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El origen de
las ceélulas
eucariontes

por Lynn Margulis
y Dorion Sagan

La principal division

en el mundo

vivo no es entre plantas y
animales,

como se ha creido

durante mucho tiempo,

sino que se situa entre

los seres vivos con células
sin nucleo (procariontes)

y los seres vivos con nucleo
(eucariontes).

En el primer

grupo se encuentran las
bacterias

y las cianoficeas;

en el segundo,

los protozoos unicelulares,
las plantas

con flores, los vertebrados, etc.
De hecho las células
eucariontes no difieren
solamente de las
procariontes por el hecho
de poseer nucleo:

también poseen

en el citoplasma

unos corpusculos

como las mitocondrias o los
cloroplastos.

¢Podria ser que las
mitocondrias

y los cloroplastos hubieran
sido originariamente simples
bacterias independientes
que se hubieran

ido a «vivir»

al citoplasma de los
antecesores de los eucariontes?
Lynn Margulis,

que defiende esta teoria
desde hace unos quince anos,
expone en este articulo,
junto con D. Sagan,

los argumentos

en su favor.
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urante mucho tiempo los bio-

logos han supuesto que todos

los seres vivos podian clasifi-
carse bien entre los vegetales bien entre
los animales. Entre ellos se encontraba
una diferencia clara: los primeros son
fijos y obtienen sus alimentos directa-
mente de las sales minerales del suelo
(nitratos, etc.) o de la atmosfera (didxido
de carbono, etc.); los segundos general-
mente son moviles y se alimentan nor-
malmente ingiriendo presas (vegetales 0
animales). De hecho, esta distincién en-
tre reino animal y vegetal solo funciona
relativamente bien con los organismos

multicelulares, visibles a simple Vvista
(plantas con flores, vertebrados, etc.)- Pe-
ro cuando se consideran los organismos
pluricelulares y microscopicos, surgen
dificultades para clasificar un buen nu-
mero de ellos en uno u otro de los dos
reinos. Asi, algunos organismos unicelu-
lares como las euglenas (que miden apro-
ximadamente unas 50 micras) son movi-
les y pueden ser clasificados en el reino
animal debido a ese caracter, pero tam-
bién estan dotadas de organulos caracte-
risticos de los vegetales, como los cloro-
plastos, que aseguran la fotosintesis, es
decir, la elaboracion de los compuestos
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carbonados gracias a la energia lumino-
sa. Por su parte, muchas bacterias (mi-
crobios que miden alrededor de una mi-
cra), si bien no tienen cloroplastos, son
capaces de fotosintetizar y también estan
dotadqs de movilidad. ;En qué reino se
las puede clasificar.

Desde hace unos veinte afos quedo
claro que estas dificultades desaparecian
si se consideraba que la distincion funda-
mental entre los seres vivos se sitia no
entre vegetales y animales, sino entre dos
grupos llamados procariontes y euca-
riontes, caracterizados por la ausencia o
la presencia de un nucleo celular.

Una cuestiéon de nicleo y organulos

Esta distincion fue senalada desde los
afios veinte por el bidlogo francés
Edouard Chatton, quien por otra parte
cred los términos procariota y eucario-
ta.() Pero solamente empez6 a ser acep-
tada a partir de la década de los sesenta,
después de las publicaciones del bacte-
ridlogo canadiense R.Y. Stanier.’”

(Cual es esta diferencia? Los proca-
riontes son seres vivos cuyas células no
poseen nucleo. Muchos son unicelulares
y de pequeiias dimensiones (aproxima-
damente una micra o menos) y estan
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representados por las bacterias. Sin em-
bargo, hay procariontes pluricelulares
como, por ejemplo, las llamadas «algas
azules», hoy llamadas cianoficeas o cia-
nobacterias: son organismos filamento-
sos, a menudo coloreados de azul por
un pigmento, la ficocianina (de aqui su
nombre), muy extendidos en el suelo,
océanos y aguas dulces, y que a veces
son capaces de colonizar habitats extre-
madamente inhospitos (desiertos, aguas
muy calientes, etc.).

Por su parte, los eucariontes son seres
vivos cuyas células estan dotadas de nu-
cleo. Pueden ser unicelulares (euglenas,
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Figura 1. Las mitocondrias podrian ser los
descendientes, muy modificados, de bacterias
que parasitaron a las primeras células euca-
riontes, hace algunos miles de millones de arnios,
y que desde entonces viven en simbiosis con
ellas. Actualmente son orgdnulos caracteristi-
cos de las células eucariontes: en su interior
se llevan a cabo las reacciones bioquimicas de
la respiracion celular. Esta foto al microscopio
electronico muestra numerosas mitocondrias
en el seno de una célula del higado de un
animal: son los corpusculos alargados con es-
trias transversales, seralados aqui con una m.
(Las letras cm indican la membrana celular).
Estas mitocondrias tienen un aspecto muy ca-
racteristico con sus miltiples estructuras lami-
nares. (Foto David Chase, California.)

Figura 2. Los cloroplastos podrian ser también descendientes de procariontes que penetraron
en algunas de las primeras células eucariontes, con las que establecieron una simbiosis. Un
ejemplo clisico de cloroplastos es el representado en este corte al microscopio electronico: el
cloroplasto del alga del tipo Acetabularia es redondeado y ocupa una buena parte de la célula.
Los cloroplastos estdn presentes en las células de las hojas de todas las plantas verdes (musgos,
helechos, plantas con flores...), y en las algas verdes; permiten a estos organismos eucariontes
la realizacion de la fotosintesis (sintesis de azicares a partir del gas carbonico y el agua). Las
plantas verdes serian los descendientes de las primeras células eucariontes parasitadas por los
ancestros de los cloroplastos. (Foto Beverly Green, University of British Columbia, Vancouver,
Canada.)

