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Resumen

Las bacterias son microorganismos difíciles de observar por técnicas convencionales, por lo que un estudio detallado de su interior, 
sólo es posible a través del microscopio electrónico. Definir a las bacterias en términos morfológicos también es complicado, de 
allí que su definición “clásica” que las conceptualiza como organismos celulares que carecen de membranas internas, si bien es 
incorrecta, sigue siendo muy aceptada entre los no especialistas, no obstante las bacterias tienen decenas de tipos de orgánulos, 
que son estructuras subcelulares, delimitadas por membranas biológicas con proteomas característicos y una peculiar fisiología. 
En esta breve revisión, desde una perspectiva histórica, se hace referencia a los primeros orgánulos descritos, en especial a los 
relacionados con los procesos de obtención de energía y fijación de carbono de las bacterias fotótrofas y de las quimiótrofas; (estos 
son: los cromatóforos, tilacoides, clorosomas, carboxisomas, anammoxosomas y las vacuolas energéticas), los que llevan a cabo la 
magnetotaxis (magnetosomas), los que concentran la mayor parte de la actividad celular (pirellulosomas) y que pueden, incluso, 
por la función que en su conjunto realizan, revolucionar el concepto que se tiene de las bacterias (pepins).
Palabras clave: definición de bacteria, compartimento celular bacteriano, orgánulos fototróficos, vacuolas bacterianas, pepins.

Bacteria and their organelles, a historical perspective

Abstract

Bacteria are tiny organisms that are difficult to observe using conventional techniques and whose interior cannot be studied using 
an optical microscope. Defining bacteria in simple morphological terms is a difficult task; hence, the “classical” definition of 
bacteria as cellular organisms lacking internal membranes, although incorrect, remains widely accepted. Bacteria have dozens of 
types of organelles, understood as subcellular structures, delimited by biological membranes with proteomes and physiologies that 
characterize them. In this mini-review from a historical perspective, the first organelles described are emphasized, focusing on 
those related to the processes of obtaining energy and carbon fixation in phototrophic and chemotrophic bacteria (chromatophores, 
thylakoids, chlorosomes, carboxysomes, anammoxosomes and energy vacuoles), on those that allow magnetotaxis (magnetosomes), 
and on those that concentrate most of the cellular activity in the organisms that possess them (pirellulosomes) and that can even 
revolutionize the conception we have of bacteria (pepins).
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a definición de bacteria es en general elusiva. 
La primera evidencia de la existencia de estos 
microorganismos fue registrada por Antonie 
Van Leeuwenhoek en 1676, quien dejó prueba 

Introducción

L
documental de sus observaciones sobre los que llamó 
“animáculos”, realizadas en microscopios rudimentarios que 
él mismo construyó (Porter, 1976).

Otto Friedrich Müller en su libro “Animalcula infusoria 
fluviatilia et marina”, de 1786, propuso 18 géneros de 
“animáculos”, entre ellos a los géneros “Monas” y “Vibrio” que 
contenían indistintamente bacterias y protozoarios (Drews, 2000; 
Guerrero, 2001). Christian G. Ehrenberg en “Infusionsthierchen 
als vollkommene Organismen” describe a los géneros Monas, 
Bacterium, Vibrio, Spirillum y Spirochaeta (Ehrenberg, 1838). 
Sin embargo, fue Ferdinand Cohn quien en su obra de 1872 
“Untersuchungen über Bacterien” (Investigaciones sobre 
bacterias) amplía el término bacteria a una categoría taxonómica 
mayor (Osorio, 2017), al proponer los taxas Sphaerobacteria (con 
forma esférica), Microbacteria (forma de bastón), Desmobacteria 
(bacterias filamentosas) y Espirobacteria (forma de tornillo), 
(Drews, 2000).

Cohn, definió a las bacterias como organismos con células en 
su mayoría no pigmentadas, con formas características, que se 
multiplican por división cruzada (binaria) y que viven como 
células individuales, cadenas celulares filamentosas o agregados 
celulares; con una membrana plasmática y, a veces, gránulos 
refringentes. Cohn, incluyó a las bacterias en el reino de las 
plantas junto con las Schizophyceae (hoy Cyanophyceae), 
(Drews, 2000). Hasta aquí, aún la naturaleza de las bacterias 
era ambigua.

Roger Yate Stanier y Cornelius Bernardus van Niel (1962) 
inician su icónico trabajo, “The Concept of a Bacterium” (El 
concepto de una bacteria), con la declaración 

“Cualquier buen biólogo encuentra intelectualmente 
angustioso dedicar su vida al estudio de un grupo que 
no puede definirse fácil y satisfactoriamente en términos 
biológicos…”

Sin embargo, hacen las siguientes aseveraciones:

“En la célula eucariota, ciertas estructuras más 
pequeñas, que albergan subunidades de función 
celular, están rodeadas por membranas individuales, 
que interponen una barrera entre ellas y otras regiones 
internas de la célula. En la célula procariota, no 
existe una separación estructural equivalente de las 
principales subunidades de función celular; la membrana 
citoplasmática en sí es el único elemento delimitador 
principal que puede definirse estructuralmente.”

