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RESUMEN

La citocinesis es el proceso que concluye la division celular, y consiste en la distribucion
del citoplasma y organelos de la célula madre en las dos células hijas. En plantas, la
citocinesis ocurre por la formacién de una placa celular en el centro del fragmoplasto;
este Ultimo es una estructura formada por microtibulos y microfilamentos de actina
que se alinea perpendicularmente al plano de la divisién y sirve como un andamio
para el ensamblaje de la placa celular. Vesiculas citocinéticas derivadas del aparato
de Golgi migran al centro del plano de la divisidon a través del fragmoplasto, donde
se fusionan para dar origen a la placa celular, la cual crece hacia la periferia de la
célula en division y, eventualmente, se fusiona con la membrana plasmatica lateral
de la célula parental, completando asi la division celular. La citocinesis mediada por
el fragmoplasto es un mecanismo especifico de las células vegetales, aunque también
ha sido reportado en algas carofitas (Charales, Coleochaetalesy Zygnematales), uno
de los grupos de parientes mas cercanos a las actuales plantas terrestres. Sabemos
que algunas caracteristicas celulares y moleculares de la maquinaria citocinética en
plantas terrestres tienen su origen en algas carofitas. En esta revision discutimos:
1) caracteristicas de la citocinesis somatica en plantas, 2) componentes de la ma-
quinaria molecular involucrada en la formacién de la placa celular, y 3) evidencia de
la citocinesis mediada por fragmoplasto en algas carofitas.

ABSTRACT

Cytokinesis is the process that completes cell division and comprises the distribution
of the cytoplasm and organelles from the parental cell into two daughter cells. In
plants, cytokinesis occurs by the formation of a cell plate in the center of the phrag-
moplast; the latter is a structure composed of microtubules and actin microfilaments
which are perpendicularly aligned to the division plane and serves as a scaffold for
cell plate assembly. Golgi apparatus-derived cytokinetic vesicles migrate through
the phragmoplast to the middle of the division plane, where they fuse giving rise to
the cell plate, which grows toward the periphery of the dividing cell and eventually
fuses with the lateral plasma membrane of the parental cell, thus completing cell
division. Phragmoplast-mediated cytokinesis is a mechanism specific of plant cells,
although it has also been observed in charophyte algae (Charales, Coleochaetales
and Zygnematales), a group related to modern land plants. It is known that some
cellular and molecular characteristics of the cytokinetic machinery in land plants have
their origin in charophyte algae. In this review, we discussed: 1) characteristics of
somatic cytokinesis in plants, 2) components of the molecular machinery involved
in cell plate formation and 3) evidence of phragmoplast-mediated cytokinesis in
charophyte algae.
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INTRODUCCION

Los organismos crecen gracias a que las células se
dividen para generar mas células. La célula que se
divide se llama célula parental o célula madre y las
nuevas células se conocen como células hijas. Para
dividirse, una célula madre debe crecer, copiar su
material genético (DNA) y dividirse fisicamente
en dos células hijas. Durante la divisién de célu-
las eucariotas, cada célula pasa por una serie de
etapas definidas que constituyen el ciclo celular, el
cual en células somaticas se divide en dos etapas:
interfase y mitosis (Fig. 1A). Durante la interfase

(etapa de no division) la célula crece, duplica sus
cromosomas y se prepara para la division celular.
La interfase es la etapa mas larga del ciclo celular
y se divide en trDNes fases: fase G1 (crecimiento
celular y duplicacién de organelos), fase S (sintesis
de DNA, para duplicar su material genético) y fase
G2 (preparacion para la division). Una vez que
concluye la interfase, la célula entra en la etapa
de mitosis (M) o de divisién celular, en la que se
distinguen dos procesos: la divisién nuclear, que
implica la separacién del material genético y ge-
neracion de dos nucleos idénticos (cariocinesis), y
la citocinesis o reparticion fisica del citoplasma y
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Figura 1. Ciclo celular y sus fases. A) El ciclo celular se divide en interfase y mitosis. Durante la interfase, la
célula crece y replica sus cromosomas, esta etapa se divide en tres fases: G1, S y G2. La fase G1 comienza cuando
se completa la mitosis y la citocinesis, es la fase en la que la célula crece. La fase S (sintesis de DNA) implica la
replicacion de los cromosomas, y es seguida por la fase G2, en la que la célula se prepara para dividirse. Una vez
terminada la etapa de interfase, la célula entra en la etapa M (mitosis y citocinesis). La mitosis es el mecanismo
por el cual se reparten los cromosomas para formar los dos ntcleos de las células hijas y comprende cuatro etapas:
profase, metafase, anafase y telofase. B) Esquema de la mitosis en una célula vegetal. En plantas, en la transicion
G2/M se forma la banda de preprofase antes de que las células concluyan la fase G2 y desaparece tan pronto como
la envoltura nuclear se rompe y se forma el huso mitético. En la profase, los cromosomas son claramente visibles
y la membrana nuclear se desaparece, seguida de la metafase donde los cromosomas se mueven hacia el plano
ecuatorial, se forma el huso mitdtico y se reparten los componentes celulares. Durante la anafase, los cromosomas
se mueven a los polos opuestos de la célula y en la telofase la envoltura nuclear se reorganiza alrededor de cada
conjunto de cromosomas y se completa la mitosis. En las ultimas fases (anafase/telofase) de la mitosis comienza la
citocinesis. En células vegetales forma una nueva estructura membranosa conocida como placa celular (en morado),
que dara lugar a la membrana plasmatica y pared celular que divide el citoplasma en dos generando dos células hijas.
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Figura 2. Citocinesis somatica en células animales y vegetales. A) Una caracteristica distintiva de la citocinesis
en la célula animal es la formacion de un surco de escision o anillo contractil de actina, cuyo diametro se reduce
conforme avanza la citocinesis, es decir, hay una contraccion progresiva que se genera desde la periferia hacia el
centro de la célula hasta producir la separacion de las células hijas. Este mecanismo es conocido como citocinesis
centripeta. B) En células vegetales, la citocinesis implica la formacion de un compartimento membranoso transitorio
conocido como placa cellular (PC), que se genera en el centro de la célula citocinética y se expande de forma radial
hacia la periferia de la célula. Por lo que se dice que en células vegetales la citocinesis es centrifuga. Las cabezas
flecha indican la direccion en la que progresa la citocinesis.

