ULTRAESTRUCTURA: En Salmonella, los filamentos flagelares ‘estan formados por
subunidades de flagelina asociadas entre si formando 11 hileras -
longitudinales ligeramente inclinadas ‘11lamadas protofilamentos —-
que los recorren casi longitudinalmente. En un filamento recto to
dos los protofilamentos poseen la misma longitud, pero en los he-
licoidales, uno o varios son mas ‘cortos: ‘debido @ que sus flageli-
nas tienen otra estructura cuaternaria; esto ocasiona una torsion
del filamento -adoptando una disposicidn helicoidal.

En cuanto a las subunidades de flagelina, se piensa que estas de-
ben ser elongadas. Esto explicaria la apariencia de los extremos
del filamento, pues mientras uno de ellos!('el proximal) ‘es! cénito
en los fialemntos reensamblados in vitro, el otro (el distal) es
coéncavo, tal como se muestra en la figura 8. Es probable gque en -
el interior del filamento exista un canal de unos 3 nm de diame--

tro, que permite la difusién de las subunidades durante el creci-
miento del flagelo.

Fig8. Modelo del filamento flagelar basado en la evidencia de Bode,

Engel y Winklmair ( 1972 ) de que las subunidades son elongadas mas
bien que esféricas.
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seccion del flagelo entre el filamento y 'la‘estructura basal se
conoce como gancho. Es corto, ligeramente curvado y tTiene un ‘didmetro algo
mayorgque el filamento. Su longitud varia de 70 a 90 nm. Los wvalores altos
bajos de pH, la urea Y otros solventes de flagelinas conocidos, tienen muy
poco efecto sobre el gancho.

COMPOSICION QUIMICA: F1 gancho esta formado por un solo tipo de proteina: 1la
proteina del gancho. Su peso molecular varia desde 42 kilodalto--
nes en E. coli ai72 kilodaltones en C.crescentqg. Es antigénica--
mente diferente de 13 flagelina. Se ha reportado que los ganchos
de diferentes cepas de Salmonella son antigénicamente mas homoge-
neos (menos variables) que sus filamentos; tal vez porque las mu-
taciones en el filamentoe son selectivamente ventajosas, mientiras
que las mutaciones en el antigeno del gancho son neutras.

Ademas de la proteina principal, se han aislado otras conocidas —

como proteinas asociadas al gancho en Salmonella typhimurium, 1la

HAP1 de 59 Kd, la HAP2 de 53 Kd Yy la HAP3 de 31 Kd. Se ha sugeri-
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do que las proteinas HAP1 y HAP3 unen al gancho con el filavin:o,
mientras que la HAP2 se localiza en el extremo distal delﬂfl gmeg
to. Aparentemente HAP2 es una proteina involucrada en el breC} -
miento del filamento pues las mutantes que no la producen gxcre--
tan moléculas de flagelina al.medio de cultivo. Su presenC1a,ad?—
mas, impide el ensamble de flagelina exdgena sobre el extremo dis
tal de un filamento en crecimiento.

Cuerpo basal gancho HAP3 filamento

Fig.9. Localizacidn de las proteinas asociadas al gancho sobre el flagelo de —
Salmonella typhimurium.

ULTRAESTRUCTURA: Se han realizado reconstrucciones tridimensiovales de l?iu—
ganchos de Salmonella y Caulobacter, encontrandose que ;ob estruc
Eurq]nente similares. La apariencia de los ganchos, al igual que
los filamentos, tiene una apariencia polar, con uno de los extre-
mos conico y el otro obtuse. El lade céni;o se une al cuevpo‘za--
sal, mientras el otro extremo se une al fllémento. Las‘subunlfa—-
des estan dispersas de tal manera que describen una red superfi--
cial caracterizada por familias de hélices que se entrecruzan (5

la izquierda a la derecha y 11 longitudinales).

Fig.10. Ultraestructura del gancho. Las
subunidades proteicas tienen forma de -
dedo.




En cambio, las bacterias grampositivas solamente presentan dos -

tra en la figura 11.
Se piensa que cada una de las subunidade antlies gue gea- ol LI C N, Colopsormii

vada, con unas dimensiones de 10 X 25X
ca mas importante del modelo es la presen
de 5 nm de profundidad a lo largo de las

Estas hendiduras podrian funcionar como 1
de un acordeén, permitiendo el doblamient
Se conoce ademis la existencia de un cana
de ancho en el interior del gancho.

