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1 Introduccion

Esta parte del atlas estd dedicada a la citologia (més
cominmente denominada biologia celular), y en ella
vamos a estudiar la organizacion de la célula. Pero
ia qué llamamos célula? La siguiente es una buena
definicién: una célula es la unidad anatémica y fun-
cional de los seres vivos. Las células pueden aparecer
aisladas o agrupadas formando organismos pluricelu-
lares. En ambos casos la célula es la estructura mas
simple a la que consideramos viva. Hoy se recono-
cen tres linajes celulares presentes en la Tierra: las
arqueas y las bacterias, que son procariotas unicelu-
lares, y las células eucariotas, que pueden ser unicelu-
lares o formar organismos pluricelulares. Las procar-
iotas (anterior al nicleo) no poseen compartimentos
internos rodeados por membranas, salvo excepciones,
mientras que las eucariotas (con nucleo verdadero)
contienen organulos membranosos internos. Uno de
los compartimentos membranosos de las células eu-
cariotas es el nicleo.

Toda célula, procariota o eucariota, es un conjunto
de moléculas altamente organizado. De hecho, poseen
numerosos compartimentos con funciones definidas.
Vamos a considerar a un compartimento celular como
un espacio, delimitado o no por membrana, donde
se lleva a cabo una actividad necesaria o importante
para la célula. Uno de los compartimentos presentes
en todas las células es la membrana plasmatica o plas-
malema, que engloba a todos los demas compartimen-
tos celulares y permite delimitar el espacio celular in-
terno del externo.

La célula eucariota posee compartimentos internos
delimitados por membranas. Entre éstos se encuen-
tra el nucleo, delimitado por una doble unidad de
membrana, en cuyo interior se encuentra el material
genético, o ADN, que contiene la informacién nece-
saria para que la célula pueda llevar a cabo las tar-
eas que permiten su supervivencia y reproduccion.
Entre el nucleo y la membrana plasmatica se en-
cuentra el citosol, un gel acuoso que contiene nu-
merosas moléculas que intervienen en funciones es-
tructurales, metabdlicas, en la homeostasis, en la
Cabe destacar a los riboso-
mas en la produccién de proteinas, al citoesqueleto

senalizacién, etcétera.
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para la organizacién interna de la célula y para su
movilidad, a numerosos enzimas y cofactores para
el metabolismo y a muchas otras moléculas mas.
Entre la membrana celular y el nicleo se encuen-
tran también los organulos, que son compartimen-
tos rodeados por membrana que llevan a cabo fun-
ciones como la digestién, respiracién, fotosintesis,
metabolismo, transporte intracelular, secrecion, pro-
duccién de energia, almacenamiento, etcétera. Las
mitocondrias, los cloroplastos, los peroxisomas, los
lisosomas, el reticulo endoplasmaético, o las vacuolas,
entre otros, son organulos. El citoplasma es el citosol
més el conjunto de organulos (Figuras 1y 2).
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Figura 1: Esquema de los principales componentes de una
célula animal.

Las células de los organismos pluricelulares estan
rodeados por un componente extracelular, externo
a la membrana plasmaética, denominado matriz ex-
tracelular. Este conjunto de moléculas esta sinteti-
zado por las propias células y es esencial para formar
los tejidos, establecer las propiedades de éstos, y para
modular la propia fisiologia celular. En las plantas la
matriz extracelular se denomina pared celular (Figura
2).
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Figura 2: Esquema de los principales componentes de una
célula vegetal.

Las células procariotas, bacterias y arqueas, se de-
finen habitualmente como células que carecen de orga-
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nulos, al contrario que las células eucariotas. Aunque
esto es cierto, en la mayoria de los casos existen
procariotas que poseen organulos, considerando un
organulo como un compartimento rodeado por mem-
brana. Sin embargo, no son compartimentos aislados
sino que sus membranas se contindan con la mem-
brana plasmatica, es decir, se producen por invagi-
nacién de ésta. Se han descrito al menos 4 tipos de
estos organulos en procariotas: tilacoides, clorosomas,
magnetosomas y carboxisomas.

En las siguientes paginas vamos a hacer un recor-
rido por el interior de la célula eucariota, pero
también por sus alrededores. Algunos aspectos del
funcionamiento celular no los podremos tratar con
tanta profundidad como nos gustaria, como por ejem-
plo la expresién génica o el metabolismo celular. Am-
bos, por si solos, necesitan un espacio enorme que
desvirtuaria la idea que queremos dar de la célula.
Existen multitud de sitios en Internet especializados
en estos aspectos. Los distintos elementos que vamos
a ”visitar” y el orden en el que lo haremos estan in-
dicados en el menu lateral derecho.



2 Diversidad celular

Las células son variables en forma y funcién. Esto fue
una de las causas que hizo dificil llegar a la conclusién
de que todos los organismos vivos estdn formados por
unidades variables, pero con una organizacion bésica
comun, denominadas células. La otra gran dificultad
fue su tamano diminuto.

1. Tamano celular

El tamano de las células se expresa en micrémetros
(pm). Un micrémetro o micra es la milésima parte
de un milimetro (10-3 mm), es decir, la millonésima
parte de un metro (10-6 m). Una célula eucariota
tipica mide entre 10 y 30 pm. Esto es cierto para
las células que forman parte de un gusano y para las
que componen un elefante. La diferencia es que en
el elefante hay mas células. Para hacerse una idea
de lo pequenas que son las células imaginemos que
estiramos una persona que mide 1,70 metros hasta
la altura del Everest, que mide unos 8500 metros.
Las células estiradas de este gigante medirian 1,3
centimetros, mas pequenas que una moneda de un
céntimo de euro (serfa un gigante formado por mon-
edas de céntimo de euro).

Pero hay células eucariotas que se escapan de las di-
mensiones mas comunes y pueden ser muy pequenas,
como los espermatozoides, cuya cabeza puede medir
menos de 4 pm de didmetro, mientras que otras como
los huevos de algunas aves o reptiles pueden medir
mas de 10 centimetros (decenas de miles de pm) en su
diametro mayor, pero sélo la yema del huevo, puesto
que la clara no es parte de la célula. Piénsese en
el huevo de un avestruz. Algunas células pueden
tener prolongaciones de su citoplasma que miden var-
ios metros, como sucede con las neuronas del cerebro
de la jirafa que inervan las partes mas caudales de su
médula espinal. Mas pequenas que las células eucar-
iotas son las células procariotas que suelen medir en
torno a 1 o 2 pm de didmetro, siendo las més pequenas
los micoplasmas con dimensiones menores a 0,5 pm
(Figura 3).

2. Nimero
La mayoria de los organismos vivos son unicelu-

lares, es decir, son una tnica célula. Dentro de éstos
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Figura 3: Algunos ejemplos de dimensiones celulares.

son las bacterias los méas abundantes, las cuales son
células procariotas (anteriores al nicleo). También las
especies eucariotas unicelulares son muy abundantes.
Los organismos que podemos ver a simple vista son
mayoritariamente pluricelulares, es decir, estdn for-
mados por muchas células. Son los animales, las plan-
tas y los hongos. En general, cuanto mayor es un
organismo pluricelular mas células tiene, puesto que
el promedio en tamano de las células es similar en-
tre organismos. Hay, sin embargo, ejemplos en los
que un aumento de tamafo se consigue por aumento
en el tamano celular. Las estimaciones del ntimero
de células que posee un organismo del tamano sim-
ilar al ser humano son variables y van desde 1013
(un 1 seguido de 13 ceros) hasta 1014 (un 1 seguido
de 14 ceros), pero para hacerse una idea baste de-
cir que se estima que en el cerebro humano hay unos
86.000 millones de neuronas y en el cerebro de un
ratén unos 15.000 millones. Las células mas abun-
dantes del cuerpo humano son los glébulos rojos y las
neuronas del sistema nervioso. De cualquier manera,
el niimero de células procariotas que se estima hay en
la Tierra excede de largo el nimero de células eucari-
otas. Baste con decir que asociadas a nuestro cuerpo
hay més células procariotas que las células eucariotas
que lo componen.

3. Forma

Es comun representar a las células animales con
formas redondeadas pero probablemente esa sea la
forma menos comun que adoptan en los organismos.
La morfologia de las células en los tejidos animales
es diversa, jenormemente diversa! Puede variar desde
redondeada a estrellada, desde multilobulada a fili-
forme. También las células vegetales presentan formas
variadas condicionadas por su pared celular, aunque
las formas cuboidales o prisméticas son las méas co-
munes. Véanse los siguientes ejemplos en la Figura
4. Esta variedad de formas es una de las causas por
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las que se tard6 tanto en formular la teoria celular y
en darse cuenta que todos los organismos vivos esta-
ban formados por células con muy diversas formas y
tamanos.

