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CAPITULO |

HISTORIA DE LA CITOLOGI
LA TEORIA CELULAR

Fue un pariente del pintor Vermeer, el admi-
rable microscopista Anton Van Leervenhock (1632-
1723), mercader holandés de Delft, quien observé
células vivas por primera vez: hematies de peces,

"protozoarios, fibras musculares, microbios. Sin em-
bargo, ni é1 ni sus contemporaneos comprendieron
el significado de tales observaciones. El estudio cien-
tifico de la célula no se inicia hasta los comienzos
del siglo xrx, cuando los microscopios llegan a ser
instrumentos ttiles para la. investigacién gracias a
la eliminacién de la aberracién cromética y al per-
feccionamiento de los métodos de pulimento de las
lentes.

En pocos decenios se desarrolla entonces la
teoria celular, una de las generalizaciones mas frue-
tiferas del pensamiento biolégico. :

En primer lugar se descubri6é que todos los te-
jidos vegetales estdn formados POr. pequefias celdi-
llas, por células ! yuxtapuestas, reunidas a veces en
inmensas cantidades (Brisseau-Mirbel, 1808; Tur-
pin, 1826; Meyen, 1830, ete.). Por otra parte, se vip
poco a poco que el contenido de las células tiene
tanta importancia como las Paredes, e inclusive ma-
yor que ellas. Robert Brown describié una pequefia

vesicula més refringente, presente en cada célula de

! La palabra célula habia sido introducida en biolo-
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Esta sustancia, llamada entonces protoplasma fue
considerada como la materia viva por excelencia,*
la base fisica de la vida, y se defini6 en consecuencia
la célula como “una pequefia masa de protoplasma
provista de nucleo” (1861). Si bien esta concepcién
tenia la ventaja de atraer la atencién hacia la parte
de la célula exterior al niticleo, la atmésfera casi
mistica de que se la rodeaba retardé su estudio sobre
verdaderas bases fisicas y quimicas.

Hacia fines del siglo x1x, las técnicas de la ecito-
logia descriptiva se estandardizaron ¥ los microsco-
pios alcanzaron el limite teérico de sus posibilidades.
En esta época se sitia el descubrimiento de la ma-
yor parte de los organoides intracelulares de los que
hablaremos en este libro: mitocondrias, pléastidos,
aparato de Golgi, centro celular, etc., asi como el
descubrimiento del sistema de divisién celular, ese
asombroso mecanismo que es la mitosis (Strasbur-
ger, 1875; Fleming, 1878/83).

El descubrimiento de la mitosis y, algunos afios
después, el de la meiosis, divisién particular que pre-
cede a la formacién de los espermatozoides y de los
6vulos (Van Beneden, 1883), aportaron las nociones
necesarias para el estudio provechoso de los proble-
mas de la herencia (a partir de 1900). Desde 1902,
Sutton sefial6 la identidad del comportamiento de
los cromosomas observados por los citélogos v de los
‘factores’ (llamados después “genes”) postulados
por los genetistas. Desde entonces, la asociacién en-
tre la citologia y la genética se hizo cada vez més
estrecha y fecunds.

Mientras tanto, con una técnlea citolégica completa
¥ estandardizada, que incluia siempre la misma seric de
manipulaciones (fijacién, deshidratacién, inclusién, cor-
te, rehidratacion, coloracién, montaje, cada una de las
cuales requeria tlempos diversos), se obtenian imégenes
muy claras de una especie de momia de la célula admi-
rablemente conservada. Tal técnica trais consigo una

¢ El vocablo “protoplasma” proviene de la teologia,
en la que servia para designar a Adén, el primer hombre,
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jacién demasiado exclusiva por la forma, utll so-
: para ciertos problemas de genética ¥y de morfo-
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pesar de ello, el cultivo de tejidos, perfeccio-
sor Harrison (1907) ¥ sobre todo por el minu-
ngenio de Carrel (1908/12), vino pronto a des-
la contingencia de buen ntmero de detalles
na. En el cultivo, el aspecto de las células cam-
in las condiciones y la intensidad del meta-
10. Este método reintrodujo el interés por las
estaciones fisiologicas en el estudio de las cé-
y demostré el interés que tenia el observarlas
Las técnicas aplicables a la célula viva eran,
\ienzos de este siglo, poco numerosas y de po-
lades limitadas. Los trabajos de Jolly (1903)
los leucocitos de los anfibios, los films de Com-
lon (a partir de 1913), de Lewis, de Canti, las
iencias de microdiseccién de Chambers (1922),
n resultados que contintian siendo fundamen-

.a citologia se vio revolucionada por la infro-
6n en ella de las preocupaciones quimicas.
2 1935, los citélogos se interesaron, salvo excep-
s, poco o mal de la composicién quimica de las
cturas que estudiaban y, por otro lado, los bio-
icos eran indiferentes a la localizacién intrace-
de las sustancias que aislaban. Algunos afios
ués, un ejemplo notable iba a mostrar la impor-
ia de estos problemas. Los 4cidos nucleicos eran
cidos como grandes moléculas de dos tipos di-
ites, de papel mal definido, presentes en los
; vivos. Métodos de aislamiento poco eficaces y
icaciones demasiado groseras habian atribuido
ipo de 4cido al mundo animal y otro al vegetal.
 1os resultados que se iban acumulando volvian
simplificacién cada vez menos satisfactoria. En
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CAPITULO Il

ESTRUCTURA FUNDAMENTAL DE LAS CELULAS
COMPOSICION QUIMICA

Si comparamos el aspecto de diversas células
al microscopio, estaremos, a primera vista, bien le-
jos de encontrar lo que tienen esencialmente de co-
mun. Su tamafio, su forma, los detalles mas eviden-
tes, todo parecers diferente.

I. Tamafio y estructura de las células

Las bacterias mas pequefias no tienen mas de
1y de didmetro. Las células més grandes son los hue-
vos de aves (8 cm para la yema, la célula-huevo,
del avestruz). Estos casos son extremos, sin duda,
y la gran mayoria posee dimensiones del orden de
10 a 100 p, aunque algunos organismos unicelula-
Tres sobrepasen el centimetro, Digamos, de paso, que
las células de los animales grandes no son m4&s vo-
luminosas que la de los pequefios: ' no es mas facil
estudiarlas en el elefante que en el ratén. Las di-
mensiones dependen a veces del grupo zoolégico; los
anfibios, por ejemplo, tienen células més grandes
que los mamiferos, En general, el tamafio de las

! Hay excepciones. Las fibras nerviosas son células
muy alargadas. Cualquiera que sea la talla de los mami-
feros, no hay sino dos longitudes sobre un trayecto ner-
vioso desde la corteza cerebral hasta los msculos de las
extremidades.
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. 1, Esquemas de algunos tipos de células humaonas.
mento uniforme 600 X. Se representa solo los detalles
s evidentes. A: fibroblasto (célula conjuntiva); B: cé-
v del epitelio vaginal, rodeada de bacterias no patoge-
i; C: 3 células del epitelio pigmentario de la retina;
macrofago rodeado de una membrana ondulante, y
i contiene vacuolas; E: osteocito en una celdilla 6sea;
leucocito polinuclear de la sangre; G: 3 linfocitos de
sangre de nicleo proporcionalmente muy grande; H:
bulos rojos o hematies anucleados; I: espermatozoide;
9 células de revestimiento de la trompa uterina, una
ellas ciliada; K: célula adiposa, cuyo centro estda ocu-
io por una enorme gota grasa; L: cuerpo de una célula
viosa —las prolongaciones solo estin esbozadas— ¥y
ula satélite; M: porcién de fibra muscular estriada,
. plurinucleada.

nparense el tamafio y el aspecto de los nicleos de A,
F y L; las inclusiones citoplasmaticas de C (pigmento),
(vacuolas), L (ergastoplasma véase pagina 43 y M
fofibrillas contractiles), etcétera. (Con permiso, segin
eep, Histology, Blakiston Div., McGraw Hill Inc., New
vork, 1954; Histologia, El Ateneo, Buenos Alires, 1959.)

células es caracteristico del tejido al que pertenecen.
Otros factores que citaremos més adelante lo hacen
variar dentro de ciertos limites (pag. 31).

La figura 1 da una idea de la diversidad de los
aspectos exteriores de las células, aun limitandonos
a los mamiferos. Su organizacién interna aparece
tan variable como su tamafio y su forma. Desde este
punto de vista, las células animales y vegetales se
diferencian netamente unas de las otras.

a) Célula animal. En una célula animal tipo
(fig. 2), una delgada linea exterior limita el cito-
plasma, que rodea completamente al nicleo (por lo
general central y convexo) y contiene determinados
elementos mas pequefios, los organoides intracelula-
res, que se encuentran de manera constante: las
mitocondrias, dispersadas irregularmente, en gene-
ral bajo la forma de filamentos o bastoncitos cortos;
frecuentemente préximo del nucleo, el centro celu-
lar est4 constituido por dos puntos en el limite de
la visibilidad, dentro.de una estrecha corona de
citoplasma trasparente; técnicas especiales poste-
riores a 1a fijacién 2 revelan la presencia del aparato
de Golgi, conjunto de pequefias cipulas en forma
de media luna, a veces coronadas por un grano de
secrecién o una vacuola. A estos elementos constan-
tes pueden agregarse otros, caracteristicos de un
tipo celular o de un estado metabélico particular.

b) Célula vegetal. A primera vista, una célula
vegetal parece muy diferente (fig. 3). Se halla ro-
deada por una pared més o menos espesa, no viva,
semirrigida, formada principalmente de celulosa.

2 Ta fijacién mata a las células, precipitando las
grandes moléculas de proteinas, de lipoy nucleoproteinas,
que forman la parte esencial de las estructuras intracelu-
lares. La fijacién es buena si no desplaza estas sustancias.
Una célula bien fijada conserva un aspecto mas préximo
al de la normal que la que muere lentamente bajo nues-

“tra mirada. Para todos los tratamientos ulteriores en que

se desee conservar la configuracién normal, es imprescin-
dible fijar los tejidos, '

¥




2. Célula animal, Intestino de mamif

. ero, C:
:.;'n :;gln dos centriolos; CG: complejo de Golm‘:mh}f?
5 as filamentosas; M,: mitocondrias cortas:
tacleo con nuecleolo. La célula estd coronada de un

borde absorbente caracteristico del intestino.

3. Célula vegetal. Hoja de Elodea canadensis. CLs clo- -

stos que contienen granos de almidé
4 : dén; M: mi -
: l:s.tan?:ldeo ¥ nuecleolo; V: vacuolas a.cuosatg.co Eh
reard, 'cm%‘ti gggéut:z: gtaregn; s (sea.mergﬁn
: générale,

Paris, 1047.) S

En general contiene, en el centro, una vacuola acuo-
sa muy grande que empuja a la mayor parte de la
masa citoplasmatica confra la pared celuldsica ex-
terna. El nicleo es siempre caracteristico. En el ci-
toplasma volvemos a encontrar mitocondrias, pero
nunca aparato de Golgi ni tampoco —en los vegeta-
les superiores— centro celular. Por el contrario, se
pueden apreciar pldstidos, elementos de formas di-
versas, bastante gruesos, que contienen granos mas
pequefios y con frecuencia coloreados de verde por
clorofilas. Ademés de estos organoides, se pueden
encontrar inclusiones menos constantes: pequefiisi-
mas vacuolas acuosas u oleosas, granos de secrecion,
pigmentos, cristales, ete.

En realidad, ni la gran vacuola ni la pared ce-
lulésica forman parte de la célula viva, aunque de
ella deriven, Ambas tienen una funcion esencial en
los vegetales (pag. T1), sin correspondencia en la
mayor parte de los animales. Generalizando, se ve
que en ambos reinos la célula estd formada por un
citoplasma que rodea el nicleo y que contiene di-
versas inclusiones. Las variaciones alrededor de este
plan general bien simple pueden ser extremada-
mente numerosas. :

Excepciones. En ocasiones, varias células funden su
citoplasma en uno solo; en otras, el tabicamiento celular
posterior a la division del nicleo no aparece. En este
caso, centenares de ntcleos pueden estar agrupados o
dispersos en un sincicio continuo (fibras musculares es-
triadas, figura 1 M, algas sifonales [siphonalesl, ete.);
parece, sin embargo, que cada nicleo “gobierna” una pe-
quefia porcién de citoplasma cuyos limites no son visi-
bles. En otros casos. o1 niicleo estd remplazado por una
serie de pequefios granos dispersos en la célula, que con-
tienen las mismas sustancias y ejercen las mismas fun-
ciones que el nicleo; es lo que ocurre con las cianoficeas,
algas azules bastante primitivas.

