es una doble hélice plectonémica, y no paranémica (véase la
Fig. 2.11A).

Para comprobar si 1a desespiralizacion tiene que ser aceptada se emitieron
tres posibilidades basicas de la replicaciéon del DNA como hipétesis heu-
risticas (Fig. 2.12; DELBRUCK y STENT, 1957):

1. Mecanismo conservativo: No tiene lugar una desespiralizacidn; la hélice pater-
na sirve como matriz para la sintesis de dos nuevas. La doble hélice hija se sinte-
tiza de material totalmente nuevo. La hélice paterna se mantiene como tal.

2. Mecanismo dispersivo: La hélice paterna se rompe repetidas veces en la repli-
cacién a cada media vuelta; la nueva sintesis se lleva a cabo en los fragmentos, que
se vuelven a reunir de forma cruzada. Cada filamento polinucleotidico estd pues
formado por material viejo y nuevo.

3. Mecanismo semiconservativo: La doble hélice paterna se desespiraliza y en cada
filamento polinucleotidico se forma otro complementario. La hélice nueva es pues
un hibrido entre un filamento viejo y otro de nueva sintesis.

Para diferenciar entre estas posibilidades MESELSON y STAHL desarrollaron
unos experimentos de marcado y separacion posterior del DNA marcado
en gradientes de densidad (Fig. 2.13).

Fig. 212 Modelo de replicacién del DNA de acuerdo con el mecanismo semi-
conservativo. Se representan esquematicamente las tres posibles formas princi-
pales de replicacion del DNA: 1 mecanismo conservativo; 2 mecanismo dispersivo;
3 mecanismo semiconservativo. Para aclaraciones consuitese el texto.
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Fig. 2.13 Reduplicacion semiconservativa del DNA. Resultados del experimen-
to de MESELSON-STAHL. Se obtuvo 1a separacion del DNA marcado con "N y “N cen-
trifugando en un gradiente de densidad de CICs 6 M. 1 El gradiente de densidad
constituye el resultado de equilibrar las fuerzas de difusion y de la gravedad; 2 DNA
de células normales cultivadas con CI'NH.; 3 DNA de células cultivadas durante
varias generaciones con CI'*NH,; 4 DNA de células marcadas con SN que han sido
cultivadas durante una generacion con CI**NH,; 5 DNA de células marcadas con '*N
que han sido cultivadas durante dos generaciones con CI'*NH,; 6 DNA de células
marcadas con N que han sido cultivadas durante tres generaciones con CI"*NH,.

DNA pesado con *N

Si se centrifuga una disolucién de cloruro de cesio (6 molar) muchas horas a
100 000 g, se establece un gradiente de densidad de CICs (equilibrio entre gravedad
y difusién). Si esta disolucién contiene DNA, éste se concentra en una zona, cuya
situacién en el gradiente corresponde a su peso especifico. El DNA obtenido de bac-
terias que han crecido con C1''NH, es un 0,8% mas pesado que el “N-DNA normal.
Forma por tanto una banda separada en el gradiente de CICs. Se cultivé E. coli
durante varias generaciones con '*N como fuente de N, de forma que el DNA sélo
contenia N. A continuacién se afiadié al medio “N en exceso. Se tomaron mues-
tras antes y después de esta adicidn, se extrajo el DNA y se analiz6 en gradientes de
CICs. Después de una divisién en el medio con N todo el DNA se habfa vuelto
“semipesado” (DNA hibrido). El contenido total de este DNA semipesado se man-
tuvo durante varias generaciones, mientras que fue aumentando el contenido en
DNA ligero. Para probar si realmente uno de los filamentos del DNA semipesado
estaba formado por N y el otro por N se “fundié” (calentamiento a 100°C) y se
enfrié rapidamente. En el gradiente de cloruro de cesio aparecieron entonces dos
bandas, tipicas de DNA monocatenario N y '*N respectivamente.

Los resultados de estos experimentos no estdn de acuerdo con el mecanis-
mo conservativo ni con el dispersivo; son acordes con la suposicién del
mecanismo semiconservativo de replicacion del DNA. En la replicacién
se separan los filamentos; se desespiralizan. En cada uno de los filamen-
tos tiene lugar la nueva sintesis del filamento complementario. Aqui par-
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ticipan DNA-polimerasas. La funcién de estos enzimas es sencilla; unen
entre si a los nucledtidos que alcanzan su posicion correcta por aparea-
miento de bases, y sintetizan asi un nuevo filamento polinucleotidico. Las
bases bioquimicas estdn indicadas en la figura 2.14 y al pie. Los detalles
deben buscarse en textos de Biologia Molecular.

La sintesis de una cadena polinucleotidica puede explicarse ficilmente: la
DNA-polimerasa puede ir afiadiendo continuamente nucleétidos en direc-
cién 5’— 3’. No obstante, como la doble hélice de DNA es antiparalela,
la sintesis en el filamento contrario tiene que ser en sentido inverso. Esta
consideracién y los resultados experimentales han conducido a la suposi-
cion reflejada en la figura 2.15. Seguramente se forman primero tnica-
mente fragmentos cortos (de 1000 nucledtidos de longitud), llamados
fragmentos de Okazaki. Su sintesis se inicia con la formacién de una cade-
na corta de RNA que actia como cebador (primer). Al RNA le sigue
entonices una cadena de DNA, de 1000 a 2000 nucleétidos, sintetizada por
la DNA-polimerasa II. Por ultimo, se elimina el RNA cebador, se llena el
hueco por la funcién de la DNA-polimerasa 1, y se cierra mediante una
ligasa. Segin este mecanismo de sintesis discontinua del polinucleétido
puede explicarse la replicacion del DNA en el segundo filamento.

La figura 2.16 indica como puede interpretarse la replicacién del cromo-
soma bacteriano y la divisién de la célula bacteriana. El mecanismo uni-
direccional de la replicacion del DNA sirve de base a esta representacion.
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Fig. 2.14 Bases bioquimicas de la funcion de las DNA-polimerasas. La dobie
hélice de DNA estd compuesta por dos cadenas polinucleotidicas de polaridad
opuesta (son “antiparalelas”). Cuando un grupo OH 3’ se encuentra “libre”, no unido
a un nucleétido vecino, en el extremo izquierdo de una de las cadenas, este grupo
en la otra cadena se localizard en el extremo derecho. La replicacién del DNA esta
catalizada por DNA-polimerasas. Este tipo de enzimas necesita para su funcién una
matriz en forma de una cadena de DNA, un “primer” o iniciador (un pequefio frag-
mento de &cido nucleico) y una mezcla de desoxirribonucleétidos-5'-trifosfatos. Las
DNA-polimerasas tnicamente pueden unir nucleétidos en el extremo OH 3’ libre de
la cadena nucleotidica. La sintesis Unicamente discurre en el sentido (5'— 3').



34 2. La célula y su estructura

helicasa
proteinas fija- N
g

doras de DNA ™ K
DNA Pol Ili

3 ligasa 5'
5 3
cadena cadena
leader inversa

Fig. 2.15 Replicacion del DNA de doble cadena. En primer lugar el DNA bicate-
nario se desespiraliza mediante una helicasa, formandose una horquilla de replica-
cién. 1 Las cadenas monocatenarias de DNA se estabilizan por proteinas que se
unen al DNA (SSB, single strand binding). Una cadena (la “leader”) se replica
mediante la DNA-polimerasa Il (DNA pol i) de 3’ a 5’ (replicacion continua). 2 La
otra hebra ha de replicarse en sentido contrario y, por tanto, de forma discontinua.
Se inicia con la sintesis de un fragmento corto de RNA, que actia como molécula
starter (RNA-primer) o iniciadora. Aqui esta implicada una primasa. 3 La DNA pol I
sintetiza una cadena de DNA a continuacién del RNA. 4 A continuacion se elimina el
RNA por una exonucleasa y el hueco se rellena por la DNA-polimerasa | 5y se cie-
rra por la DNA-ligasa (de WEHNER, R., W. GEHRING. Zoologie, 22 ed., Thieme,
Stuttgart, 1990).

Se ha establecido que la nueva sintesis de las dos cadenas no se realiza
s6lo en una direccion, sino que a partir de un punto de iniciacién se enca-
mina en ambas direcciones en cada uno de los filamentos. Un mecanismo
bidireccional de este tipo supone la existencia de dos centros de replica-
cién en una molécula de DNA. La sintesis de las dos nuevas cadenas tiene
lugar por tanto en las dos horquillas que aparecen en la desespiralizacién
de la doble cadena. La duplicacién del cromosoma de E. coli requiere
aproximadamente 40 min. Las células de E. coli, en condiciones favora-
bles, se multiplican, no obstante, con un tiempo de duplicacién de 20 min.
Este hecho se explica por el descubrimiento de que en los dos cromoso-
mas hijos se inicia ya un nuevo ciclo de division antes de que se cumpla
el primero.
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Fig. 2.16 Replicacion del cromosoma circular bacteriano y division de la célu-
la bacteriana. Esta representacion se basa en el mecanismo unidireccional de la
replicacion det DNA, esto es, en la presencia de tan sélo un centro de replicacion.

Del mecanismo de replicacion se dispone de conocimientos mucho mds
detallados a los que aqui se pueden ofrecer. También existen diferencias
considerables entre los mecanismos de replicacion de fagos, plasmidos y
bacterias. Para profundizar hay que recurrir a la bibliografia de la Biologia
Molecular.

Tamaiio genémico y nimero de cromosomas. El tamafio genémico de
las bacterias se diferencia de una especie a otra, en un rango que va de 0,6
hasta 13-10° pares de bases (pb). La mayoria de los genomas tiene el
mismo tamafio que ¢l de Escherichia coli, esto es, 4,6-10°kb. El nimero
de genomas por célula difiere igualmente de una especie a otra y depende
de las condiciones de cultivo. Células de Escherichia coli que crezcan en
cultivo estdtico tienen de 2 a 4 genomas por célula, mientras que Azo-
tobacter chroococcum tiene de 20 a 40 y Desulfovibrio gigas de 10 a 15.
(A efectos comparativos, citemos algunos tamafios genémicos de eucario-
tas: Neurospora crassa 19-10° pb, Aspergillus niger 40-10° pb, el hombre
2,9-10° pb y Zea mayvs 7-10° pb.)

Hibridacién DNA-DNA: homologia de secuencias en los DNA de espe-
cies distintas. Tal como se ha indicado anteriormente, al calentar DNA
aislado se separan las dos cadenas de nucledtidos por rotura del enlace de
los puentes de hidrégeno. Esta desnaturalizacién del DNA con formacién
de cadenas aisladas puede invertirse mediante un enfriamiento lento. En
este proceso tiene lugar el apareamiento y reasociacién de los fragmentos
complementarios. Si se juntan fragmentos cortos de DNA desnaturalizado
(fundido) de dos especies bacterianas distintas, aunque “emparentadas”,
por encima del punto de fusién y se van enfriando, tendra lugar entonces
una reasociacién; se denomina molécula heterodiplex a las cadenas
dobles de DNA compuestas por cadenas sencillas de dos organismos dis-
tintos. Naturalmente, para poder seguir la formacién de las moléculas
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heterodiplex experimentalmente, hay que marcar el DNA de una de las
bacterias, bien con un isétopo pesado o con uno radioactivo.

Si se hace crecer una bacteria, por ejemplo, en agua pesada (D,O) se formard DNA
pesado y se podrd seguir la formacion del heterodiplex por centrifugacién en gra-
dientes de CICs, del mismo modo que en el experimento de MESELSON y STAHL.
También se puede cultivar en un medio con C o *P y marcar asf su DNA. Si se
ponen en contacto fragmentos largos de DNA desnaturalizado (de la bacteria A no
marcada con “C) con fragmentos cortos del DNA desnaturalizado (de la bacteria
B marcada con "C), se enfria lentamente y se filtra a través de un filtro que reten-
ga los filamentos largos, pero que deje pasar a los cortos, las moléculas heterodu-
plex quedaran fijadas al filtro. La radioactividad que se retiene durante la filtracion
es tanto mayor cuantos mis fragmentos radioactivos (B) se hayan unido a los frag-
mentos A. Por tanto. la radioactividad depende de si las secuencias de bases del
DNA de la bacteria A son totalmente iguales, bastante iguales o totalmente dife-
rentes a las de la bacteria B. Por ello, la reasociacion DNA-DNA representa un
método para determinar el grado de homologia en las secuencias de DNA de dis-
tintos origenes. Se realiza un experimento control con moléculas de DNA de la
misma bacteria (una muestra marcada y otra no) al que se le da el grado arbitrario
de 100. El grado de reasociacion de moléculas de DNA de distintas cepas se expre-
sa en porcentajes de este valor. Los métodos usuales para determinar las homolo-
gias de DNA entre cepas distintas de bacterias se han modificado muchas veces,
pero se basan en el mismo principio de la formacién de heterodiplex: uno de los
dos tiene siempre que estar marcado.

La homologia en las secuencias del DNA, esto es, la concordancia en la
secuencia de bases en las moléculas de DNA de dos cepas bacterianas dis-
tintas, es tanto mayor cuanto mds proximas estdn las dos cepas. Este pro-
cedimiento es util para comparar cepas y especies préximas; entre géne-
ros no relacionados el grado de homologia es demasiado bajo como para
poder demostrar la formacién de heterodiplex. El DNA monocatenario
también puede reasociarse con RNA. Con los métodos descritos se puede,
pues, medir también homologias de bases entre el DNA y el RNA.

Plasmidos. Muchas bacterias tienen ademds del DNA cromosémico un
DNA extracromosdmico. que se presenta igualmente como una doble
cadena circular y cerrada. Estos elementos constituidos por DNA. de
replicacién auténoma, se denominan pldsmidos. Algunas bacterias dispo-
nen de plasmidos lineales (véase pag. 527 y siguientes).

2.2.2 Citoplasma, proteinas y ribosomas

El citoplasma se separa hacia la pared celular mediante una membrana
citoplasmética. En él se encuentran las inclusiones celulares (vesiculas,
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grana), incluido el nicleo. La microscopia electronica y las investigacio-
nes bioquimicas han puesto de manifiesto que el citoplasma no constituye
una solucidén homogénea de proteinas, sino que estd atravesado por nume-
rosas membranas, que contiene diversos tipos de cuerpos membranosos y
que el resto estd ocupado por una sustancia plasmadtica bdsica y por ribo-
somas. Centrifugando a 100 000 g durante varias horas pueden separarse
el citoplasma diluido en un medio acuoso, la fraccién “soluble”, que con-
tiene predominantemente enzimas solubles y dcidos ribonucleicos (RNA)
solubles, y una fraccién particulada, que junto a las membranas contiene
sobre todo ribosomas. Los enzimas solubles catalizan un gran nimero de
reacciones de degradacién y de sintesis. Los dcidos ribonucleicos solubles
(RNA mensajero -m— y el RNA de transferencia —t—) y los ribosomas
estdn implicados en la biosintesis proteica.

Proteinas. Estdn compuestas por aminodcidos, unidos entre si segiin una
secuencia definida mediante enlaces peptidicos para formar una cadena
polipeptidica. Estas *cadenas polipeptidicas presentan una disposicién
espacial (conformacién) perfectamente definida. Esta estructura se estabi-
liza mediante enlaces adicionales: por enlaces covalentes (de valencia
principal) y enlaces no covalentes (valencias secundarias) (Fig. 2.17).

Segiin la participacion de los distintos tipos de enlace se diferencian dis-
tintos grados de estructura: la estructura primaria de una proteina queda
definida por el niimero y la secuencia de aminodcidos unidos covalen-
temente. La cadena polipeptidica adquiere a través de puentes de hidrége-
no entre los dtomos de oxigeno del carbonilo y los de nitrégeno de los gru-

Fig. 2.17 Posibles enlaces intramoleculares entre distintos fragmentos de ca-
denas polipeptidicas. (a) enlace disulfuro covalente; {b) puente de hidrégeno;
(c) enlace apolar (hidréfobo); (d) enlace idnico (segun F. Lynen, Naturw. Rdsch. 23,
266 [1970]).
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pos amida una estructura secundaria, ya sea una ordenacién helicoidal
(o-hélice) o en estructura de hoja plegada. Debido al efecto reciproco
entre los diversos grupos laterales de la cadena polipeptidica se estabiliza
una estructura espacial superior, que se denomina estructura terciaria.
En su formacién participan otros puentes de hidrégeno, enlaces iénicos y
enlaces apolares (hidr6fobos). Los enlaces cruzados en la misma cadena
polipeptidica pueden ser también covalentes, por ejemplo, los enlaces
disulfuro que surgen tras la oxidacién de los grupos SH. Por Gltimo, pue-
den formarse agregados por interaccién entre diversas cadenas polipepti-
dicas. La estructura de una proteina a partir de un nimero determinado de
cadenas polipeptidicas (subunidades) se denomina estructura cuaterna-
ria. En condiciones fisioldgicas las proteinas se encuentran en una fase
acuosa. Como consecuencia, también se establecen interacciones entre las
proteinas y los dipolos del agua. Los grupos polares estdn hidratados. Los
factores que modifican las cargas de las proteinas (la concentracién en
iones H*, Ca®, Mg*, K*, etc.) repercuten por tanto inevitablemente en el
grado de hidratacién y con ello en el estado de las proteinas.

Ribosomas. Los ribosomas son los lugares de la sintesis proteica. En las
micrograffas electrénicas se reconocen como particulas en el citoplasma.
Las dimensiones de los ribosomas de las bacterias son de 16 x 18 nm. Del
80 al 85% del RNA bacteriano esti en los ribosomas. Ya que los riboso-
mas intactos tienen una velocidad de sedimentacién en la ultracentrifuga
de 70 unidades SVEDBERG, se habla de ribosomas 70S. Los ribosomas cito-
plasmaticos de los eucariotas —con pocas excepciones— son algo mayores,
y se denominan ribosomas 80S.

Los ribosomas se componen de dos subunidades; en las bacterias se trata
de particulas 30S y 50S (Fig. 2.18), que unidas forman el ribosoma 70S.
Desde el punto de vista de las dimensiones y otras muchas propiedades,
los ribosomas de las bacterias se parecen a los de las mitocondrias y los
cloroplastos.

Una célula bacteriana tiene aproximadamente de 5000 a 50 000 riboso-
mas; el nimero es tanto mayor cuanto mds deprisa crece la célula. Durante
la sintesis proteica activa, en la célula pueden verse en micrografias elec-
trénicas de cortes finos cadenas de ribosomas ordenados regularmente. Se
trata de ribosomas alineados como perlas de un collar a lo largo de fila-
mentos de RNAm. A éstos se les denomina polirribosomas o polisomas.

Las diferencias entre los ribosomas de las bacterias (70S) y de los euca-
riotas (80S) son de importancia decisiva para combatir enfermedades
infecciosas: algunos antibidticos interfieren o impiden la sintesis proteica
que transcurre en los ribosomas 70S, y no afectan a la funcién de los ribo-
somas 80S (pag. 225).
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Fig. 2.18 Ribosomas de las bacterias. La electromicrografia de la izquierda muestra
los ribosomas de E. coli. Los ribosomas intactos 70S se sefalan con tres puntas de fle-
cha, las particulas 50S con dos y las 30S con una. El segmento tiene una longitud de
100 nm (foto: E. SPiEss). La parte derecha de la figura muestra la composicion de los
ribosomas en subunidades y en moléculas ribosomicas de RNA y proteinas.

Constitucion del RNA. El 4cido ribonucleico se diferencia del DNA tanto
por sus constituyentes como por su estructura secundaria. La espina dor-
sal del filamento polinucleotidico estd formada por ribosa y 4cido fosféri-
co. Las bases presentes son también adenina, guanina y citosina, pero en
lugar de la timina se encuentra el uracilo. Ademds el RNA tiene otras
varias bases raras (pseudouracilo). En la célula el RNA es de una sola
cadena; el apareamiento de bases es sélo parcial.

Transcripcion del DNA. En la sintesis proteica se transfiere indirecta-
mente la informacién contenida en el DNA, a través del RNA. Esta trans-
ferencia de informacién del DNA al RNA se denomina transcripcion. La
molécula resultante de RNA es el RNA mensajero, abreviadamente
RNAm. Es de una sola cadena. La sintesis del RNAm se realiza en una
sola de las dos cadenas del DNA, en la cadena codificante, inicidndose en
su extremo 3’. El RNAm es directamente complementario de la cadena de
DNA codificante. Por tanto, durante la transcripcién simplemente se copia
la secuencia de bases del DNA. El enzima sintetizador del RNAm es una
proteina relativamente grande. Estd compuesta por varias subunidades
(SU), en E. coli de dos SU q, otra B y otra 8’ (abreviatura 0B8’). Esta
RNA-polimerasa requiere para el inicio de la sintesis de otra SU, el factor
sigma (o). Este participa en el reconocimiento del punto de inicio del frag-
mento de DNA que ha de transcribirse y que se conoce como promotor.
Posteriormente el factor ¢ ya no es indispensable. En la transcripcion se
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abre la doble hélice del DNA. La figura 2.19 representa este proceso. La
sintesis de RNA se detiene cuando se alcanza un terminador, constituido
por una determinada secuencia de bases del DNA. Frente a la transcrip-
cién se sitda la traduceidn, el verdadero proceso de transformacién de la
secuencia de nucleétidos en la de aminodcidos.

repli- transcripcion traduccion
DNA m— PR o ANAM proteina

i0 ——
cacion transcripcion inversa

El codigo genético. Cada gen estd representado por un fragmento con-
creto de la molécula de DNA. La informacién especifica del gen estd
determinada por la secuencia de bases en la cadena de DNA, el orden de
estas bases. La escritura en la que estd cifrada la informacién de los genes
en el DNA dispone por tanto de cuatro signos: las bases adenina (A), gua-
nina (G), timina (T) y citosina (C). En la escritura del RNAm aparece el
uracilo (U) en lugar de la timina.

La especificidad de la proteina enzimadtica, cuya sintesis ha sido dirigida
por los genes, se basa en la secuencia de los aminodcidos en las cadenas
polipeptidicas. La secuencia de aminoacidos determina también la estruc-
tura espacial, la llamada conformacién, de la proteina (estructura secun-
daria, terciaria y cuaternaria).

Entre Ia escritura de los dcidos nucleicos y la de los aminodcidos ha de
existir un cédigo o clave de traduccion. La secuencia de tres nucledtidos,
triplete o codon, determina un aminoacido. La secuencia de los tripletes
en el dcido nucleico determina la secuencia de los aminoacidos en la cade-
na polipeptidica; ésta es por tanto la imagen colinear del 4dcido nucleico.
La ordenacién de los tripletes permite 64 posibilidades distintas de com-
binacién (Tab. 2.1). Si cada uno de los 20 amino4cidos estuviera codi-
ficado por un unico triplete, quedarian 44 posibilidades de combinacién
sin utilizar. Muchos aminodcidos estan codificados por dos o mds triple-
tes distintos. Los tripletes se leen a partir del inicio del RNAm contando
1,2,3; 1,2, 3;... Algunos tripletes tienen una significacién especial: AUG
codifica para el aminoacido metionina y actiia como codon de iniciacién.
Los tripletes UAA, UAG y UGA son codones sin sentido o codones de
stop (no codifican para ningiin aminoécido); son la seiial de final de la tra-
duccién de un fragmento del RNAm.

Sintesis proteica: la traduccién del RNAm. Los aminoacidos se retinen en
cadenas polipeptidicas siguiendo la secuencia determinada por los
tripletes del RNAm. En este proceso participan: el RNAm, el RNA de trans-
ferencia (RNALt), los ribosomas y algunos enzimas, el ATP y otros factores.
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Tab. 2.1 El cédigo genético. Los tripletes o codones determinan los 20 aminodci-
dos indicados. Los codones UAA, UAG y UGA determinan la finalizacién de la sin-
tesis proteica y se conocen como codones de terminacién. Se indican las abreviatu-
ras de los aminodcidos, con una y con tres letras. Existen muy pocas excepciones a
las reglas del codon, como p. ej. en los ciliados o en las mitocondrias. En E. coli el
codon de terminacién UGA codifica para el aminodcido selenocisteina, poco usual.

UAU Ala A alanina
uce UAC | Tyr Arg R arginina
} Leu |UCA Ser { JaA Stop Asp D éc. aspartico
uuG ucG UAG  Stop|UGG Trp é;g N asparagina
cuy ceu CAU | s |CGU Gl E dc glutdmico
His Gin - Q glutamina
ggg Leu 8?:2 Pro 8?2] (c:gg Arg Gly G glicina
] Gln His H histidina
cuG cce CAG CGG lle }  isaleucina
Leu L leucina
AUU ACU AAU ] Asn AGUJSer Lys K lisina
AUC | lle |ACC | [AAC AGC Met M metionina
AUA ACA AAA ] Lys |92 ] arg Phe F fenilalanina
AUG ~ Met [ACG AAG | Y3\ AGG Pro P prolina
Ser S serina
GUU GCU GAU] A GGU Thr T treonina
GUC | yai |GCC |zl | GAC | ASPlGGC Gly Trp W triptofano
GUA GCA GAA GGA Tyr Y ftirosina
GUG GCG GAG} Glu |Gaa Val V valina

En primer lugar los aminoécidos se activan a aminoacil-AMP con partici-
pacion del ATP:

aminodcido + ATP ———— aminoacil-AMP + PP,

Mediante el AMP los restos del aminoacil se transfieren al nucleétido ter-
minal de]l RNAt. La activacién y unién del aminodcido con el RNAt
correspondiente tiene lugar siempre a través de un enzima especifico, la
aminoacil-RNAt-sintetasa; ésta reconoce por una parte al aminoacido y
por otra al RNAt correspondiente. Existen 20 aminoacil-RNAt-sintetasas
distintas, una para cada aminodcido. Tal como se ha indicado existen
varios codones para algunos aminoécidos (se dice: “el c6digo genético es
degenerado”); para estos aminodcidos existen por tanto también varios
RNALt. Los distintos RNAt de un mismo aminoécido se denominan tam-
bién RNAt isoaceptores. La sintetasa correspondiente puede cargarse por
tanto con varios RNAt isoaceptores. El RNAt dispone de una zona que es
complementaria del triplete del RNAm (el anticodon). La unién de los
aminodcidos tiene lugar en los ribosomas (Fig. 2.19A y B). Empezando
por el extremo OH 5’ el ribosoma discurre a lo largo del RNAm; el ami-
nodcido es llevado por el RNAt al lugar que le corresponde y se une con
su grupo amino mediante un enlace peptidico al grupo carboxilo del ami-
noédcido antecesor. Al mismo tiempo que el RNAm es recogido por el
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Fig. 219 Esquema de la biosintesis proteica. La transferencia de la informacion
genética se realiza en dos pasos. En primer lugar se forma el RNAm en la cadena
codificante de DNA. Durante el traslado de los ribosomas (de izquierda a derecha) a
lo largo del RNAm se van acoplando los aminoacidos mediante el RNAt en la situa-
cién determinada por el triplete y se unen por enlaces peptidicos; A vision de con-
junto, B representacion detaliada.
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ribosoma va creciendo la cadena polipeptidica. Aparentemente, debido a
la secuencia de los aminodcidos y al tipo de sus cadenas laterales (grupos
hidréfobos e hidréfilos) determina una estructura con giros y enrolla-
mientos de la cadena polipeptidica.

Aparentemente se fijan siempre varios ribosomas simultdneamente al
RNAm y la misma matriz es la que se utiliza para la sintesis de varias
cadenas polipeptidicas. Este complejo de ribosomas y RNAm se denomi-
na también pelisoma.