Figura 3. En el origen de las células eucariontes podria establecerse una simbiosis permanente
entre varios tipos de bacterias (los antepasados de las mitocondrias, de los plastos y los protoeuca-
riontes). Ejemplos actuales muestran que bacterias de especies distintas pueden vivir perfectamen-
te de forma asociada. Esta foto ilustra una simbiosis entre bacterias que viven actualmente en
un lago suizo. Se puede observar en el centro una bacteria grande rodeada de una veintena de
bacterias mds pequeras. El complejo es llamado Pelochromatium roseum. Estas distintas bacte-
rias permanecen agrupadas: las pequeras efectiian la fotosintesis y ceden los metabolitos a la
primera. (Foto Carles Abella, Universitat Autonoma de Barcelona.)
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#ievd 2 cabo el paso entre Jas dos

fundamentales de los seres vivos?

paramecios, amebas, etc.) —de un tama-
fio generalmente mayor que las bacterias
(de 10 a 100 micras o mas)—, o de orga-
nismos pluricelulares (plantas con flores,
musgos, helechos, hongos, vertebrados e
invertebrados).

Las diferencias entre procariontes y
eucariontes son numerosos (véase el en-
cuadre 1). Ademas de la presencia de un
nicleo delimitado por la membrana, las
células eucariontes poseen en su citoplas-
ma organulos como las mitocondrias
(fig. 1). Se trata de pequenos corpusculos
donde se efectian las reacciones bioqui-
micas de la respiracion celular. es decir.
las reacciones bioquimicas de la respira-
cion celular, es decir, las reacciones de
oxidacion de los azucares v otros sustra-
tos que conducen a la produccién de
energia quimica necesaria para la vida
de la célula. En un lenguaje gréfico, las
mitocondrias a menudo son denomina-
das «centrales energéticas» de la célula.
Por el contrario, nunca hay mitocondrias
en los procariontes. En las bacterias aero-
bias, es decir, las que utilizan oxigeno
del aire para su respiracion celular, los
enzimas destinados a este proceso for-
man parte de la membrana citoplasmati-
ca o se encuentran dispersos por el cito-
plasma.

Ademas. los eucariontes capaces de
llevar a cabo la fotosintesis. como las
plantas verdes (musgos, helechos, plantas
con flores...) o las algas verdes. rojas o
marrones. lienen células que contienen
una variedad mas de organuios intrace-
lulares: los plastos (fig. 2). Es en estos
organulos donde se encuentra la clorofila
y donde se lievan a cabo las reacciones
bioguimicas de la fotosintesis. Por el
contrario, los procariontes capaces de
realizarla —cianoficeas y numerosas varie-
dades de bacterias— nunca tienen plastos
en sus células. En éstas, los enzimas de
la fotosintesis y pigmentos analogos a la
clorofila forman parte de la membrana
citoplasmica o estan dispersos en €l cito-
plasma.

Aun hay otras diferencias. Por ejem-
plo, el material genético de los eucarion-
tes se presenta en forma de cromatina,
es decir, de una asociacion compleja y
precisa entre los largos filamentos de
ADN (la sustancia quimica de la heren-
cia) y un grupo especial de proteinas, las
histonas. Estas ultimas tienen como mi-
sion contribuir al empaquetamiento del
ADN, va que éste consiste en filamentos
muy largos que pueden alcanzar, de pun-
ta a punta, cerca de 2 metros, en las
células humanas, vy que deben quedar
alojados dentro de un nucleo de 10 mi-
cras, aproximadamente. En algin mo-
mento de la «vida» de una célula euca-
rionte, la cromatina, es decir, el material
genético, en lugar de aparecer al micros-
copio de forma difusa en el nucleo, ad-
quiere la apariencia de corpusculos, nor-
malmente en forma de bastoncillos: los
cromosomas. Las células eucariontes tie-
nen al menos dos cromosomas en sus
nucleos celulares, y a veces muchos mas
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€ DIFERENCIAS MAS IMPORTANTES
ENTRE PROCARIONTES Y EUCARIONTES

pared

membrana

flagelo

centriolo (centro microtubulos w

de organizacién de
los microtubulos

mitocondria

ribosomas

nucleo

membrana

cloroplasto
(facultativo)

cromosomas

reticulo
endoplasmatico
(membranas internas)

microtubulos
undulipodi

1

PROCARIONTES

Células generalmente pequenas (1-10 p); to-
das son microbios: las mas complejas desde
el punto de vista morfologico forman filamen-
tos (cianobacterias) o micelios.

Patrimonio genético no rodeado por una mem-
brana.

Division celular directa, normalmente por «fi-
sion binaria»; el patrimonio genético no se
tife mediante la técnica de Feulgen. No hay
centriolo o haz mitético.

Sexualidad ausente en la mayoria de las for-
mas; cuando la hay consiste en una transferen-
cia unidireccional de un donante a un recep-
tor.

No hay movilidad intracelular.

Los organismos multicelulares nunca se desa-
rrollan a partir de un cigoto diploide y no
presentan diferenciacion tisular.

Comprende formas anaerobias estrictas (el
oxigeno las mata), anaerobias facultativas, mi-
croaerofilicas y aerobias.

Enormes diferencias en los esquemas metab6-
licos en el conjunto del grupo; mitocondrias
ausentes; enzimas para la oxidacion de las
moléculas organicas ligadas a la membrana
celular, es decir no «empaquetadas».

Flagelo bacteriano simple, cuando existe (pro-
teina: flagelina).

Cuando hay fotosintesis, los enzimas de la
fotosintesis no estin «empaquetados» en plas-
tos; la fotosintesis puede ser anaerdbica y ae-
robica —deposito de azufre y liberacién de oxi-
geno-.

Ribosomas 70S.

Esteroides ausentes o en cantidad limitada.

o/
EUCARIONTES

\

Células generalmente grandes (10-100 p); al-
gunos son microbios, pero la mayoria son or-
ganismos de tamafo grande; los mas comple-
jos desde el punto de vista morfologico son
los vertebrados y las plantas con flores.

Nicleo rodeado de membrana.

Division celular por mitosis clasica; muchos
cromosomas que contienen ADN, ARN y pro-
teinas; el nicleo se tifie en rojo intenso me-
diante la técnica de Feulgen; centriolo, presen-
cia de haces mitoticos.

Sexualidad presente en la mayoria de las for-
mas; participacion de dos individuos (macho
y hembra) en la produccién de gametos.

Importante movilidad intracelular.

Los organismos multicelulares se desarrollan
a partir de un cigoto diploide; presentan una
diferenciacion celular importante.

Todas las formas son aero_bias (necesitan oxi-
geno para vivir: las excepciones son claramen-
te adaptaciones secundarias).

Dentro del grupo existe el mismo metabolismo
de oxidacion (es decir, el metabolismo de la
glucosa a través del ciclo de Krebs, etc.); los
enzimas de oxidacion de las [noléculas organi-
cas estan alojados en las mitocondrias.