Nos encontramos agui, per primera vez, con excep-
clones a una regla biolégica general Buen numero de las
afirmaciones que se encuentran en este libro solo pueden
hacerse dejando a un lado tales excepciones. Estar,
tentados de decir que la existencia de irregularidades es,




que haya paradoja, casi una iologi
regla en biologia.

:ﬁeiutreso(gelvg:es:rgilo dﬁ- la ciencia son c»bs.c_-rvradglsﬁprE.i
: es irregularidades tienen un -
g?bl?atendencla a evidenciarse antes que el casg éz-
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) aracter de excepciones, ya sea cons-
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Il. Interdependencia del nicleo y del citoplasma

La teoria celular proclama que la
S pequena porcién de matercila vivacgltlilelapfzsecllz
ir de manera independiente. Nada lo prueba
101r que las experiencias de separacién del nicleo
..e c1top1as_n;a. La mayor parte de los conoci-
mtos adquiridos en este campo han sido obteni-
1111;e§t1gando organismos unicelulares y huevos
relativamente gran tamaifio. Por microdiseccion
yuede expulsar el nucleo de estas células, e inclu-
t mudarlo de una a otra. : r
uEn primer lugar, diremos que el nuecleo aislado
na ameba o de un blastémero embrionario
sto en contacto con el medio exterior —aunque
v breve;nente—, sufre inmediatamente th;e_
el;‘geravierS}b_les. Tales modificaciones no son por
Per% cws1b1es, ¥ su aspecto puede ser casi nor-
o uando se lo reintroduce en el citoplasma

a ameba, no ejerce funcién alguna, y la célula,
fmsniera €omo un cuerpo extrano y’lo expulsa
:lei’conoce ninguna férmula de “citoplasma arti-

en el cual tal nicleo podria conservar tod
psriog:fedadles. g
ien el nicleo no puede permane
a del cl-toplagma, éste, generg.lmente gf&cggrgg.;
Ego;gé ;10% tli;r;gexéggisidad de aquél sino de una
_ a. Sin embargo,

has de sus funciones puedan persis%i(;‘ g&ﬁ%ﬁ:

dias, o hasta meses, el citoplasma anucleado esta
condenado a la degeneracién y la muerte.

Una ameba anucleada cambia su tipo de movimien-
to en menos de un minuto. El animal se redondea y se
desprende de su base de sostén. Sus seudopodios ? se acor-
tan, evaginandose e invaginandose al azar. Sus despla-
zamientos son también mucho mas limitados. Su vacuola
pulsatil continiia funcionando, pero le es paulatinamente
casi imposible cumplir con su funcién nutricia. A veces,
puede todavia ingerir una presa, pero no digeriria. Es in-
capaz de utilizar sus reservas de glucégeno, como lo hace
una ameba nucleada normal desprovista de alimento. Al
cabo de unos pocos dias, se reducen muchas de sus acti-
vidades de sintesis. Se consumen, asimismo, clertas enzi-
mas y su ARN. En cambio, su respiracién permanece
intacta durante mas de ocho dias. La ameba en tales con-
diciones muere al cabo de 2 semanas a partir de su enu-
cleacion.

Si se la provee de un nicleo (teniendo mucho cuida-
do de que el mismo pase de la ameba dadora a la recep-
tora sin tomar contacto con el medio exterior), inelusive
varios dias después de la enucleacion, en pocos segundos
se restablecen “dramaticamente” su actividad normal y
sus movimientos. El animal puede nuevamente digerir sus
presas, dividirse activamente, etc, ’

Los citoplasmas anucleados de diversas algas parecen
conservar mas funciones que los de los animales. En la
Spirogyra contintan los movimientos hialoplésmicos y la
fotosintesis. La Acefabularia (enorme especie unicelular
cuyas elegantes umbelas pueden verse sobre los fondos
menos profundos del Mediterraneo) puede sobrevivir
anucleada muchos meses, y hasta es posible la aparicion
temporaria de una cierta regeneracion. Esta especie ha
sido muy utilizada, en estos tltimos afios, para el estudio
de las relaciones nucleo-citoplasmaticas. Parece, en efec-
to, que su citoplasma acumula reservas de sustancias
producidas por el nicleo (sobre todo ARN), lo que retarda
los efectos inevitables de la enucleacién.

Tales experiencias, que no pueden realizarse sino en
células voluminosas, corren el riesgo de darnos una ima-
gen relativamente excepcional. La superficie de intercam-
bio. entre ambas partes de la célula se halla en ellas
mucho mas reducida. por unidad de volumen, que en las

3 Varios términos deseriptivos o quimicos de este
parrafo seran explicados més adelante. El lector puede
contentarse aqui con seguir la idea general de lo ex-
puesto.
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Elulas de tamafio mas corriente. Es probable que la ac-
lén del nicleo sobre el citoplasma sea menos inmediata

que muchas de las funciones cifoplasmiticas hayan
dguirido una cierta autonomis que no deben tener nece-
iriamente en las células mas pequefias. Esto es, efecti-
amente, lo que prueba la experiencia, Un fragmento
nucleado de citoplasmag de vertebrado superior en cul-
Yo no sobrevive sino desde unas pocas horas hasta un

4, aunque es dificil determinar en qué momento se
odifica su metabolismo,

lll. Composicién quimica

La vida normal de la célula es el resultado de la
iteraccién armoénica de los organoides intracelu-
res que mas adelante estudiaremos con mayor
*talle. Sus funciones son tan especializadas como
ferentes sus formas. Tales funciones dependen de
| composicién quimica, y serfa imposible identifi-
Tlas sobre la base de una pura deseripeién mor-

légica. En efecto, todos los fen6menos observados

\ 1as células se reducen, cuando se trata de anali-

rlos profundamente, a transformaciones metabo-
as de sustancias quimicas. No podemos examinar
ui fodas las moléculas que se encuentran en los
tes vivos, La mayor parte de ellas son relativa-
:nte pequefias, solubles en agua, ¥ se difunden con
2ilidad. Con frecuencia no sabemos si en Ias célu-
i varfa la concentracién de esta sustancia de un
jar a otro. Cuatro categorias de moléculas, en ge-
ral de gran tamafio, forman 1o esencial de las
Tucturas celulares. Son, sobre todo, proteinas y |
idos nucleicos, asi como lipidos y glicidos.

A nuestros fines bastara decir que los Zipidos son gra-
¥ los glicidos, azicares més o menos polimerizados.4
Una protein

¢ €s una enorme moléculs formads por
unién, en largas cadenas, de elementos maés pequefios
nados aminodcidos, de los que se encuentran en log {

4 Be dice que un cuer
ndo esta formado por
i simple que se repite

po quimico estd ‘polimerizado’
una molécula mas pequefig
un gran nimero de veces,

: diferentes. Laa
roximadamente 20 especles
;%e;ieggggs acﬁa las diversas proteinas estén determinadas

- por las de los aminodcidos que co tienen y el orden en

tran desde
ados. Se puede cOmparar,
tel:fe i)eu.:?; tcl'le: vista,cg.logstas inmel:is%:a ?(:llm b%otg. ﬁ
formamos con las le o
pﬂ%lb;:s dg ‘:‘.eales palabras depende a la. we;s1 a;ile;gas‘\l%u i
s las compongan y del orden en que se . Iaé ol
Fencla. o s pRabras, uo ersves pasen e les 10 21
el
letri?:’ me?a g:r ¢ edoa. Se’ ha demosmigl o%u; J’é‘&i
cenomﬂng;dm que actiie sobre uno solo de A e
modiﬁ r completamente 1as propiedades de una 11;1 pisie!
?m e;abargo es una tarea tan ardua el estaueetl:mha
orden exacto'de ubicacién de los aminoéeidos, q

C : tamente insolubles como la
ey fﬁlchashnev%’e oellastms' a?):lmg::imas (fermentos) , que ace—-
s en enormes proporciones ciertas _reacc_ion:s qu.e
picis- tre otras cosas, es esta aceleracién la' qu permiléc
caslasE%élulas la produccion de las compucad?ns :11;0 ulas
a'ne caracterizan la vida: sin tal acelemléré,cﬂcmmayormte
qarte de las reacciones son tan lentas QI:; p mee
gu efecto es inobservable. No se podrian imagin

vivos sin la presencia de las enzimas. s
seresm deidos nucleicos son dta.mblén eno;nﬁxlg: - déculase o

ticion de un gran -
igergltaogmrarlgs.'rgg%a elemento o nucledtido estd for
mado de tres moléculas simples:

ice irim6dica
4cido fosférico — az@icar — base plrica o pirim

Los nucle6tidos se unen entre si por intermedio de -su

e ey oaggessuc:zﬁwcar. de acidos nucleilca-,‘%il;T %

écidx%sgxirﬂos gtgommleico, designado pgr lla.a l;lalglau ey

¢l 4cido ribonueleico, o ARN. El cuadro cfales o oo
ematicamente sus cumr?tgig:?es los 18 el fnate

i ne cu ;

mts (i:g: ;;0 c?n?&:es‘ s los dos tipos. Se diferencian

lula.
localizac ciones diferentes en 1a cé

b enclg.odn:s lays {:;zea en los nucle6tidos s;;eceslvoq
tien:la—f:::lo la de los amino#cidos para las pro inas—

una gran importancia, ¥ existen en consecuencia, muchas
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CAPITULO 11l

EL NUCLEO

El ntcleo es la estructura intracelular que fue
identificada primero. Es también la més universal
y, probablemente, la méas importante. No se origina
nunca a expensas del citoplasma, sino de otro nu-
cleo. En el momento de la division celular sufre mo-
dificaciones considerables y se reduce esencialmen-
te a muchos filamentos, llamados cromosomas, Cuyo
numero y forma son caracteristicos de cada especie.
Los cromosomas se reparten en dos grupos idénticos,
uno para cada célula hija, y reconstituyen un na-
cleo. Los detalles de este proceso, llamado mitosis,
son tan dignos de ser destacados, tan complicados y
tan importantes para la célula que les consagra-
remos todo un capitulo (capitulo VI).

La mayor parte de las células no tienen mas que
un solo niicleo. Aunque a veces presenta la forma
de herradura o es polilobulado, especialmente en las
células que se deforman con rapidez (leucocito
neutréfilo) (fig. 1, F), en la inmensa mayoria de los
casos el niicleo es elipsoidal o esférico. En todos los
casos, estd completamente rodeado de citoplasma. -

‘Observamos un ntecleo vivo por medio de un
microscopio de contraste de fase* (fig. 4). Esta ro-

1 Este microscopio aumenta, por un artificio éptico,
el contraste entre objetos cuyos indices de refraccién son
muy vecinos y que no serian visibles nitidamente en
un microscopio comun. Tal es el ecaso de casi todas las
estructuras intracelulares,
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eado de una mcmbrand nuclear, del ‘
; 2 R T el , delgada pero ni-
tida, que lo separa del citoplasma. El interior del
iene generalmente una o dos masas den-ﬂ

G. 4. Niicleo “in vivo”. Célula, i
100", conjuntiva —ba-
.a(;iro u;udelo semejante a la salammdr:f-h:;é Iéultib:)
| «.enh nucleolos y muchas masas de heterocromatina
: sf::) ndaé ;;preaenltado el citoplasma. El trazo negro co
g una longitud de 10 p. (Segin {
Boss, Exp. Cell. Res., 7, 215, 1954.)una i
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: . Ade
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: nucleinicos) dispersas
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Gél v emos g
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citoplasma. Estos movimi

; entos so
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plasma, variable de un
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233;11 % 1351 mceiivammti?tgstgn 3?1
s complej

oo JOs con el elto

I. Los nucleolos

Casi todos los nicleos poseen uno o varios nu-
cleolos, siempre muy visibles, ya que constituyen la
porcién més refringente de la célula. Algunos son
osféricos, otros cambian de forma, como se puede
apreciar.en fotos sucesivas de la misma célula viva,
tomadas con algunos minutos de intervalo (ilg. 15).
A veces se aproximan a la membrana nuclear, en-
trando en contacto con ella mediante una prolon-
gacién, alejandose luego nuevamente, Tales movi-
mientos son signos de su intensa actividad. Su ma-
yor refringencia se debe al hecho de que contienen
poca agua. Se ha calculado que su concentracién en
materia seca puede llegar de 40 a 80%, cifra extra-
ordinariamente elevada. La célula total, en efecto,
no contiene sino de 10 a 25% de materia seca, siendo
agua el resto.