Asi. la secuencia de nucledtidos del DNA representa un cédigo que deter-
mina la estructura especifica de las proteinas a través del RNAm. La trans-
ferencia de la informacién del DNA a las proteinas mediante el RNA se
ha calificado como “dogma central” de la Biologia Molecular. De este
modo se realiza la transferencia de la informacién genética en todos los
organismos. El proceso universal de transferencia de informacién en la
replicacién del DNA, en la transcripcién y en la traduccién se mdica con
flechas rojas en el esquema de la pag. 40. Este esquema es vélido para
eucariotas, procariotas y virus DNA. En algunos virus RNA éste se repli-
ca directamente.

Entre los virus RNA existen algunos en los que el RNA se replica directamente. En
algunos virus RNA oncogénicos (inductores de tumores) tiene lugar no obstante
una sintesis de DNA dirigida por el RNA; el RNA actiia como matriz para la sin-
tesis del DNA. La informacion contenida en el RNA virico se transtiere al DNA
mediante un proceso inverso al de la transcripcidn (por una transcriptasa inversa)
(pag. 40). El enzima puede aislarse de células con tumores de virus ARN. Tiene
utilidad en la manipulacién genética (apartado 15.5, Técnica molecular de clona-
ci6én). Cuando, por ejemplo. se aisla RNAm como portador de la informacién gené-
tica en Jugar del fragmento correspondiente de DNA, tiene que transformarse pri-
mero en DNA, y éste se incorpora al plasmido. Con ayuda de la rranscriptasa
inversa puede fabricarse in vitro el DNA deseado.

Transcripcion y traduccién son puntos de ataque para toda una serie de
antibidticos (véase también el apartado 6.6). Lo interesante en la accion de
estos antibidticos es su elevada especificidad y selectividad. El 4cido nali-
dixico (un compuesto de sintesis) y la novobiocina inhiben el desenrolla-
miento del DNA durante la replicacién y la transcripcidn. La rifampicina
inhibe a la RNA-polimerasa de los procariotas.

La sintesis proteica, especialmente la traduccién, se inhibe en los proca-
riotas mediante la estreptomicina, la neomicina, la eritromicina, las tetra-
ciclinas y el cloranfenicol, mientras que la cicloheximida y la toxina dif-
térica lo hacen sobre los eucariotas. La répida investigacién de los suce-
sos moleculares en el curso de la sintesis proteica se debe en gran parte a
la investigacion de los mecanismos de actuacion de los antibidticos.
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2.2.3 Membranas

Membrana citoplasmatica. La membrana citoplasmatica bacteriana se
ve en cortes ultrafinos de bacterias fijadas con tetréxido de osmio como
formada por varias capas; dos capas osmidfilas, y por tanto oscuras, de 2-
3 nm de grosor incluyen a otra mds clara de 4-5 nm. Las membranas de
las bacterias, animales y plantas tienen una estructura muy similar; pare-
ci6 por eso adecuado hablar de una membrana elemental o membrana uni-
taria (“unit membrane”).

La membrana citoplasmadtica puede aislarse mediante choque osmético de
protoplastos obtenidos con lisozima. Es rica en lipidos, sobre todo fosfo-
lipidos (Tab. 2.2). Las membranas suponen del 8-15% del peso seco celu-
lar, y contienen del 70 al 90% de los lipidos.

La membrana citoplasmatica consta de una doble capa de lipidos. Los
extremos hidréfobos de los fosfolipidos y los triglicéridos se orientan
hacia dentro y las “cabezas” hidrdéfilas hacia fuera. La membrana se esta-
biliza por interacciones hidréfobas entre residuos de 4cidos grasos de los
lipidos y por interacciones electrostaticas entre sus cabezas hidréfilas. En
estas capas dobles se introducen protefnas: las proteinas integrales de la
membrana citoplasmadtica, “nadan” en la doble capa. Otras proteinas estin
ancladas en la membrana y se las denomina proteinas periféricas de la
membrana (Fig. 2.20). Algunas membranas parecen estar recubiertas por
una red de moléculas proteicas alargadas en uno o en los dos lados de la
membrana.

Hay que imaginarse la membrana citoplasmdtica como una estructura
bastante blanda, pldstica, casi fluida: las membranas que estdn aisladas
tienden a fusionarse en pequeiias vesiculas cerradas; los fragmentos se
funden en sus cantos.

[a membrana citoplasmadtica tiene funciones metabélicas decisivas. Es la
barrera osmdtica de la célula y controla la entrada de sustancias en la célu-

Tab. 2.2 Componentes de las membranas de Micrococcus luteus (lysodeikti-
cus) y de bacterias fototrofas.

Componentes en % del peso seco de las membranas
de M. luteus de bacterias rojas
Lipidos 28-37 40-50
neutros 9 10-20
fosfolipidos 28 30
Proteina 50 50

Hexosas 15-20 5-30
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proteina
integral

proteina
periférica

Fig. 2.20 Modelo de la membrana citoplasmatica. En la membrana lipidica se
incluyen las proteinas integrales. Las proteinas periféricas Gnicamente estan ancla-
das en la superficie de la membrana. En la parte superior se indican las cadenas late-
rales de poli u oligosacaridos, que poseen algunas membranas.

la, y también su salida. Es el lugar donde se encuentran los sistemas de
transporte activo y los sistemas de las permeasas especificas. La doble
capa lipidica constituida por fosfolipidos supone diferentes grados de
resistencia a ser atravesada por diversas sustancias. Las velocidades de’
difusion indicadas en la figura 2.21 muestran que las sustancias no pola-
res, hidrofébicas pueden difundir facilmente a través de las capas que
constituyen la membrana citoplasmdtica, pero practicamente no pueden
pasar los iones. El transporte de sustratos al interior de la célula (influjo)
y de salida al exterior (eflujo) viene determinado por proteinas integrales
de membrana, siendo cada una especifica de un dnico sustrato o de un
grupo relacionado de sustratos.

Los enzimas del transporte de electrones y de la fosforilacién oxidativa,
que en los eucariotas estdn en las mitocondrias, en las bacterias se locali-
zan en, o junto a, las membranas. Los citocromos, proteinas sulfoférricas
y otros componentes del transporte de electrones se encuentran Unica-
mente en la membrana. Respecto a la localizacién de los componentes
individuales, la membrana citoplasmdtica es asimétrica. Por ejemplo,
algunos citocromos y otras protefnas implicadas en el transporte de elec-
trones se localizan en la cara externa de la membrana, sin embargo la
ATP-sintasa se encuentra en la cara interna (apartado 7.4). Otros procesos
biosintéticos, como la sintesis de los componentes de la pared celular y de
la cdpsula, y la excrecion de exoenzimas, también son probablemente fun-
ciones de la membrana. Por tltimo, es muy probable también que el cen-
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moléculas no polares, hidréfobas N, O., benceno,
CHs, N2O, Ho

moléculas polares, pequefas, H-0, urea,

no cargadas glicerina, CO-

moléculas polares, grandes, glucosa, sacarosa

no cargadas
jones Na*, K*, Mg?*, Ca?
HCOjs-, CI-, HPO,*

moléculas polares, grandes, glucosa-6-fosfato®
cargadas ATP*, aminoacidos

Fig. 2.21 Permeabilidad de una doble capa lipidica frente a moléculas diver-
sas. Los coeficientes de difusion (cm/s) de los iones son de un orden de magnitud 8
o 10 veces inferior que el del oxigeno o del benceno.

tro de la replicacion del DNA esté localizado en la membrana, y los fla-
gelos tienen aqui su punto de anclaje.

Membranas intracitoplasmaticas y lamelas. En algunas bacterias la
membrana engloba al citoplasma sin pliegues ni invaginaciones. En otras
bacterias la membrana estd invaginada, atraviesa el citoplasma o forma
cuerpos membranosos. En la mayoria de las bacterias se han descrito
mesosomas. No obstante, es muy probable que se trate de artefactos en las
preparaciones.

En Nitrobacter, Nitrosomonas y Nitrosococcus se ven paquetes de lame-
las. compuestos por vesiculas planas paralelas, algunas de las cuales estdn
conectadas con 1a membrana citoplasmatica (Fig. 2.22 y 2.24).

Las bacterias rojas fototrofas son especialmente ricas en membranas intra-
citoplasmaticas. En cortes ultrafinos se ven los sistemas de membranas
fotosintéticos intracitoplasmadticos como tubos, vesiculas o pilas. En Rho-
dospirillum rubrum o en Chromatium la luz celular esta rellena de vesicu-
las densamente apiladas dispuestas esféricamente (véase Fig. 2.23). Estas
vesiculas se originan seguramente por invaginacion y crecimiento tubular
de la membrana citoplasmaética. Por constriccidn de estos tibulos a inter-
valos regulares quedan estranguladas las vesiculas, aunque sin quedar
totalmente separadas. Tan s6lo al romper y homogeneizar la célula que-
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Fig. 2.22 Micrografia electrénica de una bacteria marina oxidadora del nitrito,
Nitrosococcus oceanus. A y C cortes ultrafinos (fijacién con OsQ,) y B preparacion
conseguida por criofractura (A y B: 22 000 aumentos; C: 81 000 aumentos) (de
Remsen, C.C., F.W. VaLols, SW. Watson: J. Bacteriol. 94 [1967] 422) Cm = mem-
brana citoplasmatica; DI = lamelas dobles; P¢ = pared celular.
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Fig. 223 Los pigmentos fotosintéticos de las bacterias rojas fotosintéticas van
ligados a membranas intracitoplasmaticas. Las diferentes especies bacterianas
incrementan de distintos modos las superficies membranosas. En Chromatium okenii
estas estructuras tienen aspecto vesicular y se denominan vesiculas o cromatéforos A.
Thiocapsa pfennigii dispone de membranas fotosintéticas tubulares B. En
Ectothiorhodospira mobilis \as membranas estan replegadas varias veces y se presen-
tan en forma de paquetes de lamelas C. Cr = cromatoéforos; PL = paquetes de lamelas;
Ps = granulo de polisacarido; S = gota de azufre; T = membranas fotosintéticas tubula-
res; Pc = pared celular. (A: Foto G. Kran; B: Foto K. EimHyELLEN; C: de Remsen, C.C.,
S.W. WaTsoN, J.B. WaTERBURY, H.G. TRUPER: J. Bacteriol. 95 [1968] 2374.)



2.2 La célula procariota 49

Mc Pci b Pce

Fig. 2.24 Ectothiorhodospira mobilis con paquetes de lamelas fotosintéticas.
Micrografia electronica (150 000 aumentos) de un corte ultrafino. Mc = membrana
citoplasmatica; PL = paquetes de lamelas; R = ribosomas; Pce = capa externa de la
pared celular; Pci = capa interna de la pared celular; |; e |, = capas intermedias exter-
na e interna transparentes a los electrones (de Remsen, C.C., S.W. Watson, J.B.
WaTERBURY, H.G. TRUPER: J. Bacteriol. 95 [1968] 2374).

dan libres las vesiculas como esférulas aisladas, que también se denomi-
nan “‘cromat6foros”. En otras bacterias rojas las vesiculas estan muy apla-
nadas y se apilan ordenadamente (véase Fig. 2.23 y Fig 2.24), por lo que
en analogia con los cloroplastos de las plantas verdes se denominan tam-
bién pilas de tilacoides.

Las membranas fotosintéticas tienen una constitucion y composicion
semejantes a la de la membrana citoplasmadtica (Tab. 2.2), y son portado-
ras de los pigmentos de captacién de luz (bacterioclorofilas y carotenoi-
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des) asi como de los componentes de los sistemas fotosintéticos de trans-
porte de electrones (citocromos, ubiquinona) y de fostorilacién.

2.2.4 Pared celular

La pared celular de las bacterias no es rigida como una esfera de acero,
sino delgada y elastica como la cubierta de cuero de un balon de futbol.
Igual que la cdmara hinchada de un baldn, el protoplasto totalmente lleno
de la célula confiere una cierta rigidez. La presion interna o turgencia estd
determinada osméticamente. La barrera osméticamente activa es la mem-
brana citoplasmdtica; es semipermeable y controla la entrada y salida de
sustancias disueltas. En contraposicion, la pared celular es permeable a las
sales y numerosas sustancias de bajo peso molecular.

Plasmélisis. Normalmente la concentracién de azicares y sales, que son
osmdticamente activas, es superior en el interior de las células que en el
exterior; el valor osmético del contenido celular es equivalente al de una
disolucién al 10-20% de sacarosa; la célula capta tanta agua como le per-
mite la pared celular. Si se eleva el valor osmético del medio externo a
niveles superiores al del contenido celular, por adicion de azicares o urea,
por ejemplo, entonces se le extrae el agua a la célula y el protoplasto se
encoje, por lo que la membrana citoplasmatica se separa de la pared celu-
lar. Este proceso que tiene lugar en un medio hiperténico se denomina
plasmdlisis. Esta contraccién del protoplasto permite demostrar en células
bacterianas grandes, que la membrana citoplasmadtica estd rodeada por una
pared celular. La pared celular y la membrana citoplasmdtica pueden
tefiirse también con el colorante basico hidrosoluble azul Victoria.

Tincion de Gram. Es evidente también que la pared celular es responsa-
ble de la tincién de Gram. La propiedad de tefiirse o no de violeta oscuro
segun la tincién introducida por GRaM (1884) es una caracteristica taxo-
ndmica importante, con la que se correlacionan también otras propiedades
de las bacterias. El procedimiento de la tincién de Gram se inicia con una
tincion de las células bacterianas fijadas mediante el colorante bdsico cris-
tal violeta. A continuacion se trata con una disolucién de yodo. El yodo
forma una laca con el cristal violeta, que es insoluble en agua y sélo me-
dianamente soluble en alcohol o acetona. Las células se tratan después con
alcohol, o se “diferencian”: las células Gram positivas retienen ¢l com-
plejo colorante-yodo y quedan azules, las células Gram negativas son
decoloradas por el alcohol. Estas tiltimas se hacen visibles mediante una
coloracién de contraste con otro colorante (fucsina).

Si se tratan con lisozima células Gram positivas después de la tincion, se
ve que los protoplastos siguen tefiidos, pero pierden el colorante si se las
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trata con alcohol. Las esporas en germinacion de Bacillus subtilis y las pri-
meras generaciones posteriores a la germinacion se comportan como
Gram negativas. Hasta mds tarde no adquieren el caricter Gram positivo.
Los resultados indican que el complejo del colorante se localiza en, o
sobre, el protoplasto, y que la pared celular de las bacterias Gram positi-
vas es la que impide la extraccién del colorante.

Constitucién de la pared celular bacteriana. Para comprender la cons-
titucion de la pared celular bacteriana indicaremos su semejanza estructu-
ral con los polimeros de la B-p-glucosa, celulosa y quitina.

La celulosa es ¢l componente bésico de las paredes celulares de las plan-
tas superiores ¢ inferiores, de las algas y de los oomicetos. La celulosa no
estd difundida entre las bacterias como material de la pared celular, pero
por ejemplo, mantiene las células de Sarcina ventriculi juntas formando
grandes paquetes. También es excretada al medio por Acetobacter aceti
subsp. xylinum, en forma de fibrillas delgadas, y le confieren al “myco-
derma aceti” una consistencia como de cuero.

CH,O0H CH,OH CH,0H
¢} (0] O OH
OH 0| OH o|¢ OH
HO
OH OH n OH
celulosa

La quitina es el esqueleto externo de los artrépodos y otros grupos ani-
males. Es el constituyente esencial de la pared celular de grandes grupos de
hongos (basidiomicetos, ascomicetos y zigomicetos). La unidad de la qui-
tina es la N-acetilglucosamina; estos mondmeros estin unidos entre sf
—igual que la glucosa en la celulosa— mediante uniones 8-1.4 glucosidicas.

quitina

El esqueleto de la pared celular bacteriana estd constituido igualmente por
un polimero ampliamente uniforme, el glucopéptido mureina. Esta ma-
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cromolécula es un heteropolimero formado por cadenas en las que se
alternan N-acetilglucosamina (GlcNac) y un éter lactico de la V-acetilglu-
cosamina, el dcido N-acetilmuramico (MurNac) unidos mediante enlaces
B-1.4 glucosidicos.

Estas cadenas de heteropolimeros son rectas y no ramificadas, constituyen-
do la estructura bésica de la mureina. Los eslabones de dcido murdamico se
unen a través del grupo lactilo a aminodcidos mediante enlaces peptidicos.
Entre los aminoécidos tipicos de la murefna se cuentan L-alanina, dcido D-
glutdmico, dcido m-diaminopimélico (Dpm) o L-lisina y p-alanina. Los dia-
minodcidos m-diaminopimélico (o LL) y la LL-lisina tienen un papel impor-
tante en el entramado intramolecular, ya que con los dos grupos amino pue-
den formar enlaces peptidicos, y unir asi dos cadenas de heteropolimeros
(Fig. 2.25). En lugar del 4cido diaminopimélico o lisina pueden aparecer
ornitina y dcido diaminobutirico. A través de estas uniones peptidicas se
unen entre si las cadenas de heteropolimeros para formar una molécula
gigante, el saculo de mureina. El modelo clasico, segiin el cual se ve a las
cadenas de heteropolimeros como fibras circulares cerradas, que se orientan
en la pared celular de una bacteria bacilar como el cerco de un tonel o per-
pendicularmente, ya no es aplicable. Los heteropolimeros tienen mds bien
una longitud de cadena que tan s6lo corresponde a un décimo o menos del
perfmetro de una bacteria. Hay que suponer que cadenas de 50 a 500 disa-
cdridos (GleNac + MurNac) se unen mediante enlaces peptidicos y que for-
man una red menos regular de lo que se habia supuesto en un principio. El
espacio limitrofe con la membrana citoplasmatica, ¢l espacio periplasmico,
tiene aparentemente una consistencia gelatinosa.

Merece especial atencion el que la pared celular bacteriana contiene sus-
tancias que no se presentan ni en las plantas ni en los animales: la secuen-
cia alternante de N-acetilglucosamina y N-acetilmurdmico, el dcido m-dia-
minopimélico (Dpm) y las formas D de la alanina (Ala) y del dcido glutd-
mico (Glu), aminodcidos que no se presentan en las proteinas. En estos
elementos estructurales brindan las bacterias un “tendén de Aquiles™ para
la terapia médica; las bacterias se diferencian esencialmente de animales
y plantas en los componentes y estructura, asi como en las reacciones
implicadas en la sintesis de la pared celular. Los agentes terapéuticos que
afecten especificamente sélo a la pared celular bacteriana y a su sintesis,
deben ser inocuos para el organismo superior hospedador.

La presencia de una capa de glucopéptido en las paredes celulares es una
caracteristica general de todas las eubacterias dentro de los procariotas.
Tan sélo las arqueobacterias y otros pequefios grupos y especies no for-
man glucopéptidos del tipo descrito.

El saculo de mureina constituye el esqueleto de la pared celular. y en €]
se incrustan, o se depositan sobre €1, una serie de sustancias. Las bacterias
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Fig. 2.25 Estructura de la mureina de Escherichia coli. Las cadenas de hetero-
polimeros formadas por una secuencia alternante de N-acetilglucosamina {GlcNac)
y acido N-acetilmuramico (MurNac) estan unidas entre si por enlaces peptidicos. En
la parte izquierda de la figura se representa aumentado el muropéptido encuadrado
en la parte derecha. Las fiechas rojas sefalan los enlaces hidrolizados por la lisozi-
ma (muramidasa) y por una muroendopeptidasa especifica. La figura inferior a la
derecha da una representacion en perspectiva de las cadenas formadas por GlcNac
(G) y MurNac (M) y sus interconexiones.

Gram positivas se diferencian de las Gram negativas tanto en lo que se
refiere a la constitucion del esqueleto bdsico como a las sustancias acce-
sorias de la pared celular.

La pared celular de las bacterias Gram positivas. En las bacterias
Gram positivas la red de mureina supone del 30 al 70% del peso seco de
la pared celular (40 capas de grosor). En lugar de 4cido meso-diaminopi-
mélico es frecuente la presencia de dcido LL-diaminopimélico o de lisina.
En Staphylococcus aureus las cadenas tetrapeptidicas del dcido murdmico



54 2. lLacélulay su estructura

estdn unidas por cadenas interpeptidicas (p. ej. cadenas de pentaglicina).
Los aminoacidos implicados varian de una especie a otra. La constitucién
del esqueleto es caracteristica de la especie y constituye una buena carac-
teristica taxondmica. En la pared celular de las bacterias Gram positivas
los polisacaridos, en el caso de que los haya, estdn unidos por enlaces
covalentes. El contenido proteico es bajo. Con frecuencia se encuentran
acidos teicoicos; son cadenas de moléculas de glicerina o ribitol esterifi-
cadas entre si por puentes fosfato. Los dcidos teicoicos se unen probable-
mente a la mureina a través del fosfato formando una amida.

La pared celular de las bacterias Gram negativas. En las bacterias
Gram negativas la red de mureina presenta una sola capa (Fig. 2.25) y
supone menos del 10% del peso seco de la pared celular (en Escherichia
coli B). La mureina contiene siempre tinicamente meso-diaminopimélico
y nunca lisina, y no se encuentran puentes interpeptidicos. La constitucién
del saco de mureina es igual en todas las bacterias Gram negativas. Junto
a este esqueleto se encuentran grandes cantidades de lipoproteinas, lipo-
polisaciridos y otros lipidos, que parecen estar pegados a la estructura de
mureina. Estan unidos covalentemente y representan hasta el 80% del
peso seco de la pared celular. Parece ser que para mantener la estabilidad
de la capa de lipopolisacdridos es imprescindible el i6n Ca*. En muchas
bacterias Gram negativas la capa de mureina se hace accesible al enzima
lisozima que la destruye, cuando se han tratado con EDTA para eliminar
los iones Ca®*, Este agente quelante libera una parte de los lipopolisacari-
dos. Hasta ahora no han podido demostrarse dcidos teicoicos.

Accion de la lisozima y la penicilina. El esclarecimiento de la estructura
de la pared celular y de la mureina debe agradecerse en primer lugar a la
investigacion de la accién de la lisozima y la penicilina sobre las bacternias.
La lisozima descubierta por FLEMING (1922) es un enzima bactericida que
se encuentra en el liquido lagrimal, secreciones nasales y en la clara de
huevo; también se ha aislado lisozima de bacterias (Escherichia coli,
Streptomyces) y bacteriéfagos. La accion de la lisozima sobre una sus-
pensién de bacterias Gram positivas se manifiesta por un aclaramiento
rapido de la suspension. Micrococcus luteus (lysodeikticus) ya se lisa con
1 ug de lisozima/ml. Para lisar células de Bacillus megaterium hacen falta
50 pg/ml y muchas bacterias Gram negativas se lisan dnicamente cuando
se afaden agentes quelantes (EDTA).

La lisozima rompe el enlace glucosidico de la mureina entre el atomo del
CI del acido acetilmurdmico, y el C4 de la N-acetilglucosamina, y des-
compone la cadena mucopolisacdrida al disacdrido GlcNac-MurNac
(véase Fig. 2.25). La lisozima es por tanto una (N-acetil-)muramidasa.

Puede impedirse la lisis total de las células bacterianas si se deja que el
proceso tenga lugar en una solucién isoténica o ligeramente hiperténica de
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Fig. 2.26 Obtencidn de protoplastos y vesiculas de membranas mediante el
tratamiento con lisozima.

sacarosa (0,1-0,2 molar). Entonces por accién de la lisozima se forman
“protoplastos” redondeados (Fig. 2.26) que son extraordinariamente sen-
sibles a la presion osmética. Son estables en medios hiperténicos e isotd-
nicos; en medios hipotonicos estallan y dan lugar a los llamados *“*ghosts™
(“fantasmas”, restos de la membrana citoplasmatica). Deben llamarse pro-
toplastos inicamente a aquellas células redondeadas en las qué se ha com-
probado que no tienen restos de pared celular, en las que por tanto no
puede demostrarse la presencia de dcido murdmico ni del aminodcido de
la pared celular dcido diaminopimélico, no presente en las protefnas. La
pérdida de la pared celular no influye en el metabolismo; los protoplastos
respiran igual que las células intactas. esporulan si el proceso de esporu-
lacion se habfa iniciado anteriormente, pero los fagos no se adsorben.

Ademds de la lisozima existe un gran ndimero de enzimas capaces de des-
truir la estructura de la mureina. La mayoria de las muroendopeptidasas
obtenidas a partir de bacterias rompen con gran especificidad los enlaces
peptidicos de las uniones transversas. Una endopeptidasa aislada de E.
coli rompe la unién p-alanil-m-Dpm (indicado en Fig. 2.25). Otros enzi-
mas rompen en otros puntos.

El antibidtico penicilina actia principalmente sobre bacterias Gram posi-
tivas (estafilococos y neumococos), pero también sobre muchas células
Gram negativas (gonococo, meningococo, Enterobacteridceas) matdndo-
las. Esta accidn bactericida se reduce exclusivamente a las bacterias en
crecimiento; las células en reposo no resultan en absoluto afectadas. La
modificacién més notable que se observa como consecuencia de la accion
de la penicilina es la formacion de formas L, que surgen a partir de las
células tratadas por un crecimiento en longitud y grosor desordenados, y
que llegan a tener un tamafio varias veces superior al del bacilo que las ha
originado (pdg. 134). Sobre medios de cultivo con agar estas células
gigantes son viables durante un cierto tiempo. Si se deja actuar la penici-
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Fig. 2.27 Escherichia coli tras un
tratamiento con penicilina. Prepa-
raciéon después de una accion de 90
min de 100 u de penicilina/ml de
medio de cultivo. 9000 aumentos
(Foto H. FRANK).

lina sobre células en crecimiento en un medio de cultivo hipoténico estas
células estallan. En un medio de cultivo isotdnico o hipertdnico, los baci-
los se transforman en esferas (Fig. 2.27), que se denominan formas L o
“esferoplastos”. Estos tltimos se diferencian de los protoplastos por la pre-
sencia de restos de la pared celular (demostracion de dcido murdmico y
acido diaminopimélico). La penicilina interfiere en la formacién de la
pared celular.

Formacion de la pared celular. La biosintesis y la incorporacion de los
mondmeros de la mureina en la estructura del glucopéptido pueden orde-
narse en tres fases (Fig. 2.28). Los primeros pasos biosintéticos tienen lugar
en el citoplasma. Ah{ se forma el dcido murdmico-pentapéptido. La sinte-
sis parte de la N-acetilglucosamina-1-fosfato; en pasos enzimaticos sucesi-
vos se forma el éter ldctico y a €l se unen los cinco aminodcidos. Durante
este proceso la molécula en crecimiento permanece unida al UDP que actia
de portador. La unién del dcido murdmico-pentapéptido con la N-acetilglu-
cosamina y la adicién de los cinco restos de glicina tienen lugar en la
segunda fase de la sintesis en la membrana citoplasmatica. Para introducir
estas transformaciones se convierte la molécula hidréfila en lipdfila. Esto
tiene lugar gracias a un cambio del UDP por un polisoprenoide de 55 car-
bonos (Css), el undecaprenil-fosfato. Esta union posibilita también el trans-
porte del componente terminado de la pared celular a través de 1a membra-
na citoplasmatica. En la tercera fase se incorpora a la estructura del gluco-
péptido y se forma el enlace peptidico. El enlace transversal se estable-
ce por transpeptidacion, esto es, se rompe la unién entre los dos restos de
D-alanina y el grupo carboxilo liberado se une al grupo amino de la lisina
de otro oligopéptido. La p-alanina del extremo se libera. En esta incorpora-
cion queda también libre el undecaprenil-difosfato; se hidroliza. y el undeca-
prenilmonofosfato vuelve al ciclo. El lipido actia también como transporta-
dor en la sintesis de otros polimeros localizados por fuera de la membrana
citoplasmdtica, como polisacaridos, lipopolisacaridos y celulosa.
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Fig. 2.28 Biosintesis de la mureina de Staphylococcus aureus. Las tres fases
de la sintesis se indican por lineas discontinuas. Tienen lugar en el citoplasma, en la
membrana citoplasmatica y en la pared celular. G = GicNac = N-acetilglucosamina,
M = Mur = Nac = acido N-acetiimuramico, Udp = undecaprenil. La sintesis de la
pared celular no se realiza cuando (A) no hay ningun diaminoacido (lisina) disponi-
ble, (B) cuando se inhibe la racemizacion de L-alanina a p-alanina y su unién pepti-
dica mediante la c-cicloserina (= oxamicina), o (C) cuando se impide el estableci-
miento del puente interpeptidico entre las cadenas mediante la penicilina.