demas organelos de la célula madre para formar
dos células hijas genéticamente idénticas. Si bien
la mitosis es un proceso continuo, durante la divi-
sion nuclear se distinguen cuatro fases sucesivas:
profase, metafase, anafase y telofase (Fig. 1B). Es
de mencionar que la anafase y telofase coinciden
con el inicio o transicién hacia la citocinesis (1).

La peculiaridad de la division de células so-
maticas vegetales es el ensamblaje de novo de
tres estructuras transitorias Unicas: la banda de
preprofase o PPB (preprophase band, en inglés),
el fragmoplasto (2,3) y la placa celular (PC).

1) Caracteristicas de la citocinesis somatica
en plantas

Las células vegetales, tienen una pared celular ri-
gida (compuesta por celulosa, hemicelulosa y pec-
tina, iones y proteinas con diversas funciones) que
rodea a la membrana plasmatica. Esta estructura
impide que la citocinesis ocurra como en células
animales (Fig. 2A), en las que se forma un surco
de escision, llamado anillo contractil de actina, que
se contrae hacia adentro (citocinesis centripeta) y
separa la célula en dos (4). En las células vegeta-
les, la citocinesis es centrifuga, es decir, inicia en

el punto central del plano de la divisidon y progresa
de forma radial hacia la membrana plasmatica de
la célula madre para dar lugar a dos células hijas
(Fig. 2B). En la etapa previa a la division celular,
durante la interfase, los MTs en la célula vegetal
se caracterizan por presentar una distribucion
cortical, es decir, se localizan hacia la periferia de
la célula (Fig. 3A). La etapa crucial que define el
futuro plano de la division en células vegetales es el
ensamblaje de la PPB en la zona de division cortical
0 CDZ (cortical division zone, en inglés) de la célula
en preparacion para la mitosis (pre-profase) (4,
5). La PPB es un anillo cortical, transitorio, que se
forma en la etapa tardia de la fase G2 y desaparece
al inicio de la mitosis (profase). Este anillo esta
constituido por microtubulos (MTs) y filamentos de
actina (microfilamentos o MFs) que se organizan
en la zona contigua a la membrana plasmatica en
el plano ecuatorial, rodeando al nucleo (Fig. 3B).

En las etapas avanzadas de la mitosis tiene
lugar la formacién del fragmoplasto, una estruc-
tura subcelular dinamica temporal, tipo barril o
cilindro solido, que se forma en el centro de la
célula en division, entre los dos nucleos hijos (6).
El fragmoplasto consiste de dos conjuntos de MTs
y MFs, ambos organizados de forma antiparalela;
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Figura 3. Citocinesis somatica en plantas. A) Célula en interfase y su distribucion de MTs y MFs. B) Formacion
de la PPB durante la fase G2, define la zona de division cortical (CDZ). La CDZ, area de la membrana plasmatica,
marca el sitio futuro de fusion de la PC. La PPB esta constituida por MTs y MFs. C-F) Citocinesis; C) ensamblaje
del fragmoplasto (F) y de la PC. La citocinesis somatica comienza durante la anafase-telofase con la acumulacion
y fusion de vesiculas en el centro (cpam) del plano de la division hasta generar una red tubulo-vesicular, la PC
naciente. El fragmoplasto (tipo barril) es caracterizado por una distribucion uniforme de los MTs en toda el area de
la PC en formacién. D) Expansion y maduracion de la PC. La expansion centrifuga de la PC esta coordinada con la
despolimerizacion de MTs en la region central del fragmoplasto, generando un fragmoplasto en forma de anillo. E)
La expansion de fragmoplasto es generalmente asimétrica y la PC se fusiona primero con un lado de la CDZ. La PC
madura y se consolida en una hoja fenestrada, que eventualmente sera una pared celular. F) Formacion de dos células
hijas. La PC se fusiona con la membrana plasmatica parental y se transforma en la nueva pared celular vegetal,
separando asi las dos células hijas. Hebras de RE atraviesan la PC fenestrada dando origen a los plasmodesmos.
G) Dinamica de los MTs durante la expansion de la PC. El fragmoplasto se expande centrifugamente por una
continua polimerizacion y despolimerizacion de los MTs en las zonas de avance y de retraso, respectivamente. La
region central de la PC entra en una etapa de maduracion (con fenestras) que se evidencia por una disminucion
de vesiculas asociadas a la PC. La PC se expande centrifugamente mediante la fusion de vesiculas, derivadas de
TGN, que llegan al borde de crecimiento de la PC hasta fusionarse con la MP. PPB, del inglés preprophase band;
PC, placa celular; F, fragmoplasto; MTs, microtubulos; MFs, microfilamentos de actina; cpam, del inglés “cell plate