En los nucleolos existe écido ribonucleico
(ARN) en una concentracion por 1o general relati-
vamente considerable (3 a 7%). Debido a toda una
serie de circunstancias, el nucleolo puede perder
més o menos su ARN, y se ve entonces que éste es
absorbido por un elemento mas permanente, pro-
teico, el nucleolonema. La estructura en esponja o
en filamento apelotonado del nucleolonema se ve
claramente con el microscopio electrénico (fig. 5).
El nucleolonema contiene acido ribonucleico en for-
ma de granos de 15 a 18 mu ? de didmeiro y también
otro ARN filamentoso, més fino. Los nucleolos se
hallan rodeados de una costra de cromafina que
puede penetrar en su interior por hendiduras pro-
rundas: es la cromatina asociada al nucleolo.

La actividad de los nucleolos y la labilidad de
sus ARN estén bien demostradas por la velocidad
de renovagin de estas moléculas.

2 El milimicrén o mp — 0,001 p = 10 Angstroms.
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. 5. Nueleolo

- 5. visto con el micrcsc;a
ria.zglrrli'?.lAspt‘zct.o en esponja del nup
2. corrgsponde a2 1 u. (Segtn Bernhard lahb
p. Cell. Res., 9, 88, 1955, TR

Esta renova :
il cién puede estudi

. o?xezﬁéﬁehfsl sif(isjatrla,sx, S€ ponen las células en con-
s = nl fotogrifics que solo sera impresio-
€ €n los lugares donde lg radiactividad

Si se provee a las células, durante algunos mi-
nutos, de un precusor de los ARN (uridina marca-
da, por ejemplo, un compuesto de uracilo y ribosa,
ver fig. 24), el ennegrecimiento del film radioauto-
grafico es mas intenso a nivel de los nucleolos y la
mayor radiactividad se encontraré en el ARN que se
aisle. La sintesis de esta sustancia es, pues, rapida,
y como su cantidad total no aumenta continuamen-
te, debe admitirse que ha desaparecido una canti-
dad igual a la producida. El ARN eliminado no es
destruido en el mismo lugar: cuando la célula vi-
ve durante varias horas después del contacto con el
precursor, se ve disminuir la radiactividad del nu-
cleolo (y del resto del nucleo) y reaparecer en el
citoplasma, Hay, pues, un desplazamiento del ARN
hacia este ultimo. :

Los nucleolos se hallan muy desarrollados en las
células donde se realiza una importante sintesis de
proteinas y su desarrollo es pobre o inexistente en
las que no se produce dicha sintesis. Son grandes en
.as células glandulares en actividad; faltan en los
nuevos en segmentacién mientras no hay creci-
miento, pero reaparecen justo antes del momento
en que los embriones comienzan a crecer y sus pro-
teinas se diversifican. Los movimientos observados
en los nucleolos serian un signo visible de su ac-
tividad.

Il. La cromatina

La cromatina se encuentra irregularmente re-
partida en el resto del nucleo. En ciertas células,
sobre todo embrionarias, se halla muy dispersa.
Otras células de funcién especializada muestran
una buena parte de su cromatina concentrada en

estd gresente. Este método permite una localizacién muy
precisa, sobre todo desde que se utiliza el tritio, un isétopo
del hidrégeno, como marcador. Ver, por ejemplo, la fi-
gura 26.
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nticleos han duplica:"ﬁb su cantidad de ADN, otros
la han cuadruplicado, Por el contrario, los esper-
matozoides no continen sino 1a mitad de la cantidad
habitual, o sea 3,3 x 10-'* g. Para facilitar la compa-
racién entre especies, se considera la cantidad pre-
sente en los espermatozoides como unidad de me-
dida, y se dice que los mismos contienen 1 C (com-

lemento) de ADN. La mayor parte de las demas
células de los mamiferos tienen 2 C, algunas 4 C,
e inclusive 8 C. .

Naturalmente, se han relacionado estas canti-
dades con lo que se sabe del nimero de cromosomas
de las mismas células (aungue tal ntimero no pueda
ser contado sino en el momento de una divisién).
La mayor parte contiene 9 n cromosomas, siendo n
un ntimero caracteristico de la especie (en el hom-
bre, n — 23). Algunas células del higado contienen
4 m o aun 8 n, en tanto que los espermatozoides ¥
los 6vulos no poseen sino 7. Por lo tanto, la cantidad
de una sustancia quimica bien determinada, el acido
desoxirribonucleico, guarda una estrecha relacion

con el ntmero de cromosomas. '

Tal niimero, vV por consiguiente el tenor de
ADN, determina en muchos casos el tamafio del nu-
cleo y el de toda la célula. Mediante artificios téc-
nicos, se pueden producir experimentalmente re-
nacuajos de anfibios que tengan solo n Cromosomas
v 1 C de ADN v las células que los forman se de-
nominan haploides. Los volimenes nucleares v ce-
lulares se hallan paralelamente reducidos con Te-
Jacién a los de los individuos normales, diploides
(con 2 m cromosomas). Inversamente, el alea Si-
ronura, normalmente haploide. puede formar fila-
mentos diploides, en 1os que el tamafio de las células
se duplica. ¥ .

i se provee a células de tejidos adultos en que
précticamente no haya divisiones celulares de pre-

cursores radiactivos del ADN (por ejemplo, timi-

dina, compuesto de timina y desoxirribosa, ver pag.
24), tales precursores no se incorporan al nicleo, ¥
por lo tanto no se ha sintetizado ADN. Dado que su
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cantid;i Permanece constante, tampoco hay des-
truccién. El comportamiento de esta sustancia es,
una vez mas, excepcional. Se sabe que Her4clito de-
cia que todo fluye, que todo se transforma g cada
instante. Se ha encontrado una magnifica aplica-
Cién de su principio en las moléculas biolégicas. Las
mismas se gastan, en cierta forma, se destruyen
continuamente y son remplazadas por otras idénti-
cas, nuevamente sintetizadas. Ya tuvimos un eje
Plo con el ARN del nucleolo. Todas las molécula, =
fren una transformacién mis o menos rapid ods saus-
salvo el ADN. pida, &

(lz?agfé r?ijgg‘e}‘lii 1;g;leggrotginas formadas por aso-
- n e , ademas, i
se hgca quimicamente con ell?ls paRiblen i ol
0mo Io veremos detalladaine i
. nte mas
g gaigé J:L‘lg t)n,e:itef ilgé:‘eesgablle l(;on.s-tituye Io aeieelrﬂ;?
, ‘OT€s de la herencia pre
OS cromosomas.. A§musmo, en las bacteII')iass(;rnlia;es;:1:‘::3

La cromatina sexual es una pequefia masa den-'

sa de caricter especial. En las células de los indi-
viduos hembras de los mamiferos * se puede recono-
cer un pequefio granulo de cromatina, ausente en
los machos correspondientes (fig. 6). El sexo puede
asi ser determinado en células que no tienen rela-
cién algw a con la vida sexual, tales como los leu-

cocitos d¢ la sangre o las células de los ganglios ner-

viosos.

La romatina sexual se explicaria por la dife-
rencia ¢ : comportamiento de los heterocromosomas

(ver pag. 105).

Tre. 6. Cromatina sexual. Nucleos de anexos fetales de

embriones humanos. Reaccién de Feulgen. Los citoplas-

mas y nucleclos gque no contienen ADN no son visibles.

A la izquierda, 2 nicleos femeninos con la cromatina

sexual: a lo derecha, 2 niicleos masculinos. El trazo negro

corresponde a 10 u. (Segin Klinger y Schwarzacher, J.
biophys. biochem. Cytol., 8, 345, 1960.)

La cromatina contiene asimismo una cantidad
bastante grande de ARN, que contrariamente al
ADN se renueva bastante rianidamente, sobre todo
en las zonas donde la cromatina es poco densa. Es-
te ARN es en buena parte diferente de los que se
encuentran en el nucleolo, pero, como ellos, es cedi-

4 Desde largo tiempo se conoce ya una cfomatina
sexual en los vegetales. La nocién de cromatina sexual
es méas reciente en los mamiferos. Actualmente se trata
de extenderla a los restantes vertebrados, pero su pro-

blema es diferente.
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sitoplasma. Veremos més adelante lo que se
papel de los diferentes 4cidos nucleicos

lll. Otros constituyentes del nicleo

Los importantes conocimientos adquiridos en
os ultimos 20 afios relativos a las nucleoproteinas
10 deben cegarnos acerca de nuestra ignorancia
iobre los restantes constitfuyentes quimicos de los
1icleos.

Se puede aislar gran niimero de ellos triturando &r-
‘anos en condiciones controladas que liberan el contenido
itoplasmatico, centrifugando luego el homogenado ob-
enido. Los nficleos, no lesionados por este tratamiento, y
ue tienen, por lo general, un elevado peso especifico, se
etinen en el fondo de los tubos. Ciertos inconvenientes
Ecnicos pueden conspirar contra el método, pero el mis-
10 _ha permitido ver, sin embargo, que la composicién
e los nucleos difiere segin las funciones de las células
e—las—gue son extraidos. Los de los evoeitos—son muy.
obres en proteinas, pero los de las células muy espe-
ializadas del higado son mucho més ricos en ellas, Se
an identificado diversas enzimas que intervienen en el
letabolismo de los nucleésidos y de las nucleoproteinas.
or el contrario, los fermentos relacionados con la respi-
acién y con los sistemas energéticos de la célula, se ha-
an completamente ausentes en el nficleo. Por lo menos
na coenzima® importante para numerosas actividades
{foplasméaticas se sintetiza en los nicleos: el difos jopiri-
ucledtido. ‘ -

IV. Membrana ﬁuclar

La membrana nuclegr z;.parec‘:é, generalmenfe,
Jmo una delgada linea tontinua que separa el nd-
leo del citoplasma. Presenta a veces espesamier \os

b TUna coenzima es una molécula no proteica, diali-
ible (por lo tanto de escaso tamafio), cuya asociacion
m la parte proteica de determinadas enzimas es indis-
msable para el funcionamiento de estas tltimas.

L i

locales. La microdiseccién ® muestra que la mem-
brana constituye una pared resistente y eIést1pa,
oponiéndose al paso de una microaguja. Si se aspira
el contenido nuclear, la membrana se pliega. Si se
la desgarra, el contenido se expande en el cifoplas-
ma. La membrana nuclear desaparece generalmente
en el momento de la division celular y reaparece una
vez concluida ésta.

El microscopio electrénico muestra que esta
formada por dos hojas separadas por una hendidura
de espesor variable (espacio perinuclear), que osci-
la enfre 10 y 100 mp (fig. 7). La hoja externa se
halla a menudo en relacién con un sistema de do-
bles membranas, llamado reticulo endoph?sn_zzco,
situado en el citoplasma (ver pag. 43). En multiples

Fie. 7. Membrana nuclear. Esquema de acuerdo con elec-

tromicrografias. C: citoplasma; N: interior de} nicleo.

(Simplificado, segin Hagueneau y Bernhard, Cdncer, 42,
' 537, 1955.)

lugares ambas hojas se unen y se abren poros (de
30 2 100 my) en la pared, poniendo en comunicacion
al citoplasma con el interior del nucleo. Hay alrede-
dor de 40 a 80 poros por micrén cuadrado. La mem-
brana nuclear tiene la misma estructura en célu-

'8 Los micromanipuladores son aparatos cuyo prinei-
pio es parecido al de los pantdgrafos. Transmiten los mo-=
vimientos de la mano, reduciendo su a.n;plitud, a micro-
instrumentos ubicados bajo el microscopio.
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W,ﬂ .m& muy diversos: vegetales, pr otozoa-
rios, insectos, ovocitos de diversos grupos zoolégicos
y muchos tejidos de aves y de mamiferos. En la
membrana nuclear se hallarian asociados proteinas
y lipidos. .