Stanier & van Niel (1962) consideran dos grupos diferentes de 
organismos procariotas, las bacterias y las algas verdeazules 
(hoy cianobacterias o Cyanobacteriota). Si bien, la 
caracterización actual de las bacterias se consolidó con base en 
los trabajos de afinidad de las secuencias de genes ribosomales 
iniciadas por Woese & Fox (1977), el concepto de bacteria de 
Stanier & van Niel (1962) basado en criterios morfológicos 
menos abstractos, más fáciles de explicar, y que enfatizan la falta 
de compartimientos internos, ha permeado poderosamente en 
la cultura científica de los no especialistas, muy probablemente 
por esto existe una gran reticencia a incorporar el estudio 
de los orgánulos bacterianos en los libros de texto, como 
sí se hace con los orgánulos de eucariotas. Sin embargo, la 
descripción funcional de compartimientos subcelulares en 
las bacterias y su denominación como “orgánulos” se realizó 
hace más de medio siglo (Cruden, Cohen-Bazire & Stanier, 
1970; Remsen, 1982).

El concepto de orgánulo 
La palabra "orgánulo" deriva del latín "organulum", que es el 
diminutivo de "organum" (órgano) y se introdujo para nombrar 
a diversos cuerpos observados mediante el microscopio, en el 
interior de las células eucariotas (Gruber, 2019). El término se 
aplica a las estructuras subcelulares de origen endosimbiótico, 
pero también a los sistemas membranosos relacionados con la 
síntesis, el procesamiento y la importación o exportación de 
biomoléculas y al núcleo celular (Dyall, Brown & Johnson, 
2004; Keeling, McCutcheon & Doolittle, 2015; Schrader, 
Godinho, Costello & Islinger, 2015).

Estos “pequeños órganos” se caracterizan por ser comparti-
mentos subcelulares delimitados por membranas lipídicas, 
con un proteoma característico y con funciones específicas 
dentro de la célula. Según otros enfoques las transiciones 
entre las fases líquido-líquido determinadas por diferencias de 
densidad en el citoplasma suplen el papel de las membranas 
en la delimitación de los orgánulos (Brangwynne, 2013). 
Esta última aproximación también ha sido aplicada a las 
bacterias (Jin et al., 2021; Greening & Lithgow, 2020) y si 
bien contribuye al entendimiento de algunos aspectos del 
funcionamiento celular, también resulta un tanto confuso. 
Existen diferentes formas de definir a un orgánulo bacteriano, 
que son, sin embargo, coincidentes entre sí, en lo fundamental. 
Al lector interesado, consulte para mayor detalle Murat, Byrne 
& Komeili (2010); Grant, Wan & Komeili (2018); y Greening 
& Lithgow (2020). Acorde con los trabajos mencionados, en 
el presente documento se define al orgánulo de esta forma: es 
un compartimento subcelular, delimitado por una membrana 
biológica, con un proteoma característico que contribuye al 
funcionamiento celular con reacciones bioquímicas o bien con 
tareas específicas. Una membrana biológica no necesariamente 
implica una bicapa lipídica, hay orgánulos delimitados por 
monocapas lipídicas y por membranas proteicas.
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La presente revisión no busca ser exhaustiva (existen más de 
una treintena de orgánulos bacterianos descritos), en cambio, 
el objetivo es referir el descubrimiento, la estructura y la 
función de algunos de los orgánulos más importantes desde una 
perspectiva histórica y a los que por su relevancia biológica o 
su aporte al entendimiento de la regulación en la biogénesis de 
los orgánulos, sean más interesantes.

Orgánulos relacionados al fototrofismo
Los cromatóforos
En un inicio, a los cromatóforos se les describió como 
partículas esferoidales de unos 40 nm de diámetro, presentes en 
cantidades muy elevadas (unos 5 000) en la bacteria fotótrofa 
facultativa Rhodospirillum rubrum crecida en presencia de 
la luz (Pardee, Schachman & Stanier, 1952; Schachman, 
Pardee & Stanier, 1952). También fueron identificados 
como los portadores de la bacterioclorofila y los pigmentos 
carotenoides, que son fotosintéticos en la citada bacteria, 
sin embargo, a decir de Pardee et al. (1952) “dado que no 
poseen la complejidad estructural de los cloroplastos típicos, 
parece más apropiado designarlos como “cromatóforos” 
(portadores del color). 

Los cromatóforos en desarrollo, son invaginaciones de la 
membrana citoplasmática (bicapa lipídica) que se desprenden 

y forman vesículas separadas cuando maduran (Tucker et al., 
2010; Noble et al., 2018).

Los cromatóforos maduros más cercanos a la membrana 
están generalmente aislados, diferente a los del centro que 
están unidos a los cromatóforos vecinos e incluso forman 
estructuras reticulares (Scheuring et al., 2014; Noble et al., 
2018). En los cromatóforos la bacterioclorofila y los pigmentos 
carotenoides se unen a los Complejos captadores de luz 1 
y 2 (LH1 y LH2, por sus siglas en inglés, Ligth Harvesting 
Complex), y acoplan la energía de los fotones con la cadena 
transportadora de electrones para generar un gradiente de 
protones al interior del cromatóforo (Figura 1A). El potencial 
electroquímico que se genera por la acumulación de protones 
es empleado por la ATP sintasa (ATPasa) del cromatóforo 
para sintetizar a la ATP (Bryant & Canniffe, 2018; Zamal, 
Madireddi, Mekala, Chintalapati & Subramanyam, 2024).