assembly matrix”; TGN/EE, del inglés “trans-Golgi network/early endosome”; MP, membrana plasmatica.

durante la transicidon de anafase a telofase, los MTs
y MFs, se ordenan perpendicularmente al plano de
division (Fig. 3C), con sus extremos positivos en
la zona central o media de esta estructura, sitio de
ensamblaje y maduracién de la PC. El arreglo de
MTs sirve de guia para que las vesiculas citociné-
ticas se dirijan a la zona media del fragmoplasto,
donde sucesivamente se fusionan para formar la
PC (Fig. 3D). La formacion de esta red activa la
despolimerizacion de los MTs y favorece que el
fragmoplasto forme un anillo (7). La despolime-
rizacion y polimerizacién de los MTs en las zonas
de retraso o proximal (lagging zone, en inglés)
y de avance lateral o distal (leading zone, en in-
glés) respecto a la PC en crecimiento (Fig. 3G), y
la constante fusién de vesiculas citocinéticas con
la membrana de la PC en crecimiento marcan la
expansion centrifuga del anillo de fragmoplasto
y la PC hacia la CDZ (Fig. 3D). Generalmente, la
expansion del fragmoplasto es asimétrica y la PC se
fusiona primero con un lado de la CDZ (Fig. 3E). El
fragmoplasto se desensambla una vez que ambos
lados de la PC se han fusionado con la membrana
plasmatica de la célula parental (Fig. 3F) (6).
Antes de describir las caracteristicas de la PC, es
de mencionar que en células vegetales, el aparato
de Golgi es movil y disperso y esta conformado por
grupos individuales de pequefias pilas de cisternas
que estan disociadas del compartimento bifuncio-
nal TGN/EE (siglas en inglés de trans-Golgi network
y early endosome) (8), en el cual convergen las
vesiculas de la ruta sintética o secretoria, prove-
nientes de las cisternas de Golgi, y las vesiculas
de origen endocitico. Durante la mitosis y la cito-
cinesis hay una redistribucion de cisternas Golgi
y TGN/EE en zonas especificas (Fig. 3C, D y G).
En metafase, se acumulan en la zona ecuatorial

(futuro sitio de division) en forma de banda, de-
finida como “cinturdn de Golgi”, mientras que, al
inicio de la citocinesis, las cisternas Golgi y TGN/
EE se distribuyen alrededor del fragmoplasto, y en
la citocinesis tardia, cuando el fragmoplasto tiene
forma de anillo, se acumulan cerca del borde de
crecimiento de la PC, para el suministro continuo
de vesiculas citocinéticas (9).

La PC es una extensa estructura endomem-
branosa planar, transitoria, que se expande ra-
dialmente desde el centro de la zona de divisién
hacia la periferia de la célula parental, de donde
la membrana y el lumen de la PC derivaran en dos
membranas plasmaticas paralelas, separadas por
una pared celular planar que escinde a las células
hijas. El sitio de ensamblaje de la PC, localizado
en la zona media del fragmoplasto, es una region
citoplasmatica de aproximadamente 150 nm de
grosor, denominada matriz de ensamblaje de la
placa celular o CPAM (siglas en inglés de cell plate
assembly matrix; ver Fig. 3C y G). CPAM es un
andamiaje amorfo conformado por proteinas y
vesiculas, que provee el entorno en el que se ge-
nerara y se expandira la PC (6, 10). La biogénesis
de este nuevo compartimento membranoso es un
proceso dinamico que demanda una gran cantidad
de material (proteinas y lipidos, principalmente)
que es transportado por vesiculas citocinéticas
derivadas del TGN/EE (11), las cuales al fusionar-
se dan origen a una estructura tubulo-vesicular
en forma de mancuerna, la PC naciente (Fig. 3C
y G). Conforme se expande, la estructura tubulo-
vesicular de la PC naciente deriva en una red
tubular y, eventualmente, en una hoja fenestrada
(Fig. 3D, E y G). La ultima etapa es la fusion de
la PC con la membrana plasmatica y pared celular
en el sitio de la CDZ (Fig. 3Ey G).
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Se ha postulado que las fenestras (orificios u
horadaciones; ver Figura 3D, E y G) de la PC se
originan cuando algunos de los eventos de fusion
de vesiculas citocinéticas tienen lugar alrededor
de las extensiones del reticulo endoplasmico que
atraviesan la zona CPAM durante la biogénesis de
la PCy, probablemente, sean los precursores de los
plasmodesmos (Fig. 3Ey F) (12).