Tales detalles de estructura v de comnosicié
determinan la permeabilidad de lg. memb1~Iz:.:)1SaI.0113.1IE
;lg?réif:;;mteg c:e;'tos intercambios entre el niicleo

. asma, e impiden sin duda otr
la informacién a este respect T e
0 sea pobre, par
la membrana nuclear nops . e
r olo es permeable a diver-
s(iisbcl,noléculas pequenas, sino también a proteizlears
é{ult.:%easa, hi§tonas, hemoglobina, etc.).

. ;e as fl_mclopes de los niicleos pueden ser

cleaciéi f;;;éegwgg?clEaI por las experiencias de enu-
leaci 3 : nicleo no controla ni

piracion ni la_ fotosintesis, pero es mdmn;eﬁsggfé
g;rl?n éit:ol?;dmlacit’;ln de ciertas actividades espe
¢ ra la alimentaecién, en lo oarios.

E] niicleo es necesario : L

para la sintesis de protei

¥, €n especial, para las que acompaii % o

génesis y la regeneracién. Ti Al

da, un papel fundamenta S L

s al en Ia divisién celul

papel genético —fundamental i

— del nu
forma en la cual transfiere sus informaciog:: a% clﬁ

toplasm 3
11%‘ a seran encarados mas adelante (pags. 113-

CAPITULO 1V

EL CITOPLASMA

El citoplasma rodea completamente al nicleo.
Los numerosos organoides que incluyen poseen ca-
racteristicas que los diferencian del medio en que se
encuentran. Estudiaremos sucesivamente el cito-
plasma fundamental, o hialoplasma, y luego las es-
tructuras e inclusiones que contiene.

I. El hialoplasma

Se puede definir al hialoplasma como la parte
del citoplasma vivienie en que —con el mayor au-
mento del microscopio 6ptico— no se distingue nin-
guna estructura o inclusién. Esta definicion, que
depende del empleo de una cierta técnica, es evi-
dentemente arbitraria. Pero en la practica resulta
atil.

A pesar de su carencia de “estructura”, el hialo-
plasma es una de las porciones més importantes de
la célula. Es asiento de la mayor parte de las sinte-
sis (anabolismo) y de las degradaciones (catahbolis-
mo) de las grandes moléculas. Es en él, asimismo,
donde se realizan la mayor parte de las reacciones
que caracterizan al metabolismo intermedio, esa es-
pecie de “bolsa de intercambios” en que las diver-
sas moléculas se transforman unas en ofras de
acuerdo con las necesidades.
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1. Movimientos del hialoplasma. A esta activi-
[ metabélica corresponden movimientos visibles
el hialoplasma de numerosas células vegetales.
| mucho mas rapidos que los movimientos de los
ileos o de los nucleolos, descrifos en el capitulo
cedente. Es fascinante observar al microscopio las
rientes incesantes que recorren el citoplasma de
ipirogyra o de la Elodea canadensis, por ejemplo,
wunes en nuestros estanques. Estos movimientos
closis arrastran a las mitocondrias, los plastidos

3. Ciclosis en una célula de
! pelo epidérmico de Bryona
cucurbiticea). Las flechas indican la direccién del
miento. 4 la derecha, el niicleo. El trazo negro — 10 p.
(Segtin Dangeard, op. cit., 1947.)

acuolas, a veces al nticleo mismo, en un ince-
e desplazamiento. Si el citoplasma no esta re-
ido en uw.a capa tnica adherida a la membra-
slular, se pueden ver igualmente las corrientes

en las trabéculas citoplasmaticas que atraviesan la
vacuola (fig, 8). El flujo puede hacerse mas lento,
detenerse, luego invertirse, y las trabéculas citoplas-
méticas mismas pueden cambiar de forma y de lu-
gar, hincharse o adelgazarse y desaparecer, mientras
se forman otras nuevas. Normalmente, la ciclosis
no se detiene por completo sino con la muerte de
la célula, aunque se la puede suspender mediante
diversos procedimientos experimentales. La ciclosis
es tanto méas marcada cuanto menor sea la visco-
sidad del hialoplasma. En ocasiones, sirven de es-
timulantes una excitacién quimica o la luz.

La ciclosis, que parece rapida al microscopio,
es en realidad un movimiento lento: 50 p/s, lo que
equivale a 18 cm/h. Los célculos muestran que es
extremadamente pequefia la energia necesaria para
producirla. Una consumicién de 0,005 mg de azicar
bastaria para mantenerla durante un afio en una
célula grande del alga Nitella.

Parecidos movimientos se observan en ciertos
protozoarios, pero no en las células animales, cuya
viscosidad es demasiado elevada. Sin embargo, in-
clusive en estas células los elementos figurados del
citoplasma se mueven a veces pasivamente, lo que
indica la existencia de corrientes muy lentas.

2. Movimientos ameboides. Diversos protozoa-
rios —naturalmente entre ellos las amebas, que
dieron nombre a estos movimientos—, los leucoci-
tos e histiocitos de los vertebrados, los huevos de las
esponjas, los citoplasmas de las mixomicetas {espe-
cie de hongos sapréfitos de citoplasmas plurinuclea-
dos) y algunos espermatozoides de forma atipica
se desplazan activamente por medio de movimientos
ameboides. Muchas otras células lo hacen ocasional-
mente. La velocidad se expresa por micrones o frac-
ciones de micrén por segundo.

Este fendmeno ha sido mejor estudiado en la
ameba. Para ser eficientes requieren un soporte soli-
do. Toda la célula se halla rodeada por una delgada
membrana de hialoplasma totalmente desprovisto
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bablemente muy fluido. En un
ﬁoﬁgxﬁ%%egéﬂg celiia 5o ensancha localmente y
se extiende sobre el soporte, Se forma un seudopodio
cuya parte frontal estd constituidg por esta mem-
brana y cuyas paredes laterales se hallan formadas
por citoplasma cortical relativamente rigido. Esta
corteza rodea una porcién central llamada endo-

"16. 9. Movimientos ameboideos. Esquema de una ameba.

n el animal vivo no hay diferencia de aspecto entre el

ndoplasma —punteado— y el cortex —mas oseuro en el

ibujo—. Solo el examen del desplazamiento de las inclu-

lones permite diferenciarlos. N: nucleo; V: vacuolas

lgestivas; vp: Vacuola pulsitil, cf. pagina 72, (Simplifi-
cado, segiin Mast, J. Morphol., 41, 357, 1926.)

1 Dicho de otra manera, no se sabe s 1 =
traceién delantera o trasera. a ameba tie

célula se centra sobre €I, 1o que Io hace desaparecer,
En algun otro lugar de la superficie nace un nuevo
seudopodio, alrededor del cual la célula se extiende,
La direccién de los movimientos varia asi a cada
momento. Tales movimientos pueden orientarse de
acuerdo con una atraccién o de orden quimico (qui-
miotactismo) o fisico. En este caso, la célula avanza
en zig-zag hacia su-objeto.

Aunque no hayan podido ser estudiados con
tanto detalle, los desplazamientos de otros tipos ce-
lulares se producen probablemente POr un mecanis-
mo anélogo.

3. Heterogeneidad fisico-quimica del hialoplas-
ma. Si bien el hialoplasma parece vacio al micros-
copio 6Optico y no presenta ninguna “estructura”
granulosa o reticulada, los microscopios especiales
revelan, sin embargo, su heterogeneidad. En fonudo
Oscuto ? se ven, en muchos citoplasmas vegetales y
en las amebas, particulas submicroscépicas que
“danzan” por movimiento browniano 3, ‘el micros-
copio de Iuz polarizada revela que, en muchos sitios,
el hialoplasma debe contener moléculas orientadas
paralelamente.

El estudio fisico-quimico del citoplasma es ex-
tremadamente dificil. En ocasiones el citoplasma es
apenas dos veces mas viscoso que el agua pura. Sin
esta fluidez, la ciclosis vegetal seria imposible. Otros
citoplasmas son no solamente 20 6 30 veces mas

? El microscopio de fondo oscuro 0 ultramicroscopio
ilumina los breparados por medio de haces de luz muy
oblicuos (laterales) que no llegan directamente gl ojo del
observador. Si tales rayos se difractan en particulas mas
pequefias que el limite tedrico de visibilidad (0,2 n), éstas
Se tornan visibles sobre fondo Oscuro, aunque no se pueda
determinar su forma.,

8 El movimiento browniano, descubierto por Brown
€n 1828 sobre granos de polen, no esta de 2 manera
ligado solo a Ia materia viviente. Todas las moléculas se
desplazan y se entrechocan al azar, gracias a su energia,
térmica. En un medio fluido, particulas muy pequefias
(1 1 0 menos), chocadas asi de todos lados, se agitan
€n su lugar de manera desordenada,
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R st OUE € ue son también elasticos.
gru.‘ifllc:g:::’ Zi:-l:n% microscopico de acero
imantado en una célula conjuntiva de un vertebra-
do y se crea un campo magnético en los alrededores
de la célula, el granulo se desplaza, pero retoma
practicamente su posicién inicial cuando desaparece
el campo magnético. La elasticidad, puesta asi en
evidencia, implica una rigidez y una tensién incom-
patibles con el estado liquido.

Tales experiencias demuestran que el citoplas-
ma es mAas complejo que una simple solucién acuosa
de las sustancias que contiene. Tiene las caracteris-
ticas de un sistema coloidal: por mas fluido que sea,
no puede atravesar las membranas dializantes, que

dejan pasar facilmente moléculas bastante peque-

fias, lamadas cristaloides (sales, aminoéacidos, gli-
cidos simples, etc.).

En un sistema coloidal hay por lo menos dos fases
de diferentes composicién guimica y propiedades fisicas.

Una de ellas se halla dispersa en la otra bajo la forma

de pequefias gotas o particulas de 1 mu a 100 mn (de
formas a veces muy alargadas). La dispersién de una fase
en micelas submicroscoplcas dentro de otra trae consigo
un enorme aumento de la superficie de intercambio. Esto

influye sobre toda una serie de propiedades (solubilidad,

viscosidad, presién osmédtica, reparticion de las cargas
eléctricas, intercambios entre las fases, etc.).

Los citoplasmas viscosos y elésticos tienen las
propiedades de un gel, es decir, que sus dos fases
parecen continuas, ddndoles una cierta rigidez. De
acuerdo con las circunstancias, el mismo hialoplas-
ma puede tener una organizacién diferente, y pasa
del estado de gel, relativamente soélido, al estado
de sol, més liguido. Pequefias modificaciones de tem
peratura, de concentracién del H (acidez) o de las
sales pueden provocar esta transformacién por res
lajamiento de uniones quimicas relativamente poce
energéticas (fuerzas de Van der Waals) entre la
particulas de una fase dispersa. -4
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4. Estructura submicroscépica. Reticulo endo-
plasmdtico y ergastoplasma. El microscopio elec-
trénico ha permitido confirmar las conclusiones
arriba sefialadas y apreciar més concretamente a
qué corresponden. Las estructuras que revela en
cortes ultrafinos (0,1 p menos) el citoplasma fi-
i‘ado se comprueban en una gran variedad de célu-
as.

El reticulo endopldsmico aparece en 10s cu.-
tes bajo la forma de contornos redondeados, ovales
o alargados, que presentan a veces bifurcaciones.
Comparando un nimero elevado de estas imégenes
planas, se pueden reconstruir las estructuras tri-
dimensionales presentes en el citoplasma. Las mis-
mas son vesiculas més o menos aplanadas, sacos o
tubos. Sus diametros van desde 50 a 300 mm, con
zonas mas anchas. La sustancia que los llena es es-
casamente densa y homogénea al microscopio elec-
trénico. Més o menos abundantes, tales imégenes
se encuentran en todas las células examinadas, ani-
males o vegetales, salvo en los hematies.

En los citoplasmas ricos en acido ribonucleico,
como los pancreas, ] or ejemplo, se encuentra una
forma particular del reticulo endoplasmico: el er-
gastoplasma, en el .que se enfrentan dos membra-
nas paralelas que delimitan una hendidura llena de
sustancia homogénea. Estas dobles membranas no
son ya lisas: sobre su cara externa se alinean gra-
nos muy densos de 13 a 15 mm (fig. 10); otros se
reparten, a veces abundantemente, en ¢l espacio en-
tre dos hendiduras vecinas, aunque nunca en el
interior de ellas.