Figura 4: Diversas formas celulares. A) Neuronas de la
corteza cerebral. B) Células musculares esqueléticas vistas
longitudinalmente. C) Células vegetales de una hoja. Se
puede ver la diferencia entre las células parenquimaticas,
grandes y alargadas, y las de la epidermis, en la parte su-
perior, pequeinias e irregulares. D) Distintos tipos celulares
del tracto digestivo. Las células méas rojizas de la parte
superior son epiteliales, las alargadas palidas de abajo son
musculo liso y las verdosas situadas entre ambas son células
del tejido conectivo.

4. Funcién

Los organismos que son una tnica célula son muy
variados morfolégicamente, dependiendo de su forma
de vida y del medio al que se hayan adaptado. En
estos casos, una sola célula debe realizar todas las
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funciones necesarias para su supervivencia y repro-
duccién. Un organismo pluricelular, por su parte,
también tiene que realizar numerosas funciones para
mantener su integridad y reproduccién, las cuales son
llevadas a cabo por muchos tipos de células especial-
izadas diferentes funcionando coordinadamente. Fs-
tas funciones son extremadamente complejas y vari-
adas, desde las relacionadas con la alimentacion, la
detoxificacién, el movimiento, la reproduccion, el so-
porte, o la defensa frente a patégenos, hasta las rela-
cionadas con el pensamiento, las emociones o la con-
sciencia. Todas estas funciones las llevan a cabo
células especializadas como las células del epitelio di-
gestivo, las hepdticas, las musculares, las células ger-
minales, las dseas, los linfocitos o las neuronas, respec-
tivamente. La especializacion supone la disponibili-
dad de una maquinaria molecular necesaria para su
funcién, sobre todo formada por proteinas, que adop-
tan las formas mas dispares para ser eficientes. Al-
gunas funciones necesarias en un organismo pueden
llevarse a cabo por células pertenecientes a un solo
tipo, pero mas comunmente se necesita la cooperacién
de varios tipos celulares actuando de manera coor-
dinada. Incluso, algunas funciones requieren que la
célula muera tras su diferenciacion como las células,
que forman las ufias, o las del xylema, las cuales for-
man los vasos conductores de arboles plantas, que son
el principal componente de la madera.



3 Descubrimiento

Hoy aceptamos que los organismos estdn formados
por células, pero llegar a esa conclusiéon ha sido un
largo camino. El tamafio de la mayoria de las células
es menor que el poder de resolucion del ojo humano,
que es de aproximadamente 200 micrémetros (0,2
mm). El poder de resolucién se define como la menor
distancia a la que se pueden discriminar dos puntos.
Por tanto, para ver las células se necesité la invencion
de artilugios con mayor poder de resolucién que el ojo
humano: los microscopios. Estos usan la luz visible y
lentes de cristal que proporcionan los aumentos. Su
poder de resolucién maximo es de 0,2 micrémetros,
mil veces mayor que el ojo humano. Pero incluso
con el uso de los microscopios se tardé en identificar
a las células como unidades que forman a todos los
seres vivos, debido fundamentalmente a la diversidad
de formas y tamanos que presentan y también a la
mala calidad de las lentes que formaban parte de los
primeros microscopios.

1. Introduccién

La historia del descubrimiento de la célula comienza
cuando a principios del siglo XVII se fabrican las
primeras lentes y el aparataje para usarlas, apare-
ciendo los primeros microscopios. El concepto de
célula estd estrechamente ligado a la fabricacién y
perfeccionamiento de los microscopios, por tanto, a
la tecnologia.

Algunos de los descubrimientos y proposiciones
conceptuales mas relevantes en el descubrimiento
de la célula se describen a continuaciéon por orden
cronoldgico.

2. Siglo XVII

1590-1600. A. H. Lippershey, Z. Janssen y H.
Janssen (padre e hijo) son considerados como los
inventores del microscopio compuesto, es decir, dos
lentes de aumento colocadas cada una a un lado de
un tubo. El perfeccionamiento de esta organizacién y
de sus componentes permitiria observar mas tarde a
las células.

1610. G. Galilei describe la cuticula de los insectos.
Habia adaptado lentes del telescopio para inventar de
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manera independiente el microscopio compuesto.

1664. R. Hooke (fisico, meteordlogo, bidlogo, in-
geniero, arquitecto) publicé un libro titulado Micro-
graphia, donde describe la primera evidencia de la
existencia de las células. Estudié el corcho y vio una
disposicién en forma de panal de abeja. A cada ca-
marita la llamé celdilla o célula (Figura 5). Aunque
no intuyo que aquellas celdas eran la unidad fun-
cional de los seres vivos, la denominacion de célula
ha permanecido para nombrar a lo que habia dentro
de esas camaritas y luego se aplicé también para los
descubrimientos en los animales.

Figura 5: Dibujo hecho por R. Hooke que representa a
ldminas de corcho vistas al microscopio. A cada una de
las estructuras huecas que forman el entramado a modo de
panal de abeja les llamé celdillas o células. Aparecié en
Micrographia. 1664.

1670-1680. N. Grew y M. Malpighi extendieron es-
tas observaciones a otras plantas. N. Grew describié
lo mismo que R. Hooke y a estas camaritas les llamé
burbujas de fermentacién (igual que en el pan). In-
trodujo el término de parénquima vegetal y realizo
muchos dibujos de tejidos vegetales. M. Malpighi
puso nombre a muchas estructuras vegetales como las
traqueas (por su similitud con las traqueas de los in-
sectos). Estos autores establecieron de forma detal-
lada la organizacién de las estructuras microscopicas
de los vegetales, que quedd bien descrita.
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Las lentes eran de muy mala calidad, con grandes
aberraciones crométicas, y los microscopistas aporta-
ban mucha imaginacién. Asi, G. d’Agoty consiguié
ver ninos completamente formados en la cabeza de
un espermatozoide, el homunculo.

1670. A. van Leeuwenhoek construyé en la misma
época microscopios simples, con una sola lente, pero
con una perfeccién que le permitié alcanzar los 270
aumentos, més de lo que los microscopios compuestos
ofrecian por aquella época. Puede ser considerado
como el padre de la microbiologia puesto que fue
el primero en publicar observaciones de bacterias y
protistas (eucariotas unicelulares). Observé gotas de
agua, sangre, esperma, globulos rojos, etcétera. Llegd
a pensar que todos los animales estaban formados por
glébulos, pero no alcanzé a asociarlos con las celdas
de las plantas. Incluso, cuando se consiguieron estu-
diar tejidos animales con mas detalle, tuvo que pasar
tiempo antes de que se hiciera una asociacion entre los
”animaltinculos” que habia descrito A. van Leeuwen-
hoek y las células de los tejidos animales.

En el siglo XVIII se produjeron grandes avances en
el tallado de las lentes que consiguieron imagenes mas
nitidas. La tecnologia para fabricar mejores lentes que
mejoraron sustancialmente los microscopios comenzo
en el siglo XVIII y continué durante el XIX. Se
atribuye a C. M. Hall (1729) el descubrimiento de
un método para eliminar las aberraciones cromaticas
de las lentes, es decir, defectos por descomposicién de
la luz al pasar por la lente. Se aplicé primero a los
telescopios. De 1791 a 1806, F. Beeldsnijder y H. Van
Deyl, construyeron los primeros objetivos sin aberra-
ciones para los microscopios. En 1812, D. Brewester
utiliza por primera vez objetivos de inmersién. En
1820-1837, G. B. Amici perfeccion6 las lentes para
microscopios, corrigiendo sus aberraciones, y disend
objetivos con un poder de resolucién y nitidez antes
nunca alcanzados en los microscopios compuestos. Su
diseno de los objetivos se sigue utilizando en los mi-
croscopios modernos.

3. Siglo XVIII

1759. La primera aproximacién para colocar en el
mismo plano a los animales y a las plantas la hizo C.
F. Wolf, que dijo que existia una unidad fundamen-
tal de forma globular en todos los seres vivos. En
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su obra Theoria generationis argumenta con sus ob-
servaciones que los organismos vivos se forman por
desarrollo progresivo y las estructuras aparecen por
crecimiento y diferenciacién de otras menos desarrol-
ladas. Estas ideas eran contrapuestas a la que por
aquella época existia: la teoria preformacionista, la
cual proponia que los gametos llevaban organismos
minusculos ya formados y que llegaban a su estado
adulto sélo por el aumento de tamano de cada una de
sus partes.