En el lumen de la PC en formacién se depositan
calosa, pectina, hemicelulosa y celulosa. La calosa
es el polisacarido mas abundante en la PC, pero
su acumulacion es transitoria y sera reemplazada
por celulosa cuando la PC madure. La pectina y
hemicelulosa son sintetizadas en las cisternas del
Golgi y transportadas en las vesiculas citocinéti-
cas (Fig. 4), mientras que la celulosa y calosa son
sintetizadas en la cara luminal de la PC por accion
de los complejos enzimaticos transmembranales
celulosa sintasa y calosa sintasa, respectivamente
(Fig. 5A), (10, 13). Progresivamente, estos poli-
sacaridos van formando una densa capa fibrosa y
planar que al concluir la citocinesis se modifica y
constituye la pared celular que separa a las células
hijas.

2) Componentes de la maquinaria molecular
involucrada en la formacion de la placa celular

La biogénesis y expansion de la PC es un proceso
molecular complejo, cuyos participantes no han
sido identificados en su totalidad. Sin embargo,
nuestro conocimiento sobre los mecanismos ge-
nerales del trafico vesicular y de fusion de mem-
branas ha sido de gran utilidad para entender
la funcion de algunas proteinas identificadas al
caracterizar mutantes afectadas en alguna etapa
de la formacion de la PC. Estas mutantes suelen
presentar un fenotipo distintivo de célula binuclea-
da y una citocinesis mal orientada o aberrante,
lo que indica que no se concretd la separacion
fisica de las dos células hijas. La caracterizacion
de estas mutantes, complementada con estudios
de bioquimica y genética reversa, han permitido
la identificaciéon de una bateria de proteinas de
trafico vesicular y fusion de membranas lo cual
no es de sorprender, ya que la biogénesis de la PC
depende de estas funciones celulares. En la Tabla
1 se ilustra la gama de proteinas asociadas a la
biogénesis y expansion de la PC.

Hay eventos de trafico vesicular post-Golgi que
son requeridos para la formacion de la PC y que
proporcionan las vesiculas citocinéticas que se
generan en el TGN/EE y se desplazan hacia el sitio
de formacion de la PC. Las vesiculas citocinéticas
son de tipo vesiculas recubiertas de clatrina o CCV
(siglas en inglés de clathrin-coated vesicle), ver

figura 4. Esto ha sido evidenciado por estudios
de microscopia electrdnica, inmunolocalizacion y
microscopia in vivo en los que se analizo la dis-
tribucion subcelular de vesiculas que incorporan
subunidades de cadena ligera y pesada de clatrina
(10, 14) y de la subunidad p (mu) del complejo
AP1 (AP1p), entre otras de las proteinas accesorias
en la formacion de CCV (Fig. 4). La inhibicion de
AP1p2 provoca defectos en la citocinesis y genera
células binucleadas (15). Entre las proteinas ac-
cesorias tipo Epsin que participan en la biogénesis
de la PC se encuentra ECA1 (siglas en inglés de
epsin-like clathrin adaptorl; ver Fig. 4) (16).

Unas de las primeras mutantes citocinéticas con
defectos en la formacién de la PC en ser caracteri-
zadas fueron KNOLLE y KEULE (17, 18). KNOLLE/
SYP111 codifica para una sintaxina (Qa-SNARE),
especifica de la citocinesis somatica en plantas y
esencial para la fusion de membranas durante
la formacién de la PC (Fig. 4). En la mecanica
de fusidon de vesiculas mediada por SNAREs, se
requiere la interaccion entre 3 o 4 proteinas SNA-
REs, KNOLLE esta presente en la membrana de la
vesicula citocinética (membrana donadora) y las
otras proteinas SNARE se encuentran en la mem-
brana de la PC o membrana aceptora (Fig. 4). La
evidencia experimental indica que KNOLLE pue-
de formar dos complejos fusogénicos (complejos
SNARE) diferentes, uno con Qbc SNARE SNAP33
y R-SNARE VAMP721/722 (siglas en inglés de ve-
sicle associated membrane protein) (Fig. 4), y el
otro con Qb-SNARE NPSN11, Qc-SNARE SYP71 y
VAMP721/722, en ambos complejos KNOLLE con-
tribuye a la fusidn de membranas en la citocinesis
(19). Por otro lado, uno de los mecanismos de re-
gulacién de la actividad de KNOLLE esta mediado
por su interaccion con KEULE, una proteina de la
familia SM (Seclp/Munc18), cuya funcion es in-
hibir la asociacion de KNOLLE con otras proteinas.
La formacion del complejo SNARE se favorece por
el acercamiento de las membranas por fusionarse
gracias a la accion de proteinas o complejos con
una funcion tipo enlazante (tether, en inglés). En
la formacién de la PC participan dos complejos:
TRAPPII (siglas en inglés de Transport Protein Par-
ticle II), constituido por las subunidades de TRAPI
(Bet3, Bet5, Trs20, Trs23, Trs31, Trs33, and Gsgl
/Trs85), Trs120 y Trs130 (20). Se ha encontrado
que hay mutaciones en Trs120 y Trs130 que causan
defectos en la citocinesis (20-22).