Undulipoides (cilios y flagelos) que contienen
9 + 1 pares de microtibulos (proteinag: tubuli-
na, dineina, nexina, etc.).

Cuando hay fotosintesis, 1os enzimas estin
«empaquetados» en clo_r_oplastos rodeados de
una membrana; liberacion de oxigeno proce-
dente de la fotosintesis.

Ribosomas de 80s.

Importante cantidad de esteroides.

MUNDO CIENTIFICO N.O 46

MUN




oulos

W) al-
son or-
omple-
co son
'S,

nuchos
|y pro-
SO me-
yresen-

as for-
macho
S.

rrollan
an una

N OXi-
amen-

olismo
 de la
.); los
rgani-

tienen
ubuli-

estan
los de
proce-

(algunos hasta centenares). En los proca-
riontes solamente hay un cromosoma y
nunca hay cromatina, si bien a veces se
encuentran proteinas de tipo histona
asociadas a su ADN.

Una diferencia clara entre las células
eucariontes y las procariontes es que las
primenras experimentan movimientos in-
ternos: movimientos de los cromosomas
en el momento de la division celular,
movimientos ligados a la fagocitosis (in-
gestion de sustancias: hormonas, coleste-
rol, etc., mediante invaginaciéon de la
membrana citoplasmatica y formacion
de vesiculas intracelulares). Finalmente,
una importante diferencia entre las célu-
las eucariontes y las procariontes es la
presencia en gran numero de sistemas
de membranas internas (como las que
forman la red membranosa llamada re-
ticulo endoplasmatico, sobre el que ope-
ran numerosos procesos de sintesis) en
las eucariontes. Este tipo de membranas
internas esta totalmente ausente en las
células procariontes.

La compleja organizacion de las célu-
las eucariontes sugiere, evidentemente,
que aparecieron posteriormente a las
procariontes. ;Pero como se realizo el
paso entre las dos categorias fundamen-
tales de los seres vivos? Hay dos teorias.
Una es la llamada «autégena»®® Esta sos-
tenida especialmente por investigadores
canadienses, como F.J.A. Taylor o E.D.
Dodson, y estipula que la célula euca-
rionte apareci6 por la formacion progre-
siva en el seno del citoplasma de com-
partimentos especializados —el nucleo
que contiene el material genético; las mi-
tocondrias que contienen los enzimas
necesarios para la respiracion; los plastos
que contienen los enzimas y los pigmen-
tos necesarios para la fotosintesis— y por
incremento progresivo del tamaro de las
células. Hasta el presente no se ha de-
mostrado que esta teoria sea falsa y quiza
nunca podra ser refutada totalmente. Sin
embargo, si los organulos de las células
eucariontes aparecieron realmente de es-
ta manera en el curso de una evolucion
que duré millones de anos jpor qué no
se encuentra ninguna forma intermedia?
Por esta razon, la otra teoria, la de las
comunidades microbianas coevolucio-
nadas, nos parece mas aceptable y es la
que ahora desarrollaremos.

Microbios vivos en
el interior de las células

Esta teoria, también llamada de la en-
dosimbiosis en serie, se basa en las obser-
vaciones siguientes. La mitocondrias y
los plastos tienen grosso modo unas di-
mensiones parecidas a las de las bacte-
rias. Ademas, estos organulos contienen
ADN, ARN mensajero, ribosomas y
ARN de transferencia: pueden multipli-
carse independientemente del nucleo ce-
lular mediante la replicacion de su ADN
y sintetizar al menos algunas de sus pro-
teinas bajo el control de sus propios ge-
nes. Ello sugiere que estos organulos fue-
ron antiguamente organismos unicelula-
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res capaces de autorreproducirse y de
sintetizar la totalidad de sus proteinas.
Aunque contienen mucho menos ADN
que las bacterias actuales. da la impre-
sion que estos organulos pudieron tener
como antecesores a bacterias que vivian
independientemente. Seguidamente pa-
saron a ser huéspedes permanentes de
bacterias mas grandes y se establecié una

-simbiosis entre los distintos organismos,

lo que acabaria dando los primeros seres
unicelulares eucariontes.

(Qué es una simbiosis? En el caso ge-
neral se trata de una asociacion prolon-
gada de dos clases de seres vivos, en que
cada uno de los organismos participantes
encuentra ventajas. Un caso muy cono-
cido entre los animales es el del cangrejo
ermitafio, un crusticeo que se aloja en
el interior de una caracola abandonada
y una especie de anémona de mar que
se fija en el exterior de la concha. La
anémona protege al cangrejo ermitafo
gracias a sus tentdculos urticantes y a
cambio se aprovecha de los restos ali-
mentarios del crusticeo. Sin embargo, la
simbiosis que se postula como origen
de las células eucariontes tienen algunos
caracteres especiales: implican a bacte-
rias; se trata de simbiosis intracelulares;
los organismos en simbiosis han adquiri-
do particularidades metabolicas que no
poseian separadamente; la asociacion se
transmite de generacion en generacion.

(Se puede encontrar ejemplos de sim-
biosis entre organismos vivos actuales
en los que aparezcan unos u otros de
estos caracteres? Si éste fuera el caso, la
teoria de la endosimbiosis en serie que-
daria reforzada. De hecho, se trata de
este caso.

Primeramente se conocen simbiosis
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entre bacterias. Por ejemplo, en los lagos
suizos vive una «bacteria consorcio» lla-
mada Pelochromatium roseum (fig. 3).
Se trata de una bacteria grande heterotro-
fa (es decir, que no puede sintetizar por
si misma sus metabolitos, al contrario
que las bacterias fotosintéticas, por ejem-
plo) sobre la cual se encuentran fijados

decenas de bacterias fotosintéticas (ellas

son las que proporcionan los metabolitos
a la primera). Otros casos de simbiosis
intracelulares son mas conocidos. Por
ejemplo, la del paramecio Paramecium
bursaria® que alberga algas verdes uni-
celulares del género Chlorella. Este orga-
nismo ciliado muy mévil habita en la
superficie de las aguas dulces y busca
habitats bien iluminados por el sol: las
algas aprovechan esta exposiciéon y pro-
ducen, a través de la fotosintesis, un ma-
ximo de sustancias de las que el parame-
cio también se aprovecha.