S debe ser elongada y cur |
i = e En otras bacterias, el numero de anillos varia g?? més;ezogdziig-
plo, en Caulobacter crescentus el cuerpo bgsal posee Slgnl oS y

vibrio sélo tres, como se aprecia en las figuras 12 y 2

Existen relaeciones interesantes entre 1la estructura del gancho y-
el filamento en Salmonella:
—_—e A

a) Los patrones hélicos de ambos son casi indistinguibles. -
Los dos constan de las mismas familias de hélices, 5 a 1a iz
quierda, 6 a la derecha ¥ 11 longitudinales.
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1985, J.Bacteriol. 163: 1045)
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Fig.l2 . Modelo del cuerpo basal de 14 |
Caulobacter crescentus. las L—-ES
dimensiones son en A. 28
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EL CUERPO BASAL

T de Wagenknecht et al, 1981, J.Mol. = O
: (,019‘?51_ b plgls.mzodel_ampoh@alde
Es la estructura de ancla §1°%y 19L: Bdellovibrio bacteriovorus. Las
res. Es la est g j i i dimensiones son en nm.
movimiento. i i i j

de -
s be que el cuerpo basal es
| | ' IMICA Y ULTRAESTRUCTURA: Se sa
D e ea COMPOSICIozagSraleza proteica, pero se conoce poco acerca de 13 natugaleza
= 5 . - . - e 2
inz ie disposicidn en tal estructura.
de estas proteinas y de su
piensa que deba estar formada por alrededor de unabdocTnZ d§a§;§
i i tudios detallados del cuerpo basa e -
teinas diferentes. Estudios ; e o
hi i i i tiene nueve proteinas compo -
ella typnimurium indican gue
205 ’32y§ 30.Kd) para. el eje central, una (65 Kd)wpara el ?n1i1o
= . M, tres (16, 14 y 12 Kd) para el anillo S, una (27 Kg) para el -
ﬂdu“tfumm a;illo LY ;tra broteina (38 Kd) que no ha sido asociada a ningu
{ n; estrﬁctura anterior y se piensa sea un componente de membrana.

ANILLO L: Asociado a la membrana externa (lipopolisacérido).

ANTLLO P: Asociado a 1a capa de peptidoglicana.
ANILLO S: Se encuentra en el espacio periplasmico.
ANILLO M: Asociado a la membrana celular.

Un estudio similar en E..coli arrojo los siguientes datos: eld:—
J |9 11 > - J : E
nillo L esta formado por una proteina de 26 Kd, el P por una

39 Kd y el M por una de 60 Kd.

El Gnico dato que se tiene acerca de la ultraestructura del cu@r
L4 - 0n : 18 2 = ‘ . e S
pc basal es que, cuando menos en E.coli los anillos tienen s
tria radial y constan de 16 ejes de simetria.
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Fig.11. Esquemas de los cuerpos hz%des<kebdﬂxrimsgnawegmjvas(A)
Y grampositivas (B).




FUNCIONES DE LOS FLAGELOS

MOTILIDAD: Los flagelos son los responsables de la motilidad bacteriana. -

Existe una gran cantidad de evidencia experimental sugiriendo —-
que los flagelos impulsan a las bacterias empleando un mecanismo
rotatorio Gnico en la naturaleza. De acuerdo con esto, la rota—-
cidén se origina en el cuerpo basal ( o también llamado motor o -
rotor flagelar ) a nivel de los anillos asociados a membrana, se
transmite al gancho y de ahi al filamento, actuando éste Gltimo
como una hélice o propela.

Para que la motilidad sea Gtil al microorganismo, es importante-
que la bacteria sea capaz de efectuar cambios en la direccién de
su trayectoria. Esto se logra de dos formas : En algunas bacte-
rias el motor cambia de giro intermitentemente, en un momento su
rotacion es en contra de las manecillas del reloj (CMR) y luego
a favor de las mismas (FMR). En otras el motor gira a FMR y se -
detiene brevemente, permitiendo la reorientacidén de la célula.

Las bacterias mejor estudiadas con respecto a su motilidad, son-
las bacterias con flagelos peritricos. Cuando las obsérvamos al
microscopio de luz, sus desplazamientos nos recuerdan al 1llamado
movimiento browniano, o sea,su trayectoria es aleatoria. En rea-
lidad ellas exhiben dos tipos de movimiento que en conjunto dan
la'imagen de 1lo quei vemos al microscopio. Uno de ellos es el NA-
DO, que tiene una duracidén de varios segundos y en el cual la —-—
bacteria recorre distancias largas siguiendo una trayectoria mas
o menos lineal. El otro es el BAMBOLEO, que dura sélo décimas de
segundo y durante el cual la bacteria se detiene y experimenta -
violentas sacudidas que le hacen cambiar de direccién.EXiste una
relacidon entre el nado, el bamboleo y la direccidn de la rota--
¢iéniy Durante el nado los flagelos rotan en CMR y se encuentran
asociados formando un mechén levégiro (fig.14) localizado en uno
de los polos de la célula. En el bamboleo la rotacidén es FMR, el
sentido de su hélice es ahora dextrdgiro y no se encuentran aso-
ciados en un mechén. Esta serie de eventos se describen ensegui-
An -

Ud .

a) Los flagelos bacterianos son hélices levigiras en ausencia de
una fuerza aplicada. Durante la rotacién CMR esta configuracién

se estabiliza ain mas y un mechon estable (también levégiro) se-
forma, propagando ondas que empujan a la célula (Fig.l4a).

b) Repentinamente la rotacidn cambia a FMR, lo cual genera una -
torsidn hacia la derecha en la base del flagelo. Esto hace que -
el mechon se desenrede (fig.14b).