El segundo complejo con esta funcion es el
exocisto (23) que se compone de las subunidades
SEC3, SEC5, SEC6, SEC8, SEC10, SEC15, EXO70
y EXO84. Es de resaltar que en plantas hay 23
copias de genes EXO70, siendo EXO70A1 la que se
localiza en la PC, al igual que SEC6. Por otro lado,
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Figura 4. Esquema del trafico vesicular desde el TGN hacia la placa celular (PC). La formacion y expansion
de la PC esta mediada por vesiculas de tipo vesiculas recubiertas de clatrina o CCV (siglas en inglés de clathrin-
coated vesicle) que se originan en TGN/EE y se desplazan hacia el sitio de ensamblaje de la PC. La fusion de estas
vesiculas citocinéticas aporta los componentes de la membrana de la PC y de la pared celular (polisacaridos pectina
y hemicelulosa que se sintetizan en el aparato de Golgi). Las vesiculas tipo CCV se componen de cadenas ligeras
y pesadas de clatrina, proteinas adaptadoras (complejo AP1) y proteinas accesorias tipo Epsin, como ECA1. A la
vesicula citocinética se incorpora KNOLLE, una proteina SNARE especifica de la citocinesis vegetal y parte de la
maquinaria de fusion de las membranas vesicular y PC. La fusion esta mediada por el complejo SNARE conformado
por KNOLLE y el trimero Qbc SNARE SNAP33 y R-SNARE VAMP721/722 presente en la membrana blanco o diana,
en este caso de la PC. KEULE es una proteina citosdlica que interactia con KNOLLE para inhibir su interaccion
con otras proteinas SNARE, mientras que la interaccion entre una RabGTPasa, asociada a la vesicula, y complejo
enlazante TRAPPII, presente en la membrana de la PC, favorece el acercamiento de las membranas a fusionarse y
la formacion del complejo SNARE. El evento de fusion implica que la membrana vesicular pase a formar parte de la
membrana de la PC y que las moléculas transportadas en la vesicula (p.e. hemicelulosa y pectina) sean depositadas
en el lumen de la PC.
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la ausencia de EXO70A1 o EXO84b causa defectos
en el ensamblaje de la PC (20, 23). Ahora bien,
la accion de los complejos TRAPPII y exocisto es
secuencial, TRAPPII participa en la biogénesis de
la PC (Fig. 4), mientras que el complejo exocisto
esta involucrado en la maduracion de la PC (20).

Otros de los participantes esenciales para la
formacion y la fusion de vesiculas son las GTPasas
pequefias, y los respectivos efectores, como las
proteinas de activacién llamadas GAP (siglas en
inglés de GTPase-activating protein) y los factores
de intercambio de GDP por GTP (GEF, por siglas en
inglés de guanine nucleotide exchange factor), ver
figura 5B (24). A la fecha, de las 57 RAB GTPasas
expresadas en Arabidopsis thaliana, s6lo RabAl,

Monroy-Morales E, Davila-Delgado R, Sanchez-Lépez R

A2 y A3 han sido reportadas con una funcion en
el anclaje de vesiculas a la membrana de la PC en
formacion (Fig. 4). Este anclaje es mediado por
la interaccién entre la Rab GTPasa, asociada a la
membrana de la vesicula, y el complejo TRAPPII
presente en la membrana aceptora (25, 26). Otra
GTPasa asociada a la formacién de la PC es ROP4
(27), perteneciente al grupo de GTPasas ROP
(siglas en inglés de Rho of plants), especifico de
plantas. Respecto a las proteinas con actividad
GEF, resalta el complejo TRAPII que, ademas de
la funcion de enlazante de vesiculas, contiene
actividad de Rab GEF (28). En la Tabla 1 se citan
algunas de las proteinas ARF-GEFs cuya funcion
ha sido relacionada con la citocinesis en plantas se