Se conocen ejemplos de simbiosis en
el que los participantes manifiestan un
metabolismo distinto desde el momento
en que estan asociados. El caso mas co-
nocido es el de la asociacién simbidntica
entre las bacterias del género Rhizobium
y las leguminosas (guisantes, judia, soja,
trébol, etc.) o los arboles de pequerio
porte del género Psychotria de América
del Sur (este género pertenece a la misma
familia que el cafeto y da origen a la
ipeca, una sustancia empleada en farma-
cologia como vomitivo). Las bacterias
del género Rhizobium son capaces de
establecerse en el seno de las hojas de
Psychotria o en las raices de las legumi-
nosas (en este caso las células infectadas
forman engrosamientos o «nédulos» so-
bre las raices). Ni las bacterias, ni las
plantas con las que se asocian, indepen-

Figura 4. ;Como penetraron las bacterias antepasadas de las mitocondrias en las células protoeu-
cariontes? Hoy se conocen bacterias que parasitan a bacterias mayores que ellas. Este esquema
ilustra el ciclo vital de una bacteria pardsita del género Bdellovibrio. Este tipo de bacteria
dotada de un flagelo se fija en la pared externa de una bacteria-huésped (a); penetra en el
interior de ésta y se alimenta de su citoplasma (b, c); después se multiplica en gran niimero
(d). La bacteria-huésped acaba por estallar (e), liberando nuevas bacterias pardsitas que irdn
a empezar de nuevo el ciclo atacando otra bacteria-huésped (f). Quizd fueron bacterias del tipo
de Bdellovibrio que, en lugar de destruir a su huésped, se implantaron y vivieron en simbiosis
dando lugar a los antepasados de las mitocondrias.
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r2in0 vivo hay numerosos cascs
osis que implican a las bacterias.
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dientemente son capaces de convertir el
nitrégeno de la atmésfera en nitrogeno
asimilable. Pero después de su asocia-
cion pueden hacerlo, lo que supone una
gran ventaja para ambos, ya que enton-
ces son capaces de sobrevivir en suelos
totalmente desprovistos de sales de amo-
niaco o nitrato. Esta capacidad de fija-
cion del nitrégeno atmosférico por los
tejidos vegetales infectados por Rhizo-
bium se debe a la aparicion de estos eji-
dos de dos tipos de proteinas, que COMo
han afirmado recientemente D.P.S. Ver-
ma, de la universidad de McGill de
Montreal y S. Long de la universidad
Stanford, de Estados Unidos, son: las
nitrogenasas, que catalizan la transfor-
macion del nitrégeno libre en amoniaco,
v las leghemoglobinas, que son molécu-
ias que captan el oxigeno, analogas a la
hemoglobina de los vertebrados, y que
permiten a la nitrogenasa trabajar al
abrigo del oxigeno.®) Las nitrogenasas
son sintetizadas por las bacterias y las
leghemoglobinas tienen un origen mixto:
su porcion proteica procede de la planta,
mientras que la no proteica (= el hemo)
lo es de la bacteria.

. Asociaciones hereditarias

Un buen numero de simbiosis se
transmiten hereditariamente, es decir,
que ambos integrantes de la relacion
simbiontica permanecen asociados du-
rante la reproduccion. Este es el caso del
paramecio, que ya hemos citado, Para-
mecium bursaria 'y sus Chlorella intrace-
lulares. Estos paramecios pueden repro-
ducirse por via asexual o por conjuga-
cion. En el primer caso se trata simple-
mente de una division celular: en Para-
mecium bursaria las algas se distribuyen
simplemente entre las dos células hijas.

Figura 5. Si se admite que los antepasados de
las mitocondrias fueron bacterias pardsitas,
hay que suponer que pudieron evolucionar de
un modo de vida pardsita a otro de vida simbio-
tica. En todo caso, actualmente se conocen
ejemplos de bacterias que se integran a una
vida de simbiosis con una célula huésped. En
esta fotografia tomada con microscopio elec-
trénico se observan bacterias (de forma redon-
deada) que viven simbionticamente en el inte-
rior de vacuolas, dentro del citoplasma de un
microbio mayor (algunas de estas bacterias
también son visibles en el exterior del micro-
bio). El organismo_en cuestion pertenece al
reino de los protoctistas (encuadre 2): se trata
del género Barbulanympha que vive en el intes-
tino de la cucaracha Cryptocercus.

Figura 6. Los antepasados de los cloroplastos
pudieron ser procariontes, bacterias como las
cianobacterias unicelulares, ya queséstas son
capaces de realizar la fotosintesis. Actualmente
se supone que estos antcpasados debian ser pro-
ximos de un género especial de cianobacteria
llamado Prochloron. Esta célula procarionte
es redondeada y posee una estructura andloga
a la de los cloroplastos (lamelas apiladas en
su contorno). Ademds, sus pigmentos clorofili-
cos y sus enzimas necesarios para la fotosinte-
sis son casi idénticos a los que existen en los

clorplastos de las células eucariontes. (Foto Be-
verly Green.)
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En el segundo caso, dos paramecios se
acoplan e intercambian su material gené-
tico. Los paramecios de la especie Para-
mecium bursaria no se acoplan nunca si
a ambos se les han sido retiradas experi-
mentajmente sus algas simbionticas; pe-
ro reanudaran su vida sexual en cuanto
adquieran de nuevo su dotacion de algas.
Un caso espectacular de simbiosis trans-
mitida hereditariamente es el de la ciga-
rra Eucelis incisus y sus bacterias intrace-
lulares. Este caso ha sido bien estudiado,
especialmente por W. Schwemmler, de
la universidad libre de Berlin.® Esta ci-
garra, extendida por todo el mundo, po-
see siempre en algunas de sus células
dos tipos de bacterias; uno obligatorio
llamado tipo a; otro auxiliar, llamado
tipo ¢ Las células donde proliferan las
bacterias en el insecto adulto forman dos
masas (o bacteriomas), uno a cada lado
del abdomen. En un momento determi-
nado de su vida, las bacterias de ambos
tipos se introducen en la hemolinfa (el
equivalente de la sangre en los insectos)
y emigran hacia los ovarios. Alli las bac-
terias del tipe a y ¢ se reagrupan en nu-
mero de unas 200 en forma de una bola
que se aloja entre la célula-huevo y la
membrana protectora del huevo. Por
tanto, son puestas junto con el huevo y
durante el proceso embrionario penetran
en un tipo determinado de células que
acaban dando los dos bacteriomas abdo-
minales. De esta manera, las bacterias
se transmiten de una generacion de ciga-
rras a la siguiente. Estas bacterias pro-
porcionan a su huésped sustancias como
el colesterol y algunos aminoacidos espe-
ciales (que la cigarra no puede sintetizar).
Por su parte, las bacterias no parece que
puedan ser capaces de reproducirse fuera
de las células de la cigarra: aisladas, en
cultivo, no se multiplican.