Tilacoides
Los tilacoides son estructuras membranosas localizadas 
en el interior de los cloroplastos de las células vegetales y 
de las cianobacterias. La descripción de los tilacoides en 
eucariotas y bacterias se dio de forma casi simultánea; si bien 
el hallazgo de los cloroplastos en eucariotas fue con mucha 
anterioridad. Antonie van Leeuwenhoek en 1686 descubre 

Figura 1. Orgánulos relacionados al fototrofismo anoxigénico. A: Representación esquemática de un cromatóforo con los complejos 
captadores de luz 1 y 2 (LH1 y LH2), el complejo BC1 (bomba de protones) y la enzima ATP sintasa (ATPasa). La luz es captada por los 
LH1 y LH2 y su energía se emplea para generar un gradiente de protones, que a su vez mueve una ATPasa que sintetiza a la ATP. Esquema 
construido con información de Bryant & Canniffe (2018); Noble et al. (2018); y Miller, Martin, Liu & Canniffe (2020). B: Representación 
esquemática de un clorosoma con moléculas de bacterioclorofila asociadas en forma cilíndrica al interior de una membrana compuesta 
por una monocapa lipídica, las proteínas Fenna–Matthews–Olson (FMO), el centro reactivo (CR), el citocromo bc (Citbc) y la enzima 
ferridoxina (Fd). La luz es captada por la bacterioclorofila y su energía transmitida a las proteínas FMO y después a las proteínas CsmA 
y al CR. La energía puede utilizarse para generar un gradiente de protones que es empleado por la ATPasa para sintetizar a la ATP, o 
bien para producir a la NADPH mediante una Fd. Esquema construido con información de Bertsova et al. (2019); Chen et al. (2020); y 
Govindjee et al. (2024).
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a los cloroplastos en el interior de las células vegetales 
y los denomina “glóbulos verdes”. La existencia de una 
subestructura dentro de los cloroplastos fue observada por 
primera vez en 1883 por Arthur Meyer quien la denominó 
“grana” (granular), (Weier, 1938; Staehelin & Paolillo, 2020); 
sin embargo, avanzado el siglo veinte, se observa que el 
grana, más que tener una estructura granular, está formado 
por laminillas (lamelas) o discos apilados (Figura 2A), que 
son los depositarios de la clorofila (Heitz, 1936; Weier, 1938). 
En referencia al aparato fotosintético de una cianobacteria, 
Calvin & Lynch (1952) escriben: “En función del tamaño y 

el contenido de clorofila, estas partículas de Synechococcus 
cedorum podrían considerarse análogas a la grana de otras 
plantas verdes”. 

El término “tilacoide” (pequeño saco) fue acuñado por 
Von Wilhelm Menke una década después, quien con 
base en micrografías electrónicas describe que el sistema 
endomembranoso de los cloroplastos está formado por conjuntos 
de láminas dobles muy próximas entre sí, plegadas en un extremo 
formando un saco con independencia de otros paquetes vecinos 
de láminas dobles (Menke, 1961a).

Figura 2. Orgánulos relacionados al fototrofismo oxigénico. A: Representación esquemática de un cloroplasto eucariota (izquierda) y 
una célula bacteriana de Synechocystis (derecha). El cloroplasto muestra el estroma y los agrupamientos de tilacoides en “grana”, el 
citoplasma de Synechocystis presenta tilacoides con disposición parietal además de carboxisomas. El esquema del cloroplasto fue construído 
con información de Staehelin (2003); Rast et al. (2019); y Perez-Boerema, Engel & Wietrzynski (2024). El esquema de Synechocystis 
fue construído con información de Kerfeld et al. (2005); Nickelsen & Zerges (2013); Mareš et al. (2019); y Kobayashi et al. (2021). B: 
Esquematización del aparato fotosintético de cianobacterias, con los ficobilisomas (PBS), los fotosistemas 1 y 2 (PSI y PSII), los citocromos 
b6, f y c6 (Citb6, Citf, Citc6), la enzima plastocianina (PC), la enzima ferridoxina (Fd) y la Ferridoxina NADP oxidorreductasa (NFR). El 
esquema fue construído con información de Mullineaux & Liu (2020); Huokko et al. (2021); y Shimakawa (2023). C: Esquema de un 
carboxisoma que muestra el paso de HCO3

- y la Ribulosa 1,5-bifosfato (Ribulosa BP) a través de una membrana proteica que contiene a 
las enzimas anhidrasa carbónica y RuBisCo que conducen a la síntesis de 3-fosfoglicerato (3PG). Esquema construido con información 
de Kerfeld et al. (2005); Bonacci et al. (2012); y Wang et al. (2024).
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Menke escribe: “Dado que la descripción de la estructura 
laminar de los cloroplastos utilizando el término anterior 
“laminillas dobles autónomas” es engorrosa, y debido a que 
estos elementos estructurales importantes desde el punto 
de vista morfológico y funcional probablemente merecen su 
propio nombre, en el futuro los llamaré tilacoides.” (Menke, 
1960, 1961a). El mismo Menke describe el sistema laminar 
fotosintético de las cianobacterias Oscillatoria chalybea y 
Nostoc muscorum estructuralmente semejante a “todos los 
cloroplastos examinados hasta ahora” (Menke, 1961b).

En las cianobacterias, los tilacoides tienen acomodos 
espaciales diversos, ya sea: i) muy simples y paralelos a la 
membrana citoplasmática (parietales), (Figura 2A) tal es el 
caso de Prochlorococcus, y Synechocystis (Mareš, Strunecký, 
Bučinská & Wiedermannová, 2019; Kobayashi et al., 2021); 
ii) con disposiciones radiales; iii) enrollados; iv) con acomodos 
especiales que llegan a ocupar la mayor parte del volumen 
bacteriano, este es el caso de Kamptonema (Mareš et al., 2019).