TABLA 1

Maquinaria molecular involucrada en la formacion de la PC en plantas

Proteinas Mutantes Funcion Etapa en la que Referencias
participan
CLC2 ap1m2-1 Regular la formacién de Bioaénesis
AP1p2 P vesiculas cubiertas por maguraciényde la PC 36,15,16
ECA1 clatrina (CCV)
KNOLLE knolle ., 18.19
VAMP721/722 vamp721/vamp722 Promover la fusion de Biogénesis de la PC g
SYP71 syp71 vesiculas en la PC
KEULE keule 17
TRAPPII (Trs120, : S
Trs130) trs120-4 Regular el trafico de sali- LR CRIEIES
Trs130/club 20,21,23
exo070A1, exo84b i el e Maduracion de la PC
EXO70A1, EXO84b /
RABA2/3, RA-
BAlc, RABA1d, Rab-A2a Regular la formacién de ., .
RABAle vesiculas Biogénesis de la PC 25,26,27
ROP4
Promover la formacion de
GNOM emb30/gnom vesiculas Posicion de la PC
25,30,29
BIG1-4 big1-4 Reguladores del trafico Biogénesis de la PC
post-Golgi
Fragmoplastinas: Mediar la formacion de .,
DRP1A, DRP1E ngégf Z;pég CCV y remodelamiento de Maduracion de la PC 33,34
DRP2A, DRP2B p<a, arp vesiculas de la PC
Reclutar a DRP1A a la PC
SH3P2 sh3p2 y promover la tubulacion  Maduracion de la PC 35
de membranas de la PC
Eventos de trafico vesi- Fusién de la PC con la
TPLATE tplate cular requeridos para el 36
. membrana parental
anclaje de la PC
Calosa sintasa: Participan en la deposi- Biogénesis de la PC
CalS10/GSLS g5l dmasste/cuen cion de calosa en la PC 38
CESA1 cesglrswi-20 Participan en la deposi- Biogénesis y 39.40

KORRIGAN

kori-2

cion de celulosa en la PC

maduracion de la PC
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encuentran BIG1-4, involucradas en redireccionar
el trafico de vesiculas de la ruta de reciclaje en-
docitico hacia la ruta que conecta el TGN/EE con
la PC en formacién (29). GNOM (ARF-GEF) invo-
lucrada en el reciclaje polar de algunas proteinas
(como PIN1) desde el compartimento endosomal
a la membrana plasmatica (25,30) juega un papel
importante durante la citocinesis, en particular
durante la divisidon asimétrica del cigoto durante la
embriogénesis, la cual se ve afectada en mutantes
gnom (31).

Los cambios morfoldgicos que presenta la PC
durante su maduracién son el efecto de la actividad
GTPasa de proteinas relacionadas a dinaminas o
DRPs (siglas en inglés de dynamin-related protein)
y proteinas efectoras. Las DRPs son proteinas
grandes, que funcionan como remodeladoras de las
membranas, por ejemplo, la fragmoplastina DRP1
y DRP2 modulan la constriccion de fragmentos de

calosa

DRP1 o DRP2
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Figura 5. Maduracion de la PC (A) y ciclo
de activacion/inactivacion de las GTPasas
(B). Un indicativo estructural de la maduracion
de la PC es la transicion de una morfologia

de red tubular a una estructura planar. Esta
remodelacién morfoldgica involucra la escision
de fragmentos de membrana, y estda mediada
por la actividad constrictora de las proteinas
DRP1 y DRP2, entre otras. Otra caracteristica
es la acumulacion de los polisacaridos celulosa
y calosa en el lumen de la PC. Durante la
citocinesis, estos polisacaridos tipicos de pared
celular vegetal son sintetizados en la cara
luminal de la PC por accién de los complejos
enzimaticos transmembranales celulosa sintasa
y calosa sintasa, respectivamente. Ambos
complejos enzimaticos utilizan UDP-glucosa
como sustrato, para sintetizar polimeros de
glucosa unidos por enlaces B-1,3 (celulosa)

0 B-1,4 (calosa). B) La participacion de
GTPasas pequefias (Rab, Rho, entre otras) y la
regulacion de su ciclo de activacién/inactivacion
son factores esenciales en el trafico vesicular y
la formacion de la placa celular, entre otras. La
funcién reguladora de GTPasas pequefias oscila
entre un estado inactivo (con uniéon a GDP),

en general corresponde a una distribucion
citosdlica, y un estado activo (con union a
GTP) en el que la enzima esta asociada a una
membrana, en este caso a la membrana de la
vesicula. Para pasar de estado inactivo a uno
activo, la GTPasa requiere la participacion de
una proteina efectora conocida como factor de
intercambio de nucledtidos de guanina (GEF,
por sus siglas en inglés) que reemplaza el

GDP por GTP. Por otro lado, para una eficiente
hidrdlisis de GTP, las GTPasas necesitan de su
activacion al asociarse a proteinas GAP que
“aceleren” su actividad.

membrana para dar la forma tubular a la PC na-
ciente, o la escision de fragmentos de membrana
en la transicion de la forma tubular a una estruc-
tura planar en la PC madura (Fig. 5A) (32, 33). La
doble mutante drp1A drple presenta un fenotipo
muy drastico y suele ser letal en embriones de
Arabidopsis (34). Entre las proteinas efectoras de
DRP1 se encuentra la proteina SH3P2 (acronimo
de SH3 domain-containing protein 2, ver Tabla 1),
con dominios BAR y SH3 en el extremo N- y C-
terminal, respectivamente. SH3P2 recluta a DRP1
para promover que dos vesiculas fusionadas se
conviertan en una estructura tubular en la etapa
inicial de la biogénesis de la PC (35).