c) La torsidén origina 'un cambio en el séntido de 1la hélice, tor-
nandola dextrégira. La transicién ocurre gradualmente y se pro-

paga desde el punto de maxima torsién (base del flagelo) hasta -
el extremo distal. Tanto la amplitud como la longitud de.onda —-
disminuyen y un angulo caracteristico de 64° aparece sobre el ——

punto de transicidn de cAda flagelo (Fig.l4c y 15

Fig.14. Esquema que representa las diferentes etapas que se presentan durante el
movimiento de una célula flagelada peritricamente. Durente kﬁ-?&fﬁ f, g ay
b, la célula se encuentra "nadendo". En las fases ¢, d y e, 1la célula se encuen—
tra en “bamboleo’. Una descripcitn més detallada se ax:zn?naen el‘&aﬂp.ias-—
flechas pequeiias indican la direccién de las fuerzas ejercidas por los ‘fllanen—
tos sobre el cuerpo celular. Lapmp@aciéqdelascrﬁasoanma\smudoca}—
trario.

d) Tada flagelo "transformado" propaga ondas que se dirlgen’ha—f
cia el centro de la célula, mientras que los flage}os que aun’si
guen en rotacién CMR propagan ondas hacia el exFerlor de la cé—
lula. Estas fuerzas hacen gque la célula se reoriente.

e) Repentinamente, la rotacién cambia a CMR, ¥y un'mueyo cambio -
en el sentido de la hélice ocurre: de nuevo a la 1zqu1erda. C??

el cambio de rotacibén, gradualmente se recupera la configuracion
normal del flagelo. La transformacién comienza en la base del —




mismo y se propaga hacia el extremo distal. Vuelve a presentarse
un angulo de 64° en el punto de transicion.

f) Como 1la rotacién FMR tiene mayor duracidén, la distribucién --
desigual de los flagelos crea un desbalance de fuerzas que termi
nara con la formacién de un mechén de flagelos. Cada filamento —
proporciona un empuje hacia el cuerpo celular y, como la distri-
bucidén de los-mismos es desigual, la regién con mayor numero de
flagelos se impone Yy vence a los flagelos restantes, conduciendo
al alineamiento de todos ellos con respecto a un eje comun.

g) Los flagelos se han orientado con respecto al eje longitudi--
nal de la célula (hidrodinamicamente el mas favorable) y comien-
za la interaccién de los flagelos individuales para formar el me
chén. Se ha demostrado que geométrica e hidrodin&micamente es ps

sible que estos filamentos se asocien para formar mechones sin
que se enreden, ain cuando cada filamento rota individualmente.

En bacterias mondétricas como Pseudomonas citronellolis, la rota-
cidén CMR produce un desplazamiento "hacia adelante" del cuerpo -
celular ( con el flagelo atras ). En cambio, la rotacién FMR ori
gina un movimiento "hacia atras" ( con el flagelo adelante ). ——
Asi, mediante un simple cambio de rotacién la bacteria cambia el
sentido de su movimiento. E1l desplazamiento no se realiza en 1i-
nea recta gracias a la flexibilidad del gancho flagelar (Fig.16).
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Fig.16. Desplazamiento de una célula monotrica. Movimiento de la bacteria
durente la rotacicn Ry PR (ay b respectivamente),
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Rhodobacter sphaeroides es una bacteria que posee un solo flagelo late
ral y logra cambiar la direccién de su movimiento gracias a una
alternancia entre rotacién FMR y paros breves en la rotacidn. El
flagelo, que estd enrollado cuando se encuentra en reposo, se ——
torna en una hélice dextrégira bajo el influjo de la rotacién —-
FMR (Fig.17).
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Fig.17. Esquema que ilustra el movimiento de una célula de R.sphaeroides.
En a, la célula nada por rotacitn FMR de su flagelo dextrégiro. En b, la
rotacidn ha cesado y el flagelo se relaja progresivamente (c y d) hasta-
quedar campletamente enrollado. En e, reasume la rotacidn FMR y el fila-
mento adguiere de ruevo, debido a la torsién, la configuracién dextrogi-
ra inicial (fy g). La célula se reorienta (d) presumiblemente debido al
movimiento browniano.

Las células de Rhizobium meliloti poseen filamentos complejos —-
dextrégiros que se agrupan en mechones durante la rotacidn FMR, -
proporcionando asi el impulso para el nado. Para cambiar la di—-—
reccién, la célula detiene la rotacién de sus flagelos y éstos -
Se separan sin experimentar ningun cambic en el sentido de enro-
llamiento de su hélice.

AGn no se ha aclarado el mecanismo que opera en los espirilos, -
los cuales poseen mechones polares de flagelos no helicoidales.-
Aparentemente estas células tienen la capacidad de coordinar la
rotacién de sus mechones en direcciocnes contrarias al mismo tieg
PO, ya que mientras un mechén funciona como '"cabeza', describien
do su cono de rotacidn sobre el cuerpo bacteriano, el otro me —
chén funciona como '"cola!" cuyo:cono de rotacidén se encuentra fue
ra del cuerpo celular el cual, al rotar, proporciona el impulso
necesario. Al invertir la rotacidén de cada mechdén, se invierte -
el sentido del movimiento. (fig.18).

Fig.18. Desplazamiento tipico de los espirilos