Figura 7. Las células eucariontes estdn caracte-
rizadas, ademads, por la presencia de mitocon-
drias y plastos, por la frecuente presencia de
flagelos o cilios, bautizados actualmente como
undulipodia. ;Serian éstos también descen-
dientes, muy modificados, de bacterias que es-
tablecieron una simbiosis con las primeras cé-
lulas eucariontes? En cualquier caso, es de se-
ralar que los undulipodia, tienen siempre la
misma estructura en todas las células euca-
riontes. Esta foto muestra un apirnamiento de
espermatozoides de quetognatos (animales que
forman parte del plancton). Se observan, con
este corte transversal de los undulipodia, pares
de microtiibulos (también en corte transversal):
9 en la periferia y 1 en el centro. Esta constan-
cia en la organizacion permite suponer un ori-
gen comiin para todos los undulipodia de las
células eucariontes. (Foto R. Bargallé, Univer-
sitat de Barcelona.)

Figura 8. Las bacterias espiroquetas (de aspec-
to filiforme) podrian ser el origen de los unduli-
podia de las células eucariontes, desde el mo-
mento en que habrian entrado en una asocia-
cion simbiontica. Estas asociaciones ain hoy
existen. Este protoctista del género Tri-
chonympha habita en el intestino de las termi-
tas. Sobre su membrana externa figuran no
solamente la corona de undulipodia (u), sino
también bacterias espiroquetas (s), muy alar-
gadas, de forma helicoidal. (Foto David Chase,
California.)
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eras ceélulas con nlcleo
cieron hace mil millones de anos.

= —
€© COMPARACION DE LOS CINCO REINOS |
MONERAS PROTOCTISTAS !
J—
TIPO CELULAR Procariontes Eucariontes s
PR
NLUTRICION Variada: absorcion, fotosintesis, quimiosinte- Absorcién, ingestion o fotosintesis Abs¢
SIS pero no ingestion
[
METABOLISMO DEL OXIGENO Oxigeno toxico, tolerado o necesario. Oxigeno necesario. O
e
REPRODUCCION Y DESARROLLO Todos pueden reproducirse de forma asexual. Todas las formas pueden reproducirse ase- Cel;
A veces se dan recombinaciones genéticas. No  xualmente. Ademas, en algunos casos se da med
hay meiosis ni mitosis. la meiosis y la fecundacion. con)
L
TIPO DE VIDA Unicelular aisladas, filamentosas, coloniales Muchas son formas unicelulares acuaticas. " Los
o miceliales. Méviles o inmoviles por desliza-  Algunas son formas coloniales multicelulares |~ TMICE
miento o por flagelo. y miceliales. |
] Ma——
ESTRUCTURAS Y FUNCIONES Flagelos compuestos de flagelina. Algunos No hay embriones ni conexiones intercelulares Tod
CARACTERISTICAS producen endosporas o estructuras de fructifi- complejas (por ejemplo desmodesmos). Varias lipo
cacion. paredes celulares y peliculas proteicas. Algu- dal
A veces contienen mucopéptidos. No se dan nos no poseen paredes. Fagocitosis. La mayo- en s
movimientos intracelulares. ria poseen undulipodios que contienen micro- das.
tubulos organizados segiin un esquema 9 + 1 tes.
y compuestos de tubulina. Movimientos intra-
celulares.
EJEMPLOS Bacterias, cianoficeas (algas azules), actino- Amebas, ciliados, radiolarios, diatomeas, mi- Lev
bacterias (actinomicetos). xomicetos, algas unicelulares o pluricelulares
(verdes, marrones o rojas). i
P s
De hecho. la simbiosis entre la cigarra cariontes fue aportado en 1972 por el idea de que las primeras células euca- que
Eucelis incisus y las bacterias de 1ipo @  bidlogo norteamericano Kwang W. Jeon, riontes nacieron de una unién simbionti- | Po¢
v 1 es 1an profunda que el desarrollo de la universidad de Tennessee.” Este ca rapida entre bacterias, ello explicaria | los
normal del embrion depende incluso de investigador observo amebas (de la espe- por qué no se encuentran formas inter- ' Sus
la presencia de bacterias. En los experi- cie .4moeba proieus) infectadas esponta- mediarias entre células procariontes y tral
mentos llevados a cabo durante estos ul- neamente por una variedad de bacterias: eucariontes. cor
timos anos, el bidlogo aleman W. un buen numero de las células que alber- Nos queda por ver ahora de qué mane- que
Schwemmler elimind las bacterias del gaban estos procariontes morian y los ras las bacterias han podido llegar a pro- chc
huevo de la cigarra (mediante el trata- que sobrevivian eran mas fragiles y se ducir los organulos de las células euca- | v I
miento de la hembra con antibioticos, reproducian peor que las células norma- riontes. ;(Es posible encontrar actual- |  Pr¢
por ejemplo): el huevo producido da lu- les. Pero después de cinco afios de culti- mente bacterias cuyas caracteristicas del
gar a un embrién cuyo abdomen no se vo en el laboratorio. una cepa de ameba sean bastante proximas a las de los orgé- en
llega a desarrollar. Estos embriones for- que albergaba estas bacterias recuperé nulos de las células eucariontes? | TTa
mados unicamente por el cefalotérax no su viabilidad normal. Kwang W. Jeon | a
son viables. El conjunto de estos datos ,demostrd que estas bacterias pasaron de Vel
sugiere que la simbiosis entre el huésped tener un papel parasitario a otro sim- Los antepasados de las R
v las bacterias implica un cierto grado biontico, util para la ameba. Sin ser el mitocondrias y los plastos ria
de integracion de sus sistemas genéticos. resultado de elegantes experimentos. ] I
La cantidad de ADN que poseen estas aport6 la prueba de que las bacterias ha- Las mitocondrias podrian haber deri- tle;
bacterias es mucho mas pequena que la  bian pasado a ser indispensables incluso vado de bacterias analogas a las conoci- Pa
que se encuentra por 1érmino medio en para la misma supervivencia de su hués- das actualmente con el nombre de Bde- |  ael
las bacterias libres. Desde que las bacte- ped «infectado». Asi. transplanto nu- [lovibrio. Se trata de un tipo de bacterias Tes
rias de 1ipo @ y 7 viven en simbiosis con  cleos de amebas que albergaban bacterias que no fue descubierto hasta 1962, que na
esta especie de cigarra (es decir. desde simbionticamente a amebas normales a tiene la particularidad de invadir activa- llo
hace al menos 200 millones de anos). las que se habia extraido el nicleo: las mente y parasitar bacterias-huésped. la
han perdido un cierto niamero de sus amebas «construidas» artificialmente se Una vez en su interior, Bdellovibrio se ca:
genes. y especialmente los que les permi-  revelaron poco viables, Ello probaba que alimenta a su costa y se multiplica: final- me
tirian multiplicarse normalmente en cul- el patrimonio genético de las amebas mente, la bacteria-huésped estalla y libe- m:
tivos. W. Schwemmler cree que estos ge-  simbionticas habia perdido un cierto ni- ra numerosas bacterias-parasitas que 10
nes han sido transferidos al patrimonio mero de capacidades genéticas: éstas sin  iran a reanudar el mismo ciclo en otros ne
genético de las células del huésped. ya duda determinaban funciones bioquimi- huéspedes (fig. 4). La forma de pentra- los
que las bacterias pueden multiplicarse cas, que a partir de aquel momento eran  C10N de los Bdellovibrio en su huésped dr
en el seno de estas células. Este bidlogo asumidas por las bacterias simbionticas. SUBIETE€ QUE NO €s necesario imaginar una la
estima. ademas. que algunos genes de la  Efectivamente, en cuanto Jean afadi6 bacteria ancestral capaz de fagocitosis ga
cigarra han sido transferidos también en las bacterias extraidas de las amebas sim-  para explicar la presencia de pequenas €n
sentido inverso. es decir. al patrimonio biénticas. las amebas «construidas» de bacterias en el interior de una mayor. R
genético de las bacterias (cstos genes se-  aquella manera adquirieron de nuevoto-  Si se admite que bacterias analogas 2 )
rian los responsables de la produccion da su vitalidad. - Bdellovibrio han sido las antecesoras de ek
del colesterol, los aminoacidos sulfura- Este ejemplo demuestra que la simbio- las mitocondrias, hace falta imaginar que s
dos y la regulacion del desarrollo del ab- sis entre microbios no es una mera supo- éstas han podido evolucionar de su esta- dr
domen del embrion). sicion. sino que puede establecerse con do 5:1_6 parasito al de simbionte: esta evo- re
Un importante argumento en favor cierta rapidez. ) lucién es perfectamente verosimil, como ac
del origen simbiontico de las células eu- En estas condiciones. si aceptamos la indican los experimentos de K.W. Jeon la
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HONGOS PLANTAS ANIMALES
Eucariontes Eucariontes Eucariontes
Absorc.ién. Fotosintesis Ingestion