La penicilina no interfiere en la sintesis de los componentes de la murei-
na, sino que impide Ia unidn transversal por transpeptidacidn, pero no la
prolongacion por transglucosidacion del heteropolimero. Como conse-
cuencia, algunas bacterias cuando actia la penicilina excretan el com-
puesto previo UDP-dcido murdmico pentapéptido y filamentos de gluco-
péptido no entrelazados. Del mismo modo actian sobre la formacién de la
pared celular derivados de la penicilina, como cefalosporina, ristocetina,
vancomicina, bacitracina y cicloserina. También se forman esferoplastos
por accidn de glicina, b-aminodcidos, o por “lisis anaerdbica”.

Las capas externas de las paredes celulares de bacterias Gram nega-
tivas. En las bacterias Gram negativas se superpone una capa externa de
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la pared celular al saco de mureina que consta de una o dos capas como
maximo. En cortes finos de bacterias se reconoce una capa semejante a la
de la membrana citoplasmatica; por ello se habla también de una mem-
brana externa. Esta capa externa de la pared es de composicién comple-
jay cuenta con proteinas, fosfolipidos y lipopolisacaridos (Fig. 2.29).

A la capa de mureina se unen lipoproteinas, aparentemente de forma cova-
lente a través del dcido diaminopimélico; los extremos lipdfilos se dirigen
hacia el exterior y quedan asi anclados en una doble capa lipdfila (por inte-
racciones hidrofébicas). Esta contiene fosfolipidos y los extremos hidréfi-
los de los polisacdridos. Los extremos hidréfilos de los lipopolisacdridos
se dirigen hacia afuera.

porina lipopolisacarido

<4— ral O-espe-

} cadena late-
cifica

zona central Ofn

}4— lipido A

externa
O
[0]
2

|
« () KDO

4cidos grasos
(Crz, Cra, Cie)

Fig. 2.29 Modelo de la constitucion de la pared celular de bacterias Gram nega-
tivas. La capa de mureina limita inmediatamente con la membrana citoplasmatica.
Los extremos hidréfilos de las lipoproteinas estan unidos a ella covalentemente. Estas
ultimas se introducen con sus extremos lipofilos en una doble capa lipidica, que con-
tiene fosfolipidos y las zonas lipidicas A de los lipopolisacaridos. Las cadenas hidrdfi-
las, heteropolisacaridas especificas de los antigenos O de los lipopolisacaridos salen
hacia afuera (arriba). A la derecha se indica una molécula lipopolisacaridica.
Simbolos: Glc = glucosa, Glc-N = glucosamina, GlcNAc = N-acetilglucosamina, Gal =
galactosa, Hep = heptosa, KDO = acido 2-ceto-3-desoxiocténico, MC = membrana
citoplasmatica, M = mureina, ME = membrana externa, EP = espacio periplasmico.
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Los lipopolisacaridos son las endotoxinas de las bacterias Gram nega-
tivas. Los lipopolisacaridos (LPS) han adquirido gran importancia en el
diagndstico bacteriolégico y en la identificacion de infecciones. Distintas
cepas de Salmonella tvphimurium, Shigella dysenteriae y otros causantes
de enfermedades intestinales se diferencian entre si por las llamadas cade-
nas laterales O especificas, que representan la capa externa de la pared
celular. Diferencias muy pequeias en la composicién de esta capa pueden
ponerse de manifiesto por métodos inmunolégicos. Mediante reacciones
inmunoldgicas se han diferenciado mas de 1000 especies y cepas en el
género Salmonella. El andlisis quimico ha confirmado las diferencias
caracterizadas seroldgicamente (WESTPHAL). Entre las salmonelas existen
razas locales que pueden reconocerse por sus caracteristicas inmunoqui-
micas. De este modo puede localizarse dénde ha tenido lugar una infec-
¢i6n de un enfermo, o localizarse el foco de una epidemia; asi puede deter-
minarse si un enfermo ha contraido una diarrea, por ejemplo, en una ciu-
dad sudamericana o del este asidtico.

Las cepas bacterianas aisladas de la naturaleza o de enfermos crecen sobre
agar generalmente como colonias lisas, brillantes (smooth; por ello, for-
mas S); la superficie regular contiene mucha agua debido a la presencia de
las cadenas polisacaridicas O-especificas. Estas formas S mutan esponta-
neamente a formas R, que en general dan colonias rugosas (rough) y pla-
nas (Fig. 2.30). Las cadenas de polisacaridos dan aparentemente a las bac-
terias una ventaja selectiva. En el hospedador animal son por ejemplo més
resistentes a la fagocitosis por los leucocitos y por ello més virulentas.
Hasta que el hospedador no forme anticuerpos y éstos se unan a los poli-

Fig. 2.30 Formas coloniales de Sal-
monella paratyphi B. A forma S, B
forma R (Foto E. KROGER).
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sacdridos, las bacterias no son atacables. La gran variedad de polisacdri-
dos O-especificos en bacterias patégenas puede deberse a una seleccion de
tipos O-antigénicos (mutantes) nuevos cada vez: tienen por tanto una ven-
taja en el desarrollo, porque el hospedador no puede disponer simultdnea-
mente de los anticuerpos contra cientos de antigenos. Los lipopolisacari-
dos son una de las endotoxinas mds activas de las bacterias, y provocan
fiebre, diarreas y disenteria.

Se han estudiado profundamente los lipopolisacdridos de Salmonella tvphimurivum
y otras Enterobacteriiceas. Se diferencian tres fragmentos: lipido A, zona central y
cadenas laterales O-especificas (Fig. 2.29). El lipido A consta de un glucosamina-
disacdrido. cuyos grupos hidroxilo estan esterificados por dcidos grasos de 12, 14,
y 16 carbonos; esta parte determina las caracteristicas hidrofébicas. Hacia afuera
se encuentra a continuacién la zona central R, compuesta por un trisacdrido de
acido 2-ceto-3-desoxioctonico (KDQO), que también esta unido a fosfoetanolamina.
y le siguen dos moléculas de heptosa y la zona central externa. Esta ultima sc com-
pone de una cadena ramificada de glucosa, galactosa y N-acetilglucosamina. Esta
estructura bdsica se presenta en todas las salmonelas uniformemente. En los
mutantes R el trisaciarido KDO representa el limite externo; no se han aislado
nunca mutantes sin KDO, por lo que no deben ser viables. Las cadenas laterales O-
especificas siguen a la zona central. Estdn compuestas por cadenas largas de oli-
gosacaridos que se repiten; éstos contiencn galactosa, manosa, ramnosa, abecuosa,
fucosa, colitosa y otros azticares con una composicion que varia de una cepa a otra.
Los extremos C1 (reductores) de los azdicares estin orientados hacia dentro. Esta
cadena heteropolisacaridica externa es especifica de cepa y representa a los anti-
genos O (somdticos; pdg. 69). Posibilita la identificacion de una cepa con ayuda de
los métodos inmunoquimicos anteriormente mencionados.

Funcion de la membrana externa. La membrana externa de las bacterias
Gram negativas no tiene solo una funcién mecdnica, sino que también
cumple con funciones fisioldgicas esenciales.

En la doble capa lipidica compuesta por el lipido A del lipopolisacirido y
los fosfolipidos se incluyen proteinas, que atraviesan la doble capa en todo
su espesor. Hay que imaginarse a estas proteinas transmembrana como
canales llenos de agua o poros hidrofilos en la membrana lipéfila; por ello
se denominan porinas. Existen varias porinas distintas. Permiten el paso
de sustancias hidréfilas de bajo peso molecular (hasta una masa relativa de
6000).

El espacio peripldsmico. El espacio entre la membrana citoplasmatica y la
capa de glucopéptido, denominado espacio peripldsmico. contiene en
muchas bacterias gran nimero de enzimas, por ejemplo aquellos que inician
la degradacion de sustratos (metanol. glucosa) o la transformacién de com-
puestos inorganicos (SO4*, NO5). Algunos de estos enzimas estan anclados
en la membrana citoplasmatica, otros estdn totalmente libres. También se
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localizan aqui despolimerasas de proteinas, polisacaridos, dcidos nucleicos
y otros biopolimeros, asi como proteinas de unién, que actian como recep-
tores de estimulos quimioticticos y para el transporte de ciertas sustancias
al interior del citoplasma. El espacio peripldsmico contiene probablemente
una densidad tan alta de proteinas funcionales como el protoplasto.

2.2.5 Capsulasy limos

Sobre las paredes celulares de muchas bacterias se depositan capas mas o
menos gruesas de un material muy rico en agua: cdpsulas y limos. A pesar
de que estas capas no son vitales para las bacterias, el disponer de una cap-
sula hace que algunas bacterias patégenas sean resistentes a la fagocitosis
e incrementa su virulencia.

Capsulas. Después de anadir colorantes como nigrosina, rojo congo o tin-
ta china, que no penetran en la cdpsula, se demuestra la presencia de cap-
sula al microscopio 6ptico. Es una tincion negativa; las cdpsulas aparecen
claras sobre un fondo oscuro (Fig. 2.31 y 2.32). Las cdpsulas menos grue-
sas de los neumococos se visualizan afiadiendo el antisuero homdlogo,

Fig. 2.31 Capsulas bacterianas. Representadas por la bacteria roja del azufre
Amoebobacter roseus (A) y la bacteria fijadora de N; Azotobacter chroococcum (B).
Preparaciones con tinta china: (A) 1200 aumentos (Foto N. Prennig); (B) 500 aumen-
tos {(Foto D. CLAus).
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Fig. 2.32 Capsulas bacteria-
nas. Puestas de manifiesto en
cadenas de células de Bacillus
megaterium suspendidas en
finta china. La sustancia capsu-
lar se destaca como una zona
clara en el fondo oscuro de las
particulas negras de tinta
china; fotografia en contraste
de fases, 1000 aumentos (Foto
G. BoHLKEN, Tesis, Géttingen
1965).

con la consiguiente adhesién de las proteinas del anticuerpo. Este proceso
tiene el aspecto de un hinchamiento por hidratacién (“reaccién de hincha-
miento”, “Quellungsreaktion” de NEUFELD). La mayoria de las capsulas
estdn compuestas por polisacdridos (Streptococcus mutans, Streptococcus
salivarius, Xanthomonas, corinebacterias) que contienen, ademds de glu-
cosa: aminoazicares, ramnosa, dcido 2-ceto-3-desoxigalacténico, acidos
urdnicos de los azicares y dcidos orgdnicos como el pirtvico y el acético.
Las cdpsulas de algunas especies de Bacillus (B. anthracis, B. subtilis) son
de polipéptidos, en primer lugar de 4cido poliglutimico.

Limos. Muchas sustancias capsulares se ceden al entorno en forma de
limos. Ocasionalmente las cdpsulas pueden separarse de la superficie celu-
lar por agitaciébn u homogeneizacién de una suspension bacteriana, y
entonces se pueden extraer del medio de cultivo como limos.

Cuando el medio de cultivo contiene sacarosa, muchos microorganismos
forman limos de una forma mas acusada. Un ejemplo conocido lo ofrece
Leuconostoc mesenteroides (conocido en las azucareras como “Frosch-
laichbacterium” —“bacteria de desove de ranas”—), una bacteria heterofer-
mentativa del dcido lactico, que transforma en poco tiempo las disolucio-
nes de azicar de cafia en gelatina, compuesta por dextrano. Esta transfor-
macién tiene lugar fuera de la célula y estd catalizada por una hexosil-
transferasa, la dextransacarasa.

n sacarosa + (1,6-«-glucosil), ——— n fructosa + (1,6-0-glucosil)mn

El dextrano es un polisacarido en el que la o-D-glucosa se une por enla-
ces 1,6 (1,6-a-glucano). Las cadenas paralelas estdn entrelazadas. El dex-
trano se utiliza como sustituto del plasma sanguineo, para elevar la vis-
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Fig. 2.33 Estructura colo-
nial de Zoogloea ramigera.
A Forma colonial tipica. B
Las células quedan incluidas
en una sustancia mucosa
(de Unz, R.F., N.C. DONDE-
ro: Canad. J. Microbiol. 13
[1967] 1671).

cosidad de disoluciones acuosas y como base de los geles de dextrano (se-
phadex).

Los estreptococos causantes de la caries dental, entre ellos Streprococcus
mutans y S. salivarius excretan otra hexosiltransferasa, que transforma la
sacarosa en politructosas (levanos). Los polisacaridos se fijan fuertemen-
te, por ejemplo en Ia superficie de los dientes, y constituyen la matriz en
la que se acumulan los productos 4cidos de la fermentacién de los estrep-
tococos, sobre todo el dcido lactico.

Vainas. Se denominan vainas a las cubiertas tubulares de bacterias fila-
mentosas, las llamadas bacterias con vaina (Sphaerotilus natans 'y
Leptothrix ochracea). Estin compuestas por un heteropolisacdrido (glu-
cosa, acido glucurénico. galactosa y fucosa).
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Una excrecién de limos orientada polarmente en forma de un pediinculo
permite a algunas bacterias un modesto cambio de posicién (Gallionella
Jerruginea); los limos mantienen también en grupos a los sercs unicelula-
res (Zoogloea ramigera; Fig. 2.33), o en peliculas superficiales (Bacte-
rioglea). Acetobacter aceti subsp. xylinum excreta celulosa. que mantiene
unidas a las células en una pelicula superficial de consistencia semejante
al cuero (“mycoderma aceti”).

Las células de Sarcina ventriculi (Fig. 2.34) y Lampropedia hyalina se
mantienen gracias a celulosa en agrupaciones de forma regular (agrega-
dos). La celulosa actiia aqui como una sustancia cementante, y se diferen-
cta de las cdpsulas por su estructura y functén. La pérdida de la formacidn
de celulosa por mutacion no afecta al crecimiento de los microorganismos.

Biosintesis. Los polisacdridos localizados por fuera de la pared celular se
revnen bajo el nombre de exopolisacdridos. Segtn sus propiedades fisicas
se diferencia entre cépsulas y limos. Si los exopolisacdridos estdn unidos
de forma relativamente fuerte a la pared celular se habla de capsula; si sc
encuentran unidos de forma débil o si son libres se habla de limos.

Desde el punto de vista de la biosintesis de los exopolisacaridos hay que
diferenciar dos mecanismos: 1. Los dextranos y los levanos se forman a
partir de disacaridos mediante enzimas extracelulares. 2. La composicién
de la mayoria de los exopolisacaridos es independiente del sustrato de las

Fig. 2.34 Sarcina ventriculi, paquetes de células de un crecimiento en medio
liquido. Fotografia en campo claro, 750 aumentos (Foto D. CLaus).
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células. La via biosintética es semejante a la de la mureina y a la de los lipo-
polisacdridos. En los tres procesos participan el UTP y el lipido undeca-
prenil-difosfato (Css-polisoprenoide). Los aziicares activados por el UTP
(UDP-aziicar) son captados por el lipido como transportador, se incorporan
a las unidades bdsicas del homo o heteropolimero especifico de la especie,
y son transportados desde el protoplasto hasta las capas externas de la
pared celular, donde se unen al exopolisacarido macromolecular.

2.2.6 Flagelos y motilidad

La motilidad de las bacterias puede efectuarse de diversos modos. En la
mayoria de las bacterias activamente méviles, nadadoras, el movimiento
tiene su origen en la rotacién de flagelos. EI movimiento sin flagelos lo
presentan las bacterias deslizantes, entre las que se encuentran las mixo-
bacterias, cianobacterias y otros pocos grupos, asi como las espiroquetas.
Los mecanismos de movimiento de estas bacterias se tratardn al discutir
cada uno de los grupos bacterianos indicados.

Disposicion de los flagelos. La disposicion de los flagelos en la ¢élula
bacteriana es una propiedad caracteristica para las eubacterias mdviles y
tiene por tanto valor taxondémico. En una bacteria bacilar los flagelos pue-
den insertarse polar o lateralmente (Fig. 2.35). Entre las bacterias de fla-
gelacién monopolar hay pocas que tengan un solo flagelo, pero entonces
es especialmente grueso (monotricos; Vibrio metchnikovii, Fig. 2.36;
Caulobacter sp.). El unico flagelo que presentan muchas bacterias de fla-
gelacion monopolar y bipolar, y que funciona como un solo flagelo, estd
compuesto en realidad por 20-50 flagelos en un penacho (politrico). En el
caso de las bacterias de flagelacion monopolar politrica se habla también
de lofotricos ( Pseudomonas, Chromatium) y en los bipolares politricos de
anfitricos (Spirilium). Selenomonas dispone dec un penacho de flagelos
insertados lateralmente (Fig. 2.37B). En las bacterias de flagelacién peri-
trica (Enterobacteridceas, Bacildceas, entre otras) los flagelos se insertan
en los costados de las células o en todo su contorno (Fig. 2.37A).

Visualizacion de los flagelos. S6lo en pocas bacterias puede verse el fla-
gelo (o el penacho de flagelos) en el microscopio de campo claro o de con-
traste de fases, por ejemplo Chromatium okenii, Bdellovibrio, Thiospiri-
[lum (Fig. 2.38). En otras muchas bacterias los flagelos y sus oscilaciones
s6lo pueden verse con iluminacién de campo oscuro (Pseudomonas,
Spirillum). La forma mas facil de verlos es por deposicién de un coloran-
te o de un metal, ademas de la microscopia electrénica (Fig. 2.39).

Fnncion de los flagelos. En la mayoria de las bacterias de flagelacién
polar el flagelo actda como impulsor (como una hélice de barco) y va
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Fig. 2.35 Esquema de los tipos mas importantes de flagelacion y de movi-
miento de las bacterias.

empujando a la célula a través del medio. Los flagelos son filamentos heli-
coidales impulsados por un “motor de rotacién” localizado en la membra-
na citoplasmatica en el lugar de fijacion, y que giran alrededor del eje fic-
ticio de la espiral. El movimiento puede basarse en filamentos solos o en
penachos de flagelos. La velocidad de rotacion de los flagelos es relativa-
mente alta. Los flagelos de espirilos giran a unas 3000 vueltas/min, esto
es la velocidad de un motor eléctrico medio. La rotacion del flagelo deter-
mina que el cuerpo celular de la bacteria gire en sentido contrario a apro-
ximadamente 1/3 de esta velocidad.

Los flagelos pueden invertir el sentido espontianeamente o por accién de
un estimulo externo (Fig. 2.35). En algunas bacterias de flagelacién polar
el cambio de sentido en el giro tiene como consecuencia la inversion en el
sentido del movimiento. Si en Chromatium okenii se invierte el sentido de
giro mediante un estimulo luminoso, el penacho de flagelos actia por trac-
cion (hélice); la velocidad de este movimiento hacia -atrdas es tan s6lo un
cuarto de la velocidad hacia adelante; el movimiento es “tambaleante”. En
Thiospirillum jenense, un espirilo gigante fototréfico de flagelacion mo-
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Fig. 2.36 Tipos de flagelacion. A Aquaspirillum serpens, flagelacion polar politrica; B
Vibrio metchnikovii, flagelacion polar monotrica. Micrografias electronicas a 11 000 (A)
y 7100 (B) aumentos. Preparacion por sombreado metalico {Foto W. VAN ITERSON).

nopolar, el penacho de flagelos en el movimiento hacia atrds no queda
hacia adelante, sino que la oscilacién tiene lugar por encima de la célula
bacteriana (de forma semejante a como queda un paraguas en una (or-
menta). En los espirilos de flagelacién anfitrica hay un penacho de flage-
los doblado que gira alrededor del cuerpo celular.

Los flagelos de ordenacion peritrica de Escherichia coli funcionan como
un conjunto helicoidal perfectamente coordinado impulsando las células a
través del medio. Cuando se invierte €l sentido de giro de cada uno de los
flagelos se inicia el movimiento tambaleante. Los flagelos peritricos no
parecen poder actuar por traccién.

Las bacterias flageladas pueden alcanzar aitas velocidades: Bacillus
megaterium 1,6 mm/min, y Vibrio cholerae 12 mm/min. Esto correspon-
de a 300 o 3000 veces la longitud del cuerpo por minuto.

Ultraestructura de los flagelos. Los flagelos son filamentos enrollados
helicoidalmente. Los flagelos de las distintas bacterias se diferencian en su
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Fig. 2.37 Tipos de flagelacion. A Proteus mirabilis, flagelacion peritrica; B Sefeno-
monas ruminantium, flagelacion lateral. Micrografias electrénicas (A) sombreado
metalico con platino y paladio, 9500 aumentos (Foto H. FRANK) y (B} tincién nega-
tiva, 4080 aumentos (Foto V. KINGSLEY).

grosor (12-18 nm), longitud (hasta 20 pm), asi como en la longitud de onda
y en la amplitud de la espiral. Estos pardmetros son caracteristicos de cada
especie. En algunas bacterias pueden presentarse diversos tipos de flagelos.

Los filamentos de los flagelos estdn compuestos por una proteina especi-
fica, la flagelina. Estin compuestos por subunidades de un peso molecu-
lar relativamente bajo. Estas subunidades estan ordenadas de forma heli-
coidal alrededor de un tubo axial (de modo semejante al virus del mosai-
co del tabaco, pag. 147). La estructura del flagelo estd determinada por las
caracteristicas de sus subunidades proteicas.

Los flagelos se componen de tres partes; el filamento flagelar helicoidal
anteriormente descrito, el gancho del flagelo cerca de la superficie celular,
y el cuerpo basal. EI cuerpo basal fija al tlagelo en la membrana citoplas-
mética y en la pared celular (Fig. 2.40). Estd tormado por un véstago cen-
tral que en las bacterias Gram negativas lleva dos pares de anillos. El par
mas externo (anillos Ly P) estd a la altura de las capas externa e interna
de la pared, el par interno (anillos S y M) estd a la altura de la capa exter-
na de la membrana citoplasmatica. Como en las bacterias Gram positivas
no se¢ presenta el par externo de anillos, se acepta que para la accién del
flagelo so6lo es imprescindible el par de anillos interno. Se supone que el
anillo M actia como disco motriz y el S como resistencia en la superficie
interna de la capa de glucopéptido. El mecanismo molecular del motor
rotativo del flagelo alin no estd aclarado.
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Fig. 2.38 Thiospirillum jenense. Fotografia en contraste de fases, 1200 aumentos
(Foto N. PFENNIG).

Antigenos O y H. Proteus vulgaris se extiende frecuentemente sobre toda
la superficie de agar formando una pelicula gris y delgada. Este “pulular”
se debe a un intenso movimiento. Las células se expanden formando la
delgada pelicula (“Hauch” en alemdn; forma H). Algunas cepas no forman
la pelicula ("Ohne hauch”, sin pelicula; forma O); se trata de cepas inmé-
viles, sin flagelos. De estas observaciones provienen los términos habi-
tuales del serodiagnéstico; se denomina a los antigenos de la superficie
celufar o del cuerpo (somdticos) como antigenos O y a los de los flagelos
antigenos H.

Fimbrias y pili. La superficie de algunas bacterias puede estar cubierta
por un gran nimero (de diez a varios miles) de filamentos largos, delga-
dos y rectos, de 3 a 25 nm de didmetro, y hasta 12 wm de longitud. deno-
minados fimbrias o pili. Se presentan tanto en especies flageladas como en
variantes sin flagelos. De estos pili del tipo I hay que diferenciar los pili
sexuales o pili F. Se han demostrado en cé€lulas dadoras de Escherichia
coli K12, esto es, cepas que llevan el factor F (F*, Hfr). Los pili F s6lo se
presentan en niimero de uno o dos por célula; parecen tubos huecos pro-
teicos de 0,5 a 10 um de longitud.

Quimiotaxis. Las bacterias que pueden moverse libremente estdn capaci-
tadas para realizar movimientos dirigidos, las taxias o tactismos. Segtn
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Fig. 2.39 Alcaligenes eutrophus, una bacteria Gram negativa del suelo oxida-
dora del hidrégeno, con flagelacion peritrica degenerada. (Microfotografia elec-
trénica por tincién con sombreado metdlico de platino/iridio: T. HOLLEMAN.)

Fig. 2.40 Anclaje del flagelo bacteriano en la
pared celular y en la membrana citoplasmati-

= " —— PG ca de una bacteria Gram negativa. Simbolos:
Franilo F = filamento del flagelo, G = gancho del flagelo,

m — S-anillo ) .
— - Mc Mc = membrana citoplasmatica, LP = capa de

M-anilio lipopolisacarido, PG = capa de peptidoglucano,
ST = vastago.
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cual sea el factor del medio que lo determina se habla de quimiotaxis,
aerotaxis, fototaxis y magnetotaxis.

Las bacterias mdviles reaccionan frente a estimulos quimicos; se retinen en
algunos lugares y huyen de otros. Esta respuesta frente a un estimulo por
organismos de movimiento libre se denomina quimiotaxis. Las reuniones
causadas por un estimulo quimico tienen lugar del siguiente modo (véase
Fig. 2.41). Las bacterias de flagelacion peritrica pueden desplazarse tnica-
mente de dos modos: natacion rectilinea y tambaleo. Este tiltimo interrum-
pe la natacién y determina una nueva orientacion. Si las bacterias se
encuentran en un gradiente de concentracion de un sustrato favorable (atra-
yente) la natacién rectilinea se mantiene durante muchos segundos cuando
se da en direccidn a la concentracién 6ptima y sélo pocos segundos cuan-
do se da en sentido contrario. Aunque el sentido de la natacion sea total-
mente aleatorio después del movimiento tambaleante, debido a que las
duraciones dependcn del sentido, se produce una reunién de las bacterias en
la region de concentracion optima de sustrato. En las bacterias hay quimio-
rreceptores responsables de la sensibilidad y de la respuesta frente a un
estimulo; son independientes de la captacion y asimilacion del sustrato. P. ¢j.,
hay mutantes que reaccionan quimiotacticamente de forma totalmente nor-
mal frente a un nutriente, aunque hayan perdido la capacidad para utilizarlo.

Aerotaxis. Por su movimiento aerotdctico y la reunion a distancias determinadas del
borde del cubreobjetos las bacterias méviles manifiestan su tipo fisiolégico con res-
pecto al oxigeno. En la capa de bacterias extendidas entre un porta y un cubreobje-
tos, las bacterias aerdfilas se concentran en los bordes del cubre o cerca de burbujas
de aire que hayan quedado atrapadas, mostrando de este modo que requieren con-

concentracion ——p

Fig. 2.41 Movimiento quimiotactico. A En un medio normal (isotropo) la bacteria
se mueve linealmente y da tumbos al cabo de unos intervalos de tiempo aproxima-
damente iguales. B En un gradiente de concentracion de una sustancia atrayente
disminuye la frecuencia con que da tumbos cuando la célula se dirige a la direccion
“buena”, en direccion al dptimo de concentracién. C La célula se comporta de forma
inversa en un gradiente de una sustancia repelente.
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diciones aerdbicas y que consiguen la energia necesaria por respiracion aerébica
(Fig. 2.42). Las bacterias anaerdbicas estrictas se concentran en el centro. Las bac-
terias microaerdfilas, por ejemplo algunos pseudomonas y espirilos, mantienen una
distancia determinada con respecto al oxigeno del aire. ENGELMANN demostrd con
ayuda de bacterias con aerotactismo positivo la liberacidn de oxigeno por cloro-
plastos iluminados de forma local de la cloroficea Spirogyra.