Si bien en un inicio se consideró que los tilacoides (entonces 
llamados laminillas o lamelas) se originaban a partir de las 
invaginaciones de la membrana interior de la envoltura del 
cloroplasto (Mühlethaler & Frey-Wyssling, 1959) o de la 
membrana citoplasmática en el caso de las cianobacterias (Echlin 
& Morris, 1965; Fuhs, 1966), para después separarse de estas 
membranas (Vothknecht & Westhoff, 2001), la información 
actual más detallada indica que la membrana de los tilacoides 
y la membrana interior (en cloroplastos) o citoplasmática (en 
cianobacterias) no tienen continuidad, ni durante la formación de 
los nuevos tilacoides, ni en la madurez de estos (Huokko et al., 
2021); en cambio existen las llamadas “zonas de convergencia” 
(Figura 2A) que son puntos de acercamiento y probablemente de 
contacto con la membrana citoplasmática, en donde el material 
requerido para la formación y mantenimiento de los tilacoides 
es transferido de la membrana citoplasmática a la membrana 
del tilacoide para constituirse en centros de biogénesis de la 
membrana tilacoidal (Rast et al., 2019; Staehelin & Paolillo, 
2020; Huokko et al., 2021).

La semejanza entre los tilacoides de las cianobacterias y los de 
los cloroplastos, no es casual, el origen de los cloroplastos a 
partir de las cianobacterias endosimbiontes está bien establecido, 
incluso algunos teóricos de la evolución, todavía debaten la 
conveniencia de conceptualizar a los cloroplastos como bacterias 
endosimbiontes (Gruber, 2019; Oborník, 2019).

Los tilacoides de las cianobacterias albergan toda la maquinaria 
molecular requerida para la fase luminosa de la fotosíntesis, 
incluidos los pigmentos clorofila a y b, ficocianobilinas, 
ficoeritrobilinas, y carotenoides, y los fotosistemas I y II (PSI y 
PSII) necesarios para captar la energía de la luz y generar tanto 
poder reductor (NADPH) como un gradiente de protones que 
la ATPasa utiliza para sintetizar a la ATP (Figura 2B), (Bryant 

& Canniffe, 2018; MacGregor-Chatwin et al., 2019; Akhtar 
et al., 2024; Shimakawa, 2023).

Clorosomas
Los clorosomas son vesículas oblongas, con un tamaño 
que va entre los 40 × 70 nm y los 100 × 260 nm. Están 
formadas por una monocapa de galactolípidos unida a una 
placa basal paracristalina formada por proteínas (Staehelin, 
Golecki & Drews, 1980). Las vesículas encierran una gran 
cantidad de moléculas de bacterioclorofila y carotenoides 
autoensambladas en complejos pigmento-pigmento, más que 
pigmento-proteínas como sucede en los cromatóforos (Figura 
1B). Las proteínas de la placa basal denominadas CsmA 
también están acopladas a las moléculas de bacterioclorofila y 
transmiten la energía captada por los pigmentos fotosintéticos 
hacia las proteínas Fenna–Matthews–Olson (FMO) que a 
su vez transmiten la energía hacia centros reactivos tipo 1 
(RC1), (Chen et al., 2020; Pedersen, Underhaug, Dittmer, 
Miller & Nielsen, 2008).

Los RC1 (que ya no forman parte de los clorosomas), están 
embebidos en la membrana citoplasmática y generan un punto 
de sujeción de los clorosomas a la membrana a través de las 
proteínas FMO (Hauska, Schoedl, Remigy & Tsiotis, 2001; 
Chen et al., 2020). Los RC1 utilizan la energía recibida para 
transmitirla a los electrones y generar poder reductor (NADH, 
NADPH o FADH) a través de las ferridoxinas (Seo, Tomioka, 
Kusumoto, Kamo, Enami & Sakurai, 2001; Kushkevych, 
Procházka, Vítězová, Dordević, Abd El-Salam & Rittmann, 
2024). Alternativamente los electrones energizados generan un 
potencial electroquímico a través de la membrana citoplasmática 
mediante una bomba de menaquinonas (Frigaard, Takaichi, 
Hirota, Shimada & Matsuura, 1997; Bertsova, Mamedov & 
Bogachev, 2019; Govindjee, Amesz, Garab & Stirbet, 2024) 
o en algunas bacterias de ambientes marinos, generar un 
potencial electroquímico dependiente del sodio mediante una 
ferridoxin:NAD(P)+ reductasa. Este potencial electroquímico 
es utilizado por una ATPasa también dependiente del sodio para 
producir la ATP (Bertsova et al., 2019).

Los clorosomas se encuentran, con algunas variaciones, en al 
menos tres phyla bacterianos: Chlorobiota, Chloroflexota y 
Acidobacteriota (Adams et al., 2013; Thiel, Tank & Bryant, 
2018).

Carboxisomas
Los carboxisomas son un tipo de microcompartimento 
delimitado por una membrana semipermeable de proteínas 
(Figura 2A y 2C) lo que les otorga una forma poliédrica que 
recuerda a los viriones (Kerfeld, Aussignargues, Zarzycki, 
Cai & Sutter, 2018; Yaetes, Kerfeld, Heinhorst, Cannon & 
Shively, 2008). Los carboxisomas se observaron primero en 
las cianobacterias hace casi 70 años (Drews & Niklowitz, 
1956; Jensen & Bowen, 1961); sin embargo, el aislamiento y 
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purificación de los primeros carboxisomas y su caracterización 
bioquímica se llevaron a cabo en la bacteria Pseudomonadota 
Thiobacillus neapolitanus (actualmente Halothiobacillus 
neapolitanus). Estos microcompartimientos son portadores 
de la enzima ribulosa bifosfato carboxilasa oxigenasa 
(RuBisCo) que es clave para la fijación de carbono en el 
ciclo de Calvin-Benson-Bassham, por lo que se les denominó 
“carboxisomas” (cuerpos de carboxilos), (Shively, Ball, 
Brown & Saunders, 1973).