Oxigeno necesario.

Oxigeno necesario.

Oxigeno necesario.

Células haploides o dicariontes. Reproduccion
mediante esporas haploides. Fecundacion por
conjugacion, meiosis.

Fecundacion de la hembra por un gameto ma-
cha.-Fase diploide que se desarrolla a partir
de un embrién.

Los espermatozoides y el évulo forman un ci-
goto que lleva a una blastula y después, gene-
ralmente, a una gastrula.

Los organismos normalmente tienen forma
micellar, accesoriamente unicelulares.

Multicelulares, sedentarios, normalmente vi-
ven sobre el suelo.

Multicelulares, normalmente moviles gracias
a sus musculos.

Todas las células estin desprovistas de undu-
lipodios. Paredes celulares continuas. No se
da la fagocitosis. Filamentos (hifas) divididas
en segmentos por paredes celulares perfora-
das. Movimientos intercelulares importan-
tes.

Notable diferenciacién tisular. Pared celular
celuldsica. Producen compuestos complejos
secundarios (por ejemplo terpenos y antociani-
g?s). Los espermatozoides poseen undulipo-
ios.

Diferenciacién celular y tisular muy importan-
te. No hay pared celular. Fagocitosis. Cone-
xiones complejas entre las células (por ejem-
plo: desmodesmos). Los espermatozoides y al-
gunas células somaticas poseen ciclios o undu-
lipodios.

as, mi- |
elulares

Levaduras, mohos, hongos.

Musgos, hepaticas, plantas con flores, conife-
ras.

Esponjas, corales, gusanos, moluscos, insec-
tos, vertebrados.

; euca-
bionti-
licaria
s inter-
ntes y

mane-
-a pro-

s euca- f
actual- |
risticas (
s orga- |

r deri-
*0noci-
le Bde-
cterias
2, que
activa-
ésped.
hrio se
: final-
y libe-
s que
1 Otros
yentra-
nésped
ar una
Citosis
juenas
ayor.

ogas a
ras de
ar que
u esta-
la evo-
 como
. Jeon

8

que acabamos de ver (fig. 5). También
podemos imaginar que la simbiosis entre
los antepasados de las mitocondrias y
sus células huésped implicaron una
transferencia de genes del ADN mito-
condrial al ADN del nucleo celular, ya
que las mitocondrias actuales tienen mu-
cho menos ADN que las bacterias libre,
y la mayoria de sus procesos de sintesis
proteica estan asegurados por los genes
del ADN del nucleo celular. También
en este caso, ejemplos como el de la ciga-
rra Eucilis incisus demuestran que estas
transferencias de genes son totalmente
verosimiles.