=

Fig. 2.42 “Figuras de respiracién de Beijerinck” consecuencia de la aerotaxis
de bacterias moviles. A Las bacterias aerébicas se acumulan en el borde del cubre-
objetos y alrededor de las burbujas de aire, B las bacterias microaerdfilas mantienen
una distancia determinada respecto al borde del cubreobjetos, C las bacterias anae-
robicas estrictas se acumulan en el centro (segun BEIJERINCK).

Fototaxis. Las bacterias rojas fototrofas dependen de Ia luz para obtener energia,
por ello van hacia la luz como consecuencia de una reaccién fototdctica. Si se pro-
yecta una mancha luminosa sobre una preparacion oscura de una suspension densa
de células de Chromatium cntre porta y cubreobjetos, las ¢élulas se acumularan en
la zona iluminada. Estas ya no pueden abandonar el campo luminoso cuando han
caido en ¢l por su movimiento aleatorio. Al penetrar en la zona oscura se invierte
rapidamente ¢l sentido de giro de los flagelos y vuelven a la zona iluminada. El
cambio de sentido es tan brusco que se ha deserito como “reaccién de terror” (fobo-
taxis). Por otra parte, la diterencia de luminosidad no tenc que ser grande para
determinar esta reaccion. Pequefios Chromativum se concentran ya en un campo ilu-
minado que presentc un 0.7% mds dc luminosidad que su entorno. Esta sensibili-
dad para ¢l contraste se aproxima mucho a la del ojo humano (0,4%).

Magnetotaxis. Se han aislado a partir de las capas superficiales de sedimento de
cubetas o lagunas de aguas dulces. asi como de aguas marinas, bacterias (bacilos. es-
pirilos, cocos) capaces de orientarse en un campo magnético y de nadar en la di-
reccion de las lineas de campo. Estas bacterias contienen mucho hierro (0,4% de la
masa seca) que se localiza cn forma de granulos (magnetosomas) de éxido de hierro
ferromagnético (magnetita) en la proximidad del anclaje de los flagelos. Las bacte-
rias aisladas del hemisterio norte “buscan” el norte; las lineas de campo transcurren
con una declinacion de unos 70° hacia abajo. El comportamiento magnetotictico
conduce 4 las bacterias en protundidad. hacia el sedimento pobre en oxigeno o andxi-
co. Como las bacterias magnetotdcticas son anaerdbicas o microacrdfilas. su compor-
tamiento tiene una explicacion ecoldgica. Células transferidas al hemisferio meridio-
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nal naturalmente desaparecen; no obstante, algunas células con polarizacion “erré-
nea” sobreviven y se multiplican. La polaridad no parece estar fijada genéticamente.

2.2.7 Materiales de reserva y otras inclusiones celulares

En muchos microorganismos y bajo condiciones ambientales determina-
das se almacenan sustancias intracelulares, que pueden considerarse como
materiales de almacenamiento o reserva: polisacaridos, grasas, polifosfa-
tos y azufre. Estos materiales se almacenan cuando las sustancias de par-
tida se encuentran en el medio de cultivo, pero el crecimiento estd limita-
do o interrumpido por la falta de nutrientes determinados o por la presen-
cia de inhibidores. Los materiales de reserva citados se encuentran en la
célula de forma osméticamente inerte, son insolubles en agua. Cuando es
necesario, en condiciones favorables para el crecimiento, los materiales de
reserva vuelven a ser metabdlicamente activos. Los polisacaridos de reser-
va, las grasas neutras y el dcido poli-hidroxibutirico pueden servir como
fuente de carbono y de energia, y por tanto para prolongar la vida de la
célula en ausencia de una fuente externa de energia, o bien permitir la for-
macién de esporas por los esporulados también en ausencia de sustratos
externos. Los polifosfatos pueden considerarse como reservas de fosfato y
azufre almacenado como potencial dador de hidrégenos.

Polisacaridos. Los hidratos de carbono de reserva de los microorganis-
mos permanecen ain casi sin investigar quimicamente. En algunos micro-
organismos el polisacdrido pudo reconocerse por la coloracién con la
disolucién de yodo (de LucoL) como almidén (azul) o glucégeno
(pardo). A diferencia de los polisacaridos de la pared, los de reserva pro-
ceden siempre de la o-D-glucosa; las moléculas de glucosa se unen entre
si mediante enlaces a-glucosidicos en posicién 1,4 y estan muy entrelaza-
dos (véase también Fig. 14.3).

CH.0H CH,OH CH,0H
0 0 0
OH OH OH
HO 0 0 OH
OH OH OH

almidoén, glucégeno

Como consecuencia del enlace o-glucosidico, las cadenas de glucosa no
son alargadas, sino que se ordenan helicoidalmente. El almidén almace-
nado en las plantas en forma de granulos estd compuesto por amilosa y
amilopectina. La amilosa supone del 20 al 30% (peso) y es la responsable
de la reaccién entre el yodo y el almidén (coloracién azul); ésta se basa en
el depdsito de yodo entre las vueltas de la hélice (unidn por inclusién).
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En los clostridios se ha descrito una sustancia semejante al almidén deno-
minada “granulosa” o “yégeno”. Las células de Clostridium butyricum
estdn repletas de pequefios granulos; sélo el polo formador de la espora
queda libre de esta “granulosa”. Ademds Acetobacter pasteurianum y
muchas especies de Neisseria contienen almidon.

El glucdgeno, conocido como el “almidon animal”, es semejante a la amilo-
pectina, estd mucho mas ramificado (posicién 1,6) y en las bacterias parece
ser mds frecuente que el almidén. Se ha demostrado en levaduras y otros hon-
gos, en bacilos (Bacillus polymyxa), en Salmonella, Escherichia coli (Fig.
2.43) y otras Enterobacteridceas, en Micrococcus luteus y en Arthrobacter.

Fig. 2.43 Inclusiones de glucégeno en las células
de Escherichia coliB. La acumulaciéon de glucégeno
se produjo al airear durante 15 horas el tampén fosfa-
to con un 0,5% de glucosa. Micrografia electronica de
un corte ultrafino (tetréxido ésmico-bicromano; aceta-
to de uranilo; 800 aumentos, fotografia de P. HiLLMER
y F. AMELUNXEN).

Sustancias lipidicas. Los granulos y gotitas lipidicas como inclusiones
celulares estdn ampliamente distribuidos entre los microorganismos. Al
microscopio Optico se reconocen por su gran refringencia, y pueden tefiir-
se con colorantes lipéfilos (sudan III o sudan negro B).

Los granulos “sudandfilos” de muchas bacterias estdn compuestos por
acido poli-B-hidroxibutirico (PHB), un poliéster soluble en cloroformo e

0 Cle 0 CHz [0 CHs
| I
HONO 0 OH
n

acido poli-B-hidroxibutirico (n ~60)

insoluble en éter, formado por cadenas de unos 60 restos de dcido B-hidro-
xibutirico. Se almacena hasta un 80% del peso seco celular. El dcido poli-
B-hidroxibutirico es sintetizado por muchas bacterias aerébicas (Fig. 2.42),
por cianobacterias (Cianoficeas) y por bacterias fototrofas anaerdbicas
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Fig. 2.44 Acumulacién de acido poli-B-hidroxibutirico en Alcaligenes eutro-
phus. Las células se recogieron en la fase exponencial de crecimiento (A) y después
de asimilar durante una (B) y 24 h (C) acetato en ausencia de nitrogeno, y fijadas a
continuacion. Micrografias electrénicas de cortes ultrafinos (tetroxido ésmico-bicroma-
to; uranilacetato-citrato de piomo); 6000 aumentos {Fotos P. HILLMER y F. AMELUNXEN).

(Fig. 2.45A). En las bacterias aerdbicas estrictas o facultativas el PHB se
acumula cuando las células estan bajo déficit de oxigeno y desarrollan un
metabolismo fermentativo; el PHB puede considerarse un producto intra-
celular de la fermentacién. Bajo condiciones aerébicas puede incluirse de
nuevo en el metabolismo como fuente de carbono y energia, y respirarse.

En algunas bacterias, ademds del PHB pueden formarse también otros
copolimeros. Por ejemplo, cuando disponen como sustrato de dcido pro-
pidnico o de B-hidroxivaleridnico, se forma un polimero compuesto por
acido B-hidroxibutirico y B-hidroxivaleridnico. Como también pueden pre-
sentarse y-hidroxidcidos grasos e hidroxidcidos de cadena larga (Cys, Cio,
C1») se habla actualmente de los polimeros de reserva poli(hidroxi-dcidos
grasos) o poli(hidroxialcanoatos) (PHA). Estos PHA son moldeables, ter-
mopldsticos y pueden emplearse como nuevos materiales pldsticos, que
frente al propileno y al polietileno tienen la ventaja de ser biodegradables.

Las grasas neutras (triglicéridos) almacenadas especialmente por leva-
duras y otros hongos en vacuolas tienen una constitucién semejante a ta
de las grasas de organismos superiores. Las levaduras (Candida,
Rhodotorula) pueden almacenar en grasas hasta un 80% del peso seco.

Las micobacterias, nocardias y actinomicetos almacenan otras sustancias
grasas en vacuolas. Las micobacterias pueden contener hasta un 40% de
ceras (ésteres de acidos grasos de cadena larga con alcoholes).
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Fig. 2.45 Células con inclusiones de acido poli-B-hidroxibutirico. A Chromatium
okenii, B Bacillus megaterium. Las inclusiones oscuras de C. okenii son gotas de azu-
fre. Fotos en campo claro, 1000 aumentos, (B) en una preparacion con tinta china (de
ScHLeGeL, H.G.: Arch. Mikrobiol. 42 {1962] 110 y G. BoHLKEN, Tesis, Gottingen 1965).

Mientras que el contenido en grasas de reserva es dependiente de las con-
diciones nutricionales (alta relaciéon C/N), y que pueden aislarse directa-
mente de las células, el contenido en otras fracciones lipidicas es practi-
camente independiente de las condiciones del medio. Estos lipidos no se
liberan més que después de una hidrélisis de las proteinas y los polisaca-
ridos, y son constituyentes de las lipoproteinas (de la membrana cito-
plasmadtica y otras membranas internas) y de los lipopolisacéridos.

Polifosfatos. Muchas bacterias y Cloroficeas pueden almacenar acido
fosforico en forma de granulos de polifosfato. Debido a que la primera
descripcidn se realizé en Spirillum volutans, y al cambio caracteristico de
color (metacromasia) que determinan en algunos colorantes (azul de
metileno, azul de toluidina) se les llama también granulos de “volutina”
0 “metacromdticos”. Los granulos estdn constituidos en su mayor parte
por polifosfatos de cadena larga del tipo de la sal de GRAHAM: los meta-
fosfatos circulares que se detectan frecuentemente en los analisis son apa-
rentemente artefactos de degradacion.

HO OH
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Los granulos de volutina tienen funcién de almacén de fosfato, a costa del
cual la célula todavia puede dividirse algunas veces incluso con deficien-
cias en fosfato. La “riqueza energética” de los polifosfatos es de impor-
tancia inferior. ’

Azufre. Muchas bacterias que oxidan sulfuro a sulfato almacenan transi-
toriamente azufres en forma de esferas muy refringentes. Tanto el azufre
almacenado intracelularmente como el excretado por la célula estd en
forma liquida y pasa paulatinamente a la forma ortorrémbica. La cantidad
de azufre almacenado depende del contenido del medio en el que se
encuentra la bacteria de sulfuro de hidrégeno; en ausencia de sulfuro de
hidrégeno el azufre se oxida a sulfato. El azufre es utilizado por las bac-
terias oxidadoras del acido sulthidrico (Beggiatoa, Thiothrix, Achro-
matium, Thiovulum; Fig. 2.46) como fuente energética, y por las bacterias
rojas del azufre, fotosintéticas y anaerébicas (Chromatium) como dador de
hidrégenos. Las inclusiones de azufre que contienen a veces las cianobac-
terias y Sphaerotilus natans deben considerarse como productos de desin-
toxicacién del sulfuro de hidrégeno, frecuente en los habitats de estos
organismos.

&

Fig. 2.46 Fotografias de bacterias incoloras que oxidan el acido sulfhidrico.
A Beggiatoa gigantea con inclusiones de azufre; fotografia al microscopio 6ptico,
300 aumentos; B Roseta de Thiothrix; fotografia al microscopio de contraste de
fases, 300 aumentos; C Achromatium oxaliferum con inclusiones de carbonato cal-
cico y de azufre, 200 aumentos; D Thiovulum con inclusiones de azufre, 1000
aumentos. Fotografias de K. ScHmipT (A, C), D. Craus (B), JW.M. La Riviere y H.
ScHUUR (D).
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Otras inclusiones celulares. En Bacillus thuringiensis y especies relacio-
nadas (B. laterosporus, B. medusa) se encuentran cuerpos de inclusién
cristalinos junto a las esporas (Fig. 3.9). Estos cristales parasporales estdn
constituidos por una protoxina. Esta proteina se disuelve en el jugo diges-
tivo de insectos sensibles (fases de oruga de mariposas). La toxina libera-
da destruye el epitelio intestinal y conduce a la muerte de la oruga. Los
preparados de bacilos son toxicos s6lo para unos pocos grupos de insec-
tos y se utilizan ya con éxito en la lucha bioldgica contra parasitos.

Vacuolas de gas. Muchas bacterias acuaticas, sobre todo las fototrofas,
pero también algunas incoloras (Pelonema, Peloploca), halobacterias (Ha-
lobacterium halobiunt) y algunos clostridios disponen de vacuolas de gas.
Otorgan a las células la posibilidad de modificar su peso especifico y flo-
tar en el agua. A esta capacidad de flotacion por vacuolas gaseosas hay
que atribuir que algunas bacterias puedan mantenerse en una capa deter-
minada de agua en lagos estratificados, en la que encuentran condiciones
6ptimas de crecimiento sin necesidad de un movimiento activo mediante
flagelos. Las bacterias anoxigénicas fototrofas, entre ellas las bacterias
rojas (Lamprocystis, Amoebobacter, Thiodictvon) y las bacterias verdes
(Pelodicryon) crecen en la zona anaerdbica (en el hypolimnion) justo por
debajo de la termoclina (Fig 17.2). Su capacidad de flotacion es aparente-
mente suficiente para mantenerse en la capa de agua fria (pesada) del
hypolimnion, pero no da el empuje necesario para pasar por encima de la
termoclina a la capa de agua mds cdlida (ligera). Las cianobacterias foto-
tréficas oxigénicas (Oscillatoria agardhii, Aphanizomenon flos-aquae,
Microcvstis aeruginosa) se desarrollan por encima de la termoclina. La
flotacion estd regulada aparentemente por la fotosintesis, la turgencia de
las células, y el tamafio y nimero de las vesfculas de gas.

Cada vacuola de gas esta formada por varias o muchas vesiculas de gas.
Las vesiculas tienen forma de huso (cilindrica con extremos cénicos). Su
pared no es una membrana estindar, sino que estd formada sélo por pro-
teina con estructura de hoja plegada. La pared s6lo tiene 2 nm de grosor.
La imagen permite reconocer unas cuadernas, orientadas en las vesiculas
cilindricas como los cercos de un tonel. La pared tiene subunidades, molé-
culas proteicas con un peso molecular relativo de 14-10°. Las moléculas
proteicas parecen estar ordenadas de forma que la cara interna de la vesi-
cula es hidréfoba y la externa hidréfila. Las vesiculas de gas se encuentran
en la célula paralelas unas a otras. Al microscopio 6ptico estas reuniones
de vesiculas de gas, esto es las vacuolas de gas, aparecen como espacios
Opticamente vacios y muy refringentes.

Granulos de cianoficina. Las cianobacterias son los nicos procariotas
que tienen reservas de nitrégeno combinado. Tienen granulos de cianofi-
cina. Estan formados por un polipéptido especial (pag. 139).
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Carboxisomas. En algunas bacterias autétrofas se encuentran carboxiso-
mas. Son estructuras poliédricas del tamario de cabezas de fagos, que ade-
mas de algo de DNA contienen al enzima ribulosa-bifosfato-carboxilasa.
Hay carboxisomas en Nitrosomonas, Thiobacillus y muchas cianobacterias.

2.2.8 Enddsporas y formas de persistencia

Solo un pequefio grupo de bacterias es capaz de formar endosporas. La
enorme importancia de las enddsporas se basa en su resistencia al calor.
Mientras que calentando a 80°C durante 10 min (pasteurizacién) mueren
todas las demds bacterias y también las células vegetativas de los forma-
dores de esporas, las endésporas termorresistentes soportan un calenta-
miento considerablemente superior; algunas esporas soportan incluso la
coccidn durante horas. La laboriosa y costosa técnica de esterilizacion
tiene como fin la eliminacién de las endésporas. La termorresistencia de
las esporas ofrece por otra parte la posibilidad singular del enriqueci-
miento selectivo de esporulados; se calienta tierra o material de otro hébi-
tat 10 min a 80°C o 100°C, con lo que mueren todas las células vegetati-
vas; sOlo permanecen viables las esporas termorresistentes, que germinan
en una incubacién posterior sobre el medio de cultivo adecuado.

Clasificacion de las bacterias formadoras de enddsporas. Con una sola
excepcion las bacterias formadoras de enddsporas son bacterias bacilares
Gram positivas. La mayoria son méviles mediante flagelos de insercion
peritrica. Los pertenecientes al género Bacillus son aerdbicos estrictos o
facultativos. En los géneros Clostridium y Desulfotomaculum se retinen
los formadores de esporas anaerébicos. El sistema de obtencién de ener-
gia de los clostridios es exclusivamente fermentativo; Desulfotomaculum
puede obtener energia por respiracién anaerdbica con sulfato como acep-
tor de electrones. Sporolactobacillus pertenece a las bacterias del 4cido
lactico. Sporosarcina tiene células esféricas, pero por sus caracteristicas
fisiologicas pertenece al género Bacillus. El contenido en GC de los for-
madores de esporas es sorprendentemente bajo; los clostridios, con un
contenido en GC del 22 al 27% se encuentran en el extremo inferior de la
lista de los contenidos en GC de los procariotas.

Reconocimiento de las endésporas. Al microscopista las esporas le lla-
man la atencidn por su elevado indice de refraccion; corresponde al de una
proteina deshidratada, e indica que en la espora hay una gran cantidad de
material rico en proteina concentrado en un pequeflo espacio. La espora
contiene casi toda la materia seca de la célula materna, pero tiene tan sélo
un décimo de su volumen. En casos de duda puede determinarse por tin-
cion de esporas si de hecho existe una verdadera endéspora. Si se hierve
un frotis bacteriano fijado al calor en carbolfucsina, las esporas toman el
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colorante, y no lo ceden ni siquiera con etanol o dcido acético 1 molar.
mientras que se decolora el resto del espacio celular.

Esporulacién. Las esporas se forman en el interior de la bacteria. La espo-
rulacidn se inicia con una concentracién de material proteico; aumenta el
indice de refraccidn de la zona de la espora; utilizando las sustancias de
reserva presentes (4cido poli-B-hidroxibutirico en los aerébicos, o polisa-
caridos en los anaerébicos) tienen lugar numerosas transformaciones de
sustancias. Durante las primeras cinco horas de la esporulacién se degra-
da gran parte de las proteinas de la célula materna. Como sustancia espe-
cifica de la espora se forma dcido dipicolinico (piridin-2,6-dicarbénico).
En las células vegetativas no se presenta este acido. Durante la sintesis del
acido se captan preferentemente iones calcio; en las esporas maduras el
dcido estd en forma de quelato cdlcico, y puede representar de un 10 a un
15% del peso seco. El 4dcido dipicolinico se localiza en el protoplasto de
la espora, y s6lo en enddsporas termorresistentes (Fig. 2.47 y 2.48).

La esporulacién es uno de los procesos mis complejos de diferenciacién
de 1a célula bacteriana. Se inicia con una divisién celular especial y desi-
gual (Fig. 2.47). Por estrangulamiento de la membrana citoplasmadtica se
separa una parte del protoplasto de la célula materna. Este protoplasto de
la espora contiene una parte del material nuclear. esto es, un genoma. En
este caso no se produce, como en el caso de la divisién celular normal, la
formacion de una pared celular entre los dos protoplastos; el protoplasto
de la espora es rodeado por la membrana citoplasmdtica de la célula
materna y es englobado. El resultado es que el protoplasto de la espora
estd rodeado por dos membranas citoplasmdticas; las dos estdn implicadas
en la sintesis de la pared de la espora. La membrana del protoplasto de la

<
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4c. dipicolinico

Fig. 2.47 Esquema de la esporulacién y de la constitucién de las esporas
maduras. a-b formacion del septo; c-e formacion de la prespora; f espora madura.
Ci = citoplasma, Mc = membrana citoplasmatica, Pc = pared celular de la célula ger-
minativa, Co = cdrtex de ia espora, Eie = envuelta interna de la espora, Eee = envuel-
ta externa de la espora, Ex = exosporio (segin W.G. MURREL).
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Fig. 2.48 Cambios morfologicos y fisiolégicos durante la esporulacion de bac-
terias esporogenas aerdbicas. El proceso se desencadena cuando se ha consu-
mido la glucosa (tiempo cero). La formacion de las esporas puede seguirse por el
incremento en el contenido en calcio o en acido dipicolinico, asi como por el aumen-
to en el numero de esporas resistentes a la temperatura y en la refringencia. Los
cambios bioquimicos son paralelos a los morfoldgicos; los estadios | a VIl se repre-
sentan esquematicamente en la parte superior.

espora sintetiza hacia el exterior la pared celular germinal; la membrana
procedente de la célula madre sintetiza hacia el interior la corteza de la
espora (cortex). Estd compuesto por una capa gruesa de glucopéptido, que
es parecido a la mureina de la pared celular de las células vegetativas,
diferenciandose, entre otras cosas, por el grado de enlaces transversales.
La cubierta externa de la espora estd formada por la célula materna; se
compone fundamentalmente de polipéptidos. La célula materna forma
también una fina envuelta polipeptidica, el exosporio; sdlo se da en pocas
bacterias (p. ej. Bacillus cereus), y rodea a la espora como una envuelta
suelta en forma de globo. Atendiendo a esta doble formacion de capas
envolventes resulta comprensible que las envueltas representen aproxima-
damente el 50% del volumen o del peso seco de la espora madura.

Induccién de la esporulacion. Las esporas no representan en absoluto un
estadio obligado en el ciclo bioldgico de los bacilos; bajo condiciones de
nutricién favorables, los bacilos también se reproducen durante un tiempo
ilimitado como células vegetativas. La formacién de las esporas no se
desencadena hasta que faltan nutrientes o cuando se acumulan productos
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metabdlicos; sélo se forman cuando lo permiten las condiciones genera-
les; la desecacién no provoca la esporulacion. Si se trasladan células vege-
tativas a agua destilada tiene lugar una “esporulacién endotréfica™, esto
es, una formacién de esporas a costa de las sustancias de reserva almace-
nadas intracelularmente. Aparentemente la esporulacién se desencadena
por falta de un sustrato externo. La induccién de la esporulacién se mani-
fiesta a lo largo de varias horas. Si, por ejemplo, a una suspension de célu-
las vegetativas de Bacillus cereus var. mycoides se le afiade glucosa dura-
te las cinco primeras horas siguientes a haberlos transferido a agua, no se
realiza la esporulacion: el sustrato afiadido reprime la esporulacién. Si la
adicion de glucosa tiene lugar después de més de seis horas, es menos efi-
caz, no se da la represion; la induccién (desrepresion) se mantiene, y entre
las horas décima y decimotercera después de la transferencia a agua habrd
esporulado aproximadamente el 90% de las células. Segiin esto, la espo-
rulacién esta regulada por factores ambientales.

El nimero de células esporuladas se incrementa en muchos casos cuando
se afiaden al medio sales de manganeso.

Por otra parte, la capacidad de formar enddsporas se pierde paulatina-
mente cuando se resiembran frecuentemente células vegetativas. Como
las suspensiones de los formadores de esporas contienen por lo general
tanto esporas como células vegetativas, se acostumbran a calentar breve-
mente antes de resembrarlas. Esta medida ayuda al mantenimiento o incre-
mento de la capacidad de formar esporas.

Caracteristicas de las esporas maduras. Las esporas se liberan por auto-
lisis de las células maternas. Las esporas maduras no presentan ninguna
actividad metabdlica. Disponen de un elevado grado de resistencia frente a
la accién del calor, radiaciones y productos quimicos. La resistencia frente
al calor se atribuye al contenido hidrico extremamente bajo. Las esporas de
Bacillus megaterium contienen aproximadamente un 15% de agua, algo asi
como la lana o la caseina seca. Las células bacterianas vegetativas liofili-
zadas son también muy resistentes al calor. Ademads, la termorresistencia
de las esporas es casi proporcional al contenido en dcido dipicolinico.

La resistencia frente a las radiaciones es superior en las esporas que en las
células vegetativas. Es mds o menos proporcional al contenido en puentes
disulfuro de las capas proteicas externas. La envuelta de la espora contiene
fundamentalmente una protefna rica en cisteina, semejante a la queratina.
La resistencia quimica de las enddsporas hay que atribuirla a la impermea-
bilidad de la cubierta de la espora frente a muchos productos quimicos.

Germinacion de las esporas. En medios de cultivo apropiados germinan
la mayoria de las esporas. Mediante un tratamiento previo adecuado,
almacenamiento y por calentamiento se eleva el nimero (porcentaje) de
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esporas que germinan. Para Bacillus subtilis se considera como trata-
miento Optimo para la esporulacién un periodo de reposo de siete dias, y
un calentamiento en agua a 60°C durante 5 minutos. Otras esporas pueden
activarse por una ebullicién breve (10 min a 100°C). El tratamiento por
shock térmico ha de ser inmediatamente anterior a la siembra de las espo-
ras, ya que el proceso de activacion es reversible. La germinacion de las
esporas va precedida de una captacién de agua y de una hidratacién. La
germinacion de las esporas activadas requiere en algunos casos la presen-
cia de glucosa, aminodcidos, nucledsidos y otras sustancias. Durante la ger-
minacion se suceden profundas modificaciones fisiolégicas: aumentan
rapidamente la respiracion y las actividades enzimaticas; se excretan ami-
nodcidos, acido dipicolinico y péptidos; la pérdida de peso seco de las
esporas durante la germinacién supone del 25 al 30%. Durante la germina-
ci6én las esporas pierden la resistencia térmica. El tubo germinativo que
surge de la espora parece estar rodeado por una pared celular incompleta,
muy delgada, de forma que los protoplastos incluso pueden captar DNA
(véase Transformacion). La aparicién del tubo germinativo puede ser polar
o lateral, rasgdndose o perfordndose las cubiertas de la espora (Fig. 2.49).

Fig. 2.49 Esporas en germina-
cion. 1 Germinacion polar de una
espora de Clostridium (con exos-
porio); 2 germinacion polar de una
espora de Bacillus megaterium; la
cubierta de la espora ha guedado
pegada; 3 germinacién lateral de
esporas de Bacillus, 3a B. cereus,
3b B. subtilis.

Duracion de la vida de las esporas. En forma de esporas las bacterias
pueden permanecer durante largos lapsos de tiempo en estado de vida
latente. En la tierra adherida a las plantas del herbario del Jardin de Kew
(Inglaterra), almacenadas secas durante 200 a 320 afios, sélo pudieron
demostrarse unas pocas esporas viables de Bacillus subtilis y B. licheni-
Sformis. En muestras de hace 50 a 100 afios se encontraron ademds B. coa-
gulans y B. circulans. Al valorar experimentos de este tipo se vio que en
50 afios perdian la viabilidad el 90% de las esporas almacenadas en tierra
seca. Seglin esto, una tonelada de tierra seca todavia tendria algunas espo-
ras viables después de 1000 afios.