4. Siglo XIX

1820-1830. La gestacién de la teoria celular
comenzo6 en Francia con H. Milne-Edwards y F. V.
Raspail (Figuras 6 y 7), que observaron una gran can-
tidad de tejidos de animales diferentes y publicaron
que los tejidos estaban formados por unidades glob-
ulares, pero con desigual distribucién. Incluyeron a
los vegetales y ademds dieron a estas vesiculas un
contenido fisiolégico. R. J. H. Dutrochet, también
francés, escribié ”si uno compara la extrema simpli-
cidad de esta estructura chocante, la célula, con la
extrema diversidad de su contenido, estd claro que
constituye la unidad bésica de un estado organizado,
en realidad, todo es finalmente derivado de la célula ”
(Figura 8). Estudi6é muchos animales y plantas y llegd
a la conclusion de que las celdas de los vegetales y los
glébulos de los animales eran la misma cosa, pero con
morfologia diferente. Fue el primero que les asigné al-
guna funcién fisiolégica. F. V. Raspail era quimico y
propuso que cada célula era como un laboratorio gra-
cias al cual se organizan los tejidos y los organismos.
El dijo, y no R. Virchow, ”Omnis cellula e cellula”,
toda célula proviene de otra célula.

Figura 6: F. V. Raspail



Figura 7: Dibujo de tejido graso que aparece en Chemie
organique fondé sur des méthodes nouvelles d’observation
por F. V. Raspail (1833).

1831. R. Brown describe el nticleo. Esto es contro-
vertido puesto que en una carta de A. van Leeuwen-
hoek a R. Hook en 1682 describe una estructura en el
interior de los glébulos rojos de la sangre de un pez
que no podria ser otra cosa mas que un nicleo, aunque
no le llamé de ninguna manera. Ademds, en 1802, el
checo F. Bauer describié una estructura celular que
no podia ser otra cosa sino un nucleo.

1832. B. Dumortier describe la divisiéon binaria en
células de las plantas. Detalla la aparicion de la pared
entre las nuevas células y propone que ese es el mecan-
ismo de proliferacién de las células.

1835. R. Wagner describe el nucléolo.

1837. J. E. Purkinje, en Chequia, uno de los
mejores histologos de su época, propuso las ideas
bésicas de la teoria celular y ya dijo, no sélo que los
tejidos animales estaban formados por células, sino
también que los tejidos animales eran basicamente
analogos a los tejidos vegetales.

1838. M. J. Schleiden, botanico alemén, formaliza
el primer axioma de la teoria celular para las plan-
tas (no estudié tejidos animales). Es decir, todas las
plantas estan formadas por unidades llamadas células.
T. Schwann, fisiélogo alemén, hizo extensivo ese con-
cepto a los animales y por extensién a todos los seres
vivos en su publicacién Mikroscopische Untersuchun-
gen. Fue mas alla diciendo que tanto células animales
como vegetales estaban gobernadas por los mismos
principios.

Aunque tradicionalmente se atribuye la unificacién
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Figura 8: Portada de la publicacion Recherches
anatomiques et physiologiques sur la structure intime des
animaux et des végétaux, et sur leur motilité de R. J. H.
Dutrochet (1824).

de postulados de la teoria celular a Schleiden y
Schwann, hay al menos otros cuatro cientificos que
llegaron antes a la misma conclusién: Oken (1805),
R. J. H. Dutrochet (1824), J. E. Purkinje (1834) y
Valentin (1834), donde destaca R. J. H. Dutrochet
(ver més arriba).

1839-1843. F. J. F. Meyen, F. Dujardin y M. Barry
conectaron y unificaron diferentes ramas de la biologia
al mostrar que los protozoos eran células individuales
nucleadas similares a aquellas que formaban parte de
los animales y de las plantas, y ademds propusieron
que los linajes celulares continuos son la base de la
vida.

1839-1846. J. E. Purkinje y H. van Mohl, de manera
independiente, y estudiando las células de las plantas,
llaman al contenido interior de las células, excluyendo
al nucleo, protoplasma. Colocar a las células vege-
tales y animales en el mismo plano no era frecuente
en aquella época. Puesto que la idea de membrana en
realidad se referia a las paredes celulares de las plan-
tas por error, y las animales no la poseian, cuando se
estudiaron con detalle células sin pared se llegé a la
conclusién de que la entidad viva de la célula era el
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protoplasma. N. Pringsheim (1854) dijo que el proto-
plasma era la base material de la vida en las plantas.

1856. R. Virchow propuso a la célula como la forma
mas simple de manifestacién viva y que a pesar de
ello representa completamente la idea de vida, es la
unidad organica, la unidad viviente indivisible. ” The
cell, as the simplest form of life-manifestation that
nevertheless fully represents the idea of life, is the
organic unity, the indivisible living One”. A mediados
del XIX esta teoria qued6 consolidada.

La palabra ”célula” y el concepto de ”célula” como
unidad de vida no tuvieron una buena relacion du-
rante el siglo XIX. Se habia propuesto el concepto
de protoplasma (Purkinje, 1839) que definia la sus-
tancia interior de esas celdas, es decir, el citoplasma
actual. Durante el siglo XIX ambas palabras com-
pitieron para hacerse con el significado de unidad
anatomica y fisiolégica de los seres vivos, pero la pal-
abra célula gané la batalla. La palabra protoplasma
ha desaparecido practicamente de los libros de texto.
Esta batalla de conceptos se produjo porque en aque-
lla época no se tenfa una idea clara de donde residia
la vida, si en el conjunto de la célula o en su interior,
el protoplasma como fuerza vital.

1858. El uso de colorantes para estudiar los or-
ganismos vivos supuso un avance sin precedentes en
la identificacién de manera diferencial de estructuras
microscépicas en los tejidos y en las propias células.
Se atribuye a J. von Gerlach las primeras pruebas con
soluciones de carmin en tejido nervioso. En 1829, P.
Mayer introduce la tincién de hematoxilina y eosina
como una tincién combinada de dos colorantes.

1879. W. Flemming describe la separacién de cro-
mosomas e introduce el término de mitosis.

1899. C. E. Overton propone una naturaleza
lipidica para la interfaz entre el protoplasma y el
medio externo, y sugirié la existencia de una fina capa
de lipidos rodeando al protoplasma.

5. Siglo XX

1932. Aparece el microscopio electréonico. Con él
se pudieron estudiar estructuras internas de la célula
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nanémetros

(0.001
Un hecho que quedd

que eran del orden de
micrémetros) (Figura 9).

resuelto con el microscopio electrénico es la exis-
tencia de la membrana plasmatica rodeando a la
célula, era la primera vez que se podia observar, pero
también membranas formando parte de estructuras
internas. El interior de la célula eucariota se mostré
complejo y rico en compartimentos. Hacia 1960 ya se
habia explorado la célula a nivel ultraestructural.

Figura 9: Imdgenes tomadas con un microscopio
electrénico de transmisién. Se puede ver la capacidad de
estos microscopios observando el incremento de resolucién
de las imagenes de izquierda a derecha. Las lineas negras
de la imagen de la derecha corresponden a las membranas
celulares.
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4 Teoria celular

La teoria celular sintetiza los principales descubrim-
ientos citados en el apartado anterior en los siguientes
postulados:

1.- La unidad estructural y funcional de los seres
vivos es la célula.

2.- Todos los seres vivos estan constituidos por
unidades basicas denominadas células.

3.- Las células se originan exclusivamente por di-
vision de otras células.

Se puede anadir que las células pueden vivir de
forma aislada, constituyendo seres unicelulares, o
como parte de organismos complejos pluricelulares.
En este ultimo caso, las células se asocian formando
poblaciones que se reparten las funciones del organ-
ismo, especializandose cada tipo celular en una o
varias misiones determinadas.

Siendo estrictos, uno de estos postulados esta for-
mulado de manera incompleta: "toda célula pro-
cede de otra célula”. Como veremos en el siguiente
apartado, la teoria sobre el origen de la vida es la
teoria del origen de la célula, y en ella se sostiene que
las primeras células aparecieron gracias a procesos fi-
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sico-quimicos. Por tanto, podriamos reformular este
postulado diciendo que toda célula procede de otra
célula, excepto las primeras células en el origen de la
vida.