En Synechocystis y H. neapolitanus la membrana está formada 
por las proteínas CcmK1-4 y CsoS1 respectivamente; en ambos 
casos son unidades hexaméricas que sirven como bloques de 
construcción básicos del carboxisoma. Las proteínas CcmK 
tienen un poro central que actúa como filtro y que permite, sólo 
el paso de moléculas pequeñas cargadas negativamente como 
el HCO3

-, la ribulosa 1,5-bifosfato, y el 3-fosfoglicerato, pero 
no el de las moléculas sin carga CO2 y O2 (Kerfeld et al., 2005; 
Tanaka et al., 2008). Además de la RuBisCo, los carboxisomas 
contiene a la anhidrasa carbónica que convierte el HCO3

- en CO2, 
mismo que queda atrapado al interior del carboxisoma que lo 
concentra más. El aumento de concentración del CO2, al interior 
del carboxisoma incrementa la eficiencia de la RuBisCo en la 
fijación de carbono, al tiempo que se evita la fotorrespiración 
debido a la ausencia de oxígeno (Bonacci et al., 2012; Scott 
et al., 2020).

Los carboxisomas están presentes en al menos tres phyla 
bacterianos diferentes “Cianobacteria” (Cyanobacteriota), 
“Proteobacteria” (Pseudomonadota) y “Actinobacteria” 
(Actinomycetota), (Scott et al., 2020; Rae, Long, Badger & 
Price, 2013).

Orgánulos no relacionados al fototrofismo
Como es de suponerse, no todos los orgánulos bacterianos 
están relacionados al fototrofismo. Algunos otros otorgan a 
las bacterias ventajas adaptativas muy variadas, como son 
la orientación en campos magnéticos, generar energía en 
procesos de quimiolitotrofismo, servir de almacenes de reserva 
o incluso concentrar la mayor parte de las funciones celulares. 
A continuación, se comentan algunos de ellos. 

Magnetosomas 
Los magnetosomas son orgánulos característicos de las bacterias 
magnetotácticas. Estas bacterias fueron aisladas en 1975 a partir 
de muestras extraídas de sedimentos marinos; uno de sus rasgos 
distintivos fue la presencia de partículas ricas en hierro confinadas 
dentro de vesículas membranosas intracitoplasmáticas, estas 
partículas les permiten dirigir su motilidad por campos 
geomagnéticos locales tan débiles como 0.5 gauss (Blakemore, 
1975). Posteriormente, se describió la ultraestructura de “un 
Spirillum magnético” (Aquaspirillum magnetotacticumun 
hoy Paramagnetospirillum magnetotacticum) y fue entonces 
que se acuñó el término “magnetosoma” para nombrar a sus 

estructuras internas (Balkwill, Maratea & Blakemore,1980; 
Maratea & Blakemore, 1981). 

Los magnetosomas son compartimentos vesiculares de entre 
10 y 70 nm de diámetro, generados por la invaginación de 
la membrana citoplasmática; como su nombre sugiere, son 
cuerpos con propiedades magnéticas otorgadas por cristales 
de magnetita (Fe3O4), greigita (Fe3S4) o ambas, que ocupan la 
mayor parte del volumen vesicular (Lower & Bazylinski, 2013; 
Uebe & Schüler, 2016).

La continuidad de la membrana del magnetosoma con 
la membrana citoplasmática no se ha dilucidado en su 
totalidad. Se tienen microfotografías obtenidas a través del 
microscopio electrónico en las que se aprecia la continuidad 
de ambas membranas (Komeili, Li, Newman & Jensen, 
2006); sin embargo, otras imágenes y microtomogramas las 
muestran como estructuras independientes, en particular en 
Magnetospirillum gryphiswaldense MSR-1, (Schüler, 2004; 
Toro-Nahuelpan, Müller, Klumpp, Plitzko, Bramkamp & 
Schüler, 2016; Toro-Nahuelpan et al., 2019; Masó-Martínez 
et al., 2024) por lo que es posible que al menos en esta especie, la 
separación entre magnetosomas y la membrana citoplasmática 
sea total. De cualquier forma, estos compartimentos están 
física, química y funcionalmente separados del citoplasma y 
poseen su propio proteoma y función (Grünberg et al., 2004; 
Amor et al., 2022). 

Los magnetosomas nunca están aislados, sino que están 
alineados en una recta de entre cinco a cuarenta dentro de la 
célula bacteriana (Figura 3A), lo que origina estructuras que 
funcionan como agujas magnéticas (Balkwill et al., 1980; 
Kiani, Faivre & Klumpp, 2015; Masó-Martínez et al., 2024). 
El alineamiento de los magnetosomas es mantenido por medio 
del citoesqueleto bacteriano, el llamado “magnetoesqueleto” 
formado por múltiples componentes, dentro de los que destacan 
la proteína MamK, homóloga a la actina, que forma filamentos 
rectos, la proteína MamJ que funciona como adaptadora entre 
la membrana del magnetosoma y MamK y la proteína MamY 
unida a la membrana citoplasmática y que interactúa con MamJ 
(Abreu, Mannoubi, Ozyamak, Pignol, Ginet & Komeili, 2014; 
Pfeiffer et al., 2020; Toro-Nahuelpan et al., 2016, 2019). La 
biogénesis de los magnetosomas es un proceso altamente 
regulado en el que intervienen al menos una veintena de 
genes (Murat et al., 2010; Liu et al., 2023), así, por ejemplo, 
el flujo de hierro al interior de las vesículas es impulsado por 
los transportadores catiónicos MamB y MamM (Uebe et al., 
2011), en lo que respecta a la nucleación y maduración de los 
cristales de magnetita son atribuidos entre otras a las proteínas 
MamD y MamE (Raschdorf, Bonn, Zeytuni, Zarivach, Becher 
& Schüler, 2018; Bickley, Wan & Komeili, 2024), (Figura 3B).