En estado de sequedad se mantiene durante afios la viabilidad de muchas bacterias,
sino todas si la mayoria. Para conservar las bacterias en colecciones por lo gene-
ral se secan células vegetativas congeladas (liofilizacién) y se guardan a temperatu-
ra ambiente, o a temperaturas inferiores bajo vacfo. Tal como ya calculé BEQUEREL,
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los microorganismos pueden mantenerse durante millones de afios a temperaturas
préximas al cero absoluto; experimentos a corto plazo con nitrégeno liquido, y su
extrapolacién, parecen confirmar esta suposicién. Las bacterias sensibles a la lio-
filizacion pueden mantenerse en suspensiones durante afios a la temperatura del
nitrégeno liquido.

Otras formas de perdurabilidad (cistos, exésporas, mixosporas). Las
enddsporas son las formas de perdurabilidad de las bacterias més resis-
tentes frente al calor, la desecacioén, la radiacidn y las influencias quimi-
cas. Ademas de las endGsporas se encuentran en algunas otras pocas bac-
terias diferentes células de perdurabilidad: las exdsporas y los cistos. La
formacidn de exdsporas sdlo se ha visto hasta ahora en la bacteria oxida-
dora del metano Methylosinus trichosporium; las exésporas surgen por
gemacidn de la célula materna, y tienen las caracteristicas de las end6spo-
ras de Bacillus. Algunas bacterias forman células esferoidales de pared
gruesa, que se llaman cistos. En la formacidn de los cistos al agotarse los
nutrientes, se transforma la célula vegetativa bacilar entera en un cisto, y
no s6lo una parte de la célula, como en la formacién de las endésporas.
Los cistos de las especies del género Azotobacter y Methylocystis son
resistentes frente a la desecacion, al tratamiento mecdnico y a las radia-
ciones, pero no frente al tratamiento térmico. Una transformacion seme-
jante se da también en la formacion de mixdsporas a partir de las células
vegetativas bacilares de los géneros Myxococcus y Sporocytophaga.

Las células del género Arthrobacter (A. globiformis) son pleomorficas.
Cuando disponen de abundante sustrato crecen en forma de bacilos; cuan-
do se agota el sustrato aparecen células cocoidales. Arthrobacter pertene-
ce a las bacterias que resisten la desecacidon del suelo en estado de reposo
durante un cierto tiempo; no se conoce ninguna diferenciacién estructural.

2.2.9 Pigmentos de las bacterias y los hongos

Muchas colonias bacterianas y de hongos llaman la atencién por su colo-
racién caracteristica, bien debido a una excrecién de un colorante al
medio, o bien por la pigmentacion de las células. La capacidad de sinteti-
zar sustancias coloreadas estda determinada genéticamente y es por tanto
caracteristica. Las formas coloreadas se reconocen e identifican facilmen-
te. Los pigmentos son derivados de distintas clases de sustancias: carote-
noides, pirroles, azaquinonas, antocianos, etc. (Fig. 2.50).

Efecto protector frente a la luz y la radiacion UV. En las placas de Petri
que contienen agar nutritivo complejo y que estan expuestas durante un
cierto tiempo a aire con polvo, aparecen frecuentemente colonias colorea-
das. Predominan los tonos amarillos, naranja y rojo debidos a carotenoi-
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Fig. 2.50 Algunos pigmentos formados por bacterias y levaduras. La piociani-
na es segregada por Pseudomonas aeruginosa y la iodinina por Chromobacterium
iodinum; la indigoidina la producen diversas bacterias, entre ellas Pseudomonas indi-
gofera; la prodigiosina es el pigmento de Serratia marcescens (llamada anterior-
mente Bacterium prodigiosum); la violaceina la forma Chromobacterium violaceur,
la pulquerrimina es el pigmento de la levadura Candida pulcherrima; la fleixantofila
es el principal carotenoide de Mycobacterium phlei y esta en forma de compuesto
glucosidico; la sarcinaxantina es el carotenoide principal de las especies amarillas de
Sarcina (Micrococcus luteus).

des. Entre las bacterias se trata preferentemente de representantes de los
géneros Micrococcus, Corynebacterium, Mycobacterium y Nocardia, y de
la levadura Rhodotorula. El que entre los “gérmenes aéreos” sean muy
frecuentes las formas pigmentadas se debe a que los pigmentos ejercen un
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efecto protector frente a las radiaciones de la luz visible y del ultravioleta
proximo. Por ello, en los hébitats sometidos a la luz (polvo, paja) las bac-
terias incoloras mueren mds rapidamente que las pigmentadas. El efecto
protector frente a las lesiones fotodindmicas pudo demostrarse también en
una bacteria haléfila, de color naranja, que contiene carotenoides, y en su
mutante incolora. Mientras que con iluminacién tenue crecen igualmente
bien los dos tipos, el crecimiento del mutante incoloro quedaba inhibido
por la intensa luz solar, pero no afectaba a la de tipo silvestre pigmentado.
La muerte por la luz visible s6lo tiene lugar en presencia del oxigeno
atmosférico, y se basa en una fotooxidacién: al parecer algunos pigmen-
tos celulares (flavinas y citocromos) actian como catalizadores (fotosen-
sibilizadores) durante este proceso. Los carotenoides se localizan en la
membrana citoplasmadtica y protegen a las regiones sensibles de la célula
frente a la fotooxidacidn.

Fotosensibilizacion. La sensibilidad normal frente al oxigeno puede verse
incrementada por la luz visible. Si se tifien bacterias con colorantes vita-
les, p. ej. azul de metileno, eosina, o anaranjado de acridina, y luego se
someten a la luz, se ve que mueren mds rdpidamente que las no colorea-
das. La molécula del colorante absorbe la luz y puede ceder su energia a
una molécula de O,. La molécula de O, que se encontraba en su estado
normal (triplete) pasa entonces a un estado excitado (singulete). Este sin-
gulete de oxigeno determina entonces reacciones de oxidacién, que no es
capaz de desencadenar el O, normal (cicloadiciones, “reacciones en”). Se
utiliza esta muerte por fotosensibilizacién de bacterias posiblemente pat6-
genas en granjas de animales de los que se aprovecha su piel, y en parques
zooldgicos, afladiendo colorantes al agua de bebida. Las bacterias foto-
sensibilizadas mueren ya por accién de la luz natural diurna.

Formacién de carotenoides. Los carotenoides rojos (con 12 a 13 enlaces
dobles y con grupos metoxi u 0xo) dan a las bacterias rojas fotosintéticas
su color rojo intenso. Los pigmentos no solo tienen aqui una accién pro-
tectora, sino que también absorben la luz con fines fotosintéticos y estin
implicados en la fototaxis durante la recepcion de la luz. Los carotenoides
se localizan junto a las bacterioclorofilas en las membranas fotosintética-
mente activas (tilacoides, cromatéforos).

En muchos microorganismos que contienen pigmentos su formacién —al
igual que los pigmentos fotosintéticamente activos en las plantas superio-
res— es dependiente de la luz. Las micobacterias, entre ellas también las
patégenas de la tuberculosis (Mycobacterium tuberculosis) sélo forman
carotenoides cuando las células estdn expuestas a la luz. Esto también es
vilido para bacterias que crecen en el jamén o en el queso. La pigmenta-
cién depende en muchos casos también de la composicién del sustrato y
de las temperaturas de incubacién.
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Pulquerrimina. La coloracién de levaduras rojas (Rhodotorula,
Sporobolomyces salmonicolor) se debe mayoritariamente a los carotenoi-
des. A otra clase distinta de sustancias pertenece la pulquerrimina, sinteti-
zada por Candida pulcherrima. Esta levadura puede aislarse junto con
Candida reukaufii a partir de flores con néctar, de zumos de frutas y del
tracto intestinal de las abejas. En medios de cultivo que contengan hierro
forma colonias de color rojo oscuro. El colorante rojo, piracina, es insolu-
ble en agua y en disolventes, contienc hierro acomplejado.

Prodigiosina. En medios de cultivo que contengan hidratos de carbono se
desarrolla con frecuencia el que anteriormente se llamaba “hongo de las
hostias” o Bacterium prodigiosum, y que actualmente s¢ denomina
Serratia marcescens. La coloracién rojo oscura de las colonias y de sus
suspensiones se debe a la presencia de prodigiosina, un pigmento cuya
estructura basica contiene tres anillos pirrdlicos. Este pigmento también se
encuentra en actinomicetos.

Indigoidina. La indigoidina pertenece a la clase de compuestos de las aza-
quinonas (diazadifenoquinonas). Se trata de un pigmento azul que se
excreta al exterior de la célula por diversas bacterias, Pseudomonas indi-
gofera, Corynebacterium insidiosum, Arthrobacter atrocyaneus 'y Arthro-
bacter polychromogenes.

Violaceina. Chromobacterium violaceum puede aislarse regularmente del
suelo colocando granos de arroz en una placa con suelo muy mojado; las
colonias se reconocen por su coloracién azul violeta, debido al pigmento
purpireo violaceina, insoluble en agua. Por su estructura quimica, se trata
de un derivado del indol, formado por oxidacién del triptSfano.

Colorantes fenacinicos. Muchos pigmentos de los que son excretados al
medio de cultivo por bacterias acudticas pertenecen a las fenacinas. Entre
ellas se encuentra el derivado de la fenacina mas conocido, la piocianina;
lo forman Pseudomonas aeruginosa (antes P. pyocyanea). Diversas cepas
de Pseudomonas excretan ademads, o aisladamente, fenacina-1-carbdnico,
oxiclororafina e iodinina.

Pigmentos amarillo verdosos fluorescentes. Los vistosos pigmentos de
fluorescencia amarillo verdosa bajo las ldmparas ultravioletas o de tubos
fluorescentes producidos por los pseudomonas tienen la funcién de side-
réforos. Se sintetizan y se liberan al medio de cultivo cuando hay una
deficiencia (limitacion) de sales de hierro. Sirven para la captacion y el
transporte de hierro al interior de la célula (pdg. 289). Los sideréforos
fluorescentes de Pseudomonas putida y P. aeruginosa son pioverdinas
(= pseudobactina). Son cromopéptidos compuestos por una cadena pepti-
dica de 6 a 10 aminodcidos junto con un croméforo, una diamino-dihi-
droxiquinolina.
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Metabolitos secundarios. Los pigmentos de los microorganismos son
metabolitos secundarios (pag. 375), esto es, no pertenecen a aquellos com-
puestos presentes en todos ]os organismos. Ya en su estructura se recono-
ce que derivan de los metabolitos normales o constituyentes celulares.
Algunos pigmentos tienen propiedades antibidticas y muchos microorga-
nismos pigmentados son productores de antibiéticos. La correlacion entre
pigmentacién y formacién de metabolitos secundarios es tan estrecha, que
en muchos de los formadores de pigmentos puede suponerse con elevada
probabilidad que sintetizan también antibidticos y otras sustancias activas.
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3. Los grupos de procariotas

3.1 Introduccion

En base a las caracteristicas citadas, entre ellas la pared celular de murei-
na, la region nuclear sin membrana y la escasa compartimentacion, se pue-
den reunir como Procariotas a los grupos esquizomicetos (bacterias en
sentido amplio) y esquizoficeas (o cianobacterias), consideradas ya ante-
riormente como esquizéfitos. El codigo bacterioldgico es el responsable
de la descripcién y nomenclatura de los procariotas. Ha sido elaborado por
el Comité Internacional de Bacteriologia Sistemadtica (International
Committee of Systematic Bacteriology) y también controla su cumpli-
miento. El c6digo bacteriolégico se diferencia esencialmente del botanico
por la regla de que cada nueva descripcidn de una cepa debe ir acompa-
fiada del depdsito de un cultivo viable como cepa de referencia o cepa tipo
en una coleccién de microorganismos reconocida.

Descripcion de las bacterias. A la descripcion de las bacterias pertenece
la indicacién de sus caracteristicas morfologicas, esto es, si se trata de un
coco, un bacilo, o un espirilo, si presenta capsulas, si las células estan ais-
ladas u ordenadas en grupos (filamentos, tétradas, paquetes), si disponen de
flagelos y cémo se insertan, si forman enddsporas, y si las células se tifien
con la tincién de Gram. La descripcion se completa citando las caracteris-
ticas metabdlico-fisiologicas mds importates. Hay que indicar: 1. las rela-
ciones respecto al oxigeno, esto es, si las células pueden crecer bajo condi-
ciones aerébicas, anaerdbicas o ambas; 2. si la obtencién de energia se rea-
liza por respiracion, fermentacién o por fotosintesis; 3. la dependencia del
crecimiento frente al pH, con valores 6ptimos y limites de tolerancia; 4.
nutrientes utilizables; 5. habitat; 6. relaciones simbidticas o parasitarias; 7.
inclusiones celulares, pigmentacién y sustancias capsulares; 8. composi-
cién de los componentes de la pared celular (estructura del glucopéptido,
liposacdridos, dcidos teicoicos); 9. diferenciacion seroldgica (antigenos de
superficie, proteinas homdlogas); 10. composicién de bases del DNA (mol
% de GC); 11. hibridaciones DNA-DNA, posibilidad de transformacién en
transferencias interespecificas; 12. secuencia del RNAr 16S o del 5S; 13.
sensibilidad frente a los antibidticos.

Nomenclatura. Para las bacterias también es valida la nomenclatura
binaria conocida para animales y plantas: un nombre de género y otro de
especie. En la época de los grandes descubrimientos ha sido necesario des-
viarse de la regla inicial, consistente en expresar en el nombre genérico las
caracterfsticas morfoldgicas y en el especifico las fisiologicas. Arrollados
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por el gran nimero de tipos fisiolégicos, BEUERINCK y WINOGRADSKY die-
ron nombres de géneros que hicieran referencia a la ecologfia, fisiologia y
bioquimica. Asf, se definieron géneros desde puntos de vista fisioldgicos
(Acetobacter, Nitrosomonas, Azotobacter), segun la pigmentacion (Chro-
mobacterium, Rhodomicrobium), segin enfermedades (Preumococcus,
Phytomonas) y segun nutrientes (Haemophilus, Amilobacter). Siguiendo
las reglas de la nomenclatura, se mantiene el nombre dado en la primera
descripcion con garantias. La adjudicacién y la utilizacién de los nombres
estdn regidas por unas leyes fijas.

Clasificacién. La clasificacién de los microorganismos procariotas sigue
en primer lugar propdsitos practicos y se utiliza para el reconocimiento de
las formas descritas. Por clasificacion se entiende la ordenacidn de unida-
des en grupos de unidades superiores. Se realiza a varios niveles. La uni-
dad bdsica, el cultivo puro de una bacteria aislada es la “cepa” o “estirpe”.
Las cepas se retinen en especies (species), €stas dltimas en géneros (genus,
plur. genera), y éstos se agrupan de nuevo en familias (sufijo: —aceae). La
clasificacién requiere una descripcion adecuada de las cepas y se comple-
ta con la comparacidn de las unidades y su delimitacién. La taxonomia se
ocupa de la creacion de sistemas de ordenacién.

Se distinguen dos clases de clasificaciones: las filogenéticas o “‘naturales”
por una parte, y las artificiales por otra. El objetivo ultimo de la taxono-
mia bacteriana es la ordenacién de las formas relacionadas (esto es, las
emparentadas por antecesores comunes), y el desarrollo de un arbol ge-
nealégico filogenético de las bacterias. No hay ninguna duda de que esta
meta se alcanzara algiin dia mediante las caracteristicas quimicas, como
por ejemplo la secuencia de los aminodcidos en proteinas enzimadticas con
la misma funcién, o la secuencia de las bases nucleotidicas en componen-
tes celulares conservados, como son los dcidos nucleicos ribosémicos.

Clasificacion artificial. La clasificacién “artificial” no es tan exigente
como la filogenética. Para ella basta con ordenar los organismos por sus
semejanzas y se utiliza para la identificacion o reconocimiento (deter-
minacién) de los organismos. Un sistema artificial se orienta en primer
lugar para ser utilizado como una clave de identificacién. La obra mas
completa en la que se describen bacterias es el “BERGEY’s Manual of
Determinative Bacteriology”, que en 1974 aparecié en su octava edicion.
Contiene nombres, descripciones morfolégicas y fisiologicas de las carac-
teristicas, indicaciones bibliograficas, asi como claves para la identifica-
cién de las bacterias de nuevo aislamiento. Se estd preparando una nueva
edicion de las claves de identificacion del “BERGEY’s”.

Taxonomia numérica. La “taxonomia numérica” ha dado el paso
siguiente para una ordenacion mds objetiva. En primer lugar, hizo suyos
los principios de ADANSON, segun los cuales en la clasificacién todas las
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caracteristicas determinables deben tener el mismo peso. Para la valora-
cién numérica se establecen tantas caracteristicas como sea posible, y hay
que considerarlas de forma que puedan expresarse de una forma alternati-
va (+ 0 —). La valoracién de las combinaciones de caracteristicas debe rea-
lizarse con ordenadores. Para ello se compara cada caracter de cada cepa
con cada cardcter de todas las cepas. La semejanza entre las cepas inves-
tigadas es tanto mayor cuanto mayor es la relacion entre las caracteristicas
concordantes con respecto al total de las caracteristicas consideradas. Para
la comparacion por parejas se utiliza el coeficiente de semejanza (coefi-
ciente S). Se define como

(a+d)

Sz
(a+b+c+d)

Se indica como a y d la suma de caracteristicas en las que coinciden la
cepa A con la cepa B (a: ambos positivos; d: ambos negativos), b es la
suma de caracteristicas positivas en A y negativas en B y, finalmente, ¢ es
la suma de caracteristicas en las que A es negativo y B positivo. En los
célculos se obtiene valores entre 1,0 y cero. S = 1 indica 100% de seme-
janza, esto es, identidad, y un valor de S < 0,02 una diferencia total. Los
valores obtenidos se representan en matrices de similitud y pueden pre-
sentarse en forma de dendrograma (de forma similar a como se harfa un
arbol filogenético). La taxonomia numérica, no obstante, no tiene ningu-
na relacién con la filogenia.

Filogenia bacteriana. C. WOESE pudo desarrollar un arbol filogenético
de los procariotas mediante el andlisis y comparacién de caracteristicas
altamente conservadas. Los ribosomas son los lugares de la sintesis pro-
teica y se encuentran por tanto en todas las células. Desde el punto de vista
de su funcién son muy conservativos. Esto es especialmente valido para
los RNA ribosémicos (RNAr) ya que su secuencia de bases no estd influi-
da por la degeneracion del cédigo genético ni por mutaciones supresoras.
El RNAr cumple por tanto las condiciones que debe tener un marcador
filogenético general. Para ello se han aislado los RNAr 16S de las subu-
nidades menores de los ribosomas de los organismos que se quieren com-
parar. Para el andlisis se rompe con enzimas especificos el RNA en gran-
des fragmentos, los oligonucleétidos. Estos se separan por electroforesis y
se determina la secuencia de bases de los oligonucleétidos. Si se esta-
blece en un catdlogo la secuencia de bases que son caracteristicas para
cada organismo y se comparan las secuencias con ayuda de un programa
de ordenador, se reconocen, por una parte, secuencias conservadas, que
son muy parecidas entre todas las bacterias. No obstante, se diferencian
significativamente de las secuencias correspondientes de los eucariotas y
de las de otro gran grupo bacteriano diferente. En otros oligonucleétidos
las secuencias se diferencian ya entre géneros y entre especies. Asi se han
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podido establecer las llamadas “secuencias firma” (signature sequences)
que son caracteristicas de grupos de organismos. Esta valoracién ha con-
ducido a la formacién de dendrogramas, que deben considerarse como
partes de un arbol filogenético. Asi se establecen relaciones entre orga-
nismos que hasta ahora eran desconocidas.

Uno de los primeros resultados apasionantes de la secuenciacion del
RNAr 168 fue el descubrimiento de que entre dos bacterias morfolégica y
fisiol6gicamente tan distantes como Escherichia coli y una cianobacteria
existen homologfas en la secuencia muy superiores a las que se dan entre
E. coli y un Methanobacterium de igual morfologia. Asi, Methanobacte-
rium se manifesté como miembro de un gran grupo diferente de procario-
tas. Hay que aceptar que los procariotas se dividieron en una época muy
temprana en dos grupos, las llamadas arqueobacterias y todas las demas
bacterias, que se denominan eubacterias. Se acepta que a partir de una cé-
lula primitiva, el progenote, se han desarrollado por una parte las arqueo-
bacterias y por otra las eubacterias. Como un tercer grupo aparecen los
eucariotas. Por tanto, sus antecesores tienen que haberse desarrollado
también a partir de una raiz comin en épocas tempranas (Fig. 3.1).

La comparacion de eubacterias representativas permite reconocer once
grandes grupos (véase Fig. 3.2). Uno de ellos es el de las bacterias rojas
fototréficas anoxigénicas. Un andlisis fino de las bacterias pertenecien-
tes a este grupo de Gram negativos con otras muchas bacterias quimiotro-
fas Gram negativas condujo igualmente a un resultado sorprendente: las
bacterias rojas pueden ordenarse en cuatro grupos que se denominan bac-
terias rojas alfa, beta, gamma y delta. Cada uno de estos grupos contie-
ne a algin representante bien conocido de las bacterias rojas (con la
excepcidn del grupo delta) junto con un gran nimero de bacterias hetero-
troficas o quimioautétrofas, no fotosintéticas (véase Fig. 3.3). Desde el
punto de vista de la filogenia esto significa que a lo largo de la evolucién
se han desarrollado por lo menos cuatro grupos de bacterias rojas. A par-
tir de los representantes que forman cada una de estas ramas tienen que
haberse desarrollado las bacterias heterotréficas respiratorias o fermenta-
tivas por especializacién metabdlica y pérdida del aparato fotosintético. A
todas estas bacterias no fotosintéticas, relacionadas filogenéticamente con
las bacterias rojas, se las agrupa bajo el nombre de proteobacterias. Ello
conduce a la suposicién general de que la mayoria de las bacterias de los
suelos, las aguas y muchas bacterias patdgenas proceden del grupo de las
bacterias rojas.

Resulta comprensible que el sistema taxondémico basado en caracteres
fenotipicos —como forma, flagelacién, comportamiento frente al Gram— se
diferencie mucho del sistema filogenético. Unicamente algunos grupos
que desde el punto de vista de la taxonomia clasica pertenecen a familias
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Fig. 3.1 Arbol filogenético sin raiz, tal como resulta del analisis de la secuen-

cia de bases del RNA ribosémico.
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Fig. 3.2 Arbol filogenético de las eubacterias, tal como resulta de la secuen-

cia de bases del RNAr 16S.
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Grupo beta Grupo gamma
Ahodocyelus Chromatium 4
Thiospirilur
Grupo alfa.. Thiocapsa
Rhodospirlium Thiooystis.... o
Rhodopseudomonas Lamprocystis
Rhodobacter g
Rhodomicrobium
Rhodopila
Erythrobacter

bacteria
fototrofica

ancestro pérdida de la
fototréfico capacidad fotosintética

Fig. 3.3 Arbol filogenético de las bacterias rojas, incluyendo a otras bacterias
Gram negativas relacionadas (Proteobacterias). En rojo se indican las bacterias
fototrofas; en gris las no fotosintéticas.

o unidades superiores, parecen estar también relacionados filogenética-
mente. Este es, por ejemplo, el caso de las bacterias reductoras de sulfatos
(grupo delta) o de las Enterobacteridceas. En contraposicién, los pertene-
cientes a los pseudomonas se distribuyen en los grupos alfa, beta y gamma
de las ramas filogenéticas de las bacterias rojas. Por tanto, el tipo celular
conocido como Pseudomonas es el resultado de una evolucién conver-
gente.

Un sistema que esté basado en las relaciones de afinidad filogenéticas no
invalida ni hace innecesario un sistema basado en la taxonomia tradicio-
nal para los procariotas. Este tiltimo tiene igual que antes un papel muy
significativo en la identificacién y en la descripcion de las bacterias. A
pesar de ello, el sistema filogenético proporciona un gran nimero de prin-
cipios heuristicos, tanto para la investigacion evolutiva como para la
Microbiologia aplicada.
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Cuadro sindptico de la diversidad de los procariotas. En la revisién
dada en el presente capitulo pretendemos dar al principiante una vision de
conjunto de la diversidad de los procariotas. El tratamiento se basa en el
Manual de BERGEY de Bacteriologia Determinativa, 8* edicién (1974), y
en el manual de BERGEY de Bacteriologia Sistemdtica (formado por cua-
tro tomos, 1984-1989). No obstante, debido a los nuevos descubrimientos
que se estan haciendo en el campo de la Microbiologia se puede ya ade-
lantar que pronto tendrd que completarse y habrd nuevas modificaciones.
A pesar de ello quedan las caracteristicas de las bacterias visibles al
microscopio. También es relativamente fécil establecer la relacion entre el
crecimiento y el oxigeno, as{ como la coloracion de Gram.

Por este motivo, para el tratamiento de los procariotas damos en primer
lugar una lista de tres paginas de las eubacterias ordenadas segtn su mor-
fologia como cocos, bacilos y espirilos (bacilos curvados), segiin su capa-
cidad para desarrollarse aerébica o anaerébicamente y segtin la tincién de
Gram. Aquellas bacterias que no pueden ordenarse sin dificultad dentro de
alguna de las tres morfologias basicas, se incluyen en la lista como “gran-
des grupos especiales”.

A continuacién, y bajo los apartados 3.2 hasta 3.20 se introduciran los gru-
pos bacterianos siguiendo el orden dado en la lista. Algunos grupos se
caracterizardn muy sucintamente y se hara referencia al capitulo corres-
pondiente en la parte de fisiologia de este texto, en el que los grupos bac-
terianos se presentan haciendo hincapié en los aspectos fisiolégicos y bio-
quimicos. Con algo mas de profundidad se describirdn aqui tan s6lo aque-
llos grupos bacterianos que en la parte fisioldgica se tratan muy poco, o no
se tratan en absoluto.

La vision de los grupos de procariotas indica ya el camino para la identi-
ficacion de las bacterias. Todo bidlogo tiene que haber hecho ya la expe-
riencia de que con ayuda de las claves de identificacion habituales tnica-
mente puede identificar aquello que ya conocia previamente. La identifi-
cacién de una bacteria presupone unos amplios conocimientos previos y
cuando la identificacion de un bacilo aislado del yogurt conduce al géne-
ro Methanobacterium, jlas dudas estén justificadas!