Un avance que también puede hacer reformular el
postulado 3 viene del campo de la biologia sintética.
Se han realizado experimentos en los que se ha sinte-
tizado un genoma bacteriano completo en el labora-
torio, y se ha incluido en otra bacteria a la que previ-
amente se le habia eliminado su propio ADN (Gibson
et al., 2010). El resultado es una célula producida en
el laboratorio, aunque sélo el ADN se ha sintetizado
quimicamente. Sin embargo, puede ser el primer paso
hacia una sintesis artificial en el laboratorio de una
célula completa exclusivamente a partir de moléculas
orgéanicas sencillas. Recientemente se ha sintetizado
un cromosoma eucariota completo (Annaluru et al.,

2014).
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5 Origen de la célula

El problema del origen de la vida es el problema del
origen de la célula. No se sabe cémo aparecié la
primera célula en la Tierra, pero se acepta que su ori-
gen fue un fenémeno fisico-quimico. Esta vision llegd
con las propuestas de A.I. Oparin y J.B.S. Haldane
en torno a los anos 20 del siglo pasado (también fue
sugerida por C. Darwin en una carta personal).

Puesto que es un proceso fisico-quimico surgen dos
posibilidades interesantes en el campo de la biologia.
a) Podemos crear vida. Se podria ”fabricar” una
célula utilizando las moléculas que existen hoy en
dia en las células actuales y colocandolas todas jun-
tas dentro de una vesicula membranosa. b) Vida ex-
traterrestre. Existe la posibilidad de que en otro lu-
gar del Universo se hayan dado las condiciones nece-
sarias, similares a las que se dieron en la Tierra, para
la apariciéon de la vida extraterrestre.

1. ;Qué es un ser vivo?

Para investigar el origen de la vida deberiamos
saber reconocer a un ser vivo. Podemos decir que es
un organismo que tiene la cualidad de la vida. Pero
iqué es la vida? Actualmente se tiende a no proponer
una definicién sino a considerar a la vida como un
conjunto de propiedades que deberia poseer un or-
ganismo para ser considerado como vivo. Se suelen
incluir:

a) Reproduccion o transmisién de informacién cod-
ificada por el acido desoxirribonucleico o ADN.

b) Mantenimiento de la homeostasis interna gra-
cias a su capacidad para obtener energia externa
(metabolismo).

¢) Tener capacidad para producir respuestas a
estimulos externos o internos.

d) Evolucién condicionada por la interaccién con
el medio externo, capacidad para la adaptacion
(evolucién darwiniana).

e) Etcétera.
2. ;Doénde aparecieron las primeras células?

Aunque se acepta que la formacion de las primeras
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células ocurrié en la Tierra a partir de moléculas
organicas que existian en el agua, hoy en dia no
se descarta que parte de las moléculas orgédnicas
que se necesitaron para crear la vida se sintetizaran
en otros planetas o en el propio espacio. Algunos
meteoritos presentan una gran cantidad de materia
organica, incluyendo algunas de relevancia bioldgica
como aminodcidos, nucledtidos y aztcares. La teoria
de la panespermia (literalmente, semillas en todas
partes) postula un origen extraterrestre de la vida o
de las "semillas” de la vida que llegaron a la Tierra.
Por tanto, seria plausible la existencia en otros plan-
etas de organismos similares a los de la Tierra.

3. ;Cuando aparecieron las primeras

células?

La Tierra se formé hace unos 4.500 millones de
anos. Los indicios fdsiles sugieren que los primeros
seres organicos que dejaron huellas aparecieron entre
3500 y 3800 millones de afios atras (Figura 10). El
proceso fisico-quimico de formacién de estos primeros
organismos debié empezar antes, en una etapa de-
nominada prebidtica.

Homa
Mamiferos

Dinosaurios-Reptiles

Formacion de |a Tierra

Plantas terrestres
4500

Quimica prebidtica
4000

Células
Reproduccion sexual

Células eucariotas
Cianocbacterias

Figura 10: Secuencia temporal aproximada de la apariciéon
de la vida en la Tierra y algunos de los organismos que
emergieron después.

4. ;Cémo aparecieron las primeras células?

Intuitivamente podemos imaginar una serie de pa-
Sos necesarios para la aparicién de las primeras células
a partir de sustancias quimicas:

Formaciéon de moléculas organicas
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Las células estan formadas por moléculas organicas,
ademés del agua e iones. Las principales son
proteinas, nucleétidos, azicares y grasas. ;Como se
formaron? a) Condiciones fisicas extremas. Si se
coloca en un matraz una disoluciéon acuosa con sus-
tancias como CO2, amoniaco, metano e hidrégeno,
y se les somete a una alta temperatura y a descar-
gas eléctricas, se consigue que se formen pequenas
moléculas orgdnicas como cianuro de hidrégeno,
formaldehido, aminodcidos, azicares, purinas y pir-
imidinas. Este fue el experimento que realizaron
Miller y Urey intentando simular las condiciones
primitivas (Figura 11). No demuestra que estas
moléculas se formaran asi en el origen de la vida,
pero es una prueba de que se pueden formar mediante
reacciones fisico-quimicas. Hoy se tiende a situar esa
sintesis prebiodtica en los alrededores de las fumaro-
las, donde se darian condiciones propicias y habria
una cierta proteccién. b) Origen extraterrestre. Es
seguro que las moléculas orgdnicas se formaron y se
siguen formando en el espacio y se encuentran en me-
teoritos y cometas. Es posible que gracias a cometas
y meteoritos que chocaron con la Tierra de una forma
masiva aportaran suficiente materia organica para el
comienzo de la vida.
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maléculas organicas
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Figura 11: Esquema del sistema ideado por Miller-Urey
en el que se demuestra que se pueden sintetizar moléculas
organicas complejas a partir de otras méas simples, cuando
estas ultimas se someten a condiciones supuestamente sim-
ilares a las de la Tierra primigenia. Anos 50 del siglo XX.
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Formacion de polimeros

Ya tenemos moléculas orgédnicas, pero las més im-
portantes para la célula suelen aparecer en forma de
polimeros complejos y no como moléculas simples:
las cadenas de aminodcidos forman las proteinas y
los polinucleétidos forman el ADN y el ARN. Habria
varias posibilidades:

a) Calor sobre compuestos secos. Hay experimentos
en los cuales la aplicacién de calor sobre componentes
secos lleva a la aparicion de polimeros organicos.

b) Catalisis por superficies minerales. Los min-
erales pueden haber sido importantes en el origen
de la vida por varias razones: concentran, selec-
cionan, hacen de molde y catalizan reacciones de
moléculas organicas. Los minerales podrian haber
servido ademads como lugares de proteccién frente
a las adversas condiciones atmosféricas y como sus-
tratos o moldes para la polimerizacion y las reacciones
quimicas.

c¢) Fumarolas. El proceso de formacién de moléculas
orgéanicas se produce hoy en dia en las fumarolas, que,
bajo unas condiciones de presion y calor elevados,
con la ayuda de minerales, pueden producir polimeros
organicos.

d) Fuentes hidrotermales de agua dulce. Es-
tos serian lugares de agua dulce en contacto con
fuentes volcdnicas donde seria posible la hidratacién-
desecacion constante de reductos que podrian aumen-
tar la concentracién de moléculas orgédnicas y favore-
cer la reaccién entre ellas a altas temperaturas. Este
ambiente es mas favorable para formar membranas
espontaneamente a partir de lipidos anfipaticos que
el agua de mar.

e) Membranas lipidicas. Distintos experimentos en
laboratorio muestran que las membranas lipidicas,
como las que hoy tienen las células, podrian ser
centros de atraccion, seleccién y concentracién de
moléculas simples. Ksta posibilidad es interesante
puesto que resolveria el problema de cémo las mem-
branas englobaron a unas moléculas determinadas y
no a otras, y cémo se llegé a la primera protocélula.

Membrana celular



Uno de los principales eventos en el origen de las
células fue el desarrollo de una envuelta que aislara un
medio interno y otro externo. Esto tiene muchas ven-
tajas: a) permite tener todos los componentes nece-
sarios proximos para las reacciones metabdlicas y se
hace més eficiente el proceso de replicacién; b) se
evita que variantes ventajosas de moléculas orgdnicas
sean aprovechadas por grupos competidores, es de-
cir, egoismo evolutivo; c) se gana una cierta inde-
pendencia respecto a las alteraciones del medio ex-
terno favoreciendo la homeostasis interna. Las mem-
branas lipidicas se producen facilmente de forma
espontdnea a partir de acidos grasos anfipaticos,
es decir, moléculas que tienen una parte cargada
eléctricamente y otra que es hidréfoba.