A menudo el reticulo endoplasmico se halla en
continuidad con la membrana nuclear y se abre en
el espacio perinuclear. Asimismo, se encuenfra en
relacion con repliegues o fosas que penetran en el
citoplasma a partir de la membrana nuclear, y en
ciertos vegetales también se relaciona con extensas
vacuolas. Casi todos los autores consideran al re-
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f1e. 10. Ergastoplasma al microscopio electrénico C

trafino de una célula del pé.ncrea.sl., Las dobles memi{:lg'.S
1as aparecen como contornos mas o menos paralelos
‘evestidos exteriormente por granos muy opacos. Ta.les;
lobles membranas delimitan cavidades a las cuales se

bserva a veces relacionarse entre si. En la parte inferior,

i drea limitada por un arco de circulo es una porcién

lel nicleo. El trazo negro — 1 u. Aumento 27 000 X
Segin Palade, J. biophys. biochem. Cytol., 2, s-uplem.'
85, 1956.) o

fculo endoplasmico como un sistema continuo de

anales y vesiculas aplanadas y comunicantes que

e extiende desde la superficie de la célula hasta la
nembrana nuclear.

Antes de tratar acerca del papel de estas formaci
§ necesario formularse una gesagradable pre;u%ntz.sz’
existen realmente? 3i bien los microscopistas electréni-
08 no tienen duda alguna con respecto a la realidad de
18 estructuras evidenciadas por sus fotografias mediante
na perfeccion técnica y una precision admirables, los
ltologos de otras disciplinas son generalmente algo mas
sservados, aun cuando su cortesia les impida expresar
‘JB dudas a.*e los detalles revelados por aquéllos. La
:cnica del microscopio electrénico exige, en efecto, que
'S especimenes a eXaminar sean fijados, deshidratados
icluidos v luego sometidos al corte del micrétomo. Ls:

¢

observacién se realiza en condiciones de alto vacio. Se esté
lejos de la célula viviente. Algunos investigadores sub-
rayan que ios errores en los que habian sucumbido no
pocos de los citélogos de los ultimos veinte afios del siglo
x1%, que estudiaban solo células fijadas y coloreadas, ame-
nazan de nuevo a los electronicos. Si el progreso de las
técnicas oOpticas permitié finalmente controlar las obser-
vaciones de los clasicos sobre la célula viva, ¥y a veces
corregirlas, tal posibilidad estd descartada con respecto
a las observaciones obtenidas por intermedio del micros-
copio electrénico.

Semejante pesimismo es injustificado. Distintas fija-
ciones, e inclusive tratamientos preliminares sin fijacién
(congelacién-desecacion), muestran las mismas dobles
membranas con la misma disposicion y tamafio. Por el
contrario, estas estructuras son muy fragiles. Si la fija-
cién no llega rapidamente a las células cuando aén estan
realmente vivas, no se las observa. Estas dos comprobacio-
nes tornan altamente improbable la hipétesis de que un
estadio de la téenica haya producido arfificialmente tales
imagenes. Por otra parte, los resultados obtenidos con el
microscoplo electrénico son exactamente los que el es-
tudio fisico-gquimico indirecto del citoplasma hacia pre-
ver: dos fases, el interior y el exterior de las membranas
del reticulo. Segiin los lugares, un sistema fluido y una
fase muy dispersa (reticulo poco abundante), o, si no,
un sistema bastante rigido con la fase dispersa formando
una red continua en él (reticulo abundante, bajo la forma
de vesiculas anastomosadas). Alli donde el microscopio
electronico muestra membranas paralelas, el microscopio
de luz polarizada, aplicado a la célula viva, revela una
birrefringencia, que indica la existencia de elementos pa-
ralelamente dispuestos. En algunos casos, en fin, se ha
podido observar el reticulo endoplasmico in vivo con el
microscopio de contraste de fase. El conjunto de todos
estos argumentos basta para admitir como reales las es-
tructuras submicroscopicas del hialdplgsma.

5. Funciones del ergastoplasma. Los microsomas.
El papel que se puede atribuir al reticulo endoplés-
mico depende de la naturaleza quimica de las sus=..
tancias que contiene. Este problema es aclarado por
un método totalmente diferente, la ultracentrifu-
gacion. Hemos visto que de homogeneizar el tejido
¥ centrifugar las células con una aceleracién rela-
tivamente débil, los niicleos se sedimentan. Un cen-
trifugado més rapido del sobrenadante produce un
depésito de las mitocondrias. A una velocidad ma-




se ve formado por pequefias vesiculas submicroscé-

picas, limitadas por una membrana de 4 a 5 mm de

espesor, y generalmente acompafiadas por granos
muy densos de 15 mm de didmetro (fig. 11). Es evi-
dente su analogia con el ergastoplasma.

2= ;
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. 11. Microsomas vistos al microscopio electronic
;’ii?altliltl)a el;orrrg;iggneiz;cién y centrifugacion del higac?c; I:cleelgxg

uo de microsomas y se lo ha tad

cortes ultrafinos. Se observan memb: gy
revestidas de granos bien negros lo:a;ilg‘s’ S
0SOmMas. -
;?ie t:i::on la figura precedente. Aﬁmento 40.000 X, C(%Iggfn
\lade y Siekevitz, J. biophys. biochem. Cytol., 2, 171, 1956.)

La cantidad de microsomas que se
ger varia de acuerdo con el tipo cglular, giid:pizﬁ.
madamente proporcional a la importancia del re-
ticulo ergastoplasmico. Los microsomas, que no exis-
ten en la célula intacta, son, por lo tanto, fragmen-
tos del reticulo separados por el tratamiento bas-
tante Lg:vgi% 1_a.c.sque se ha sometido a la célula.
) 5 omas contienen

apldo ribonucleico del citoplasmlz. nﬁzgogeﬁ%rr;f;dei
ciones sucesivas, cada vez a velocidades mayores,gsae
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‘un residuo formado por un sedi-
e ha denominado microsoma. Ob-
en el mieroscopio electrénico, este deposito

obtienen fracciones cada vez més ricas en ARN, e
corresponden finalmente a los granulos asociados
2 las membranas. Estos ribosomas estan consti®
tuidos por ribonucleoproteinas casi puras y son el
Jugar donde se realiza la sintesis de proteinas en el
citoplasma. Aislados, los microsomas y, mejor aun,
los ribosomas incorporan aminoécidos marcados &
una velocidad mayor que cualquiera de los demas
clementos celulares. Estas sintesis dejan de reali-
zarse si se extrae el dcido ribonucleico. Pero los ri-
bosomas no funcionan eficientemente si no se les
agrega un cierto niimero de moléculas, de las cuales
volveremos a hablar méas adelante (pag. 115). Un
ribosoma dado no estd especializado y puede fabri-
car una u otra proteina de acuerdo con el “progra-
ma” que le es impuesto. Para llevar a cabo una mis-
ma sintesis, se han podido remplazar los ribosomas

de bacterias por ribosomas de rafa.

El ARN de los ribosomas tiene cierta estabilidad
y se renueva més lentamente que otras fracciones.
Dada su similitud de aspecto y el parecido de su
composicién quimica con bases nitrogenadas, se su-
giere que los gruesos granulos descritos en los nu-
cleolos son los precursores de los ribosomas citoplas-
méaticos. : ; '

En las células en las cuales ocurre una sintesis
proteica los ribosomas se retinen en grupos de media
o una docena, a veces ligados por un fino filamento,
y funcionan juntos. Estos grupos se denominan
polirribosomas. En otros casos, 1as sustancias pro-
ducidas se acumulan en las cavidades del ergasto-
plasma que se ensanchan.

II. Los organoides citoplasméticos

Ya hemos sefialado la diversidad y la variabili-
dad de los organoides de una célula a otra. Algunos
no estan presentes sino en ciertos tejidos, o inclu-
sive en uno solo. Otros-se encuentran en fodos los
citoplasmas, o en la mayor parte. Estes son, eviden-
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. Algunos de estos organoides son modificaciones loca~
gqia del hialoplasma. Participan siempre activamente en
funcionamiento del conjunto. Segiin las condiciones
mdmmbﬁﬁce:;,_ g;:den aumentar o disminuir, aparecer o
T e doike 0s estan dotados de continuidad gené-
dieﬁ e , Que se reproducen a si mismos, no pu-
B precexisurur en una célula gue no posea un “modelo”
- ool :g; gegl;ilgtelan;unado de ellos. Mantienen in-
pendientes digel it g plasma, pero son netamente inde-
Esta tincion es tedricam ;
e% sllili)fiicﬂ comprobarla en formaenpf'gct?;gomnte’ i
posible afirmar la presencia cons 95 s o Jn-

rio, Ia desaparicié tante o, por el contra-
tan pequeﬁ%s_ n total y Vlﬂ- regeneracion de elementos

1. E1 complejo de Golgi amill

] gi. En 1828, Cami

]c;:avleagtogl c_le elega.n_tes técnicas para la visua?iz(:ﬁgli;

ciones eﬂ;dagnnggm::s ggr? eﬁsus g e
y V10, ¢ glionares d

gato, un complejo reticulo de ca.nalicuelgscanashuz?:oj;n?

sados que se extendia en una buena parte del cito-

plasma. Este reticulo se habi
I t 0 a hecho vis
::Iglpgfg-naclén metalica —cromo-a.rgéxi:t?;lizgir g
ra.?o ciones bie_n definidas. Golgi lo denominé “g r-;n
. ell;e};;cular interno”. Por procedimientos SI]IIII;.&:
der;cié mayor parte de las células animales se evi-
D ex;s; deasi;ructura analoga, generalmente me-
c menos compleja. Sin emb
VO excepciones, este a ' ible. B 0100,
» € parato no es visible in vi
11".'?‘.1‘:13‘;i;adzuddt*iscubr‘lmie-nto este organoide se 1:: :iz:t%
e ae r:;z mas apasionadas controversias. Se le
= contradi%: s ; gulcglsos trabajos de resultados que
dosisEcxile it t?;le se ha volcado una buena
efecto, las estructur i
fecto, as descritas baj
l{latilggr:; edlvelgos de s_,pa_rato reticular intem?a](;.;s
e iy rpo de Golgi, dictiosomas, zona o corr;plejo
—ete ,mmrrgsgonden, siempre al mismo

organoide. Es precise distinguir tr
g e. Es preciso-d ir tres casos distintos,

¢

En las células nerviosas, en las que se descubrio
¢l “aparato” de Golgi y en las que el mismo alcanza
dimensiones considerables, este reticulo es —por
una suerte de ironia— parcialmente artificial y no
corresponde a ninguna estructura tnica de la cé-
lula viviente. Se trata en especial de un precipitado
metalico erratico que une las verdaderas estructuras
golgianas al ergastoplasma, que posee una parti-
cular disposicién en el tejido nervioso (cuerpos de
Nissl).
En cambio, en las células germinativas del tes-
ticulo de numerosas especies se ve muy hien, in
vivo, 1a existencia de algunas laminillas en arco de
circulo o cupuliformes, que presentan a veces una
vacuola en su concavidad. La existencia real de ta-
les dictiosomas de Gelgi no ofrece ninguna duda.

En fin, en la mayor parte de las demas células,

mediante las técnicas especiales de Golgi, se obser-
van iméagenes de dictiosomas aplanados o en ferma
de cuarto creciente lunar, en ocasiones ligados entre
si, casi siemvre cerca del nuicleo (fig. 12). En las
mejores condiciones, in vivo se puede a veces adivi-
nar en este sitio una estructura especial, aunaue las
fotografias no sean muy convincentes. Es, sin em-
bargo, indudable que existe en tal lugar una peque-
fia zona de citoplasma que contiene lipidos algo par-
ticulares en asociacién con proteinas, especialmen-
te enzimas (fosfatasas). La célula viva concentra
en esta regién sustancias que puede tomar del me-
dio. Mediante diversas reacciones se consigue evi-
denciar esta zona particular. Su rigueza en lipidos
le da una densidad menor que 1a del hialoplasma
vecino. Cuando se centrifuga una célula entera, el
complejo de Golgi se dirige al polo centripeto bajo
la forma de una pequefia gotita grasa.