Los análisis filogenómicos han revelado la presencia de 
genes relacionados a la biogénesis de los magnetosomas en 
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En algunas reinterpretaciones, se considera que en realidad 
los organismos del phylum Planctomycetota tienen un plan de 
organización semejante a otras bacterias gram-negativas, pero 
con alteraciones que incluyen a una membrana externa definida y 
a un espacio periplásmico muy agrandado y fuertemente plegado; 
en esta concepción, el pirellulosoma es la célula bacteriana en 
sí (Boedeker et al., 2017). Otras interpretaciones recientes aún 
sostienen que el pierullosoma es un compartimiento interno de 
la bacteria (Pinos, Pontarotti, Raoult, Baudoin & Pagnier, 2016; 
Sanapala & Pola, 2021).

En bacterias Candidatus Kuenenia y Candidatus Brocadia (el 
estatus de Candidatus indica que el organismo carece de una 
descripción taxonómica válida) el pirellulosoma contiene en 
su interior un segundo orgánulo, el anammoxosoma (Lindsay 
et al., 2001; van Teeseling et al., 2014).

Anammoxosoma
El término “anammox” es un acrónimo de la expresión inglesa 
“anaerobic ammonia oxidation” (oxidación anaerobia del 
amoniaco) empleada para referirse a un tipo de metabolismo 
caracterizado por utilizar nitrito (NO2

-) como oxidante del 
amoniaco (NH3), y generar agua y nitrógeno molecular (N2) 
como subproductos. El primer organismo con este tipo de 
metabolismo fue reportado en 1999 en una bacteria litótrofa del 
phylum Plactomycetota que no fue apropiadamente descrita, 
entre otras razones, por la imposibilidad de obtener un cultivo 
puro (Strous et al., 1999).

trece distintos phyla bacterianos, en específico de bacterias 
anaerobias y microaerofílicas (Lin et al., 2020; Goswami, He, 
Li, Pan, Roberts & Lin, 2022). Los magnetosomas confieren 
una ventaja adaptativa a las bacterias que los tienen, ya que 
no solo les permiten ubicarse y desplazarse en referencia al 
campo geomagnético terrestre (Blakemore, Frankel & Kalmijn, 
1980) sino que también y más importante, dado que el campo 
magnético terrestre tiene un componente vertical (que apunta 
hacia abajo en el hemisferio norte), nadar a lo largo de las 
líneas geomagnéticas les facilita situarse en un gradiente redox 
generado en una interface oxica-anóxica, lo que es útil para 
localizar las condiciones ambientales que les resulten más 
favorables (Lower & Bazylinski, 2013; Klumpp & Faivre, 2016).

Pirellulosomas
Los pirellulosomas (cuerpos de Pirellula) sólo se han encontrado 
en bacterias del phylum Planctomycetota. Originalmente fueron 
descritos en el género Pirellula como compartimentos celulares 
esferoidales delimitados por una membrana consistente en 
una bicapa lipídica, que contienen la mayor parte del volumen 
celular incluido el nucleoide y los ribosomas, por lo que al 
plasma localizado al interior del pirellulosoma se le denomina 
riboplasma (Lindsay, Webb & Fuerst, 1997). Es claro que el 
pirellulosoma es la parte con mayor actividad fisiológica de la 
célula. En otros géneros como Isosphaera y Plactomycetes el 
pirellulosoma tiene forma de herradura (Figura 4A), por lo que 
la porción central de la célula queda fuera del pirellulosoma 
(Linsay et al., 2001).

Figura 3. Magnetosomas bacterianos. A: Representación esquemática de la bacteria magnetotáctica Paramagnetospirillum magnetotacticum 
con una cadena de magnetosomas alineados por el magnetoesqueleto, los filamentos de MamK son representados en líneas de color 
aguamarina. B: Representación esquemática del proceso de formación y maduración de los magnetosomas. En este proceso están 
involucradas múltiples proteínas, los transportadores catiónicos MamB y MamM están indicados con las letras “B” y “M”, las proteínas 
MamD y MamE involucradas en la cristalización de la magnetita se indican con las letras “D” y “E”, los elementos del magnetoesqueleto 
MamY (proteína transmembranal), MamJ (adaptador) y MamK (varilla del citoesqueleto) se indican con las letras “Y”, “J” y “K” 
respectivamente. Esquemas construidos con información de Maratea & Blakemore (1981); Uebe & Schüler (2016); Toro-Nahuelpan et 
al. (2019); Raschdorf et al. (2018); y Bickley et al. (2024).
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Figura 4. Otros orgánulos bacterianos destacables. A: Representación esquemática de Isosphaera con el orgánulo pirellulosoma en forma 
de “C” o herradura. El pirellulosoma contiene el riboplasma, único espacio con ribosomas (Rb) y el nucleoide (Nc), entre la membrana 
citoplasmática (en color naranja pálido) y el pirellulosoma, se encuentra el parifoplasma, un plasma carente de Rbs. Esquema construído 
con información de Lindsay, Webb & Fuerst (1997); Lindsay et al. (2001); Sanapala & Pola (2021). B: Representación esquemática de 
Candidatus Kuenia stuttgartiensis con el orgánulo anammoxosoma al interior del pirellulosoma y una estructura general semejante a 
la de Isosphaera. Esquema construído con información de Van Niftrik et al. (2010); Neumann et al. (2014); y Moss III et al. (2018). C: 
Representación esquemática de Thiomargarita namibiensis con la gran vacuola central rica en iones nitrato. En el citoplasma se acumulan 
una gran cantidad de glóbulos de azufre (GA). Esquema construido con información de Schulz et al. (1999); y Bailey, Flood, Ricci & 
Delherbe (2017). D: Representación esquemática de una sección de Candidatus Thiomargarita magnífica, con la gran vacuola central 
rica en nitratos, en el citoplasma se muestra la proliferación de GA, y los orgánulos “pepins” que contienen los Rb y los Nc. Esquema 
construido con información de Volland et al. (2022).