3.2 Los grupos de los procariotas

La ordenacién que presentamos a continuacion sigue una divisién basada
en las morfologias féciles de determinar microscépicamente (cocos, baci-
los, espirilos), la tincién de Gram y las relaciones frente al oxigeno (aerd-
bico, anaerdbico).
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1. Cocos, bacterias esferoidales

A) Cocos Gram positivos

aerébicos Micrococcus, Staphylococcus, Streptococcus,
Leuconostoc, Pediococcus

anaerébicos Peptococcus, Peptostreptococcus, Ruminococcus,
Sarcina
B) Cocos Gram negativos

aerébicos Neisseria, Moraxella, Acinetobacter
Paracoccus, Lampropedia

anaerdbicos Veillonella, Acidaminococcus, Megasphaera

2. Bacilos, bacterias cilindricas rectas

A) Bacterias Gram positivas

Bacilos Gram positivos no formadores de esporas
aerdbicos Lactobacillus, Listeria, Ervsipelothrix, Caryophanon

Bacterias corineformes y actinomicetos

aerébicos Corynebacterium, Arthrobacter, Brevibacterium,
Cellulomonas, Propionibacterium. Eubacterium
Bifidobacterium, Mvcobacterium, Nocardia
Actinomyces, Frankia, Actinoplanes,
Dermatophilus, Micromonospora, Microbispora,
Streptomyces, Streptosporangium

Bacilos y cocos formadores de enddsporas
aerébicos Bacillus, Sporolactobacillus. Sporosarcina,
Thermoactinomyces

anaerdbicos Clostridium, Desulfotomaculum, Oscillospira

B) Bacterias Gram negativas

Bacilos y cocos Gram negativos aerdbicos
aerdbicos Pseudomonas, Xanthomonas, Zoogloea,

Gluconobacter, Acetobacter

Azotobacter, Azomonas, Beijerinckia, Derxia

Rhizobium, Agrobacterium, Alcaligenes

Brucella, Legionella, Thermus

Bacterias Gram negativas, aerdbicas, quimiolitotrofas
aer6bicos Nitrobacter, Nitrospina, Nitrococcus, Nitrosomonas,

Nitrosospira, Nitrosococcus, Nitrosolobus

Thiobacillus, Thiobacterium, Thiovulum
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aerébicas

anaerGbicos
facultativos

anaerdbicos
estrictos

anaerdbicos
estrictos

aerébicos

anaerdbicos

Bacterias con vaina
Sphaerotilus, Leptothrix, Streptothrix, Crenothrix

Bacilos Gram negativos, anaerébicos facultativos
Escherichia, Klebsiella, Enterobacter, Salmonella,
Shigella, Proteus, Serratia, Erwinia

Yersinia
Vibrio, Aeromonas, Photobacterium

Bacterias Gram negativas anaerdbicas
Bacteroides, Fusobacterium, Leptotrichia, Fibrobacter

Arqueobacterias
Methanobacterium, Methanothermus, Methanosarcing,
Methanothrix, Methanococcus

Halobacterium, Haloferax, Halococcus,
Sulfolobus, Thermoplasma

Thermoproteus, Pyrodictium, Desulfurococcus,
Pvrococcus, Thermococcus, Thermodiscus

3. Bacilos curvados o células flexibles

aerdbicos

anaerdbicas

aerébicas
y anaerébicas

Bacterias Gram negativas, espiraladas o curvadas
Spirillum, Aquaspirillum, Azospirillum,
Oceanospirillum, Helicobacter

Bdellovibrio, Microcyclus, Pelosigma

Bacterias Gram negativas, curvadas, anaerdbicas
Desulfovibrio

Succinivibrio, Butyrivibrio

Selenomonas

Espiroquetas
Spirochaeta, Cristispira, Treponema, Borrelia,
Leptospira

4. Grandes grupos especiales

Bacterias deslizantes (siempre Gram negativas)
Mpyxococcus, Archangium, Cystobacter, Melittangium,
Stigmatella, Polyangium, Nannocystis, Chondromyces
Cytophaga, Sporocytophaga, Flexibacter,
Herpetosiphon, Saprospira
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Beggiatoa, Thiothrix, Thioploca, Achromatium,
Leucothrix, Vitreoscilla

Simonsiella, Alysiella

Bacterias con pediinculos, prostecadas o gemantes
Hyphomicrobium, Hyphomonas

Caulobacter, Asticcacaulis, Planctomyces
Ancalomicrobium, Prosthecomicrobium, Blastobacter,
Seliberia, Gallionella, Nevskia

Bacterias parasitas obligadas:
rickettsias y clamidias
Rickettsia, Coxiella, Chlamydia

Grupo de los micoplasmas (Mollicutes)
Mpycoplasma, Acholeplasma, Spiroplasma,
Metallogenium

Bacterias anaerobicas, fototréficas anoxigénicas
Rhodospirillum, Rhodopseudomonas, Rhodobacter,
Rhodomicrobium, Rhodocyclus, Rhodopila

Chromatium, Thiocystis, Thiosarcina, Thiocapsa,
Thiospirillum, Thiopedia, Amoebobacter,
Ectothiorhodospira, Lamprocystis. Thiodictyon
Chlorobium, Prosthecochloris, Pelodictyon,
Chloroherpeton

Chloroflexus, Chloronema, Oscillochloris

Bacterias aerébicas, fototréficas oxigénicas:
cianobacterias (Cianoficeas)

Synechococcus, Gloeocapsa, Gloeothece,
Gloeobacter

Pleurocapsa, Dermocarpa, Myxosarcina

Oscillatoria, Spirulina, Lyngbva, Phormidium,
Plectonema

Anabaena, Nostoc, Calothrix, Fischerella

33 Cocos Gram positivos

Entre los cocos Gram positivos en sentido amplio se cuentan las bacterias
cocoidales del dcido lactico (Streptococcus, Leuconostoc, Pediococcus:,
pég. 302). Estas s6lo pueden obtener energia por fermentacidn, no contie-
nen pigmentos heminicos (con excepciones), y son microaerotolerantes.
Frente a éstos se encuentran los géneros aerébicos y anaerébicos faculta-
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tivos Micrococcus y Staphylococcus, asi como los géneros anaerdbicos
estrictos Sarcina, Peptococcus, Peptostreptococcus y Ruminococcus.

Al género Micrococcus pertenecen las bacterias pigmentadas cuyas colo-
nias amarillas o anaranjadas aparecen frecuentemente en las placas
expuestas al aire (pag. 84 y sig.). Debido a la formacién de paquetes de
células (tétradas) se las incluyd en el género Sarcina. Actualmente se ha
reunido a Sarcina lutea, S. flava, y S. aurantiaca, entre otras, en
Micrococcus luteus. También se encuentra entre ellos la especie
Micrococcus lysodeikticus, asi denominada por A. FLEMING debido a su
elevada sensibilidad frente a la lisozima. Micrococcus es aerdbico y se
caracteriza por un contenido elevado en GC (66-72%).

El nombre del género Staphylococcus se basa en su imagen microscopica;
las células se ordenan como uvas en un racimo (staphyle) (Fig. 2.6); esta
ordenacién se debe a la division celular irregular en distintos planos.
Staphylococcus es anaerdbico facultativo, sélo forma citocromos en con-
diciones aerdbicas y es relativamente resistente a la desecacion. Staphy-
lococcus aureus es patégeno (a través de toxinas y exoenzimas; pidgeno).
Otras cepas provocan intoxicaciones de alimentos ya que al desarrollarse
sobre alimentos no enfriados excretan una enterotoxina.

Sarcina ventriculi (Fig 2.34) es una bacteria anaerdbica microaerotoleran-
te que se aisla facilmente de muestras de suelo, pero que también se pre-
senta en el contenido estomacal de enfermos de estémago. Esta bacteria es
poco corriente por su tamaio (diametro celular de 4 pm), por la formacién
de paquetes celulares (mas de 64 células se mantienen unidas por celulo-
sa) por su tolerancia frente al pH (crecimientos entre pH 0.9 y 9,8), y por
la capacidad de formar enddsporas.

34 Cocos Gram negativos

En este grupo se reiinen algunos cocos o bacilos cortos que son Gram
negativos e inméviles. Se encuentran bacterias aerébicas y anaerébicas,
dentro de las cuales algunas merecen atencion por tratarse de causantes de
enfermedades infecciosas, ser bacterias del suelo, o habitantes de las
mucosas y del tracto intestinal de mamiferos.

Cocos aerébicos. El género Neisseria es oxidasa positivo e incluye a bac-
terias patégenas de animales. N. gonorrhoeae es el causante de la gono-
rrea, una enfermedad venérea, que casi ha pasado al olvido debido a su
extraordinaria sensibilidad frente a la penicilina (1 yg penicilina/ml ya es
bacteriostdtico). N. gonorrhoeae es dificil de cultivar, necesita un 10% de
CO; en la atmoésfera, y es muy sensible frente a la luz y la sequedad, por
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lo que la transmision sélo puede darse mediante un contacto intimo direc-
to. N. meningitidis se presenta en la cavidad nasofaringea, pero también
puede penetrar en la corriente sanguinea y desencadenar inflamaciones en
las meninges. Moraxella es igualmente oxidasa positivo, y muy sensible a
la penicilina. Son cocobacilos incapaces de utilizar hidratos de carbono.
Acinetobacter es una bacteria de aguas y suelos oxidasa negativa. Se aisla
facilmente de enriquecimientos en medios de cultivo con acetato al 0,2%
y a pH 5,5-6,0, y por lo general no utiliza la glucosa, disacaridos o poli-
sacdridos, pero por lo demads, sobre todo en cuanto a la versatilidad de sus-
tratos utilizables, se parece al género Pseudomonas. Entre los pertene-
cientes a la especie Acinetobacter calcoaceticus pueden transferirse carac-
teres genéticos por transformacion. Como esta bacteria es capaz de alma-
cenar mucho fosfato, se considera que con su ayuda se podra eliminar el
fosfato inorgénico de las aguas residuales.

La reaccion de la oxidasa, importante para el diagnéstico diferencial de
este grupo, se basa en la transformacién de la dimetil-p-fenildiamina (N,
N-dimetil-1,4-diaminobenzol) en un compuesto coloreado por el citocro-
mo c soluble; se dejan caer unas gotas del reactivo sobre las colonias en
agar y se observa la aparicion de color purpura azulado.

Cocos anaerdbicos. Los cocos anaerdbicos estrictos, Gram negativos, mejor
conocidos son Veillonella alcalescens (antes denominado Micrococcus lac-
tilyticus), y Megasphaera (antes Peptostreptococcus) elsdenii. Ninguno de
los dos puede fermentar hidratos de carbono. V. alcalescens se encuentra en
la saliva del hombre, de los animales y en la panza de los rumiantes.
Fermenta 4cidos orgdnicos, sobre todo lactato a propionato, acetato, CO, y
H: (pdg. 311y 459). M. elsdenii fermenta 4cido glutdmico y otros amino4ci-
dos y aparentemente es también un habitante normal del tracto intestinal de
los animales.

3.5 Bacilos Gram positivos no esporulados

Las bacterias Gram positivas no formadoras de esporas capaces de crecer
en presencia de oxigeno y que forman principalmente 4cido lactico en la
fermentacién de los hidratos de carbono (glucosa, lactosa), se retinen bajo
la denominacién de “bacterias del 4cido lactico”. A ellas pertenecen los
géneros Lactobacillus, Lactococcus, Leuconostoc, Streptococcus,
Pediococcus y Bifidobacterium. Esta dltima es una de las pocas bacterias
anaerébicas del dcido ldctico. Las bacterias del dcido ldctico se tratan en
el apartado 8.2. Todavia debemos citar otro bacilo Gram positivo aerdbi-
co, Listeria monocytogenes, que aparecié recientemente como contamina-
cién de queso para untar y que provoca la listeriosis en los consumidores.
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En base a la morfologia celular y otras caracteristicas fisiologicas puede
ordenarse a las bacterias Gram positivas en una serie. Las bacterias del
acido l4ctico bacilares estdn al inicio de esta serie. La mayorfa de las bac-
terias lacticas son bacilos de apariencia regular. La tendencia a formar
células ramificadas o en forma de maza es en ellas muy incipiente. Esta
variabilidad morfoldgica es ya una regla en las bacterias corineformes, a
las que pertenecen los géneros Corynebacterium 'y Arthrobacter. AGin mas
manifiesta es la tendencia a la ramificacién en las células de las micobac-
terias. Estas conducen ya a los proactinomicetos, que forman un micelio
transitorio. Al final de esta serie se encuentran los actinomicetos.

Muchos de estos grupos se pueden reconocer por la morfologia celular, la
forma colonial y por caracteristicas fisioldgicas. En el resto, 1a identifica-
cién s6lo es posible por diversas caracteristicas bioquimicas.

A modo de apéndice, introduzcamos aqui a Caryophanon latum. Es una
bacteria flagelada formadora de tricomas, que puede aislarse regularmen-
te de estiércol de vaca. Los bacilos Gram positivos estructurados en célu-
las (Fig. 3.4) son de un gran tamaiio poco frecuente (3x15 um).

Fig. 3.4 Caryophanon latum, una bacteria
filamentosa de flagelacion peritrica (Foto
M.P. PESHKOFF).

3.6 Bacterias corineformes

Corynebacterium. El género Corynebacterium (coryne = maza) se cred
inicialmente (1896) para reunir las formas del tipo de Corynebacterium
diphtheriae. Ademds de la variabilidad morfolégica, la rotura (snapping)
en la division celular es caracteristica; consiste en que las células forman
un dngulo como consecuencia de roturas mas o menos rapidas de la pared



102 3. Los grupos de procariotas

que las une a ambos lados de la nueva pared celular. Ademds también
tiene lugar una divisién miltiple simultaneamente, de forma que a partir
de una célula grande aparecen muchos bacilos cortos. Corynebacterium
diphtheriae es el causante de la difteria. Desde el punto de vista fisioldgi-
co es un representante atipico del grupo. ya que vive como microaerdfilo,
hasta en condiciones anaerébicas, mientras que la gran mayoria de cori-
nebacterias son aerdbicas. Su patogenicidad se debe a su implantacién en
la cavidad faringea y en las amigdalas, y a la excrecion de una exotoxina
que circula con la sangre y actiia sobre el miocardio, los rifiones y los ner-
vios (“pardlisis postdiftéricas”). S6lo son toxigénicas las cepas lisogeni-
zadas por el fago B. La sintesis de la toxina es una consecuencia de la
modificacion genética de la bacteria por el fago, fenémeno también lla-
mado conversioén fagica. Por otra parte, la toxina se forma tinicamente
cuando los suministros de hierro para la célula son subéptimos.

Al género Corynebacterium pertenecen especies patégenas de animales y
otros muchos y muy abundantes causantes de enfermedades en plantas (C.
michiganense, C. poinsettiae, C. fascians). C. mediolaneum se utilizd co-
mo primera bacteria en la transformacién biolégica de esteroides (1938).

Arthrobacter. En el género Arthrobacter se incluyen varias de las bacte-
rias corineformes abundantemente extendidas en los suelos. Este género
se caracteriza por una gran tendencia a la ramificacion de las células y a
la formacién de cocos. Algunas formas son moviles mediante flagelos y
todas las especies son aerébicas. Arthrobacter se puede aislar facilmente
de suelos secos. Arthrobacter y Bacillus resisten una desecacion de varios
meses del suelo, mientras que la mayoria de los no esporulados mueren.
Arthrobacter es pleomérfico (varias formas); en colonias jévenes y en cul-
tivos liquidos también jovenes crece en forma de bacilos largos de apa-
riencia regular; los cultivos viejos sdlo presentan células cocoidales (véase
Fig. 3.5). Entre las bacterias corineformes del suelo se cuentan también
algunas especies celuloliticas del género Cellulomonas.

Las formas del género Arthrobacter se encuentran en distintos habitats.
Arthrobacter parece ser el representante numéricamente mds abundante
de la flora autdctona del suelo; esto es, predomina en suelos en los que
la materia orgdnica facilmente descomponible se degrada, y en los que
resta el humus como fraccién principal de la materia orgénica. En condi-
ciones desfavorables Arthrobacter puede crecer lentamente en su fase
cocoidal. Se cree que el nimero predominante de cocos encontrados en el
suelo por WINOGRADSKY eran células de Arthrobacter. Otras células de
Arthrobacter se encuentran en plantas y en los lodos de las depuradoras.

Otros géneros y especies. Muchas bacterias corineformes excretan édcido
glutdmico (pag. 372) y otros aminodcidos en el medio de cultivo; debido a
estas caracteristicas han adquirido interés industrial. Otras formas tipicas cre-
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Fig. 3.5 Desarrollo de una microcolonia de Arthrobacter pyridinolis sobre una
pelicula de agar. Las cifras indican el tiempo de incubacion en horas. Foto al micros-
copio de contraste de fases (de KOLENBRANDER, P.E., N. LOTONG, J.C. ENsIGN: Arch.
Microbiol. 110 [1976] 239).

cen sobre quesos blandos, por ejemplo Brevibacterium linens, son algo pro-
teoliticos y actdan en la maduracién del queso. Entre las bacterias corinefor-
mes se cuentan recientemente también a las propionibacterias (pag. 310).

Las bacterias corineformes toman morfolégicamente y fisiolégicamente
una posicién intermedia entre las bacterias del dcido lactico y las mico-
bacterias. La tendencia a la ramificacién va en aumento en las propioni-
bacterias y las corinebacterias en sentido estricto, hasta las micobacterias.
Ademas, en esta serie puede apreciarse una transicion del metabolismo
anaer6bico hasta el aerébico estricto. A pesar de repetidos intentos ailin no
ha sido posible diferenciar claramente entre si los géneros reunidos en el
grupo de las bacterias corineformes. El conocimiento de los contenidos
GC, la composicién de la mureina, asi como la aplicacién de los métodos
de la taxonomia numérica son la base para una nueva ordenacién de este
grupo extraordinariamente importante y ecolégicamente diferenciado.

3.7 Micobacterias

Las micobacterias son siempre respiradores aerébicos. Por su morfologia
se sitdan entre las corinebacterias y los proactinomicetos (nocardias). No
forman micelio, sino que crecen como células de forma irregular, ligera-
mente ramificadas. Son Gram positivas e inméviles. Se diferencian de las
corinebacterias por su “acido resistencia”. En 1882 EHRLICH observé que
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las bacterias de la tuberculosis (Mycobacterium tuberculosis) no se deco-
loraban al tratarlas con un 4cido después de haberlas tefiido con coloran-
tes de anilina. Segiin la técnica de ZIEHL-NEELSEN, un frotis de bacterias
fijadas se calienta con carbolfucsina, se lava y se diferencian con alcohol
clorhidrico. Las micobacterias y nocardias no liberan el colorante durante
este tratamiento dcido; son dcido-resistentes. Algunas micobacterias sa-
profitas pueden decolorarse con alcohol clorhidrico, pero no con clorhi-
drico acuoso. La 4cido-resistencia se debe al elevado contenido de la
pared celular en 4cidos mic6licos, que hacen que las células de las mico-
bacterias sean de caracteristicas céreas y fuertemente hidréfobas.

Con respecto a la composicion de la pared celular Corynebacterium,
Mycobacterium y Nocardia presentan semejanzas y diferencias. La
estructura de mureina es semejante a la de las bacterias Gram negativas;
no obstante, estd unida a un arabinogalactano, un polisacarido compuesto
de arabinosa y galactosa. A éste se unen lipidos, los acidos micélicos. Se
trata de 3-hidroxidcidos ramificados (R'-CHOH-CHR?-COOH), sustitui-
dos en las posiciones 2 y 3 por cadenas alifaticas. Estas cadenas son de
longitud variable. Los 4cidos micdlicos de las corinebacterias tienen de 32
a 36 dtomos de carbono, los de las nocardias de 48 a 58, y los de las mico-
bacterias de 79 a 85. Los dcidos micdlicos de cadena larga son los tinicos
que confieren écido resistencia.

Mycobacterium tuberculosis es el causante de la tuberculosis humana y R.
KocH lo describié ya en 1882. La infeccion de los pulmones conduce a la
formacién de unos tubérculos y destruccion de los tejidos pulmonares, asi
como a la diseminacion de focos tuberculosos en el cuerpo. La enferme-
dad se produce sobre todo en casos de malnutricion y debilidad. La enfer-
medad ha sido practicamente eliminada gracias a los antibidticos penicili-
na y estreptomicina, asi como del quimioterdpico hidracina del dcido iso-
nicotinico (INH). El INH impide la sintesis de dcido micdlico y conduce
asi a la pérdida de la dcido resistencia y mata a M. tuberculosis ya a peque-
fias concentraciones. En los trépicos muchos millones de hombres pade-
cen todavia la enfermedad de la lepra. El causante, Mycobacterium leprae,
crece en la piel, causa inflamaciones y conduce a la destruccion de los
tejidos en la cara, extremidades y lesiona a los nervios. La terapia aiin no
es tan efectiva como la de la tuberculosis.

Sin embargo, las micobacterias también estan distribuidas en los suelos.
Muchas pueden crecer con parafinas, hidrocarburos aromdticos e hidroaro-
madticos, y pueden hacerse crecer sobre medios minerales, que contengan
unicamente sales, en una atmésfera de petrdleo, naftaleno u otros hidrocar-
buros voldtiles, a partir de grumos de tierra. Mientras que las especies pat6-
genas necesitan medios complejos y crecen lentamente, las bacterias del
suelo no requieren ningdn suplemento y crecen relativamente rapido.
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3.8 Actinomicetos en sentido estricto

Entre los actinomicetos en sentido estricto hay que contar las bacterias que
crecen formando un micelio. Habitan preferentemente los suelos. Son
Gram positivos y estdn relacionados con las bacterias corineformes y las
micobacterias a través de una serie de formas de transicién casi ininte-
rrumpida. Viven aerébicamente con pocas excepciones.

La denominacién hace referencia a la primera descrita, especie anaerébi-
ca, Actinomyces bovis, el causante de la actinomicosis, el “hongo estrella-
do” (enfermedad del ganado vacuno). Las grandes glandulas que se for-
man en los tejidos y huesos mandibulares tienen una estructura estrellada.

Los actinomicetos pueden cultivarse bien en medios de cultivo sencillos y
diferenciarse por su crecimiento sobre o en el agar, por la formacién de un
micelio aereo (Ma), un micelio basal (Mb), la formacién de esporangios,
esporas, etc. (Fig. 3.6 y 3.7). Los proactinomicetos (género Nocardia) for-
man un micelio basal y otro aéreo, que en las colonias viejas se descompo-
ne en células bacilares; no se forman verdaderas esporas (Fig. 3.6y 3.8).

Frente a éstos, el micelio de los pertenecientes al gran género de los
Streptomyces se mantiene; en ellos el micelio aéreo suele estar muy desa-
rrollado y contiene hifas aéreas (esporéforos), de las que se separan los
conidios para la diseminacién. La estructura de estos esporéforos (si son
rectos, ondulados, espiralados, arrollados, helicoidales, etc.), la morfolo-
gia colonial, color, tamaiio, asi como también el olor, son caracteristicas
para diferenciar las numerosas especies y cepas. A los estreptomicetos se
debe también el olor que desprenden en primavera los suelos recién rotu-
rados. De S. griseus se aislé un aceite que es el responsable del olor y que
se denomina geosmina; se trata de un 1,10-dimetil-9-decaiol. El conoci-
miento de los estreptomicetos se ha enriquecido mucho debido a su signi-
ficacién industrial como productores de antibidticos muy activos. La
estreptomicina (S. griseus), la cloromicetina (S. venezuelae), la aureomi-
cina y la tetraciclina (S. aureofaciens) son los antibidticos terapéutica-
mente mas activos de los cientos que se han aislado.

Muchos estreptomicetos descomponen la celulosa, la quitina y otros pro-
ductos naturales dificilmente degradables. Un celulolitico muy extendido
en los lodos de los rios y en el suelo es Micromonospora; las colonias son
planas, no forma micelio aéreo, las esporas estédn aisladas en el extremo de
espordforos ligeramente ramificados. Microbispora tiene un aspecto
semejante, pero forma micelio aéreo y en cada uno de los dos conidios.

Algunos actinomicetos (Actinoplanes, Streptosporangium, Ampullariella)
no forman esporas libres en hifas aéreas, sino en esporangios. Streptos-
porangium es un estreptomiceto celulolitico aerébico. Sobre medios de
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Fig. 3.6 Micobacterias, nocardias y actinomicetos. Se representa a la forma
colonial representativa de cada uno de los géneros; b una seccién a través del cre-
cimiento en la superficie de agar; las formas de crecimiento tipicas del micelio basal
(MB) y del micelio aéreo (MA), los esporéforos (es) y los esporangios (esa) asi como
las esporas con y sin flagelos (esp).
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Fig. 3.7 Formas coloniales de estreptomicetos. A Colonias de Streptomyces con
micelio aéreo después de cinco semanas de crecimiento sobre agar glicerina-nitra-
to; B inicio de la formacién del micelio aéreo en una colonia de una cepa de
Streptomyces (Fotos P. HIRSCH).

Fig. 3.8 Hifas basales de Nocardia saturnea. Foto al microscopio 6ptico de un fro-
tis tefiido con carbolfucsina (Foto P. HirscH).
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cultivo sélidos crece primero con un micelio basal y forma posteriormen-
te un micelio aéreo. Los extremos del micelio aéreo se engrosan y forman
esporangios esféricos de 5-8 um de didmetro, que en la madurez alcanzan
hasta 18 um. La hifa que los soporta crece hacia el interior de la célula ter-
minal esferoidal, se enrolla en espiral y va liberando esporangidsporas.
Estas son inméviles en Streptosporangium. Actinoplanes se introduce en
restos vegetales y forma igualmente esporas en el interior del esporangio
en forma de cabezuela. Al abrirse, las esporangiésporas son méviles por
un penacho de flagelos.

Otro actinomiceto formador de esporas moéviles es Dermatophilus congo-
lensis. Es el causante de una dermatosis en corderos y caballos bastante
extendida que determina la caida de la piel del lomo; sobre medios de cul-
tivo sélidos forma colonias lisas o rugosas, y forma un micelio basal
denso. Las hifas se dividen longitudinal y transversalmente, formandose
hasta ocho series paralelas de células cocoidales, que pueden liberarse por
gelatinizacion y disolucién de la pared de la hifa. Las esporas cocoidales
son méviles por flagelos.

Las esporas de los actinomicetos no son resistentes frente al calor, pero re-
sisten la desecaci6n. El tinico actinomiceto que forma esporas resistentes al
calor es Thermoactinomyces vulgaris. Es terméfilo y pertenece a la flora
bacteriana que en los almacenamientos himedos de heno y desechos orgi-
nicos conduce al autocalentamiento. Estas esporas se asemejan a las de Baci-
llus y Clostridium en la constitucion y en el contenido en 4cido dipicolinico.

3.9 Bacilos y cocos formadores de endésporas

La capacidad de formar esporas mds o menos resistentes al calor se limi-
ta, con pocas excepciones, a un grupo de bacilos, la mayorfa de los cuales
son méviles gracias a flagelos de insercién peritrica. Son Gram positivos.
Los bacilos aerébicos y anaerébicos facultativos estin en el género
Bacillus y los anaerébicos en los géneros Clostridium y Desulfotomacu-
lum. Muchos formadores de esporas son bien conocidos debido a sus ca-
pacidades bioquimicas. Aqui presentaremos Unicamente a algunos repre-
sentantes de los grandes géneros Bacillus y Clostridium.

Formadores de esporas aerébicos. Los formadores de esporas aerébicos
se encuentran en los suelos. Muchos bacilos forman cadenas de células o
filamentos. El género Bacillus puede subdividirse en tres grupos aten-
diendo a la forma de las esporas en la célula madre (Fig. 3.9): (I) Oval o
cilindrica no mas ancha que la célula madre. Es la espora de la mayoria de
los bacilos (B. megaterium, B. cereus, B. subtilis, B. licheniformis, B.
anthracis, B. thuringiensis). (II) Las esporas ovales son mas anchas que la
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Fig. 3.9 Representacion esquematica de las formas tipicas de las células for-
madoras de esporas. 1 Espora central sin deformar al esporangio (Baciflus mega-
terium); 2 Espora terminal sin deformar al esporangio (Bacillus thuringiensis con un
cuerpo de inclusion proteico); 3 Espora terminal, esporangio deformado en maza
(Bacillus macerans); 4 Espora central, esporangio deformado en huso = forma de
clostridio (Bacillus polymyxa); 5 Espora terminal, redonda, esporangio deformado en
palitio de tambor = forma de plectridium (Bacillus sphaericus); 6 Espora lateral, espo-
rangio deformado en huso (Bacillus laterosporus).

célula materna; hichan a ésta durante la esporulacién (B. polymyxa, B.
macerans, B. stearothermophilus, B. circulans). (111) Esporas casi redon-
das en células hinchadas terminalmente (B. pasteurii).

1. Bacillus megaterium, con unas dimensiones celulares de 2 X 5 um es
un gigante entre las eubacterias. B. cereus es algo mas pequefio. En
esta especie se cuenta actualmente también una variante llamada
“mycoides” (B. cereus var. mycoides) que sobre superficies sélidas
tiene un crecimiento semejante al fingico; existen cepas que “giran a
la derecha y otras a la izquierda”; el aspecto colonial es inconfundible
(Fig. 3.10). Muy emparentado con B. cereus esta también e] causante
del antrax o carbunco, B. anthracis, que no es flagelado y estd rodea-
do de una cdpsula de 4cido glutdmico; también préximo a él, es el
patégeno de insectos B. thuringiensis. Tanto B. subtilis, llamado tam-
bién “bacilo del heno” porque puede enriquecerse y aislarse de infu-
siones de heno, como B. licheniformis forman antibidticos polipepti-
dicos. El dltimo no sélo obtiene energia por respiracién, sino que tam-
bién puede fermentar y respirar nitratos.