Otro de los componentes especificos de la
magquinaria citocinética en células vegetales es
TPLATE, una proteina tipo adaptina, la cual al final
de la citocinesis, se recluta al borde de la PC en
expansion y a la CDZ, especificamente en el sitio
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o posicién que ocupd la PPB (Fig. 3G). Una vez
que la membrana de la PC hace contacto con la
membrana plasmatica parental, TPLATE se dispersa
(36). De hecho, una baja expresion de TPLATE cau-
sa defectos en el anclaje de la PC a la membrana
plasmatica parental (36). Es de mencionar que en
la célula en interfase TPLATE se localiza en la mem-
brana plasmatica y se ha demostrado que TPLATE
es una de las ocho subunidades que conforman el
complejo endocitico de proteinas adaptadoras TPC
(siglas en inglés de TPLATE complex) (37).

Igualmente, los complejos enzimaticos trans-
membranales celulosa sintasa (CESA, por sus
siglas en inglés) y calosa sintasa (CalS, por sus
siglas en inglés) son parte de la maquinaria de
biogénesis y maduracion de la PC, (Fig. 5A). La
actividad enzimatica de CalS es de tipo B-1,3-
glucano sintasa (GSL, por siglas en inglés Glucan
Synthase-Like). En A. thaliana hay 12 genes que
codifican para calosa sintasa (CalS1-12 o GSL1-
12), de los cuales CalS10/GSL8 (también referido
como MASSUE o CHORUS, ver Tabla 1) es esencial
para el ensamblaje de la membrana de la PC vy la
deposicion de calosa al lumen de ésta. Mutaciones
en GLS8 presentan un fenotipo de PC plana, con
retraso en la deposicion de calosa y citocinesis
incompleta (38). Asimismo, la sintesis de celulosa
juega un papel importante durante la formacién de
la PC; CESA1 se sintetiza y organiza en la etapa
temprana o tubulo-vesicular del ensamblaje de la
PC (Fig. 5A). Mutaciones en CESA1, al igual que en
KORRIGAN (endo-1,4-beta-D-glucanasa de la ruta
de biosintesis de celulosa) originan placas celulares
incompletas (39, 40).

3) La citocinesis en algas carofitas: origen de
estructuras tipo fragmoplasto y placa celular

Si bien la citocinesis centrifuga mediada por frag-
moplasto es un mecanismo caracteristico de las
plantas terrestres (o embriofitas), algunas es-
tructuras tipo fragmoplasto y PC también han sido
observadas en algunos taxones de algas carofitas
(Fig. 6), un grupo de algas verdes unicelulares o
pluricelulares que se encuentran en habitats de
agua dulce. Estas peculiaridades se suman a las
caracteristicas celulares, morfoldgicas y filogenéti-
cas que indican que las plantas terrestres iniciaron
su historia evolutiva a partir de las algas carofitas,
hace 470-450 millones de afios durante el periodo
Ordovicico (41, 42).

Las algas carofitas constituyen el grupo mono-
filético Estreptofita (Streptophyta) (41, 43), por
lo que este grupo de algas también son llamadas
algas verdes estreptofitas y estan agrupadas en
seis clases: Mesostigmatophyceae (Mesostigma-

tales), Chlorokybophyceae (Chlorokybales), Kleb-
sormidiophyceae (Klebsormidiales), Charophyceae
(Charales), Coleochaetophyceae (Coleochaetales)
y Zygnematophyceae (Zygnematales).

El estudio de la division celular en Charales,
Coleochaetales y Zygnematales resalté que for-
man fragmoplasto durante la citocinesis (44). De
manera que, las embriofitas y estos tres taxones
forman el clado conocido como “Phragmoplasto-
phyta”, por la presencia del fragmoplasto durante la
citocinesis (45, 46). No obstante, si bien presentan
formaciéon de una estructura tipo fragmoplasto, la
citocinesis en estas clases de algas carofitas es
peculiar (Fig. 6).

Las primeras observaciones de la citocinesis en
algas Charales (Chara fibrosa) fueron reportadas
por Pickett-Heaps (1967) (47). La ultraestructura
de C. fibrosa y C. zeylanica en divisidon mostro la
existencia de una organizacion de MTs tipica de
fragmoplasto y una estructura tipo PC (Fig. 6A). El
fragmoplasto es persistente en el sentido que no
se desensambla conforme tienen lugar los eventos
de fusion vesicular, los cuales se presentan de for-
ma simultanea en todo el plano de divisidon hasta
cubrir la superficie que separara a las células hijas
(Fig. 6A y D). En este sentido, la biogénesis de la
PC no es centrifuga ya que no inicia en el centro
de la célula, ni se expande de manera radial hacia
la periferia de la célula . Otra aspecto interesante
es que se observo la formacion de plasmodesmos
durante la citocinesis (47-49).