Con el microscopio electrénico se observan, en
el lugar ocupado por el complejo de Golgi, pequefios
sacos muy aplanados, apilados unos sobre ofros y
limitados por membranas lisas (fig. 13). Grupos de
9 a 6 sacos que corresponden cada uno a un dictio-
soma, se encuentran tanto en las células testicula-
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i 1 qu eildeoruplejo es visible in vivo, como e
nicasdm : jidos, en que es necesario emplear técn
especiales para evidenciarlo claramente, E| mi-

por lo tanto, una existencia mucho mas general de lo
que se habia supuesto, y el interés por el mismo ha

renacido.

Quart. J. Micr 10 p. (8
. Micr, Sci,, 81 egin Pollister _
» &1, 235, 1939.) : Cerca de los dictiosomas o en contacto con ellos,

el microscopio electrénico muestra la existencia de
vacuolas que contienen una sustancia mas densa.
Poco a poco, los mismos toman el aspecto de granu-
los de secrecién rodeados por una membrana. En
realidad, el material de estos granulos constituidos
por proteinas proviene del ergastoplasma, pero se
concentra en la regién del Golgi. Aun en las células
no glandulares diversas sustancias, en particular
lipidos, se concentran en esta zona para ser luego
eliminadas. Esta acumulacién de lipidos es respon-
sable de la coloracién particular del complejo de
Golgi. Se ha comparado al Golgi con las vacuolas
pulsatiles de los protozoarios (pag. 72). Tanto el
uno como las otras constituirian esencialmente 6r-

ganos de secrecion.

*roscopio electrén
ftos or_gaqoides en diversos

9. Las mitocondrias. Las mitocondrias 0 cOn-
driosomas * son los organoides citoplasmaéticos que

4 La terminologia de las mitocondrias es indtilmen-
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presentan mayor ubicuidad. Se las encuentra en to-
dos los tipos celulares animales y vegetales y, qui-
Zas, en algunas bacterias. Pueden ser bien evi-
denciadas in vivo mediante el microscopio de
fondo oscuro, o mejor atin Por el contraste de fase,

que permite filmar sus movimientos, Las mismas

Se colorean en forma electiva en verde azulado, su-

pravitalmente si se agrega una solucién muy diluida

de Verde Jano; en el citoplasma, este colorante se
reduce a una leucobase incolora, y se reoxida en las
mitocondrias. Estas dos observaciones destacan dos
de las propiedades principales de los condriosomas
que son moviles y que son centros de oxidaciones.
La abundancia de mitocondrias varia segun el
tipo celular. Un linfocito no contiene sino unas po-
cas, pequefias y dispersas. En una célula de los ti-
bulos renales, el conjunto de las mitocondrias o con-
drioma puede constituir casi un quinto del volumen
total. Su forma también es variable. Generalmente
son bastoncitos cortos de 2 g 3 & de largo y medio
mierén de ancho; pero se encuentran bastoneitos
mas largos, filamentos alargados y ondulantes, gra-
nos aislados o reunidos en rosario, esferitas, etc. Pa-
Teéce que estos diversos aspectos de las mitocondrias
se hallan en relacién con Ia mayor o menor activi-
dad de la célula. En determinados casogs —higado,
fibroblastos, etc.— se puede ver, ademas, cé6mo estos
elementos se transforman unos en los otros de
acuerdo con la intensidad del metabolismo. La forma
filamentosa modifica considerablemente 13 relacion

te pesada. Nosotros emplearemos -smbre todo este término
claro, que tiene el mérito de la prioridad.
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plasma circundante. Reunidas con frecuencia alre
dedor del niicleo, las mitocondrias entran repetidas
mente en contacto con la membrana nuclear, que g
veces se engruesa temporariamente en tales sitios
En determinados casos, esta unién se realiza exacts
mente en frente de un nucleolo, que envia igual-
mente una prolongacién hacia la membrana nu-

8 () (w/
/ \/5@33

2roc” 22'40" 24'20! ]
F1c. 15. Mitocondrias, membrana nuclear y nucleolo. Igual
técnica que en la figura 14. Las mitocondrias se adhieren.
& la membrana —aqui en forma de U—. Deformaciones
del nucleolo. (Segiin Frederic, Arch. Biol., 69, 169, 1958.)

clear, A la vista de tales imégenes, se impone la idea
de un intercambio material de sustancia entre las
mitocondrias y los nucleolos (fig. 15).

Estructura submicroscépica. Vista al microsco-
pio electrénico, la estructura interna de las mito-
condrias es muy caracteristica y muy parecida en
tqdas las células examinadas, animales o vegetales
(fig. 16). La membrana que las rodea es doble y |
aparece en las fotografias bajo la forma de dos Ii-
neas opacas a los electrones, separadas por un espa-
cio menos denso. Interiormente, el organoide esté
subdividido por medio de tabiques incompletos, |
igualmente dobles, las crestas mitocondriales, gene-
ralmente fransversales, a veces tubulares o longitu-
dinales. La matriz es bastante homogénea, aunque
contiene, en determinados casos, algunos granos 1

opacos de 20 6 30 mu de didmetro, de naturaleza,
desconocida. ‘
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i0 imi i6n. Tal como Su-
osicién quimica Yy funcion.
cedic’? g;?iprespecto 2 otros elementos celulares, el ais-

lamiento por ultracentrifugacion nos ha brin

i aciones sobre este problema.
num%ﬁo(s;(a)id%f:g es bastante rico en lipidos (335??
del peso seco), pero éstos se hallan enmasc?;: 05",
y se ha supuesto que 10s mismos se hallan localiza-
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das en las mitocondrias es particularmente elevado,

¥ su actividad es muy grande.

importantes catalizadas por tales enzimas son deé
tres ordenes:

1. La transferencia de un electrén de una moléecula
organica al oxigeno, por una serie de intermediarios. Es-
tas reacciones son oxidaciones y su sucesién constituye en
realidad Ia respiracion celular. Tales oxidaciones proveen
energia. A la acei’n de un fermento de este grupo, Ia
citocromo-oxidasa, se atribuye la recoloracién del Verde
Jano.

2. Las reacciones del ciclo de los 4cidos tricarboxi-
licos (ciclo de Krebs) ocurren, en gran parte, en las mi-
tocondrias. Este ciclo haze sufrir a las moléculas de 4cidos
orginicos —derivados de los glicidos— una serie compleja
de transformaciones que las vuelven a su estado inicial.
Como saldo del cicle, una 1olécula de acido pirtvieo
es oxidada completamente en CO, y
H,0. La desaparicién del dcido piravico también suminis-
tra energia,

8. La preduccién de ligaduras fosfato de alta ener-

gia (fosforilaciones ozidativas). La misma se produce por
‘a sintesis de &cido adeniitrifosférico (ATP), molécula
iue contiene tres cidos fosféricos ubicados uno al lado
lel otro. Esta reaccién absorbe una cantidad considerable
le energia, provista por los sistemas precedentes.

Con el fin de localizar mejor estas reacciones
'omplejas en las mitocondrias, se fragmentan éstas
le manera diversa, buscando a la vez las estructuras
econocibles y las actividades quimicas que persis-
en. La interpretacién es, sin duda, dificil. La cito-
romooxidasa est4 probablemente ligada a la mem-
rana externa, mientras que las fosforilaciones oxi-
ativas se realizarian en las crestas mitocondriales.
lada la eficacidad del sistema, pareceria atin que
\s moléculas de las distintas enzimas que intervie-

i

nen en una cadena de reacciones no j)t;eden estar
dispersadas al @zar en la mItocondrl'a, sino que es-
tan dispuestas sobre las crestas una ]un!:o a otra en
un cierto orden preciso. Ciertos tratamientos espe-
ciales han permitido observar sobre las crestas, con
el microscopio electréonico, filas_ regulares d_e granu-
laciones (fig. 17). Cada una de e_:]las '110.1nc1u1r1a
mas que una enzima y su secuencia seria igual a la
correspondiente en la serie de reacciones identifica-
das por los biogquimicos.

Fie. 17. Cresta maitocondrial al microscopio electg'énico.
Coloracion negativa. Se ha agregado a la preparacion una
sal de tungsteno que se ha depositado en torno a las
estructuras, ccn lo cual las mismas aparecen como ima-
genes invertidas, pero con mucho mayor detalle que
habitualmente. A lo largo de la cresta mitocondrial se
alinean pequefias masas (probablemente enzimas) que s.e
unen a la cresta por tallos muy delgados. Aumento:
384.000 X. (Segun Parsons, J. Cell. Biol., 16, 620, 1963.)

Se ha podido decir que, en los ar}imales, el con-
drioma representa la central eléctrica que aporta
a la célula la energia necesaria para su funciona-
miento, El condrioma extrae esa energia fie, la} res-
Piracién y de la degradacién del acido pirtvico y
la almacena notablemente en el ATP, que pasa al
citoplasma y se convierte alli en dador de fos_fato,
Cediendo su energia a buen numero de reaciones
anabolicas. Esta funcién de las mitocondrias solo
Puede ejercerse plenamente si el medio le da los
lementos que le faltan, sobre todo coenzimas: las
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fosforilaciones oxidativas no se llevan a cabo en las

mitocondrias aisladas si no se las provee de estos
complementos. Se comprende entonces 1a importan-
oia de los intercambios con el hialoplasma y el ni-

cleo.

microscopio 6pti
diferenciglmsc?pg_lii?' Por otra parte, por centrifugacié
6ptico no disthJ'.ngugea:]::l1 los lisosomas, que el microicg in
Fstos iisosomad s el resto de la poblacién mitocondr??
Jizantes, pero su m muy ricos en ciertas enzimas hidr?:'
cias Aie eekantemal embrana es impermeable g las susta 5
ser activas. Seriar:r?gjmiiegznel?qunz%r ¥ eso’les impig;
En el micrescopio electrénico I;lemﬁ)csiogbgegggerég;acién,
.una

estructura mas si
 condrias. simple que la de las verdaderas mito-

Proveyendo asi 1a energia y los metabolitos
esenciales, el condrioma interviene indirectamente
en la mayoria de las sintesis ligadas al crecimiento,
la secrecién o la neoformacién de otros elementos
celulares. Estos fenémenos seé encuentran acompa-
fiados generalmente de imégenes de su hiperactivi-
dad. Pero su intervencién no es directa, contraria-
mente a lo que se crefa no hace mucho. Debemos
establecer claramente dos excepciones: las mitocon-
drias se transforman a veces en plaquetas vitelinas
en los huevos y en ciertos elementos de piezas inter
mediarias de los espennatozoidesZ

3. Los pldsti
. ggz;:ztilgz.pgt’u;tg con las mitocondrias
r ’ astidos, pr erefa
% , proveen de en
4 plé:;::ilcllﬂas vegetales. Se conoeen varias es _e;‘(;gila
o 08, ya sea coloreados o no. Nos ocuy '.ul';mes
- c?z n’;as importantes, los cloroplasto ', a lg:
e rofilas dz}n su color verde. A nivs,l’ de los
éfntesis ;Eolso Ss; {egélza la fotosintesis, es decir la
i ucidos gracias al i in
- a energia luminos
wandgs Ials algas puede no haber mas que alqun:s:
gélu]a cp acas o laminas verdes (cromaté6foros) por
- ..Etulva formg es caracteristica del género IJJ‘*”_Jn
mémsi . ales sgperlores. los clorovlastos son mé;s‘ nu
. ¥ mas pequenos, pero con todo sicuen
Su tamaisi mayores organoides intracitopla.smét‘icos
A for?n :sddee ci‘zl :gl:os gér. porf5 66 pu. Generalmente
e sco. de esfera o de huso (fig. 3).
ogeneos, de acuerd e en
W . de acuerdo con lo que se ve en
viva. Se disti ; %
A S b T
vy hacerles perder sus en respiratorias; esta ausemfdc S e :
7 haceres perder cuzimas resplrator e e cleos Lélssois. los grana, sobre los aue se situa la cloi‘o?;lzs
cloroplastos estdn rodeados de una rnembrana:

se hEalﬁn af;,ctados. 3 o 1 tdiat q i
ste problema se complica més afn por la identificagque iene propiedad :
. . I e t