Hay dos posibilidades para la asociaciéon entre
moléculas como nucleétidos y aminoacidos y las mem-
branas (Figura 12). a) Podemos especular que es-
tas membranas iniciales formaron pequenas bolsas o
vesiculas que englobaron poblaciones de moléculas.
En otro momento, debido al crecimiento de su con-
tenido interno, estas bolsas debieron adquirir la ca-
pacidad de estrangularse y dar dos unidades hijas
con caracteristicas semejantes a la parental. Se pro-
ducirian reacciones moleculares internas gracias a
que las membranas serian permeables a moléculas
pequenias, pero no a los polimeros creados interna-
mente, a los cuales no les serfa facil escapar. b)
Otra posibilidad es que hubo una asociacién inicial
de moléculas organicas simples con membranas de
lipidos. Este sistema de polimeros (oligopéptidos y
oligonucledtidos) y membranas fue ganando en com-
plejidad y dependencia hasta que algunos polimeros
atravesaron la propia membrana y quedaron en su
interior. Si esto fue asi, cambiaria el orden de los
acontecimientos puesto que las membranas serian los
verdaderos protagonistas para la formacion de las
primeras protocélulas.

La posibilidad de que las membranas pudieran ser
en realidad el elemento que disparara la atraccién de
moléculas y la reaccién entre ellas para formar estruc-
turas moleculares méas complejos abre posibilidades
sorprendentes. Las membranas son mucho mas esta-
bles en aguas dulces que en aguas saladas, por lo que
surge la posibilidad de que, en estos supuestos, las
primeras células aparecieran en aguas dulces, en vez
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Figura 12: Modelo de "la vida fuera de la vesicula” en el
que la membrana es el elemento clave para seleccionar, con-
centrar y favorecer las reacciones de las moléculas (modi-
ficado de Black y Blosser, 2016).

de en el mar.
Autorreplicacion

El evento quizd ma&s importante para pasar de la
quimica prebidtica a conseguir una quimica celular
fue la autorreplicaciéon. En el modelo del mundo ARN
el replicador es la molécula de ARN (ver mas abajo)
y en el modelo del mundo metabdlico la replicacion
se conseguiria después de que las primeras reacciones
metabdlicas empezaran a funcionar.

Con la autorreplicaciéon se consigue la propiedad
de la transmision de la informacion, que es una de las
propiedades de la vida. Dentro de cada vesicula mem-
branosa se crearian réplicas moleculares mas o menos
exactas al original. Asi, diferentes vesiculas membra-
nosas se enriquecerian en ciertas variantes moleculares
y competirian mads eficientemente y aprovecharian
mas favorablemente los materiales libres. Con este
proceso de competicion por los recursos se emprende
otra carrera que es la de la evolucién darwiniana (vari-
abilidad més seleccién natural), otra gran propiedad
de la vida. Algunos autores proponen que no hubo
una primera molécula autorreplicante sino sistemas
de reacciones quimicas con capacidad para aumentar
el nimero de sus componentes moleculares y asi cre-
cer. Es decir, se replicaria el sistema de reacciones y
sus componentes.

Mundo ARN. Suponiendo que el primer autorrepli-
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cante fuera una molécula, ;qué molécula podria au-
torreplicarse? Todas las miradas se vuelven al ARN.
Esta idea se basa en la capacidad enzimatica que
poseen las moléculas de ARN (denominadas por ello
ribozimas). Por ejemplo, la maduracién del ARNm
de las células eucariotas por parte de las ribonucle-
oproteinas o la sintesis de proteinas en los riboso-
mas por parte de los ARN ribosémicos son ejemplos
de actividad catalitica llevada a cabo por el ARN.
No es descabellado, aunque improbable, pensar que
existieran moléculas de ARN con la capacidad de
unir ribonucleétidos y hacerlo con una secuencia sim-
ilar de bases a la suya propia. Podrian usar como
molde la complementariedad de su propia secuencia
de nucledtidos. Ademds, la secuencia condiciona el
plegamiento tridimensional de la molécula de ARN,
lo que afecta a su estabilidad y a su actividad (Figura
13). Ocurrirfan fallos durante la autorreplicacién que
producirian moléculas de ARN con distintas secuen-
cias y por tanto con distintas propiedades. Entre el-
las comenzaria una competencia darwiniana por los
recursos. Por todo ello se ha propuesto que existié un
mundo dominado por el ARN en la etapa prebidtica.

Figura 13: Este es un esquema tridimensional de un ARN
de transferencia existente en las células actuales. La se-
cuencia de ribonucledtidos hace que se establezcan uniones
por complementariedad de bases (trazos verdes). Esto le
provoca una disposicién tridimensional.

Sin embargo, en un "mundo metabdlico” basado
en sistemas de reacciones quimicas, la replicacién no
seria la caracteristica de una molécula concreta sino
de todo un sistema de moléculas. Para ello se necesi-
tarfa un aislamiento del medio externo (secuestro en
una vesicula membranosa), capacidad de tomar en-
ergia y moléculas del medio, crecer, dividirse y la ca-
pacidad para aumentar su complejidad de reacciones
quimicas.
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Interacciones moleculares

Independientemente de la molécula o moléculas con
capacidad de autorreplicaciéon y competicién, tendria
que darse en algin momento la interaccién entre
moléculas diferentes (proteinas, ADN, ARN, lipidos
y azucares) y la formacién de complejos y reac-
ciones heterogéneas. Con estas interacciones se selec-
cionarian no ya unas pocas moléculas sino grupos het-
erogéneos de moléculas que actuarian en cooperacion,
coevolucion.

Cédigo genético

En algiin momento el ARN tuvo que intervenir en
la sintesis de las proteinas. Para ello hubo que in-
ventar un cédigo que identificara una secuencia de
nucledtidos con un aminoécido determinado. Esto es
lo que actualmente se denomina el cédigo genético,
en el que tres bases nucleotidicas codifican para un
aminoacido determinado. FEste cdédigo parece arbi-
trario y es practicamente universal para todos los or-
ganismos vivientes. A estas protocélulas de las cuales
partieron todas las demds células que conocemos hoy
en dia se les denomina LUCA (en inglés: Last univer-
sal common ancestor).

ADN

Actualmente la informacion que transmiten los or-
ganismos a su descendencia estd codificada en forma
de ADN. El ADN tiene una serie de ventajas sobre el
ARN: al ser el ADN una doble hélice es més estable,
es mas facil de replicar y permite reparaciones mas efi-
cientes. En algin momento de la evolucién, antes de
LUCA, debié6 darse el paso de la informacién desde el
ARN al ADN, y quedar este ultimo como base para la
conservacion, lectura y transmisién de la informacién
de las protocélulas.
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6 Origen de las células eucariotas

Las primeras células que aparecieron en la Tierra
fueron las células procariotas hace unos 3500 millones
de anos. Procariota significa anterior al nticleo, es de-
cir, no tienen el ADN encerrado en un compartimento
membranoso. De hecho, estas células tienen una or-
ganizacién relativamente sencilla con una membrana
que delimita un espacio interno donde se producen
las reacciones quimicas. Por fuera de la membrana
tienen una cdpsula y en ocasiones muestran prolon-
gaciones como son los flagelos bacterianos que per-
miten la movilidad, y los pilis para el intercambio de
material genético. Esta forma celular fue la tnica en
los primeros anos de la vida en la Tierra. Se conocen
dos grandes grupos de procariotas: las bacterias y las
arqueas.

1. ;Cuando?

La apariciéon de la célula eucariota fue un evento
evolutivo que ocurrié hace unos 1500-2000 millones
de anios, es decir, unos 1500 millones de anos después
de que lo hicieran las primeras células procariotas.
Su aparicién supuso una transicion evolutiva, es de-
cir, fue algo nuevo y diferente a lo que habia anteri-
ormente y presentd suficientes novedades como para
abrir nuevos caminos evolutivos hasta entonces inex-
plorados. Asi, las células eucariotas llegaron a una
complejidad morfolégica y estructural no conocida
hasta entonces, destacando un complejo sistema de
compartimentos membranosos internos, incluidos el
nicleo y el citoesqueleto. También fueron capaces de
incorporar genomas completos (que dieron lugar a las
mitocondrias y a los cloroplastos), descubrieron la re-
produccién sexual, y permitieron la aparicién de algo
desconocido hasta entonces: los organismos pluricelu-
lares (cosa que ha ocurrido varias veces de forma in-
dependiente).