Las algas carofitas del orden Coleochaetales,
representadas por los géneros Coleochaete y
Chaetosphaeridium, crecen como una monocapa
adherida al sustrato. Son células con abundantes
vacuolas localizadas en la base de la célula, lo
que confiere una cierta polaridad celular (basal/
apical) (Fig. 6B). El estudio de la divisidon celular
en Coleochaete obicularis y C. scutata, principal-
mente (50, 51), mostrd que la divisidn puede ser
circunferencial (periclinal), o bien, radial (anticlinal).
En ambos casos, la citocinesis es dependiente de
fragmoplasto y se genera una PC (Fig. 6B). Cuando
la division radial ocurre en células con una vacuola
grande, la citocinesis es polarizada, es decir, el
fragmoplasto no se ensambla en el centro del plano
de la division, sino que tiene lugar en la periferia
apical de la célula (Fig. 6B y D) y la expansion de
la PC procede de esta zona hacia la zona basal,
vacuolada (50-52). La membrana de la PC se
fusiona con la membrana plasmatica apical, aun
antes de concluir la expansion y, posteriormente,
se fusiona con la membrana plasmatica basal (51,
53). La actividad citocinética polarizada en estas
algas cobra relevancia desde el punto de vista
evolutivo, ya que se consideraba que éste era un
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CITOCINESIS EN ALGAS CAROFITAS

Chara

¥~ MTs

Fragmoplasto persistente

Coleochaete

MTs

Citocinesis polarizada

Spirogyra

MTs ' < SE

-3
3
s

vacuola PC

Citocinesis hibrida

D Charales Coleochaetales Zygnematales
Fragmoplasto (MTs) Persistente Polarizado Cilindrico
Biogénesis de la PC Alo largo del Polarizada Centrifuga y se

plano de division expande hasta el SE

Figura 6. Citocinesis mediada por fragmoplasto en algas carofitas. A) Charales (género Chara), se caracterizan
por tener una citocinesis que difiere a la de las plantas ya que el ensamblaje de la placa celular (PC) no ocurre
de forma centrifuga, sino que tiene lugar de manera simultanea en diferentes zonas del plano de la divisién y el
fragmoplasto persiste durante la formacién de la PC; B) Coleochaetales (género Coleochaete), algas que pueden
presentar una vacuola grande en la base de la célula. Cuando la division es radial o anticlinal, la vacuola provoca que
el fragmoplasto se forme en una posicion polar (apical periférica) del plano de la division, induciendo el ensamblaje y
fusion de la PC a la membrana plasmatica apical y después la PC se expande hasta llegar a la membrana plasmatica
basal. C) Citocinesis hibrida, se presenta en Zygnematales (género Spirogyra) e involucra dos mecanismos: un surco
de escision (SE) y una PC. El SE centripeto da inicio a la citocinesis pero su crecimiento se detiene cuando hace
contacto con los MTs del fragmoplasto cilindrico, previamente ensamblado. Las vesiculas alineadas en el centro del
fragmoplasto cilindrico se fusionan para formar la PC y culminar la citocinesis. D) Caracteristicas de la citocinesis

mediada por fragmoplasto en algas carofitas.

mecanismo exclusivo de la citocinesis en las células
altamente vacuoladas, una caracteristica estudiada
en la planta modelo A. thaliana (54).

Finalmente, en el orden Zygnematales, Fowke
y Pickett-Heaps (1969) (55) fueron los primeros
en observar la citocinesis en el género Spirogyra,
evidenciando la presencia de una estructura
tipo-fragmoplasto cilindrico, que algunos autores
definen como un fragmoplasto rudimentario o en
miniatura, que se forma durante la telofase (Fig.
6C) (55-57). Otra observacién, muy interesante,
fue que Spirogyra exhibe una citocinesis hibrida,
en la que dos mecanismos citocinéticos estan
presentes: la formacion de un surco de escision
(o septo) y la generacion de una PC, ambas
necesarias para la citocinesis (Fig. 6C y D). La
formacién del surco de escisidén inicia durante
la anafase y se extiende centripetamente. En la

telofase, el crecimiento del surco de escisidon se
detiene cuando entra en contacto con el ensamble
de MTs que conforman el fragmoplasto cilindrico.
Al concluir esta etapa, tiene lugar la biogénesis
de la PC en el punto central del fragmoplasto y
su expansion hasta concluir la citocinesis (55-57).
El mecanismo de citocinesis hibrida también esta
presente en las algas carofitas de los géneros
Mougeotia y Zygnema, ambos pertenecientes al
orden Zygnematales (58, 59).

Algunos autores han sugerido que la estructura
tipo-fragmoplasto rudimentario o en miniatura es el
origen del fragmoplasto y representa un ejemplo de
evolucion in statu nascendi del fragmoplasto, una
etapa intermedia en la evolucion del fragmoplasto
caracteristico de las plantas (45, 55, 56).

Sin duda, las herramientas disponibles hoy en dia
seran la base para discernir los mecanismos mole-
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culares de la mitosis y citocinesis en algas carofitas
y reforzar la nocién del origen del fragmoplasto y
la PC. Un exhaustivo analisis molecular y celular
comparativo de las maquinarias citocinéticas en
algas carofitas versus las de las células vegetales
sera la proxima gran contribucion al conocimien-
to de la historia evolutiva de las actuales plantas
terrestres.
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