Mmitocondrias, : s osmoéticas, como la de las

ci6n de dos -tipos de particulas emparentadas con &
mitocondrias. Clertos filamentos analogos, Pero mue e :
mas delgados o formados por pequefios elementos hon estructura submicroscopi fots
géneos densos que parecen adquirir una estructura mi Ca. Cada granum es una col?r?:plca e
condrial, aparecen en el microscopio electrénico en cé1ulcos apilados (una quincena o mga) de 1]1.3i3qh‘lenc)s dis-
itados por una S), ahuecados y li-
membrana de 6,5 ]
e laminil = ,5 mu. Un reticul
aminillas mas delgadas atraviesa todo el estro(3

de tumores o de Rigado en regeneracién. Este ulirace
drioma, que seria el origen de 1as verdaderas mitocondr
ay se adhiere a los di ,
Pntre si (fig. 18). SRR, conectando FiLh grns

Origen y evolucion. El origen de las mitocondrias
no estd claramente establecido, En toda una serie de cir-
cunstancias (entre otras, 1a mitosis, pagina 79), se des:
cribe una desaparicién del condrioma o, por el contraria
una neoformacién que Nno parece hacerse a partir de
mitocondrias preexistentes. Pero el microscopio elec
nico ha demostrado que 12 desaparicién no es total. Ma
otras observaciones abogan en favor de una autorrepre
duccién. Es notable que no solo el ovocito,:sino tambie
el espermatozoide aporta mitocondrias al embrién. En I8
amebas anucleadas la funcién respiratoria se mantien
muy blen, lo que sugiere una gran independencia €0
respecto al niicleo. En un caso, al menos, ciertos factort
ligados a las mitocondrias estdn dotados de continuida
genética: por diversos procedimientos. se pueden modit

es demasiado pequefio como para ser visto mediante
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ana seria el signo de
%;s y lipidicas. Las mo
principal es una especie de P

to, to
an dispuestas, por 1o tanto,

f: tglrieje mayor del ’clomplasto. E:; ixar
ten otros pigmentos amarillos,
carotenos (emparen
bles del color de numer

mismos se hallan a la sombra, lo que permite un
maximo aprovechamiento de los fotones, En luz vi-
va, por el contrario, los cloroplastos orientan su bor-
de agudo hacia la luz, lo que evita quiza los efectos
destructores de una intensidad demasiado fuerte.

En ciertos plastidos se ven corpusculos densos,
esféricos, rodeados por una vaina de granos de al-
midén, los pirenoides. En estas zonas especializadas
el almidén se sintetiza o bien se acumula.

Los cloroplastos, inclusive aislados, son capaces
de una fotosintesis completa. Como se sabe, las
reacciones de fotosintesis son las mas importantes
para el mantenimiento de la vida sobre la tierra,
En efecto, los animales son incapaces de sintetizar
completamente los hidratos de carbono y dependen

enteramente de los vegetales para aprovisionarse de
estas sustancias.

los
actura laminar de
T e autor;sﬁ;aalgggamia de capas wntpif
de clorofila iCu,« sl
lécul?'asca cunadrada) eigargl;srﬁi:s
ndwiche. Las
puestas entre éstas formando un Fgas R 8 plamD it
as capas iipidicas exis-
anjados o rojcsh;gs
1a vitamina A), responsa-
tadozsggnfrutos ¥ ﬂor?s. (ﬁrﬁa}a; &;::11312
a ; ]
3 imente oculto por la clo el
% t{r:glg:x %st?ﬁg Og?as;xdo desaparecen los pigmentos verd |
se 5

estructura del cloroplasto se ha-

i uchos
lla en relacién con la absorcion de la éluczug? ::1 s
vegetales, su cara ancha es perpen il v
reccién incidente de los rayos lumino;

Parece que la

Sin entrar en detalles, se distinguen las tres etapas
principales siguientes: descomposicién del agua (H,0),
reaccion catalizada por las clorofilas, que absorben ener-
gia luminosa. Con el hidrégeno producido, se reduce el
anhidrido carbénico (CO,) y sus atomos de carbono se
ligan uno a otro para formar &cidos tricarboxilicos (deé
3 atomos de carbono). Se forma en seguida un gran ni-
mero de sustancias, y sobre todo de azicares de 6 atomos
de carbono. Ulteriormente, los azficares pueden polimeri-
zarse en almidén. Las primeras reacciones se acompaifian
de fosforilaciones (entre otras, produccién de ATP.5h

. Se sabe desde hace mucho que los pléstidos de-
rivan siempre de otros plastidos y no pueden formar-
se de novo a partir de otros constituyentes celulares.
Sobre todo en los vegetales inferiores, se puede ob-
servar su division directamente al microscopio v se-
guir su traslado de una célula a otra. Si una célula

dob

su diametro mayor, estd limitado ég;ognrigul

44 e‘;:'ana y contiene grana (G) mas oa s lsigr
mem dispuestos, ligados por un estroms e e
ok lusiones lipidicas. En el circulo in tor e
e?b%}égcdg un granum a gran agmgni;o,l a(.lsu‘lea e
. i iscos (rayaaos 2 mini .
zﬂiggges(;\?;zza}ggs?. (Modificado, segun Muhletahle

Intern. Rev. Cytology, 4, 197, 1955.)

8 Los vegetales tienen, por lo tanto, dos fuentes de

€nergia: los plastidos y las mitocondrias. Para aquéllos
bastan Ia luz y el CO,; pero no actiian en la noche y no
S¢ encuentran sino en la superficie en organos delgados.
Las mitoeondrias requieren derivados de la glucosa Y ge-

Neralmente oxigeno, pero pueden permanecer activas sin
Interrupeién.
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reptomicina, por ejemplo) 1o puede en ningun ca-
o restituirlos, y su descendencia permanecera des-
rrovista de ellos. Esto no significa que 1os cloroplas-
oS sean siempre necesariamente completos. En los
egetales superiores (fanerégamas), S€ observa, so-
e todo, la transmision de propléstidos, muy pe-
(uefios, generalmente incoloros, 2 veces dificiles de
{istinguir de las mitocondrias con el microscopio
yrdinario. Bajo la influencia de 1a luz, los proplas-
;idos adquieren la estructura laminar caracteristi-
:a y sintetizan las clorofilas.

Los plastidos —O0 sus precursores— contienen
un cierto numero de informaciones relativas a su
estructura y su funcionamiento, que transmiten a
su descendencia. Esta herencia es independiente de
la que tiene por base al nucleo y que sigue las le-

yes mendelianas. Sin embargo, algunos genes Cro-

‘mosémicos pueden influir sobre la estructura de 1os

plastidos.

¢A qué sustancias se hallan ligadas las informaciones
hereditarias que llevan estos organoides citoplasmaticos?
s dos tipos de acidos nucleicos.

Se encuentran en ellos lo
Su ADN (muy poco abundante) parece tener una compo-=
sicién de bases diferente a la del ADN nuclear.

4. E1 centro celular y los érganos vibrdtiles. El
centro celular es una de 1as estructuras més peque-
fias y més dificiles de estudiar. Se lo encuentra en
casi todas las celulas, salvo en las de los vegetale
superiores. Esta compuesto de uno o dos centriolos,
que aparecen como puntos o
0,1a 0,3 u, rodeados de una pequena

loplasma desprovisto de inclusiones y limitada a ve-

ces exteriormente, el centrosoma. El conjunto esté
situado en las vecindades del nticleo, o en un polo d
la célula (fig. 2). Elementos de tan pequeﬁo tama
fio no hubieran atraido particularmente la atencio
si no fuesen el punto de partida de estructuras m
cho més importantes: al comienzo de la division de
las células animales se establece alrededor del cen

trosoma una organizacién radiada, que se extiend
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P 5015 es de ciertos tipos celulares filamga_
o -2 (sl e movimientos répidos. En émbo =
con’traen 2 t:;lvados de los centros se mueven o

s {3- ivamente, P
del citoplasmoaspggsnrc;;isdgﬁ;u%ue ux;a e
ekl » 1 da, Puede hacer
micr%gg:% (;{gl 1nfucrgmsn.mpula,dor. Observadosrigﬂ;a?
0 geomé%ri cg er?_;ronjco, su aspecto es marcadamex?
hol e (fig..19). Cada centriolo es una es e:
bastoncillos (o tubos) pa%‘aﬁeﬂ)f‘.gu%;uc?g 3 lctili -gfais

F1e. 19. Centriolo i

bt , reconsiruccion de acuer

e elméﬁ:zsl tggn dmzcroscopio electrénico‘.ioE:g ggg;f rg-

2 e alrededor de 300 mp de la g

b etro, que delimitan un ecilindro hue r%o .

e est:a egi lfea}lidad, triple (3 de ellos aparei:o. e

At ujo), pero esta reconstruceié enhizodo—

' Hse estableciera este punto. Ver figur: gﬂ i

arven y Bernhard, Z. Zellf., 45, 378a195.6()8e i

p

los ej
J€8 mayores son perpendiculares entre si Cua-




rodean a cada centriolo y estan

tro cuerpos satélites tiran las fibras

unidos a él. De estos satélites par
fusales del aparato acromatico.

Flagelos y cilias. Dos tipos de elgmentlosr v;l;li%:
tiles derivan del centriolo. Los flagelos son larg ek
a partir de un peque

- alen de la célula, ;
Efgﬁgﬁiﬁ eventualmente doble, situado pastante

cerca de la membrana cg}u}a.r, elslinzg?iogﬁ),sug;;t;;
co al centriolo. Cada celula POSEE ¢ et
a veces uno solo. Las cx’has s0!
gafcigsz’ngs numerosas y mughol maglﬁét%égzegzg
i superficie entera de la c ; :
;:léglc.lgaun clz)orpﬁsculo basal, corpusculo producido
r la divisién repetida de los kinetosomas. . y
o La estructura submicroscopica de los rg%ng
vibratiles es extraordinaria.mt;nte palrecglgms :er; (c;i go
ino animal y en los veg_eta es que 10s pc .
;h;‘e Solo los de las bacterias flageladas 1:1(?ne1'irl ur;:
estfuctura diferente. Desde los protozoarios nas

lagelo y cor )
l;}s-:i?c;r:;cgpio ?alectrénico. Tricontnfa (protozoario fla

i les en
imetria radial, de 9 filamentos dobles
%1(;1;31:) (:I E'E't;:sizt;n..sierd!n'z), sedf.:onc:‘lmh:9.‘:1algf;)I aergeilt tgoxe'ls)uécig;
echa), en donde cada
ba‘si%lné: ;ae gsel:oza una espiralizacion. Obsérvese lani?cti)c‘l)
yﬁ:exnl::ra\.!.'w, que limita el flagelo. Imégenes mu;za Bv
gracias a una “cploracion” —un precipitado rx; b
sobre la preparacién. El trazo horiz_onta% 1t;orre pGr
1 micrén. Aumento: 100.000 X. (Segun Gib gngsg)
tone, J. biophys. biochem. Cytol., 7, 697, 1960.
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pusculo basal, en corte transversal

los primates y desde los musgos hasta los moluscos.
los flagelos y las cilias son largos cilindros que con-
tienen 9 dobles filamentos (o tubos) periféricos y 2
filamentos simples centrales, o sea un total de 11
filamentos paralelos. Su didmetro (15 mu) y su
distancia (50 mp) varian poco. Generalmente no
-estan relacionados entre si, salvo, a veces, a nivel de
los corpusculos basales. Como el filamento central es
doble, existe una simetria bilateral.

Clertos apéndices celulares muy diferentes revelan
ser flagelos o cilias modificados. El mejor ejemplo es el
de los bastones que coronan las células sensibles de Ia
retina.® Nada en ellos recuerda la estructursa de los ele-
mentos vibratiles, salvo el hecho de que, en un lugar
en que se estrangulan entre dos segmentos, 9 filamentos
paralelos forman un cilindro.

Ignoramos absolutamente la causa de la regu-

‘laridad de esta disposicién, de la que no se conoce

ninguna excepeién. ;Por qué 9 elementos, y no 8 u
11? Si se apretaran unas contra las otras fibras del
mismo didmetro, la geometria impondria 6 perifé-
ricas y una central. Pero estas fibras no se tocan.
Todo lo que se puede decir es que esta estructura
debe ser particularmente eficaz, dada su ubicuidad.

Mientras que todos los movimientos descritos
hasta aqui son apenas sensibles al ojo, y algunos
hasta demasiado lentos como para ser percibidos,
por éste es necesario filmar en cAmara lenta los mo-
vimientos de los de los 6rganos vibratites fara poder
analizar su desplazamiento. Las cilias, por ejemplo,
baten de 10 a 20 veces por segundo.