2. ;De quién?

Esta cuestién no estd resuelta todavia, pero se
acepta que fue la consecuencia de la colaboracién en-
tre los dos tipos celulares que existian entonces: las
arqueas y las bacterias. Se propone que los eucario-
tas son monofiléticos, es decir, todas las células eu-
cariotas, incluyendo plantas, animales, hongos, algas
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y los eucariotas unicelulares, descienden de un tinico
ancestro denominado LECA (last eukaryotic common
ancestor). Por tanto, y mientras no se demuestre lo
contrario, la célula eucariota sélo se inventé una vez
por la evoluciéon. Mediante el estudio comparado de
genes se ha llegado a la conclusion de que LECA tenia
un genoma tan complejo como los eucariotas actuales
y probablemente era morfolégica y estructuralmente
parecida a los eucariotas actuales.

No cabe duda de que LECA se formé a partir de
células procariotas, pero ja partir de cudl se formd, de
las bacterias o de las arqueas? Hay un gran problema
en esta eleccién. Las células eucariotas actuales pare-
cen ser quimeras, en las que coexisten genes heredados
de los dos tipos de procariotas. Unos genes trabajan
en la traduccion, transcripcién y replicacion de los
genes (denominados genes informacionales) y estén
estrechamente relacionados con los de arqueas, mien-
tras que los que estan implicados en el metabolismo
energético e intermediario, en la sintesis de com-
ponentes celulares como aminodacidos, lipidos y nu-
cledtidos (denominados genes operacionales) son mas
parecidos a los genes bacterianos. Para complicar méas
la cosa, incluso aquellos genes de origen arqueano, no
proceden de un solo grupo de arqueas, sino que son el
legado de varios grupos. Sin embargo, numerosas ev-
idencias tienden a colocar a los eucariotas en la rama
de las arqueas (ver Figura 1).

3D 2D

Bacteria Arquea

Eucariota Bacteria Arquea Eucariota
| L

-
| LECA

Figura 14: En la imagen A se propone que los eucariotas se
originaron a partir de un ancestro comin compartido con
las arquea. Este es el modelo 3D. En la imagen B se pro-
pone que LECA se formé directamente de una rama de los
eucariotas. Este es el modelo 2D. LECA (last eukaryotic
common ancestor) es la célula de la que descienden todas
las células eucariotas actuales.

Atendiendo a los estudios filogenéticos (com-
paraciéon de secuencias de nucledtidos de algunos
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genes) se tiende a colocar a los eucariotas como de-
scendientes de un grupo de arqueas. Actualmente
se ha descubierto un grupo de arqueas denominado
grupo Asgard, entre las que estan las lokiarqueas, que
son las procariotas mas proximas evolutivamente a los
eucariotas cuando se comparan secuencias de ciertos
genes. Hay que tener cuidado con estas clasificaciones
porque para ellas se utilizan los genes denominados
informacionales (aquellos encargados de procesar el
ADN y que se supone que han cambiado menos).
Los que defienden este origen consideran que estos
genes son los que se transmiten de “padres” a “hi-
jos” directamente y no entre células no relacionadas,
y por tanto los importantes a la hora de establecer
relaciones evolutivas. Las lokiarqueas también tienen
otros genes relacionados con el citoesqueleto y con la
organizacion de las membranas internas homologos a
los de eucariotas. Curiosamente, todavia no se ha
visto una lokiarquea, sino que su existencia se ha
deducido por un estudio metagendémico, es decir, se
cogid agua cerca de una fumarola y se aislé todo el
ADN que contenia y posteriormente se estudié qué
organismos habia, analizando s6lo el ADN. Se han en-
contrado en lugares anéxicos, lo que hace presuponer
que las células vivian en ambientes sin oxigeno y que
sOlo gracias a la adquisicién de las bacterias tolerantes
al oxigeno (las futuras mitocondrias) pudieron colo-
nizar ambientes més oxigenados. Al no saber cémo
son morfoldgicamente no se pueden establecer simili-
tudes con las células eucariotas en cuanto a tamano o
complejidad estructural.

Pero en realidad, en el nicleo de una eucariota hay
2 o 3 veces mas genes de origen bacteriano que de
arqueas. Hay otro problema adicional, las membranas
de los eucariotas no tienen cadenas de isoprenoides en
sus acidos grasos ni enlaces tipo éter, ambos tipicos
de las membranas de las arqueas, y por tanto se puede
decir que tienen una membrana mé&s bacteriana. Por
otra parte, hay quien auin sostiene que en realidad los
eucariotas surgieron por una fusion directa entre una
arquea y una bacteria y que los genes encargados de
manipular el ADN fueron los de la arquea, mientras
que los bacterianos se encargaron del metabolismo,
incluida la sintesis de moléculas de membrana. Es
decir, no hay una rama que parte de arqueas sino
una rama completamente nueva creada a partir de

Atlas de la Universidad de Vigo

La célula. Introduccion. 16

dos ramas distantes.
3. ;Coémo?

Hay un hecho clave en la aparicién de LECA y es
qué importancia tuvo la incorporacién del antepasado
de las mitocondrias. Hay autores que sugieren que
esta incorporacién fue la desencadenante y motor de
la evolucién hasta LECA, mientras que otros autores
sugieren que la célula que engullé al antecesor bacte-
riano de las mitocondrias ya era muy compleja, tanto
genémicamente como estructuralmente, y por tanto
la endosimbiosis sélo fue un paso mas en la evolucién
hasta LECA (ver Figura 15). Hay multitud de mode-
los que intentan explicar como ocurrié el proceso evo-
lutivo que desembocé en LECA, pero hay dos lineas
principales:

o
AEndosimbiDsis
o) 'h\ /

Bacteria \X \‘J j\

Protoeucarlota*

Fusion
(simbiosis)

of:

Arquea Arguea Bacteria

AUTOGENO SIMBIONTE

Figura 15: Modelos que explican la formacién de la primera
células euriota (LECA). Los colores de las membranas in-
dican que tipo celular las controla (modificado de Lépez-
Garcia y Moreira, 2015)

Modelo simbionte. Propone una fusién directa en-
tre una arquea y una bacteria, y no existiria un pro-
toeucariota como tal. Aqui habria sélo dos ramas
principales de células iniciales, arqueas y bacterias.
Los eucariotas serian una tercera rama surgida de la
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fusion de estas dos ramas. Hoy en dia se han encon-
trado bacterias con endosimbiontes. Este evento de
fusiéon dispararia el proceso de incremento de com-
plejidad celular, y la bacteria terminaria siendo una
mitocondria. En esta simbiosis las dos células se
repartirian el funcionamiento celular: arquea el ADN
y bacteria el metabolismo. Hay una variante de
este modelo en la que la asociacién entre bacterias
y arqueas no tuvo por qué ser una incorporacién de
una célula dentro de otra en un momento determi-
nado, sino que la asociacién ocurrié a lo largo de
mucho tiempo. Habria ocurrido transferencia lateral
de genes de la bacteria a la arquea debido a que las
condiciones ambientales favorecieron la proximidad
fisica entre ambas. Se propone la teoria del hidrégeno
en el que la bacteria produciria hidrégeno para el
metabolismo de la arquea y la arquea produciria sus-
tancias carbonadas que usaria la bacteria. Finalmente
hubo una incorporacion fisica de la bacteria dentro de
la arquea, la cual ya tenia muchos genes bacterianos.
Cémo se produjo esta inclusién no estd claro. Casi
se ha asumido que fue por fagocitosis, pero en reali-
dad no hay ninguna evidencia experimental que apoye
esta idea.