Hay otros posibles antepasados bacte-
rianos para las mitocondrias. Como de-
mostraron en 1975 P. John y F.R. Wha-
tlev en Oxford, bacterias actuales, como
Paracoccus denitrificans,® una bacteria
aerobia (que emplea el oxigeno para la
respiracion celular) o Rhodopseudomo-
nas. una bacteria en forma de bastonci-
llo, capaz de fotosintetizar y de realizar
la respiracion celular, tienen caracteristi-
cas metabolicas especiales. Contraria-
mente a las de otras bacterias, sus enzi-
mas implicados en los procesos respira-
torios (citocromos ¢, quinonas, etc.) tie-
nen propiedades muy parecidas a ias de
los enzimas presentes en las mitocon-
drias. Por tanto, podria ser posible que
las bacterias simbidnticas que dieron lu-
gar a las mitocondrias hubieran estado
emparentadas ya con Paracoccus ya con
Rhodopseudomonas.

En lo que se refiere al huésped bacte-
riano que habria albergado a las bacterias
simbidnticas antecesoras de las mitocon-
drias, podria ser que estuvieran empa-
rentadas con el género Thermoplasma
actual, como ha sugerido D. Searcy de
la universidad de Massachusetts en Am-
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herst. Esta bacteria forma parte de las
arqueobacterias, un grupo identificado
hace pocos afios y que esta caracterizado
por la presencia de rasgos proximos tan-
to de los eucariontes. como a los proca-
riontes. En especial lo que acerca las ar-
queobacterias a los eucariontes es la au-
sencia en ellas de paredes rigidas. la pre-
sencia de proteinas parecidas a las histo-
nas. la existencia de «genes en
fragmentos», una composicion especial
de su membrana v, finalmente, la organi-
zacion de los ribosomas, estas pequenas
fabricas de produccion de proteinas.
(Cual es, por su parte, el antecesor
bacteriano de los cloroplastos? La foto-
sintesis existe en los procariontes, ya sea
en las bacterias o en las cianoficeas o
cianobacterias. En las capas geologicas
de -3 mil millones de afos a —mil millo-
nes de afos, solo se encuentran cianofi-
ceas. Después, hacia mil millones de
afios aparecen las primeras células euca-
riontes. Por tanto. las procariontes foto-
sintéticas precedieron en la historia de
la evolucion a los eucariontes. La gran
mavoria de las cianoficeas estan dotadas
de un aparato fotosintetizador relativa-
mente distinto de los cloroplastos.
Pero en 1973 se descubrid un género de
cianoficeas unicelulares, llamadas Proch-
loron (fig. 6), que poseen exactamente
los mismos pigmentos clorofilicos (clo-
rofila a y b) que los cloroplastos de los
eucariontes.®®) Esta cianobacteria realiza
una fotosintesis rompiendo la molécula
del agua y liberando oxigeno, exacta-
mente como hacen los cloroplastos. Muy
probablemente éstos derivan de ciano-
bacterias ancestrales proximas de las
Prochloron, actuales. Estas bacterias an-
cestrales debieron establecerse simbion-
ticamente en el seno de células huésped

que eran simbiénticas con las bacterias
antecesoras de las mitocondrias: de aqui
el nombre de «endosimbiosis en serie»
dado a esta teoria del origen de las célu-
las eucariontes.

¢Una tercera categoria de simbiosis?

También hemos dado a conocer la
idea de que debié de haber un tercer
tipo de bacterias participantes en la «en-
dosimbiosis en serie» y que explicaria la
frecuente presencia en las células euca-
riontes de cilios y flagelos de una estruc-
tura muy especial y muy distinta de la
de los flagelos bacterianos.'” En los eu-
cariontes pluricelulares, algunos tipos de
células poseen cilios como, por ejemplo,
las células epiteliales de las trompas de
Falopio en los mamiferos. Las trompas
de Falopio son «conductos» que enlazan
los ovarios con el utero, y los cilios de
las células epiteliales ayudan a los esper-
matozoides a moverse en estas trompas
hasta encontrarse, quizas, con el 6vulo.
En casi todos los eucariontes los esper-
matozoides por si mismos son células
capaces de desplazarse con la ayuda de
un flagelo. Por otra parte, muchas espe-
cies eucariontes unicelulares estan pro-
vistas de una cobertura de cilios (como
los paramecios) o de «flagelos» (como el
tripanosoma, el causante de la enferme-
dad del sueno).

Bajo examen microscopicos los cilios
y los flagelos de los eucariontes muestran
siempre la misma estructura: contienen
diez pares de microtubulos, uno de ellos
figura en el centro y nueve estn situados
en circulo en la periferia. Esta estructura
es caracteristica de los «cilios» y «flage-
los» de eucariontes, y por ello son deno-
minados con el término comun de undu-
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las con nicleo probablemente son
nidades microbianas bien integradas.

lipodia. Hay que senalar también que
cada undulipodium estd compuesto por
mas de 100 proteinas distintas'(fig. 7);
Por el contrario, los flagelos de las bacte-
rias no poseen de ningin modo una es-
tructura tan compleja. Por otra parte, un
flagelo de bacteria sélo contiene una va-
riedad de proteina, la flagelina. Por esto
hemos formulado la hipdtesis suplemen-
taria de que los undulipodia de los euca-
riontes podrian haberse originado de una
simbiosis entre bacterias moviles con las
células protoeucariontes, es decir, las que
ya habian incorporado los antecesores
de las mitocondrias. También propusi-
mos la hipotesis de que estas bacterias
moviles pertenecian a la clase de las espi-
roquetas, minusculas bacterias de forma
helicoidal (a titulo de ejemplo recorde-
mos que el agente de la sifilis, Trepone-
ma pallidum es una espiroqueta).

(Por qué hemos formulado esta hipo-
tesis? Es conocido que las espiroquetas
actuales forman parte frecuentemente de
comunidades microbianas, en el suelo,
por ejemplo, y mantienen de esta mane-
ra relaciones simbidnticas de diverso ti-
po. En el intestino de los insectos se las
puede encontrar asociadas a protistas
mucho mayores que ellas (fig. 8). En al-
gunos casos, rodean en gran numero a
un protista y sus movimientos ondulan-
tes permiten moverse «involuntariamen-
te» a su huésped. Esta observacion nos
ha llevado a sugerir que la extrema varie-
dad de las formas en los protistas llama-
dos ciliados (paramecios, etc.), es quizas
el resultado de asociaciones simbioticas
variadas entre las células huésped y las
poblaciones de espiroquetas que habitan
su superficie.