Los anammoxosomas (cuerpos de anammox) son los 
orgánulos donde se lleva a cabo el metabolismo anammox. Los 
anammoxosomas se encuentran en el riboplasma (Figura 4B) 
y están delimitados por una bicapa lipídica rica en lípidos, 
específicos, denominados ladderanos, lo que da una alta 
densidad a la membrana y protege al resto de la célula de los 

intermediarios tóxicos del metabolismo anammox (Sinninghe 
Damsté et al., 2002; Moss III et al., 2018).

El proteoma del anammoxosoma incluye una nitritoreductasa, 
una hidrazina hidrolasa, una hidrazina oxidasa, y una ATPasa 
membranal, lo que revela que este es un orgánulo respiratorio 
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anaerobio que alberga el metabolismo energético de la célula 
(van Niftrik et al., 2010; Neumann et al., 2014).

Vacuolas 
En las bacterias existen una amplia diversidad de vacuolas, que 
son orgánulos con funciones de almacenamiento de especies 
químicas y de regulación de la turgencia. La presencia de las 
vacuolas se observó inicialmente en las bacterias sulfooxidantes 
del género Thiovulum y fueron consideradas como depósitos de 
azufre bordeados por una membrana lipídica (Fauré-Fremiet & 
Rouiller, 1958); otras bacterias sulfooxidantes como Thioploca, 
Beggiatoa y Thiomargarita también contienen vacuolas (Maier 
& Murray, 1965; Schulz, Brinkhoff, Ferdelman, Mariné, Teske 
& Jørgensen, 1999).

En Thioploca la vacuola acumula nitrato en concentraciones 
superiores a 0.5 mM, tiene una posición central y ocupa cerca 
del 80% del volumen de la célula de entre 40 y 60 µm de 
diámetro y (Maier, Völker, Beese & Gallardo, 1990; Fossing et 
al., 1995). Thiomargarita namibiensis es una bacteria esférica de 
amplio tamaño (Figura 4C), con diámetros superiores a los 400 
µM, donde la vacuola, que también acumula nitrato (0.1 a 0.8 
mM), ocupa cerca del 98% del volumen celular (Fossing et al., 
1995). La bacteria más grande conocida hasta hoy es Candidatus 
Thiomargarita magnifica (más de 1 cm de longitud y un diámetro 
de alrededor de 100 µm) con una vacuola central (Figura 4D) que 
abarca casi el 75% del volumen celular (Volland et al., 2022).

El proteoma de las vacuolas es diverso, en algunas especies de 
bacterias sulfooxidantes las vacuolas funcionan como orgánulos 
energéticos en cuyas membranas, una cadena trasportadora de 
electrones genera una fuerza protón motriz, que es empleada 
para la síntesis de la ATP por una ATPasa vacuolar (Beutler et 
al., 2012). Los acidocalsisomas, son vacuolas especializadas 
en la acumulación de pirofosfato y calcio en un ambiente 
ácido, contienen pirofosfatasas y ATPasas requeridas para 
su función (Seufferheld, Vieira, Ruiz, Rodrigues, Moreno & 
Docampo, 2003).

Pepins
Los pepins (“pequeños” en latín vulgar) fueron descritos como 
orgánulos de alrededor de 1 µm de diámetro; y sólo se conocen 
en Candidatus T. magnifica. Contienen el ADN y los ribosomas 
de la bacteria al interior de una membrana formada por una 
bicapa lipídica (Figura 4D). La biosíntesis de las proteínas 
sucede dentro de los pepins y las enzimas sintetasas de la 
ATP están localizadas en torno a estos orgánulos, acorde a las 
observaciones realizadas con técnicas inmunohistoquímicas. 
Una sola célula de Candidatus T. magnifica presenta una talla 
de cerca de 2 cm de largo y contiene cientos de miles de pepins 
(Volland et al., 2022).

Ciertamente, el hallazgo de Candidatus T. magnifica fue 
extraordinario, al romper con los límites de tamaño registrados 

para una bacteria, más aún, el hallazgo de los pepins es un 
cambio conceptual en el modelo de organización de una 
bacteria. Es muy difícil abstenerse de considerar la idea de 
que las “células bacterianas reales” son los pepins, y la “célula 
bacteriana nominal” es algún tipo de sistema colonial no 
conocido previamente. Al momento de escribir esta revisión 
no hay más información acerca de los pepins.