Modelo autégeno o enddégeno. Existiria una célula
protoeucariota que procederia de un ancestro comun
compartido con las arqueas. Esta célula habria evolu-
cionado de manera independiente, adquiriendo la
mayoria de las complejidades que aparecen en una
célula eucariota actual, incluyendo endomembranas
y citoesqueleto, pero alin no tendria a las mitocon-
drias. Tendria la capacidad fagocitar y en algin mo-
mento engullé a una alfaprotobacteria, que no fue
digerida y pasé a vivir dentro de la protoeucariota.
Con el tiempo los genes de la bacteria endosimbionte
tomarian el control del metabolismo general, pero no
de la manipulacién del ADN. Sin embargo, no se han
encontrado formas intermedias entre eucariotas y pro-
cariotas, y , sobre todo, no se han encontrado células
eucariotas sin mitocondrias (aquellas células que no
tienen mitocondrias tienen otros organulos deriva-
dos de éstas). Este modelo tiene ademds un gran
handicap, y es que para formar todo este sistema fun-
cional de membranas se requieren muchas proteinas,
y por tanto mucha energia, cosa que no parece que tal
célula pudiera ser capaz de generar.
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4. Endomembranas

Una de las caracteristicas que distingue a las células
eucariotas de las procariotas es su sistema de en-
domembranas, cuyo origen evolutivo todavia per-
manece sin aclarar. La idea tradicional es que tales
compartimentos internos se produjeron por invagi-
nacién de la membrana plasmaética de la procariota
arquea, de modo que el interior del reticulo o del
aparato de Golgi es como si fuera homdlogo al ex-
terior celular. En relacién con esto, y aceptando
que la célula hospedadora fue un ancestro arqueano
y la huésped fue un ancestro bacteriano, permanece
la cuestion de céomo se cambiaron los lipidos de la
membrana plasmatica de origen arqueano (cadenas
de isoprenoides y enlaces éter en los lipidos) por los
de origen bacteriano actuales (lipidos sin isoprenos y
sin enlaces tipo éster).

Los procariotas actuales no generan vesiculas in-
ternas, es decir, no son capaces de hacer endoc-
itosis, aunque si pueden invaginar su membrana
y crear cisternas membranosas internas que per-
manecen conectadas con la membrana plasmaética.
Sin embargo, tanto arqueas como bacterias pueden
generar vesiculas hacia el exterior, es decir, vesiculas
extracelulares. Es muy interesante que esta capaci-
dad se mantiene en las mitocondrias actuales, las
cuales son capaces de generar vesiculas denominadas
7vesiculas derivadas de mitocondrias”, las cuales
quedan libre en el citosol.

Gould y colaboradores, (2016) proponen una aprox-
imacién nueva a céomo se pudo generar el sistema
de endomembranas en las células eucariotas: seria
el resultado de la fusién de vesiculas liberadas por
los ancestros de las mitocondrias que quedaron como
endosimbiontes en el interior de una arquea. La
generacién y fusién de vesiculas intracelulares ex-
plicaria el reticulo endoplasmatico/aparato de Golgi,
y también el cambio de composicién de la membrana
por fusién de tales vesiculas con la membrana ar-
queana. Todo este proceso no requeriria una gran
innovacién evolutiva. En este modelo, el interior del
reticulo endoplasmético no es homologo al espacio ex-
tracelular sino a la region intermembranosa de la mi-
tocondria.

Hay algunas evidencias que apoyan esta prop-
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uesta. Los contactos entre membranas del reticulo
endoplasmatico y las mitocondriales son frecuentes,
la N-glicosilacién que acontece en el reticulo endo-
plasmaético también ocurre frecuentemente en bacte-
rias, y en el espacio intermembranoso se almacena
calcio, al igual que el interior del reticulo. También
hay indicios de que las mitocondrias pudieron ser
las responsables de la formaciéon de los peroxisomas
por vesiculas derivadas desde las membranas de las
propias mitocondrias. Curiosamente, la envuelta nu-
clear, y por tanto el nicleo, seria mas probable que
se hubiese formado una vez que el reticulo endo-
plasmaético estuviese desarrollado, y no por fusién de
las vesiculas del endosimbionte.

La idea general es que la incorporacion del an-
cestro bacteriano fue por fagocitosis, pero en este
modelo el trafico vesicular, y por tanto la fagocito-
sis, se desarrollaron después de la incorporacién del
ancestro de la mitocondria. La incorporaciéon de un
procariota dentro de otro procariota no es un gran
problema porque hoy en dia hay ejemplos de pro-
cariotas endosimbiontes de otras procariotas, que se
han generado por mecanismos diferentes a la fagoci-
tosis. Ademsds, algunas proteinas necesarias para la
formacion de compartimentos de endocitosis o fagoci-
tosis, como la dinamina, tienen homélogos en las bac-
terias, pero no en las arqueas.

Generar una célula con tal complejidad de mem-
branas, con citoesqueleto, flagelos, etcétera, requeriria
mucha energia. Por eso la teoria protoeucariota o ar-
queozoa de la generacién autégena del sistema de en-
domembranas podria haber sido muy dificil sin una
fuente de energia. Tal complejidad requiere una can-
tidad enorme de proteinas y aproximadamente el 75

Un dato curioso es qué paso con el sistema de pro-
duccién de ATP de la arquea. Las células procariotas
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son capaces de producir ATP en su membrana
plasmatica gracias a las proteinas ATPasa. Pero una
vez incorporada una bacteria en su interior, con su
propia ATPasa y con una capacidad de produccion
energética mucho mayor, la ATPasa arqueana pasé
de la membrana plasmatica al sistema de endomem-
branas y se establecié en el compartimento endo-
somal/lisosomal /vacuolar para funcionar de manera
contraria: gastar ATP para transportar protones y
acidificar tales compartimentos, permitiendo asi la di-
gestién intracelular.

Bibliografia

Archivald, JM. 2015. Endosymbiosis and eukary-
otic cell evolution. Current biology. 25: R911-R921.

Dey G, Thattai M, Baum B. 2016. On the archaeal
origins of eukaryotes and the challenges of inferring
phenotype from genotype. Trends in cell biology. 26:
476-485 .

Gould SB, Garg SG, Martin WF. 2016. Bacterial
vesicle secretion and the evolution- ary origin of the
eukaryotic endomembrane system. Trends in micro-
biology. 24: 525-534.

Koonin, EV. 2010. The origin and early evolution
of eukaryotes in the light of phylogenomics. Genome
biology. 11: 209 .

Lépez-Garcia P, Moreira D. 2015. Open questions
on the origin of eukaryotes. Trends in ecology and
evolution. 30: 697-708 .

Martin WF, Neukirchen S, Zimorski V, Gould SB,
Sousa FL. 2016. Energy for two: new archaeal lin-
eages and the origin of mitochondria. Bioessays. 38:
850-856 .



7 Endosimbiosis

Se cree que todos los organismos han evolucionado
a partir de un tipo celular que aparecié hace unos
3500 millones de anos denominado LUCA (en inglés,
Last Universal Common Ancestor). Esta célula debid
ser sencilla, supuestamente semejante a los procar-
iotas actuales. Sin embargo, la complejidad celu-
lar de algunas de estas primeras células aumento,
dando lugar a la aparicién de las células eucario-
tas. Todas las células eucariotas actuales se cree
que proceden de una de estas células iniciales, a la
que se denomina LECA (en inglés, Last Eukaryotic
Common Ancestor). Las células eucariotas actuales
tienen compartimentos membranosos internos como
el nucleo y diversos organulos como reticulo endo-
plasmaético, aparato de Golgi, endosomas, mitocon-
drias, cloroplastos, etcétera, ademas del citoesqueleto.
Los primeros restos fésiles apuntan a que las células
eucariotas estaban ya presentes hace unos 1500 mil-
lones de anos, pero se cree que aparecieron mucho
antes.

1. Definicién

Mereschokovsky (1905, 1910) fue el primero en pro-
poner que los cloroplastos son los descendientes de
una célula procariota incorporada por una eucariota.
A este proceso le llamé simbiogénesis, que derivé en el
término endosimbiosis. Posteriormente se incluyeron
a las mitocondrias también como resultado de un
proceso de simbiogénesis. Asi, tanto mitocondrias
como cloroplastos constituyeron en el pasado formas
libres de células primitivas procariotas. Estas células
fueron incorporadas por otras células, evolucionaron y
cambiaron con el tiempo, llegado hasta nuestros dias
transformadas en organulos celulares. Hoy en dia se
acepta que tanto mitocondrias como cloroplastos se
originaron por endosimbiosis. Algunos autores han
postulado que los peroxisomas, los cilios y los flagelos
también se formaron por procesos de endosimbiosis,
aunque hay poco soporte experimental.