Il. B. polymyxa (antes B. asterosporus) recibe su nombre debido a la inten-
sa formacién de limos (y a las esporas en forma de pequefio tonel, de
forma estrellada en la seccidn transversal). Igual que B. licheniformis,
forma 2,3-butanodiol. B. stearothermophilus es un organismo marcada-
mente termofilo (temperatura 6ptima de crecimiento 50-65°C).

1. B. pasteurii es considerado como el “degradador de urea” cldsico; sin-
tetiza ureasa de forma constitutiva, hidroliza la urea a CO, y amonio,
y estd adaptado a elevados valores de pH. Fisiolégicamente semejan-
te es Sporosarcina ureae; desde el punto de vista morfolégico perte-
nece en realidad a las sarcinas, pero debido a las caracteristicas fisio-
l6gicas debe incluirse en los bacilos (termorresistente, esporas con
acido dipicolinico, aerébico).
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Fig. 3.10 Filamentos celulares de
Bacillus cereus var. mycoides. Estos
crecen sobre un medio de cultivo con
agar formando una colonia de aspectc
semejante a las de los hongos (Foto D.
CLaus).

Formadores de esporas anaerdbicos. Los esporulados anaerdbicos no
requieren oxigeno para el crecimiento. Las especies de Clostridium no
contienen ningin citocromo ni catalasa. Debido al elevado contenido en
enzimas flavinicos muchos clostridios forman peréxido de hidrégeno
cuando entran en contacto con el oxigeno del aire que es téxico para las
células. Las bacterias esporuladas reductoras de sulfatos se han separado
del género Clostridium por su contenido en pigmentos del tipo protohe-
minico, y se han reunido en otro nuevo, Desulfotomaculum (nigrificans,
orientis, ruminis). En los formadores de esporas anaerdbicos la espora es
significativamente mds ancha que la célula vegetativa. La célula madre
presenta distintas formas segiin la situacién de la espora.

Los clostridios fermentan una gran cantidad de sustratos, (entre ellos polisa-
caridos, proteinas, aminoacidos y purinas; apartado 8.5). Por ¢llo, segin los
grupos de sustratos preferidos puede diferenciarse entre clostridios sacaro-
liticos (Clostridium butvricum, C. acetobutylicum, C. cellulosae-dissolvens),
pepto-clostridios (C. histolyticum, C. sporogenes, C. tetani, C. botulinum),
y clostridios ureoliticos (C. acidi-urici). Los productos de fermentacién son
butirato, butanol, acetona, 2-propanol y en muchos casos grandes cantidades
de gas (H,, COy). C. pasteurianum y otros muchos clostridios sacaroliticos
fijan el nitrégeno molecular. C. aceticum transforma a la fructosa, 0 a una
mezcla de anhidrico carbdnico e hidrégeno molecular, en acetato.

En forma de anexo debemos citar a Oscillospira guilliermondii, una bac-
teria anaerdbica formadora de esporas, con ordenacién celular y extraor-
dinariamente grande (5 X 100 pm). Se ha encontrado repetidas veces en el
intestino ciego del conejillo de Indias y también en la panza.
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3.10 Pseudomonas y otros bacilos Gram negativos

Se ha generalizado denominar “pseudomonas” a todos los bacilos Gram
negativos de flagelacién polar. De esta forma se hace referencia frecuen-
temente a eubacterias fisiolégicamente tan extremadamente especializa-
das como Nitrosomonas, Methylomonas, los tiobacilos y también las bac-
terias fototrofas (Rhodopseudomonas). La palabra en este sentido amplio
s6lo tiene un significado morfoldgico y no hace referencia a ninguna
caracteristica taxondmica.

En la familia de las Pseudomonadiceas se incluyen los bacilos rectos o lige-
ramente curvados, Gram negativos, de flagelacion polar, incapaces de for-
mar esporas y que crecen aerObicamente. La ganancia energética tiene lugar
por respiracion aerdbica, en algunas especies por respiracion anaerdbica
(desnitrificacién, respiracién de nitratos), pero no por fermentacién. Los
pseudomonas son quimioorganotrofos, aunque algunos crecen quimiolito-
tréficamente de forma facultativa. El género Pseudomonas encarna al pro-
totipo de la familia y se caracteriza por los siguientes distintivos de la fami-
lia. Desde el punto de vista fisiolégico y metabélico los pseudomonas se
caracterizan por ¢l amplio espectro de sustratos orgdnicos utilizables.
También utilizan un gran nimero de compuestos heterociclicos y aromati-
cos, que no son atacados por otras bacterias. Los azicares se degradan gene-
ralmente por la via de ENTNER-DOUDOROFF (pdg. 252). Algunas especies de
Pseudomonas oxidan los azicares de forma incompleta y excretan los 4ci-
dos correspondientes (gluconato, 2-oxogluconato).

Debido a su falta de requerimientos los pseudomonas se encuentran en
todas partes: tanto en suelos como en aguas, aguas residuales o en el aire.
Si un medio de cultivo con sales minerales y dcidos orgdnicos o aziicares
queda expuesto al aire, por lo’'general los pseudomonas son los primeros
colonizadores. Frecuentemente se reconocen por la formacién de pigmen-
tos hidrosolubles, como la piocina, derivado azul verdoso de la fenazina,
y pigmentos amarillo verdosos fluorescentes. Algunos de los pigmentos
fluorescentes liberados tienen funcién de sideréforos.

Especies de Pseudomonas. Pseudomonas aeruginosa (antes P. pyocva-
nea) es una bacteria acudtica, que puede atacar también al hombre como
oportunista y desencadenar inflamaciones del oido medio, infecciones de
heridas con formacién de un pus azul verdoso y en los individuos debili-
tados puede provocar incluso bacteriemias. P. fluorescens y P. putida son
bacterias de aguas y suelos ampliamente distribuidas, que pueden oxidar
un nimero insélitamente alto de sustancias organicas distintas. Muchas de
las cepas patgenas de vegetales se reunieron hace poco en una especie,
P. syringae. En P. saccharophila, una bacteria del hidrégeno, se descubrié
la via de ENTNER-DOUDOROFF de la degradacion de la glucosa.
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Xanthomonas. Los pseudomonas patégenos de vegetales, de pigmenta-
cién amarilla se han reunido en el género Xanthomonas. El pigmento ama-
rillo es un compuesto poliénico que contiene bromo. Hay cepas de
Xanthomonas campestris que excretan exopolisacdridos dificiles de
degradar enzimdticamente (xantanas), que se obtienen industrialmente y
que se afiaden en disoluciones acuosas para elevar la viscosidad (budin,
sopas dietéticas, tinta de imprenta).

Otros bacilos aerébicos Gram negativos. Muy parecidos desde el punto
de vista metabdlico son los géneros Alcaligenes, Agrobacterium,
Rhizobium y las bacterias del dcido acético Acetobacter y Gluconobacter
(pag. 363), y las bacterias de vida libre fijadoras de nitrégeno (Azoto-
bacter, Beijerinckia, Derxia; pag. 446).

Alcaligenes, Rhizobium, Agrobacterium. 1.os géneros citados abarcan
bacterias que se asemejan a los pseudomonas por su metabolismo energé-
tico (respiracion), pero que no tienen una flagelacion polar, sino subpolar
0 sdlo con 2-6 flagelos (degenerados) peritricos. A Alcaligenes pertenece
A. eutrophus, bacteria del hidrégeno aut6trofa facultativa (Fig. 2.39; pag.
401). Rhizobium se caracteriza por la capacidad de fijar nitrégeno como
endosimbionte de plantas leguminosas (pag. 442). Agrobacterium tumefa-
ciens produce tumores en el cuello de las raices, en el vastago o en las
hojas de diversas plantas (pdg. 163).

Bacterias quimiolitotrofas. Las bacterias quimiolitotrofas aerébicas (Cap.
11) se caracterizan por su capacidad para utilizar iones inorgédnicos o com-
puestos como dadores de hidrégeno o de electrones. Como carbono pueden
utilizar anhidrido carbdnico y fijarlo a través del ciclo de la ribulosabisfos-
fato. No obstante, la mayoria de estas bacterias son autétrofas facultativas
y pueden utilizar también sustratos orgdnicos. Entre los autétrofos hay
muchos géneros representados, entre ellos Pseudomonas, Alcaligenes,
Aquaspirillum, Xanthobacter, Mycobacterium, Bacillus y Nocardia.

Bacterias con vaina. La bacteria filamentosa mejor conocida es
Sphaerotilus natans. Esta bacteria, conocida como “hongo de las aguas
residuales” crece en las aguas corrientes contaminadas, en las aguas resi-
duales de fabricas de azicar, en presas y en filtros de percolacion. Forma
filamentos y floculos, o bien, si se deposita sobre un sustrato, determina
recubrimientos y capas en forma de piel. En poco tiempo Sphaerotilus
natans puede obturar cafierias, conducciones de aguas residuales y fosas.

Sphaerotilus natans es una bacteria unicelular, Gram negativa, de flagela-
cién polar politrica, que podria incluirse en los pseudomonas. Lo caracte-
ristico es su forma de crecimiento. Crece en forma de filamentos largos
formados por cadenas de células, que se mantienen reunidas mediante una
vaina tubular delgada (Fig. 3.11). La vaina es un heteropolisacdrido y
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Fig. 3.11 Sphaerotilus natans con células en una vaina parcialmente vaciada
(de STOKES, J.L.: J. Bacteriol. 67 [1954] 278).

puede considerarse como una sustancia capsular. Las bacterias se repro-
ducen en el interior de la vaina por divisién transversal, y pueden abando-
nar la vaina como células méviles. Sobre medios de cultivo sélidos se da
frecuentemente una “disociacién”. Aparecen dos tipos coloniales: las
rugosas estdn constituidas por filamentos y las lisas por células aisladas.
Desde el punto de vista del tamafio celular, del grosor de los filamentos y
de caracteristicas secundarias se distinguen varias especies.

Las bacterias filamentosas ampliamente distribuidas en aguas ferrugino-
sas, que contienen Fe(OH),, en fosas, fuentes, conducciones de drenaje y
pantanos, se describieron inicialmente como Leptothrix ochracea o “bac-
terias ocres”. Su hdbitat natural es pobre en materia organica utilizable,
pero rico en hierro. Las vainas estdn por ello impregnadas y rodeadas de
dep6sitos de 6xido de hierro. Desde las investigaciones de WINOGRADSKY
(1888) se considerd que se trata de bacterias autétrofas oxidadoras del hie-
rro. Como las investigaciones fisioldgicas y bioquimicas no han demos-
trado esta suposicion, se ve en Leptothrix ochracea 'y en Cladothrix dicho-
toma, que se diferencian por su forma de crecimiento, tinicamente varian-
tes de distintos hébitats del mismo Sphaerotilus.

3.11 Bacilos Gram negativos, anaerdbicos facuitativos

Los miembros de este grupo sistematico se caracterizan por sus productos
de fermentacién; bajo condiciones anaerébicas obtienen la energia nece-
saria por fermentacion y liberan varios acidos orgdnicos al exterior. Entre
ellos estd el 4cido férmico, que no es el mayoritario, pero si el producto
caracteristico. Dado que los representantes caracteristicos de este grupo,
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como Escherichia coli, Salmonella y Shigella son habitantes del tracto
intestinal (“enteron”) a todos los miembros de este grupo se les retine en
las Enterobacteridceas. Se describen en el apartado 8.4.

3.12 Bacterias anaerdbicas Gram negativas

Las bacterias bacilares o en forma de vibrio, Gram negativas y anaerébicas
se encuentran abundantemente en los ecosistemas anaerébicos. En gran
parte a causa de su sensibilidad frente al oxigeno y a sus requerimientos de
CO: se debe el que se hayan estudiado con cierto retraso y se haya recono-
cido tardiamente su predominancia en el sistema intestinal, la panza y en
los sedimentos. Los bacilos son inméviles o méviles mediante flagelos.

Especies del género Bacteroides (B. fragilis, B. succinogenes) forman la flora
dominante de Gram negativos en los excrementos humanos. La masa de las
deposiciones puede llegar a tener un 30% (peso/peso) de bacterias. En 1 g de
peso himedo se cuentan 10'° células de Bacteroides, de 10° a 108 coliformes
y casi tantos estreptococos y lactobacilos. La relacién entre anaerébicos
estrictos y anaerdbicos facultativos es aproximadamente de 40:1. Las espe-
cies del género Bacteroides son exclusivamente fermentadoras y transforman
la glucosa en succinato, acetato, formiato, lactato y otros dcidos.

Fusobacterium debe su nombre a la morfologia de huso. Son bacilos rela-
tivamente largos. El género se caracteriza bien por su principal producto
de fermentacion, el butirato. Diversas especies se presentan en el intesti-
no, los excrementos y en la boca.

El género Leptotrichia tiene forma de filamento no flagelado de hasta
unos 200 pm de largo. L. buccalis se encuentra en la boca. El producto
principal en la fermentacién de la glucosa es el dcido DL-lactico.

Los tres géneros clasificados como bacterias en forma de vibrio (Seleno-
monas, Butyrivibrio, Succinivibrio) se trataran en el apartado 3.14 o se estu-
diardn en relacién con sus capacidades ecoldgicas y fisiologicas (Desul-
fovibrio, apartado 9.2; Selenomonas, apartado 8.3; Butyrivibrio, apartado 8.5).

3.13 Arqueobacterias

Las arqueobacterias se diferencian de todas las demas bacterias, las eubac-
terias, por caracteristicas muy singulares y siempre se encuentran en hdbi-
tats extremos. Estas condiciones extremas se asemejan a las que tienen
que haber dominado los primeros tiempos de la evolucién de la Tierra ~los
tiempos arcaicos. Las arqueobacterias engloban a aerdbicos y anaerGbicos
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litoautétrofos y heterétrofos. Los miembros de este grupo estan relaciona-
dos entre sf por muchas caracteristicas comunes y asf se diferencian de las
eubacterias. No obstante, entre los pertenecientes a este grupo parece
haber diferencias (respecto a morfologia, componentes celulares y meta-
bolismo) tan grandes como entre las eubacterias. Los conocimientos
actuales permiten ordenar a las arqueobacterias en tres grupos: bacterias
metanogénicas, halobacterias y bacterias termoacidéfilas.

Caracteristicas comunes. Hay toda una serie de caracteristicas comunes
de las arqueobacterias que hacen referencia a la composicién de la pared
celular, los lipidos, los aparatos de transcripcion y de traduccion, coenzi-
mas y grupos prostéticos, los mecanismos de la fijacién autotréfica del CO,
y la obtencién de energia. Aunque los resultados de la investigacion toda-
via tienen muchos huecos, intentaremos resumir una visién global.

La pared celular no tiene ningiin esqueleto de glucopéptido, sino que en
el mejor de los casos consta de pseudomureina o sélo de proteinas y poli-
sacdridos. A ello se debe su resistencia frente a los antibiéticos penicilina,
cefalosporina o D-cicloserina, que afectan a la sintesis de la pared celular.

La membrana citoplasmatica contiene éteres de glicerina con radicales
alquilicos isoprenoides de Cay (fitanilo) y Cy (bifitanilo) en lugar de éste-
res de glicerina y dcidos grasos.

?HZOH ’CHZ_ O\/\(\/Y\/Y\/Y
CH:-O VYVY\/W/\W
| - ?H CH-0 MY
(iH— o} \/Y\/Y\/Y\/Y\A/\A/\AAAAO_ CHa CH:OH
CH.OH
dialquil-diglicerin-tetraéter dialquil-glicerin-diéter

Las RNA-polimerasas DNA-dependientes se diferencian de las de las
eubacterias por su composicién, que es de mds de cuatro subunidades e
insensible frente a los antibiéticos rifampicina y streptolidigina. Los dcidos
nucleicos ribosémicos (16S y 5S) se diferencian ampliamente en su secuen-
cia de nucle6tidos con respecto a las eubacterias. La traduccion es resisten-
te al cloranfenicol, pero se inhibe por la toxina diftérica, que es inactiva
frente a las eubacterias. pero inhibe la sintesis proteica de los eucariotas.

Entre los coenzimas y los grupos prostéticos se encuentran componentes
que son semejantes, pero no idénticos, a los de las eubacterias y los euca-
riotas: el Fay (derivado de la 5 deazorriboflavina), el Fis (factor tetrapi-
rrélico de niquel), la metanopterina, €l coenzima M y otros. Estos factores
se descubrieron en las bacterias metanogénicas (apartado 9.4). Adn no
pueden hacerse generalizaciones.
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La fijacién autotréfica de CO; no discurre a través del ciclo de la ribulosa-
bifosfato. Las bacterias metanogénicas fijan el CO, por la via del acetil-
CoA apartado 9.4). No obstante, algunas eubacterias también lo utilizan.

El proceso de la transformacién energética (regeneracion de ATP) se
basa probablemente en la formacién de un potencial de protones y en la
funcién de una ATP-sintasa y puede interpretarse como una “respiracion
anaerdbica” primitiva. Como aceptores de electrones actian el COs. el
azufre o, en algunas pocas arqueobacterias, el oxigeno.

Bacterias metanogénicas. Entre las metanogénicas pueden encontrarse
casi todas las formas conocidas en las eubacterias: cocos (Methanococcus
vannielii), bacilos (Methanobacterium formicicum), bacilos cortos
(Methanobrevibacter ruminantium, M. arboriphilicus), espirilos (Metha-
nospirillum hungatet), paquetes de cocos (Methanosarcina barkeri) o tila-
mentos (Methanothrix soehngenii) o incluso bacterias aplanadas
(Methanoplanus limicola). Existen especies mesofilas y termofilas
(Methanobacterium thermoautotrophicum, Methanothermus fervidus). Ya
se diferencian actualmente 6 familias, y el nimero de géneros y especies
descritos aumenta constantemente. Los contenidos en GC varian entre 27
y 61 mol %. La ecologia y el metabolismo se indican en el apartado 9.4.

Halobacterias. Los géneros Halobacterium, Haloferax y Halococcus
engloban a las bacterias hal6filas extremas. Son aerdbicas y heterotréficas.
Se encuentran en salinas en las que se obtiene sal marina. El agua toma una
coloracion rojiza intensa debido al desarrollo masivo de las halobacterias,
que contienen carotenoides (haloruberina). Su crecimiento dptimo se da a
unas concentraciones de 3,5 a 5 molar. Otra caracteristica es la capacidad
de utilizar la energia luminosa para el metabolismo (apartado 12.3).

Bacterias termoacidéfilas. En este grupo se retinen provisionalmente a
las arqueobacternas terméfilas no metanogénicas, que entre si tienen poco
en comun. Hay representantes autétrofos y heterétrofos, acidéfilos extre-
mos y neutrofilos, aerdbicos y anaerébicos.

Sulfolobus acidocaldarius tiene su habitat en fuentes termales dcidas y
oxida el azufre a sulfato (apartado [1.2). Totalmente aislado estd Thermo-
plasma acidophilum. Esta bacteria tiene en comin con los micoplasmas la
ausencia de una pared celular. Crece dptimamente a 59°C y pH entre 1 y
2. Su hébitat estd en las escorias de carbdn autocalentadas, pero también
se ha encontrado en una fuente termal. Su genoma es el mds pequefio
encontrado entre bacterias no parasiticas (1-10°). Puede crecer aerébica y
heterotréficamente con extracto de levadura. Frente a estas especies aero-
bicas se encuentra un grupo de especies anaerdbicas, que se rednen bajo
el nombre de Termoproteales. Se han aislado de fuentes termales de vol-
canes y del fondo del mar. Son siempre terméfilos extremos (6ptimo de
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temperatura 85-105°C) y desde el punto de vista fisiolégico pertenecen al
grupo que se describe como “respiradores del azufre” (apartado 9.3), esto
es, oxidan H, y reducen el azufre elemental a sulfhidrico. Entre ellos se
encuentran autétrofos facultativos (Thermoproteus tenax), autdtrofos
obligados (Thermoproteus neutrophilus, Pyrodictium occultum) y espe-
cies heterotréficas (Desulfurococcus, Thermococcus, Thermodiscus).

Con la investigacion creciente de este grupo de organismos estd siendo
cada vez mds evidente que las arqueobacterias no son sélo predecesores
de las eubacterias debido a sus componentes celulares, sino que la mayo-
rfa de ellos son descendientes de aquellas bacterias primitivas que apren-
dieron a utilizar en los tiempos iniciales de la evolucidn a los dadores inor-
ganicos de H (H,) y a los aceptores de H (CO; y azufre) disponibles, y que
contribuyeron muy probablemente a los depésitos de carbono reducido de
las rocas sedimentarias hace ya mds de tres mil millones de afios.

3.14 Bacilos curvados: espirilos y vibrios

Los espirilos y vibrios son bacterias acuaticas Gram negativas, méviles
por flagelos.

Espirilos. Los espirilos se caracterizan por una apariencia celular helicoi-
dal y por una flagelacién bipolar; la obtencién de energia es por respira-
cién. Se distinguen varios géneros. El género Spirillum tiene una sola
especie, Spirillum volutans. Es un espirilo gigante que se encuentra regu-
larmente en abono de origen porcino; se ha hecho famoso por la demos-
tracién de la “volutina” (polifosfatos). En cultivo puro crece tinicamente
con concentraciones bajas de O, (aproximadamente 5%), es por tanto
microaerotolerante. El nimero mayoritario de espirilos se incluye en el
género Aquaspirillum (A. itersonii, A. serpens). En ellos también se mani-
fiesta la tendencia a no tolerar la presién parcial de oxigeno del aire.

Vibrios. Los vibrios son anaerdbicos facultativos. y desde el punto de
vista fisiologico y metabdlico, semejantes a las enterobacterias (fermenta-
cién acido mixta). El mds conocido es Vibrio cholerae, el causante del
célera. Es transmitido por el agua; crece en el intestino y conduce a una
lisis enzimdtica de las mucosas intestinales, y por una toxina a una pérdi-
da enorme de agua del cuerpo.

Bdellovibrio. Bdellovibrio bacteriovorus es una bacteria aerébica pardsita
de bacterias. Las células son relativamente pequefias y vivamente méviles
por un flagelo grueso (50 nm) (Fig. 3.12); su velocidad de desplazamiento
de 100 um/s corresponde a 70 veces la longitud del cuerpo/s. Si el pardsito
encuentra a una bacteria hospedadora queda fijado con el polo opuesto al del
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Fig. 3.12 La bacteria parasita de bacterias Bdellovibrio bacteriovorus. A Ciclo
de crecimiento en la bacteria hospedadora; B bacterias atacadas por Bdellovibrio
(Erwinia carotovora); C estadio inicial del ataque de una bacteria (Pseudomonas) por
Bdellovibrio. Aumentos (B) 2200 veces, (C) 20 000 veces (de Storp, H.: Natur-
wissenschaften 55 [1968] 57).
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flagelo en la pared celular (Fig. 3.12). Ocasionalmente gira en torno a su gje
longitudinal. Répidamente la célula afectada se redondea y adquiere el
aspecto de un esferoplasto. Bdellovibrio atraviesa la pared celular y se ins-
tala en el espacio peripldsmico. La célula de Bdellovibrio crece hasta formar
un largo bacilo, hasta el momento en que se agoten los nutrientes captados
del protoplasto, que a su vez se va contrayendo paulatinamente. El bacilo
sufre una divisién multiple, formédndose células de tamafio uniforme; por
ultimo, se destruye la pared celular del hospedador, se libera la descenden-
cia y ya pueden infectar nuevas bacterias. La infeccion progresiva y la lisis
de bacterias se ponen de manifiesto en un cultivo continuo de bacterias en
una placa por la formacién de zonas de lisis o calvas, y en suspensiones por
la disminucién macroscépicamente visible de turbidez. A diferencia de los
bacteridfagos, que s6lo se reproducen en bacterias en crecimiento, Bdello-
vibrio también lo hace sobre células que no estén en crecimiento. Las cepas
de Bdellovibrio aisladas hasta ahora de los suelos se diferencian por su
espectro de huéspedes. Lisan preferentemente a bacterias Gram negativas,
sobre todo pseudomonas y enterobacterias. Mientras que el tipo salvaje es
un parasito obligado de bacterias, que necesita como alimento, existen algu-
nos mutantes capaces de desarrollarse sobre medios complejos mediante
una alimentacién saprofitica, esto es, sin necesidad de células bacterianas.
Existe la tendencia a aceptar que la forma parasitaria de vida de Bdellovibrio
representa una adaptacion a un ambiente pobre en nutrientes.

Vibrios anaerobicos estrictos. Un segundo grupo de bacterias con forma
de vibrio es anaerdbico estricto: Desulfovibrio, Selenomonas, Butyrivibrio
y Succinivibrio. Desulfovibrio representa el tipo metabdlico de los desul-
furicantes (pag. 343). Selenomonas sputigena esta en la cavidad bucal (en
el sarro dental) del hombre y S. ruminantium es una bacteria de la panza.
Las dos especies se caracterizan por su flagelacion lateral, y crecen por
fermentacion de hidratos de carbono a propionato y acetato.

3.15 Espiroquetas

Las espiroquetas constituyen un grupo de bacterias unicelulares quimio-
organotrofas de una morfologia muy caracteristica. Se diferencian de
todas las demas bacterias por su constitucién celular y por su modo de
movimiento. La morfologia es espiralada, como la de un espirilo; no obs-
tante, el cuerpo celular no es rigido, sino extraordinariamente flexible. En
comparacioén con su longitud (5-500 pm) su didmetro es extraordinaria-
mente estrecho (0,1-0,6 um). Por ello atraviesan los filtros de poro estre-
cho (0,2-0,45 pm), que retienen a la mayoria de bacterias, y pueden enri-
quecerse por filtracién. Debido a su escaso didmetro son dificiles de
observar al microscopio de campo claro y hay que recurrir al microscopio
de contraste de fases y al de campo oscuro.
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Estructura celular. En la célula de las espiroquetas pueden diferenciarse
tres componentes principales: el cilindro protoplasmatico, las fibrillas
axiales y la membrana o vaina externa (Fig. 3.13). El cilindro protoplas-
madtico arrollado en espiral estd delimitado hacia fuera por el complejo
membrana citoplasmatica-pared celular. A su alrededor se enrollan fibri-

c

Fig. 3.13 La célula de las espiroquetas. A El cilindro protoplasmatico (CP) esta
rodeado por un filamento axial, que aqui consta de dos fibrillas axiales (FA) cada una
de las cuales se inserta en un extremo del cilindro protoplasmético (Pl = poro de
insercién). Las fibrillas se superponen. El filamento axial y el cilindro protoplasmati-
co estan envueltos por una membrana (vaina externa, VE). Pc = pared celular, Mc =
membrana citoplasmatica, Cp = citoplasma (segun HourT, S.C.: Microbiol. Rev. 42
[1978] 114). Micrografias electrénicas de una seccion B y en estado alargado C de
una espiroqueta bucal con varias fibrillas axiales; Aumentos (B) 110 000, (C) 7000
(de LisTGARTEN, H.: J. Bacteriol. 88 [1964] 1087).
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llas que se denominan fibrillas axiales, o en su conjunto como filamento
axial. Cada fibrilla se fija por un extremo en las cercanias del polo celular
y el otro extremo queda libre. El nimero de fibrillas es distinto de una
especie a otra: en Treponema pallidum y Leptospira generalmente 4, en
Borrelia hasta 18 y en Cristispira mds de 100. En cada extremo se inser-
ta aproximadamente el mismo nimero de fibrillas; las fibrillas se super-
ponen en ¢l centro o a lo largo de toda ta célula. La vaina externa recubre
al cilindro protoplasmatico y a las fibrillas.