Otros orgánulos bacterianos
Con el paso del tiempo la lista de los orgánulos bacterianos 
se ha hecho más extensa, y por esto, escapa a los objetivos de 
esta revisión mencionarlos a todos, sin embargo, en la Tabla 
I se enlistan otros orgánulos bacterianos, con sus principales 
características, funciones y referencias para utilidad del 
lector interesado. 

Conclusiones
La mayoría de las bacterias son microorganismos difíciles de 
observar con instrumentos ópticos convencionales, ya que sus 
estructuras internas no se aprecian con la calidad necesaria para 
obtener datos útiles. Por otro lado, tampoco es fácil definir de 
forma clara y sencilla qué es una bacteria, si se ha de prescindir 
de la comparación de las proteínas y los genes altamente 
conservados como los genes ribosomales. Lo anterior ha llevado 
a que una definición de bacteria “clásica” pero rebasada, que 
especifica la ausencia de membranas internas, permanezca 
en la mente de personas no especialistas en el campo de la 
microbiología, y por tanto que exista resistencia al término 
“orgánulo bacteriano” aún ahora, más de 70 años después de 
la descripción meticulosa del primer orgánulo en una bacteria.

Se conoce la existencia de decenas de tipos y subtipos de 
orgánulos bacterianos con funciones específicas, pero en 
esta breve revisión con una perspectiva histórica, sólo se 
enfatiza en los primeros orgánulos descritos, su papel en la 
fisiología de las bacterias fotótrofas, su participación en la 
fase luminosa de la fotosíntesis (cromatóforos, tilacoides, 
clorosomas), en la fijación de carbono (carboxisomas), en 
la magnetotaxis y su valor adaptativo para los organismos 
microaerofílicos. Enfatizamos también en la existencia de 
orgánulos que concentran las funciones principales de la célula 
(pirellulosomas) y los que representan auténticos análogos a las 
mitocondrias de eucariotas, es el caso de los anammoxosomas 
y algunas vacuolas (orgánulos respiratorios con funciones de 
generación de la ATP).

El estudio de los orgánulos bacterianos es un campo de 
investigación en desarrollo con perspectivas muy estimulantes 
y aplicaciones muy diversas, que parten de lo biotecnológico 
hasta la biología conceptual. El descubrimiento de los pepins, 
orgánulos que se asemejan a las células bacterianas, y están 
dentro de estas, nos muestra lo mucho que desconocemos de 
las posibilidades del plan de organización interna de estos 
organismos, antes considerados “pequeños sacos de enzimas”.
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Tabla I. Otros orgánulos bacterianos.

Orgánulo Especies 
representativas

Tipo y función Referencias

Vesículas de gas Dolichospermum 
spiroides,
Bacillus megaterium

Compartimentos delimitados por una 
membrana proteica que contienen gas 
atmosférico. Proporcionan flotabilidad 
a las bacterias.

Bowen & Jensen (1965);
Huber, Terwiel, Evers, 
Maresca & Jakobi (2023).

Glóbulos de azufre Beggiatoa sp.
Allochromatium 
vinosum 

Compartimentos delimitados por una 
membrana proteica que almacenan 
azufre elemental como compuesto 
energético de reserva.

Maier & Murray (1965);
Nicolson & Schmidt (1971);
Maki (2013). 

Metabolosomas tipo Pdu 
y Grp para la utilización 
de propanediol

Salmonella enterica 
(Pdu)
Escherichia coli (Grp)

Microcompartimentos delimitados por 
una membrana proteica partícipes en la 
fermentación del propanediol.

Havemann & Bobik (2003);
Lundin, Stewart, Stewart, 
Herring, Chowdhury & 
Bobik (2020);
Yan et al. (2022).

Cuerpos lipídicos Acinetobacter sp.
Mycobacterium 
abscessus

Pequeñas vesículas delimitadas por 
una monocapa lipídica que almacenan 
lípidos como material de reserva.

Wältermann et al. (2005);
Dargham et al. (2025).

Carbonosomas Ralstonia eutropha,
Pseudomonas putida

Compartimentos delimitados por 
membranas de proteínas estructurales 
y enzimáticamente funcionales 
que almacenan gránulos de Poli 
ß-hidroxilbutirato u otros alcanoatos 
que constituyen materiales de reserva. 

Uchino, Saito, Gebauer & 
Jendrossek (2007);
Bresan, Sznajder, Hauf, 
Forchhammer, Pfeiffer & 
Jendrossek (2016). 

Nanocompartimentos de 
encapsulación

Thermotoga maritima,
Myxococcus xanthus

Nanocompartimentos con membranas 
formadas por proteínas encapsulinas. 
Encapsulan enzimas como peroxidasas, 
reductasas férricas y proteínas de 
reserva como las FLP (“ferritin-
like protein”), e intervienen en la 
homeostasis del hierro.

Sutter et al. (2008);
Eren, Watts, Conway & 
Wingfield (2024).

Ferrosomas Desulfovibrio 
magneticus

Organelos vesiculares con membrana 
de bicapa lipídica que almacenan hierro 
ferroso amorfo y fosfato.

Byrne et al. (2010);
Grant, Amor, Trujillo, 
Krishnapura, Lavarone & 
Komeili (2022);

Vacuola fagosítica (PVs) Candidatus Uab 
amorphum,
Candidatus 
Uabimicrobium 
helgolandensis

Compartimento delimitado por una 
doble bicapa lipídica resultante de 
la fagocitosis de células bacterianas 
depredadas.

Shiratori, Suzuki, Kakizawa 
& Ishida (2019);
Wurzbacher, Hammer, 
Haufschild, Wiegand, 
Kallscheuer & Jogler (2024).
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