2. Evidencias

La teoria de la endosimbiosis se basa en algunas
semejanzas entre las bacterias actuales con las mi-
tocondrias y los cloroplastos: ambos organulos tienen
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unas dimensiones parecidas a las bacterias, poseen he-
bras circulares de ADN en su interior y sus ribosomas
son 70S, similares a los de las bacterias. Ademas,
son capaces de replicarse de forma independiente en
el interior celular. La doble membrana que presen-
tan ya la tendrian cuando pasaron al interior de otra
célula. En el caso de los cloroplastos se perdié la
cubierta de peptidoglicano, pero las dos membranas
también las poseia el ancestro. Mitocondrias y cloro-
plastos fueron inicialmente bacterias libres que se in-
corporaron o se internaron en otras células mayores
(una arquea y una eucariota, respectivamente) y que
llegaron a tal grado de dependencia que terminaron
por perder su autonomia. Los antepasados de las mi-
tocondrias podrian ser los antepasados de las alfa-
proteobacterias actuales y los de los cloroplastos los
antepasados de las cianobacterias actuales.

Los cloroplastos y las mitocondrias son muy difer-
entes a las cianobacterias y a las bacterias aerobias
actuales. Por ejemplo, las cianobacterias actuales
tienen unos 3000 genes, mientras que los cloroplas-
tos actuales s6lo poseen unos 100 o 200 genes. La
pérdida de genes hace que los que quedan sélo codi-
fican para un 10 % de sus proteinas. Esto es porque
muchos de los genes cloroplastidiales han pasado al
nucleo, el cudl se encarga de sintetizar muchos de los
componentes que el cloroplasto necesita. Esto es un
paso bastante complicado porque tales genes tienen
que expresarse en un ambiente totalmente diferente
y ademads, sus productos, las proteinas, deben via-
jar por el citosol, entrar en el cloroplasto y realizar
su funcién en compartimentos concretos dentro del
cloroplasto. La gran ventaja es que el niicleo celular
coordina el funcionamiento y divisién de los cloroplas-
tos. Un fenémeno similar ha ocurrido con las mito-
condrias.

Se ha sugerido que la adquisicién de la mitocondria
como suministradora de mucha energia permitié au-
mentar la complejidad estructural de la célula eucar-
iota. Algunos autores han propuesto que la principal
propiedad que aportaron inicialmente los ancestros
de las mitocondrias fue calor, lo que permitié a las
células vivir en ambientes mas frios. La produccién
de ATP como principal elemento beneficioso para la
célula llegd mucho mas tarde durante la evolucién.
Las procariotas termofilas, que pueden vivir a tem-
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peraturas por encima de los 80°C, son fundamental-
mente arqueas. Se supone que las arqueas iniciales
habrian vivido en esos ambientes que debieron ser
muy frecuentes en aquellos tiempos en la superficie
de la Tierra; luego podrian haber conquistado zonas
mas frias gracias a la capacidad de los ancestros de
las mitocondrias de convertir el gradiente de protones
generado en su membrana interna en calor, en vez de

en ATP.
3. Proceso

La teorfa de la endosimbiosis postula una primera
fusién de procariotas (Figura 16). Hoy se favorece la
idea de que fue entre una arquea y una bacteria. Esto
se produjo probablemente tras un periodo de colabo-
racion metabdlica entre ambas células, es decir, hubo
una simbiosis (no endosimbiosis todavia) previa a la
incorporacion de la bacteria en la arquea. Posterior-
mente a la incorporacién, la célula desarrollé todo un
sistema de organulos membranosos y un citoesqueleto,
y la bacteria se convirtié en la mitocondria con el
paso del tiempo. Asi, tendriamos una célula similar
a las eucariotas actuales. Posteriormente, hubo una
segunda colonizacién de estas células eucariotas por
parte de procariotas con clorofila, probablemente sim-
ilares a las cianobacteras actuales, que con el tiempo
se transformaron en los cloroplastos, resultando en las
células fotosintéticas como las de los vegetales, que
poseen tanto mitocondrias como cloroplastos. Es de-
cir, se habrian producido dos endosimbiosis en serie,
por lo que algunos autores hablan de la célula eu-
cariota vegetal como una comunidad microbiana bien
organizada.

En la actualidad se conocen ”comunidades celu-
lares” todavia més complejas. Una endosimbiosis
primaria (no confundir con la primera endosimbio-
sis) resulta de la asociaciéon de una célula libre con
otra célula, una de ellas termina dentro de la otra, lo
que a la larga supone una gran alteracion del ADN
de la célula asimilada y del hospedador. Ambas
células se han adaptado y evolucionado para man-
tener la endosimbiosis. Se conocen tres endosimbiosis
primarias. Las mas extendidas y que mas impacto
produjeron son la que dio lugar a las mitocondrias
y la que dio lugar a los cloroplastos. Hay una ter-
cera, que es una alfa cianobacteria geu se incorporé en
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Figura 16: Sucesos que supuestamente llevaron a la
aparicion de las mitocondrias y a los cloroplastos de las
células eucariotas. Ocurri6 mediante dos procesos inde-
pendientes de endosimbiosis. Las células procariotas que
se convirtieron en cloroplastos se cree que fueron similares
a las cianobacterias actuales.

un eucariota unicelular denominado Paulinella chro-
matophora. Los descendientes de las tres endosim-
biosis primarias tienen menos genes que una bacte-
ria comtn y guardan los imprescindibles para su ci-
clo dentro del hospedador. Una endosimbiosis se-
cundaria (no confundir con la segunda endosimbiosis)
ocurrié cuando una célula eucariota con mitocondrias
y cloroplastos se "zampd” a otra célula eucariota que
ya contenia cloroplastos y mitocondrias (Figura 2).
Con el tiempo la célula incorporada pasé a ser en-
dosimbionte. La célula ”ingerida” perdié el nicleo,
o se atrofié, y sus cloroplastos pasaron a trabajar
para la célula hospedadora y a depender de ella. Ac-
tualmente, se conocen tres sucesos independientes de
endosimbiosis secundaria. La endosimbiosis terciaria
ocurrié cuando una célula eucariota incorporé a otra
eucariota que era resultado de una endosimbiosis se-
cundaria. De todos estos casos hay ejemplos en la
naturaleza.

Hoy en dia se conocen muchos ejemplos de bac-
terias, pero ninguno de arqueas, que se localizan en
células eucariotas a modo de simbiontes, incluso de
bacterias dentro de arqueas, aunque no han llegado al
grado de integracién que observamos en mitocondrias
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Endosimbiosis secundaria

Figura 17: Esquema del proceso de formacion de una en-
dosimbiosis primaria y otra secundaria.

y cloroplastos. Son diferentes caminos que se han ex-
plorado durante la evolucién en la cooperacién entre
distintos tipos celulares. Cualquiera que sea el tipo,
los simbiontes son capaces de proveer moléculas que
el hospedador necesita. Por ejemplo, muchos inver-
tebrados tienen bacterias que son intracelulares, las
cuales llevan a cabo su ciclo de vida y pueden pasar
a través de los gametos a su descendencia. Son sim-
biontes obligados que realizan su ciclo en el interior
de las células del hospedador y se transmiten a la de-
scendencia. Se han adaptado de tal manera que son
inocuas para el hospedador, a veces son beneficiosas
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y otras necesarias. En realidad son infecciones que
no producen danos importantes a los hospedadores,
aunque usen la misma maquinaria que las bacte-
rias patégenas para su reproducciéon. También hay
endosimbiontes entre eucariotas. Por ejemplo, el
paramecio Bursaria alberga en su interior una serie de
algas del tipo Chlorella. Este protozoo busca siempre
lugares bien iluminados gracias a su gran movilidad.
El alga aprovecha esta alta intensidad de luz para re-
alizar la fotosintesis y de los productos resultantes se
aprovecha el paramecio. Existen otros muchos ejem-
plos. Algunos simbiontes se denominan secundarios
y no son permanentes, producen invasiones horizon-
tales, es decir saltan entre individuos, su ADN no
es tan grande como el de las bacterias libres, ni tan
pequeno como el de otros simbiontes més integrados.

Bibliografia

Dacks JB, Field MC. 2007.Evolution of the eukary-
otic membrane-trafficking system: origin, tempo and
mode. Journal of cell science. 120:2977-2985.

de Duve C. 1996. El origen de las células eucariotas.
Investigacién y Ciencia. Junio:18-26.

McFadden GI. 2001. Chloroplast origin and inte-
gration. Plant Physiol. 125:50-53.

Poole AM, Penny D. 2006. Evaluating hypotheses
for the origin of eukaryotes. BioEssays. 29:74-84.

Simpson AGB, Roger AJ. 2002. Eucaryotic evolu-
tion. Getting to the root of the problem. Curr Biol.
12:R691-R693.



	Introducción
	Diversidad celular
	Descubrimiento
	Teoría celular 
	Origen de la célula 
	Origen de las células eucariotas 
	Endosimbiosis