Tipo de movimiento. Aunque las espiroquetas no disponen de flagelos
tienen la capacidad de desplazarse sin contacto con superficies sélidas y
de reptar sobre superficies. Muy probablemente las fibrillas estdn impli-
cadas en el movimiento. Las fibrillas tienen en comtin con los flagelos la
naturaleza proteica (flagelina), el tipo de insercién en el soma celular y la
ordenacién helicoidal de las subunidades. Los resultados de los experi-
mentos hacen suponer que las fibrillas, por rotacién y contraccién, deter-
minan el tipo caracteristico de movimiento de las espiroquetas, que se des-
cribe como torsidn, serpentear o flexion brusca.

Distribucién, habitats y representantes mas importantes. Las espiro-
quetas de vida libre se encuentran en muchos hdbitats acudticos (lagos,
lagunas y en el mar). Otras pertenecen a la microflora normal autéctona
de animales. Estdn en el intestino de mamiferos, en la superficie de cilia-
dos, en el intestino de termitas y cucarachas xiléfagas, en el cristalino de
moluscos, en la panza y en otros hdbitats. Sélo pocas son patégenas (sifi-
lis, fiebres recurrentes, leptospirosis).

Se distinguen cinco géneros: Spirochaeta, Cristispira, Treponema,
Borrelia y Leptospira.

Spirochaeta plicatilis se distribuye regularmente en el sedimento de aguas
dulces y saladas. No estd nunca en los lodos activos, pero siempre en
zonas mesosaprobias de las aguas, en estanques y charcos, en ¢l lodo, en
los que también se encuentran bacterias rojas fotosintéticas en cantidades
masivas. Se pone de manifiesto por su movimiento caracteristico constan-
te. En el laboratorio sélo se mantiene durante poco tiempo. Spirochaeta
zuelzerae se encuentra en los lodos de las aguas. Es anaerdbica estricta,
crece en un medio de cultivo con extracto de levadura y glucosa, y utiliza
toda una serie de aziicares y almidén. Crece a una temperatura éptima de
37 a 40°C, y es muy semejante a Treponema pallidum, tanto morfolégica-
mente como en su estructura antigénica; da una reaccién de fijacion del
complemento positiva con suero antisifilis. S. zuelzerae, lo mismo que
espiroquetas de la panza, fermentan la glucosa a lactato, acetato, succina-
to, anhidrido carbdnico e hidrégeno molecular: desde el punto de vista del
tipo fermentativo son semejantes a Escherichia coli.
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Cristispira habita en el cristalino y en el canal estémaco-intestinal de molus-
cos de agua dulce y salada (Anodonta; Pecten, Venus, entre otros). Las vuel-
tas de la espiral son mas acusadas que en Spirochaeta plicatilis; el diametro
del cuerpo es de 0,5-3 pm; sobre él se encuentra una orla fina que se enrosca
alrededor del cuerpo. En su ordenacidn, esta orla se corresponde con la cres-
ta, el filamento axial. Estd compuesto por mds de 100 fibrillas individuales.

A las Treponematiceas pertenecen las formas menores de las espiroquetas.
Treponema pallidum es el causante de la sifilis y T. pertenue de la frambue-
sa tropical. Otros treponemas son parasitos relativamente inocuos de la cavi-
dad bucal; T. macrodentium se aisla facilmente de la saliva y el sarro dental.

En el género Borrelia se cuentan las espiroquetas anaerdbicas ficilmente
coloreables con anilinas. Son parasitos de distintos artrépodos y causantes
de enfermedades en el hombre y otros vertebrados (“espiroquetas de la
sangre”). B. recurrentis es el causante de las fiebres recurrentes. Con B.
anserina controlaron EHRLICH y HATA los preparados de arsénico contra
la sifilis, hasta que con el salvarsdn se consiguié un quimioterapéutico de
alta eficacia. B. burgdorferi es el causante de la enfermedad de Lyme, una
borreliosis. La transmiten las garrapatas, que a su vez se diseminan por
ciervos y aves. La infeccidn se combate facilmente con antibidticos.

Al género Leptospira pertenecen las espiroquetas aerébicas mas peque-
fias; tienen un grosor de 0,1-0,25 pm y una longitud de 4-8 um. Carac-
teristicos son los extremos en forma de gancho. L. biflexa se puede aislar
de aguas dulces (aguas de conducciones, estanques y charcos), crece sobre
medios de cultivo normales y es aerdbico. Entre las patégenas se cuenta
L. icterohaemorrhagiae, €l causante de la “enfermedad de Weil”, L. po-
mona causante de la enfermedad de los porqueros, y L. canicola causante
de la “ictericia infecciosa”. Se ingieren con el agua o los alimentos, llegan
a la sangre, los rifiones o el higado, y causan disfunciones en dichos érga-
nos, que tienen como consecuencia hemorragias e ictericia.

3.16 Bacterias con movimiento deslizante

La capacidad de desplazarse por deslizamiento o reptacion la tienen pocas
bacterias. Se retinen con el nombre de bacterias deslizantes. A €l pertenecen:

(I bacterias que depositan intracelularmente grdnulos de azufre, entre
las que hay formadoras de tricomas (Beggiatoa, Thiothrix) y formas
unicelulares (Achromatium),

(II) bacterias que forman tricomas y no almacenan azufre, como
Vitreoscilla, Leucothrix y Saprospira, asi como las “oscilatorias
bucales”, Simonsiella y Alysiella (Fig. 3.14);
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Fig. 3.14 Bacterias formadoras de filamentos. A Colonia de Vitreoscilla spec.;
B Alysiella filiformis; C colonia de Simonsiella crassa antes de iniciar el deslizamien-
to; D 8. crassa, filamentos planos y de lado, algunos deslizandose; fotos en campo
claro (de V.B.D. SKERMANY).
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(IIT) bacterias bacilares unicelulares, a las que pertenecen las mixobacte-
rias, el grupo Cytophaga y el grupo Flexibacter,

(IV) la bacteria filamentosa Chloroflexus, también moévil por desliza-
miento, se trata entre las bacterias fototréficas anoxigénicas (aparta-
do 12.1);

(V) las cianobacterias, caso de ser moéviles, lo hacen también por desli-
zamiento. Se describen en el apartado 3.21.

(I). Beggiatoa es una bacteria del azufre filamentosa e incolora. Consta de
tricomas de grosor uniforme, de constitucion muy semejante a Oscillatoria.
Por el didmetro del filamento (1,5-35 pm) se distinguen varias especies. Las
células contienen normalmente granulos de azufre; por ello el filamento
incoloro aparece blanco. Los filamentos son méviles por deslizamiento.
Beggiatoa es aerdbica y aparece en masas como una cubierta en tela de
araia por encima del lodo de las aguas lentas o en el mar, alli donde el agua
conteniendo sulfhidrico entra en contacto con el oxigeno del aire. El sulfu-
ro es oxidado a sulfato: como producto intermediario puede almacenarse
transitoriamente azufre elemental. En la investigacion de Beggiatoa desa-
rrollé WINOGRADSKY (1888) el concepto del metabolismo quimiolitotréfico
autotréfico: obtencidn de energia por oxidacion de compuestos inorganicos
reducidos, asociada a la sintesis de material celular por fijacion de anhidri-
do carbdnico. Entre las cepas de Beggiaroa distribuidas en la naturaleza
existen algunas que requieren nutrientes organicos.

Thiothrix no puede moverse libremente. Los tricomas forman unos pena-
chos con su base fija a un sustrato; el tricoma tiene una base y una punta
y se estrecha de 5 a 2 pm. La reproduccién es por gonidios, que se forman
por redondeamiento de células apicales, y que en superficies sdlidas mues-
tran un movimiento por deslizamiento. La mayoria de las veces se fijan
varios gonidios conjuntamente y crecen formando filamentos pluricelula-
res. Thiothrix estd significativamente mas extendido que Beggiatoua y
crece en todas las aguas donde se descompone materia orgdnica con for-
macién de sulfhidrico.

(II). Vitreoscilla es una bacteria filamentosa pluricelular, incolora y aerd-
bica que se mueve por deslizamiento y se reproduce por rotura de los fila-
mentos (Fig. 3.14). Puede aislarse de excrementos de vaca. Leucothrix
crece de forma epifita sobre algas marinas, y por su forma de crecimiento
representa el oponente organotréfico de Thiothrix. Los filamentos crecen
generalmente formando penachos, fijindose con sus bases a una superfi-
cie sélida.

Frente a la cianobacteria Spirulina arrollada en espiral, pueden situarse la
bacteria del azufre Thiospirillopsis floridana y la organotréfica Sapro-
spira grandis, de igual conformacién.
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Fig. 3.15 Comparacion de algunas cianobacterias con algunas bacterias no
fototroficas morfolégicamente relacionadas.

En la figura 3.15 se indican esquemdticamente los representantes tipicos
morfolégicamente semejantes de los tres tipos fisioldgicos (cianobacterias
fototréficas; bacterias incoloras oxidadoras del sulfhidrico; bacterias oxi-
dadoras de compuestos orgdnicos), y se han ordenado de forma que que-
den juntas las morfologias semejantes.

(III). Entre las mixobacterias se cuentan representantes de las bacterias
quimioheterotroficas, aerdbicas estrictas, que se mueven por deslizamien-
to. Son bacterias del suelo, y en la naturaleza llaman la atencién por la for-
macion de cuerpos fructiferos, aunque éstos sean muy pequeflos (tamafo
inferior a 1| mm). Se encuentran cuerpos fructiferos de este tipo sobre
materiales vegetales en descomposicidn, como por ejemplo, madera en
descomposicién, cortezas de drboles y también en excrementos de anima-
les herbivoros. Pueden aislarse de estos ultimos (por ejemplo. excremen-
tos de ratones o conejos) después de incubarlos algunas semanas en tierra
himeda.

Sobre medios de cultivo sélidos las mixobacterias forman colonias planas,
muy extendidas. Cuando las células vegetativas se retinen en varios luga-
res en el interior de la colonia, se diferencian cuerpos fructiferos, que son
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Fig. 3.16 Cuerpos fructiferos y formas de las mixésporas y células vegetati-
vas de algunas mixobacterias. Los cuerpos fructiferos se han dibujado esquema-
ticamente y no a la misma escala. Las células vegetativas de las dos hileras supe-
riores de géneros tienen forma de huso {(bacilos con extremos puntiagudos), las de
Chondromyces y Polyangium son bacilares con extremos romos. Abreviaturas: Msp
= mixosporas; Cv = células vegetativas (segun REICHENBACH, H.: Biologie in unserer
Zeit 4 [1974] 33).

distintos en forma, tamafio y pigmentacién. A través de ellos se distinguen
los géneros y especies (véanse Figs. 3.16 y 3.17). Durante el proceso de
maduracién, las células se transforman en el interior del cuerpo fructifero
en células en reposo, es decir, en mixdsporas. Las mixésporas pueden
tener forma esférica (Myxococcus) o bacilar (véase Fig. 3.16), y estar
incluidas en un cisto.

Desde el punto de vista de su nutricion se diferencian especies bacterioli-
ticas y celuloliticas. La mayoria de las mixobacterias son capaces de lisar
bacterias con ayuda de exoenzimas. Solo el género Polyangium tiene
especies celuloliticas.

En el grupo Cytophaga se incluyen los géneros Cytophaga y Sporocy-
tophaga, caracterizados por su capacidad de descomponer aerébicamente
celulosa en los suelos. Tienen en comun con las mixobacterias la capaci-
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dad de moverse por deslizamiento, pero no forman cuerpos fructiferos.
Algunas especies son anaerdbicas facultativas y fermentan la glucosa con
formacién de acidos organicos.

e

2N cistoforo con cistos
formacién del cuerpo germinacion del cisto
fructifero

» multiplicacion
agregacion

Fig. 3.17 Ciclo de desarrollo con formacion de cuerpo fructifero de Chon-
dromyces apiculatus. Después de la agregacién de las células tiene lugar la for-
macién de un cuerpo fructifero compuesto por un pedunculo limoso y cistos. Los cis-
tos son érganos de dispersion que liberan a las mixosporas en su germinacion, las
cuales se transforman a su vez en células vegetativas.

o i ,w?ﬁ%’ﬁ’?ﬁ%

Fig. 3.18 Formas celulares de los géneros Sporocylophaga, Cytophaga y
Flexibacter. Flexibacter forma en cultivos jévenes bastantes células de 100 ym de
largo que casi no estan divididas por paredes transversales, y que se mueven acti-
vamente; si se incuban durante mas tiempo las células filamentosas se descompo-
nen en células mas cortas y finalmente cocoidales (segin ReiCHENBACH, H.: Biologie
in unserer Zeit 4 [1974] 33).
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En el caso de Sporocytophaga las células vegetativas en forma de huso
pueden transformarse en células encapsuladas de persistencia, semejantes
a las mixdsporas de Myxococcus (Fig. 3.18), pero que aqui se denominan
microcistos. Cytophaga y Sporocytophaga pueden enriquecerse facilmen-
te sobre celulosa (papel de filtro) (pag. 457).

Las especies de Flexibacter son bacterias acudticas. Estdn constituidas
por células muy flexibles, largas y no subdivididas (Fig. 3.18), que al
aumentar el tiempo de cultivo se transforman en filamentos mds cortos y
por tltimo en células cocoidales. Muchas formas contienen carotenoides
y son amarillas, rosas o anaranjadas. En el género Flexibacter se cuenta
recientemente también al causante de la enfermedad de Columnaris de los
peces, F. columnaris (Chondrococcus columnaris).

3.17 Bacterias con apéndices y con yemas

Bajo este titulo se retinen bacterias que se diferencian en su aspecto de las
bacterias “normales’: bien por apéndices, prolongaciones de tipo hifa, por
pediinculos o por masas limosas (Fig. 3.19 y 3.20).

Bacterias con yemas y prostecadas. Por gemacion se entiende el tipo de
reproduccidn celular caracteristica de las levaduras gemantes. A diferencia
de la division binaria, la gemacion es una division celular desigual y se rea-
liza por un crecimiento local. La célula hija (yema) es casi siempre mds
pequeiia que la célula madre y alcanza el tamafio normal frecuentemente
después de su independencia. A las bacterias gemantes pertenecen bacterias

Fig. 3.19 Bacterias prostecadas y pedunculadas.
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Fig. 3.20 Caulobacter sobre células muertas de Bacillus megaterium. Micro-
grafias electronicas (aprox. 4000 veces) después de un sombreado metélico
(Fotografia A.L. HOUWINK).

de aguas y de suelos. Hyphomicrobium vulgare, que puede enriquecerse
como bacteria desnitrificante en un medio que contenga metanol y nitrato,
se encuentra regularmente en las aguas estancadas y también en los bafios
de agua de los laboratorios; forma las yemas en las hifas largas. Un habitat
semejante presenta la bacteria roja fototrofa Rhodomicrobium vannielii.

Los apéndices y pedinculos de las bacterias se denominan prostecas
(apéndices en griego). Las bacterias prostecadas son bacterias que tienen
apéndices. Las mas conocidas son bacterias del grupo de Caulobacter
(Caulobacter vibrioides, Asticcacaulis) que igualmente se encuentran en
las peliculas superficiales de los bafios de agua. Tienen una forma carac-
teristica y realizan un ciclo vital complejo.

Los bacilos de flagelacién polar se fijan con el polo del flagelo sobre
superficies firmes o sobre otras bacterias. A continuacién el polo del fla-
gelo se convierte en un pedinculo; la célula se divide normalmente y la
célula hija adquiere un flagelo en el polo libre.

Mediante una investigacion cuidadosa de la superficie de crusticeos, plan-
tas acudticas y de los seres vivos de la superficie acudtica, el neuston, se
han encontrado otras bacterias de apariencia curiosa, como Prosthecomi-
crobium, Ancalomicrobium y Pedomicrobium.



130 3. Los grupos de procariotas

Bacterias “pedunculadas”. Algunas bacterias muy extendidas disponen
de pediinculos, formados por limos. Gallionella ferruginea es una célula
en forma de haba. En la parte concava excreta un limo en forma de delga-
das fibrillas, que al microscopio se reconoce bien como un filamento arro-
llado en espiral incrustado de 6xido de hierro. Gallionella es la bacteria
del hierro més conocida, de crecimiento masivo en aguas ferrosas (arro-
yos, conducciones de drenaje), sobre todo en primavera.

Nevskia ramosa se ha aislado varias veces de la pelicula superficial de lagu-
nas, fosas de pantanos y bafios de agua. La excrecidn polar de limos, carac-
teristica, parece tener lugar tan sélo cuando hay carencia de nutrientes.

3.18 Bacterias parasitas obligadas de células

El que algunas bacterias requieran para su multiplicacién a otras células
vivas ya se ha mencionado anteriomente (pag. 117) en el ejemplo de
Bdellovibrio bacteriovorus. Probablemente muchas de las bacterias que se
presentan como endosimbiontes de insectos o ciliados estdn estrictamente
unidas a su habitat. La causa del modo de vida parasitario estricto puede
interpretarse por lo general como una degeneracién del metabolismo.
Entre las bacterias intracelulares obligadas mejor investigadas se encuen-
tran las rickettsias y las clamidias. Ambas son causantes de enfermedades
en hombres y en animales. La estructura de su pared celular es Gram nega-
tiva en ambos casos.

Rickettsias. Las rickettsias se denominaron en honor a H.T. RICKETTS, el
descubridor de la fiebre de las montanas Rocosas americanas. Debido a la
enfermedad provocada por el agente mejor investigado (Rickettsia prowa-
zekii) se habla también del grupo del tifus exantemadtico. Su distribucién
natural es en artrépodos (garrapatas, dcaros, pulgas, piojos) en los que
parecen vivir como pardsitos inofensivos o incluso como simbiontes. Si
llegan a otra especie animal hospedadora o al hombre por mordedura, ara-
flazo o inhalacién se desencadenan graves sintomas clinicos.

A pesar de que las rickettsias tienen un tamafio aproximadamente igual al
de algunos virus poliédricos son claramente diferenciables de los virus.
Contienen tanto DNA como RNA en la relacién 1:3,5. Las células estan
rodeadas por una pared celular, con 4cido murdmico, que es sensible a la
lisozima. En las imdgenes al microscopio electrénico de cortes finos de
tejidos se reconoce una region nuclear y una pared celular.

La mayoria de las rickettsias no se han cultivado nunca fuera de células
vivas, pero pueden reproducirse en huevos de gallina y en animales: de la
yema de un huevo pueden obtenerse 10° células. En las células aisladas
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pueden demostrarse algunos enzimas del metabolismo intermediario. A lo
largo del almacenamiento desciende la actividad metabdlica de las célu-
las; si se afladen ATP, acidos orgdnicos y aminoécidos vuelve a funcionar
la respiracién. Por tanto, las rickettsias desarrollan un metabolismo pro-
pio, pero al parecer por caracteristicas modificadas de la permeabilidad de
las superficies externas son incapaces de controlar la entrada o salida de
los metabolitos.

Los patégenos mds conocidos dentro de las rickettsias pertenecen al grupo
del tifus exantemadtico. R. prowazekii es el causante del tifus exantematico
epidémico. El reservorio es el hombre. El agente causal es transmitido por
el piojo (de la ropa o del pelo). Los piojos mueren por su causa en pocos
dias. La infeccidn tiene lugar a través de los excrementos del piojo. R. typhi
es el causante del tifus exantemdético endémico o murino, que presenta un
cuadro clinico semejante, pero mas atenuado. El agente causal estd exten-
dido entre las ratas; éstas se mantienen sin sintomas. Se transmiten de rata
a rata por pulgas de rata, y de vez en cuando pasan al hombre.

Mientras que las rickettsias mencionadas son relativamente sensibles a la
desecacién y al calentamiento, el agente causal de la fiebre Q, Coxiella
burnetti, sobrevive también fuera de sus hospedadores. Se transmite a cor-
deros, cabras y vacas por garrapatas, y no sélo llegan al hombre por mor-
dedura de garrapatas, sino también por polvo de la lana o de la piel, de
suelos infectados y por la leche. Incluso una pasteurizacién normal de la
leche (60°C, 30 min) no mata a Coxiella.

Clamidias. Las clamidias son conocidas como causantes de enfermedades
en el hombre. Chlamydia trachomatis es el causante del tracoma. enfer-
medad de la cérnea o enfermedad ocular egipcia, que se inicia con una
conjuntivitis y que conduce a la ceguera, y una enfermedad venérea, el lin-
fogranuloma venéreo. En ambos casos el agente causal se transmite por
contacto. Chlamydia psittaci provoca ornitosis, entre ellas la psitacosis
(enfermedad de papagayos), una inflamacion pulmonar acompafiada de
fiebre, que es la mas conocida; los hospedadores principales del agente
son los pajaros.

Que las clamidias sean bacterias y no virus, tal como se considerd ante-
riormente, se ha establecido mediante caracteres bioquimicos. Contienen
RNA y DNA en la relacién caracteristica para las bacterias y sintetizan
sustancias que no pueden sintetizar las células eucariotas del hospedador,
por ejemplo, dcido murdmico, acido diaminopimélico, D-alanina y 4cido
folico. Con estas caracteristicas estd de acuerdo su sensibilidad frente a la
penicilina y a las sulfonamidas. Su genoma es pequeiio (peso relativo 0,66
x 10°): contiene por tanto s6lo un cuarto de la informacién genética com-
parado con Escherichia coli.
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Las clamidias crecen tnicamente en células vivas y se cultivan en huevos
de gallina o en cultivos de tejidos. La dependencia con respecto al meta-
bolismo de la célula hospedadora parece deberse a la falta de un sistema
de regeneracion de ATP. No pueden fosforilar ni descomponer la glucosa.
Por otra parte, son extraordinariamente permeables al ATP y al Coenzima
A. Pueden considerarse por ello como “pardsitos energéticos”.

Las bacterias pardsitas intracelulares estrictas son aparentemente el resul-
tado de una evolucidn regresiva. La adaptacién a la célula hospedadora ha
ido paralela a una pérdida de las capacidades sintéticas.

3.19 Grupo de Mycoplasma

Los pertenecientes al grupo de Mycoplasma (clase Mollicutes) son los
procariotas mds pequefios capaces de reproducirse independientemente.
No poseen pared celular. Como el protoplasto sélo estd delimitado hacia
fuera por la membrana citoplasmatica las células son osmoéticamente
extraordinariamente sensibles. El tamaiio del genoma de la mayoria de los
mycoplasmas (Mycoplasma y Ureaplasma) es sélo una fraccién del de
Escherichia coli. Con una masa de tan s6lo 500-900 kb tienen el genoma
menor entre los procariotas capaces de divisién independiente. Por ello, se
ha elevado el orden mycoplasmatales a una clase propia con la denomina-
cién de Mollicutes (piel blanda) y se expresa asi la diferenciacion filoge-
nética de este grupo con respecto a todas las demads bacterias.

El primer representante del grupo de los mycoplasmas que se describi6 es
el causante de la pleuroneumonia, una neumonia bovina. Crece en medios
de cultivo con agar que contengan suero formando colonias pequefias en
forma de huevo frito; las formas de crecimiento semejante se han deno-
minado por ello PPLO (pleuropneumonia-like organisms). Se vio que los
mycoplasmas son causantes de otras muchas enfermedades, contaminan-
tes de cultivos de tejidos y también pardsitos inocuos.

Las colonias estdn formadas por células y particulas de diferente tamafio,
que se describen como células cocoidales, filamentos, discos y rosetas. Se
multiplican por divisién binaria, por rotura de filamentos y anillos en célu-
las cocoidales y por procesos semejantes a la gemacion. En medios de cul-
tivo liquidos también aparecen formas muy irregulares y también frecuen-
temente formas ramificadas (Fig. 3.21) que al igual que los virus pasan a
través de los filtros de membrana.

Distribucion y especies. Los pertenecientes al grupo de Mycoplasma
(género Mycoplasma, Acholeplasma 'y Spiroplasma) son bacterias parasi-
tas. No obstante, no matan a su hospedador, sino que mas bien provocan
infecciones crénicas, y son por tanto parasitos muy efectivos.
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Fig. 3.21 Mycoplasmas. Células del causante de la bronconeumonia de la rata cre-
cidas en cultivo liquido; micrografia electrénica; aumentos 11 200 (de KLIENEBERGER-
NogeL, E., F.W. CucHow: J. gen. Microbiol. 12 [1955] 95).

En los animales se encuentran aparentemente como pardsitos inocuos en
las serosas de las vias respiratorias y del aparato genital (mamiferos y
aves). Son pardsitos de las membranas, esto es, se fijan fuertemente a las
células epiteliales de las serosas. No excretan ninguna toxina, pero a tra-
vés del contacto {ntimo de las células sin pared con las células del hospe-
dador algunos productos metabolicos débilmente téxicos, como los iones
amonio y el peréxido de hidrégeno, ya actdan como tdxicos sobre las
membranas de las células del hospedador.

Se diferencian dos géneros de mycoplasmas pardsitos de animales. Los
pertenecientes al género Mycoplasma necesitan para crecer en cultivo axé-
nico colesterina o aditivos complejos del medio de cultivo que contengan
esteroides (suero sanguineo). Para las especies que no requieren colesteri-
na se ha creado el género Acholeplasma. Mientras la infeccién con myco-
plasmas no presenta sintomas en algunos animales, en otros lleva a la infla-
macién de las vias respiratorias, de los pulmones o de las ubres. La especi-
ficidad en cuanto al hospedador se pone de manifiesto en los nombres espe-
cificos, como Mycoplasma canis, M. guallisepticum, M. hominis entre otros.
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En las plantas los mycoplasmas son los causantes de enfermedades de
amarilleamiento. Se localizan preferentemente en el floema de los vasos
conductores, y por su semejanza morfoldgica con Spirillum se redinen en
el genero Spiroplasma. Spiroplasma citri es el causante del amarillea-
miento de limoneros. Otras formas semejantes se han demostrado en otros
vegetales (maiz, opuntias, arroz). Spiroplasma se ha encontrado también
en abejas y saltamontes, y se cree que los insectos no son sélo transmiso-
res, sino también hospedadores de especies de Spiroplasma.

Caracteristicas bioquimicas. El grupo de Mvcoplasma se destaca no sélo
por la ausencia de pared celular, sino también por las caracteristicas bio-
quimicas diferentes de Ia mayoria de las otras bacterias. S6lo crecen en
medios de cultivo isoténicos o hipertdnicos (con sorbitol o sacarosa) y
requieren purinas, pirimidinas y lipidos, entre ellos esteroides. La ausen-
cia de quinonas y citocromos permite concluir la existencia de una cade-
na respiratoria limitada.

Relacion con las formas L. De una poblacién de células de Strepro-
bacillus moniliformis se aislé en 1934 una cepa que se reproducia en
forma de protoplastos irregulares. Estas formas se denominaron formas L,
por el Instituto Lister. De Salmonella, Escherichia, Proteus y otras bacte-
rias pueden también aislarse células en crecimiento como protoplastos
desnudos, cuando se cultivan sobre agar sangre en presencia de penicilina
(100 pg/ml). Crecen colonias en forma de “huevo frito”, muy semejantes
a las de las especies de Mycoplasma. Se han aislado dos tipos de formas
L: formas L ldbiles, que en ausencia de penicilina revierten a las formas
normales con pared celular, y las formas L estables, que sin penicilina
tampoco forman ninguna pared celular. Al principio se considerd que las
especies de Mycoplasma resultaban a partir de bacterias normales por
mutacion a formas L estables; el tamafio del genoma y el contenido en GC
contradicen no obstante su origen a partir de eubacterias y demuestran que
se trata de una clase bacteriana separada.

3.20 Bacterias fototréficas, anaerdbicas, anoxigénicas

Las bacterias fototré