Si las espiroquetas han originado los
undulipodia, estos organismos han cam-
biado enormemente. En especial, no pa-
rece que posean sistema genético propio,
al contrario que las mitocondrias y los
cloroplastos. Se encuentra bastante ARN
en los corpusculos llamados «cinetoso-
mas» que estidn situados en la base de
los undulipodia de los eucariontes, pero
no poseen ADN, ni ribosoma, etc. Una
solucion a este enigma es que, sin duda,
el patrimonio genético de las espiroque-
tas ancestrales pudo ser transferido al
seno del nucleo celular, de la misma ma-
nera que algunos fragmentos del patri-
monio-genético de los antecesores de las
mitocondrias y los cloroplastos.”' ! Efec-

* tivamente, hoy se sabe que hay genes de

los plastos y mitocondrias que pueden
estar en el patrimonio genético conteni-
do en el nucleo. Por ejemplo, France
Farrelly y Ronald Butow, de la universi-
dad de Texas, Dallas, demostraron en
1983, que se encontraban fragmentos del
ADN mitocondrial (es decir genes mito-
condriales) en el ADN del nucleo de la
levadura.('? Otros equipos han encontra-
do el mismo tipo de resultado en el erizo
de mar, en insectos o en la rata.!'® Ade-
mas, recientemente se ha comprobado
que también se podian dar fenémenos
de transferencia entre organulos intrace-
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lulares. D.B. Stern y D.M. Lonsdale, de
Cambridge (Gran Bretafia) demostraron
en 1982 que, en el maiz, algunos genes
del cloroplasto se encontraban en el
ADN mitocondrial.’¥ D.B. Stern, ac-
tualmente en Stanford, y S. Palmer (Du-
ke University, Carolina del Norte) re-
cientemente han verificado que este fe-
noémeno existia en toda una serie de
plantas: guisantes, judias, espinacas,
etc.!>) Este fenémeno de transferencia
de genes se observa muy a menudo entre
las bacterias libres. En los eucariontes
un fenomeno analogo es el de los traspo-
sones o genes saltadores (es decir, genes
que cambian de lugar dentro del geno-
mio) (Mundo Cientifico, n.° 35, p. 408,
abril 1984). Por tanto, no es imposible
que las espiroquetas ancestrales hayan
transferido sus genes, no solamente hacia
el nucleo celular, sino también hacia
otros organulos intracelulares.

De ahi, que pensemos que la teoria
«espiroquetal» del origen de los unduli-
podia podria someterse a comprobacion,
incluso si ello hubiera de resultar dificil.
Ademas, los progresos de la microscopia
electronica y de la biologia molecular
permiten esperar que se podran verificar
definitivamente todos los aspectos mas
importantes de la teoria de la endosim-
biosis en serie. En todo caso, los organu-
los deberian parecerse bioquimicamente
mas a sus antepasados microbianos pu-
tativos que al nucleoplasma que actual-
mente los encierra. Hoy dia los hechos
conocidos son lo bastante convincentes
como para que los biélogos reconozcan
como verosimil, al menos, el origen por
simbiosis bacteriana de las mitocondrias
y los plastos.

Las células eucariontes serian, por tan-
to, unas comunidades microbianas bien
integradas, «coevolucionadas». No se-
rian, como los procariontes, entidades
simples. Estarian constituidas por orga-
nismos que vivirian en un ambiente que,
por si mismo, es un organismo vivo. la
vida en el interior de un medio vivo es
més permisiva que la vida en el exte-
rior.!9) Por esta razén, el patrimonio ge-
nético de los plastos y mitocondrias es
muy reducido, aunque asegura, sobre to-
do, su aptitud para multiplicarse.

Si la teoria de la endosimbiosis en se-
rie se revela correcta, significaria que la
simbiosis es uno de los mecanismos mas
importantes y mas rapidos de la evolu-
cion. Entonces la biologia celular no se-
ria mas que un caso especial de la ecolo-
gia microbiana. La teoria de la endosim-
biosis en serie también esta de acuerdo
con las ideas actuales sobre la clasifica-
cion de los seres vivos, que estd fundada
en el reconocimiento de los cinco remnos
vivos!!” (y no de dos reinos, las plantas
y los animales, como antiguamente). Es-
10s cinco reinos son las moneras, los pro-
toctistas, los animales, los hongos ¥y las
plantas (encuadre 2).

El reino de las moneras agrupa a las
bacterias y a las cianobactenas, €S decir,
a los procariontes. La ausencia de un

nucleo rodeado de una membrana y de
cualquier resto de mitosis les distingue
de cualquier otro tipo de ser vivo. El
reino de los protoctistas comprende los
organismos eucariontes unicelulares v
también algunos organismos multicelu-
lares, como las algas (Fucus, etc.). Cuan-
do los eucariontes unicelulares estan rea-
grupados en nimero suficiente, pasan a
ser visibles, por ejemplo, en la forma de
las ovas comunes, rojas o pardas que se
encuentran en la orilla del mar. El reino
animal incluye a todos los organismos
vertebrados e invertebrados que se desa-
rrollan a partir de una bléstula, esta bola
de células embrionarias caracteristicas.
que recuerda algo a un balon de fitbol.
La nutricion en este reino estd asegurada,
en general, por una ingestion por fagoci-
tosis. El reino de los hongos incluye algu-
nas formas muy conocidas, como la leva-
dura de cerveza, los mohos, las setas co-
mestibles, etc. Estos antepasados unice-
lulares o pluricelulares tienen células cu-
yo nucleo contiene un unico juego de
cromosomas en todos los estadios de su
ciclo vital (y se llaman por ello haploi-
des). No hay células de hongos que estén
dotadas de undulipodia y no son fagociti-
cas. Absorben su alimento a partir del
suelo o de huéspedes vivos. El reino de
las plantas incluye a todas las plantas
que se distinguen de los demas eucarion-
tes fotosintéticos (algas) y de las bacterias
fotosintéticas por el hecho de que se de-
sarrollan a partir de un embrion.

La clasificaciéon en cinco reinos reco-
noce como fundamentalmente distintos
los procariontes de los eucariontes. Los
primeros, organismos poco visibles y sin
embargo con un papel crucial en el mi-
crocosmos, son los antecesores primor-
diales de todos los demas seres vivos
actuales: ademas, dominaron la Tierra
en el curso de la mayor parte de su histo-
ria fosil.'® Las comunidades microbia-
nas, de las que nuestras propias células
descienden, finalmente han recibido el
respeto y la atencion que merecen. W

Para mas
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