Los flagelos parecen moverse como latigos, pre-
sentando muchas curvaturas simultidneas. Descri-
ben generalmente una hélice, y sus deformaciones
obedecen a leyes mateméticas, que pueden estable-
Ceérse mediante registros fotograficos (fig. 21). Se

8 No confundir estos bastoncitos con los que forman
1os centriolos que son incomparablemente mas pequefios.
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ntraen implemente
n de manera activa, y no son simp
;?ovidos por un aparato motor situado en su ‘:Jlm
Las cilias son més rapidas aun, y prese i
curvaturas en un solo sentido a la vez y,l poix;n 5
general, en un solo plano determinado por la s e
tria bilateral que separa los dos filamentos ce:1 4
les. En este plano, cada cilia tiene un ligero retar

_m_/

. tozoide d

. 21. Movimientos de la cola de un esperma A
E.Irao 2'Fotograﬁ-as sucesivas con flash electrénico so .
film inmavil. a intervalos de 1/80 de segundo. Cada ims

gen muestra Fmeﬁam.mm:_dﬂ%@% cél - :
durante un tiempo total algo inferior a 1/ € segun

(Segfin Gray, J. exp. Biol., 35, 96, 1958.)

re la que la precede, provocando asi en su supel
?g:ti)e ond?a.s que se desplazan (fig. 22) como las % 1
se ven sobre un campo de trigo cuyas espigas ondt
lan bajo la accién del viento (piénsese ua;olo 0rt:ic; -:
imagen, ya que lag ondulaciones son gq pér :
das por movimientas activos de las cilias). Gracls
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a estas ondas, y dado que el batido es mas rapido en
un sentido que en el otro, los protozoarios ciliados
avanzan rapidamente.” Las cilias de nuestras vias
respiratorias producen un desplazamiento de mucus

F16. 22. Movimientos de las ciligs. Toda una hilera vista

en un tnico momento, Luego de algunos milisegundos,

cada cilia tomari la inclinacién que tenia precedente-

mente su vecina de la izguierda, v asi sucesivamente, lo

que desplaza las ondas de la superficie hacia la derecha.

(Seglin Verkorn, 1890, en Bargmann, Histologie, Thieme,
Stuttgart, 1956.)

hacia lo alto; la mayor parte del polvo que se ad-
hiere a €l es asi expulsado, en lugar de penetrar
hasta el pulmén. :

Muy poca cosa se conoce con respecto a la composi-
cién quimica y al mecanismo de movimiento de los 6rga-
nos vibratiles. De cilias aisladas se han extraido proteinas
Y un poco de nucledtidos, Como las fibras musculares,
Pueden hidrolizar los grupos fosfato del ATP ¥, sobre todo,
de otro nucleétido, el adenosin-5'-fosfato, Si se agrega
ATP a flagelos aislados, ondulan. En esto, inclusive, se
asemejan a las proteinas aisladas de los miusculos, que
se contraen en presencia de este metabolito, "

En las células animales, los centriolos ¥ sus de-
rivados, kinetosomas y corpusculos basales, son los
Unicos elementos de los que se puede afirmar su
continuidad genética, sobre la base de observaciones
precisas. Es caracteristico que los vegetales superio-
Tes que no poseen centriolos no tengan tampoco ci-
lias ni flagelos. La uniformidad de estas estructuras
se halla de acuerdo, igualmente, con la idea de la
autoduplicacion.

" Un paramecio avanza de 4 a 6 veces su-longitud,
bor segundo. Un nadador olimpico solo hace una vez su
longitud en el mismo tiempo.
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células, lo que indica, a falta de una estructura bien
precisa, por lo menos un ordenamiento molecular
regular. El microscopio electrénico précticamente
no aporta més informaciones. Muestra, en el limite
del citoplasma, una linea doble o mejor dicho dos
lineas separadas por un espacio claro de espesor
constante (ver un ejemplo en el limite de un flagelo,
fig. 19).

F A falta de indicaciones morfoldgicas, es necesa-
rio basarse en consideraciones fisicoquimicas indi-
rectas para comprender la naturaleza de esta mem-

brana. Cuanto mas soluble es una molécula en los |

solventes de las grasas, con mas rapidez penetra en
la célula. Esta regla se aplica a tan nurmerosas sus-
tancias que es légico admitir una concentracion
lipidica elevada al nivel de la membrana. Pero el
agua, asi como numMerosas sustancias insolubles en
los lipidos, la atraviesa también rapidamente. Es,
por lo tanto, imposible que haya alli solo sustan-
cias no miscibles en agua. La tension superficial de
las células, excepcionalmente baja, no podria ob-
tenerse si la superficie estuviera compuesta solo por
lipidos. Se ha emitido la hipétesis de que la mem-
brana contiene también proteinas. El esquema si-
guiente, generalmente admitido, parece ser el mas
verosimil: dos capas de moléculas lipidicas se orien-
tan perpendicularmente a la superficie, enfrentan-
dose por sus cadenas hidrocarbonadas (hidréfobas),,
mientras que sus extremidades hidrofilas se hallan

duplicadas por ambos lados por moléculas proteicas,

también hidréfilas, La doble linea, observada a ve-
ces en el microscopio electrénico, seria el signo visi-

ble de este ordenamiento, habiéndose disuelto los -

pidos durante la preparacion de los cortes.! El con-
junto estaria interrumpido de tanto en tanto por
poros enteramente proteicos. Resultaria tentador
identificar algunos de estos poros con los lugares i
que el reticulo endoplasmico desemboca al ¢ |IiOE
(ver pag. 43).

1 Ya se ha propuesto una disposicién naloga para
la capa superficial de las mitocondrias (pas. 55). Este
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l. La membrana y los fenémenos osméticos

Si se separan dos soluciones por in
membrana permeable al solvente Eéeneﬁgrlggnd%g g;u:_na
pero no a determinadas sustancias disueltas, se produce
un pasaje del solvente hacia la solucién mas concentrada
lo que la diluye. La solucién cesa de aumentar de volumen’
cuando la presidn osmdtica alli creada contrabalancea
exactameni la fuerza tendiente a hacer penetrar nuevas
moléculas - ¢ solvente. Esta presién expresa la concentra-
cion globe de la solucién en ‘particulas disueltas de todas
las especi 3 (moléculas, iones, micelas diversas, etc.) que

no puede atravesar la mem
es absoli ‘amente general. brana. Este fendémeno fisico

_ Siendo la membrana celular impermea
ciertas .sustancia.s, puede producirse uxlia difeg;ci:
de presién osmética entre el citoplasma y el medio
externo. En un medio més diluido que el citolasma
(hipoténico), la célula se hincha por absorcién de
agua. Por el contrario, se contrae en una solucién
mas concentrada (hiperténica). Estas modificacio-
nes de volumen son tan constantes y tan precisas:
g;fase n?e%ri;ialn emplear gl6ébulos rojos, por ejemplo

a co .’ r ’

s neentracion osmética de ciertas
Normalmente, la mayor parte de las c -
males vivg en ua medio interlz]m (sangre, l‘ié(lluulizsogrg-
§u}art_as) isoténico, es decir, de presi6n osmética
idéntica a la del citoplasma. La difusién del agua
a través de la membrana se equilibra en los dos
sentidos, y el volumen celular no tiende a cambiar.
Las células vegetales, por el contrario, estan en
contacto con agua (dulce o inclusive salada), cuya
concentracion es generalmente mucho menor, ¢Por
qué las células no se hinchan hasta estallar? Los
vegetales han resuelto este problema gracias a los
dos elementos que distinguen morfolégicamente a
Sus células de las de los animales: la vacuola cen-
tral y la pared celulésica (fig. 3). La absorcién de

‘agua es inevitable y las células vegetales la acumu-

2€nero de ordenamiento molecular i
ena seria fr
Membranas biol6gicas. S, ot




lan en la vacuola central, que contiene el 75% del
agua celular y que rechaza al citoplasma contra la
pared. El citoplasma vuelca en la vacuola sustancias
disueltas que equilibran su propia presién osmoti-
ca.? La entrada de agua llena y distiende aun la caja
formada por la pared celulbsica, permeable pero ri-
gida. El conjunto no puede aumentar de tamano y,
por lo general, la célula se pone turgente. De esta.
manera el citoplasma puede mantener una concen-
tracién més elevada que el medio. El agua de la
vacuola contiene sobre todo glicidos simples, ioness
y algunos dcidos organicos, cuya cantidad global
‘puede ajustarse a las necesidades. La vacuola sirve
al mismo tiempo de reserva de ciertas sustancias.

Los protozoarios, que no tienen pared celul6-

sica rigida que les impida hincharse, resuelven el

problema de otra manera. Poseen una o varias va-

cuolas pulsdtiles, més o menos complejas. El agua

absorbida (por 6smosis o de alguna otra manera)

penetra en la vacuola, rodeada por una porcion con-

tractil del citoplasma. A intervalos més o menos re-

gulares, la vacuola se contrae y vuelca su conteni-

do en el exterior. Se estima que un paramecio arro-

ja asi su peso de agua cada 20 minutos aproxima-

damente. La frecuencia de las contracciones es tan-
to mayor cuanto més diluido sea el medio externo.

Por el contrario, la vacuola desaparece a veces en

un medio muy concentrado. Estos hechos demues-
ttan perfectamente su papel antiosmoético. Los pro-
tozoarios marinos o los protozoarios parasitos no
poseen por lo general estas vacuolas: como viven

en medios muy concentrados, no las necesitan.

ll. Permeabilidad celula

Todo demuestra que se opera una seleccion de

las sustancias disueltas en contacto con la célula.

Algunas penetran facilmente, otras lentamente,

2 Una membrana —o un ordenamiento molecular
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hasta son totalmente detenidas. No po
ocuparnos de este ‘asunto, recientemfngerliorfovaggg
por el estudio de la penetracién de moléculas mar-
cadas por radiois6topos. La sola enumeracién de los
factore§ que intervienen, indudablemente mostra-
14 lo dificil del problema: la difusién de sﬁstancias
de composicién quimica analoga es tanto mas facil
cuanto menor sea el tamafio de su molécula: ya he-
mos mencionado el papel de la solubilidad en los
lipidos; la reparticién de los iones (partes de molé-
culas cargadas eléctricamente) a cada lado de 1Ia
membrana obedece, en parte, al equilibrio Donnan
_ Hay Importantes excepciones a todas las regla.?:
fisicas que rigen el transporte pasivo. Por ejemplo
los aminogcldos penetran mas rdpido que otras mo-
léc_ulas mas pequefias: mientras los iones sodio son
mas abundantes que los iones potasio en el exterior
de la_ célulz_a,, sus concentraciones respectivas se ha-
Ilan invertidas en su interior. Por difusién, las con-
centraciones tiepe tendencia a equﬂibra,rse pero
existe un mecanismo, aiin mal conocido, que,gasta
energ_ia para expulsar el sodio al exterior e impedir
Ia salida de potasio. El pasaje de ciertas sustancias
(aztcares, fosfatos, otros iones, ete.) es también
un transporte activo que necesita un gasto de ener-
gia. Su penetracién se ve facilitada por la accién
de determinadas enzimas (colinesterasa, fosfatasa,

ete. i i
e gnituadas en el interior de 1g membrana o cerca

/ lll. Pinocitosis

Ciertas moléculas que se introduce j
mel_lte en lg célula penetran, con el agu%?rggfjﬁln
curioso fenémeno: la pinocitosis. En los histiocitos
vivos (célu!as conjuntivas capaces de fagocitar) se
buede seguir al microscopio y filmar el envolvimien-

Superficial — separa citoplasma
¥ vacuola. S -
des son diferentes a las de la membrana plasﬁérgggeda
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de go-
ondulantes de la membrana, de |
fp°f1§f %lg&g;;e?iqmdo y su penetracion en el clt:;-
ﬁma En las amebas la superficie se mvaginal 314; -
-rmar'una especie de cavidad en el cuerpo cera e
fondo de este pozo se estrangula y se sepz-:i.a1 =
1a o varias pequefias vacuolas. Estas 'cie.ner;t,te o
e i compogcién“quegtﬁecfgﬁios con
¢ rafios
m:ﬁ'ﬁcmugledsﬂﬁtﬁgt::das por las corrientes ci-
;)la.smé.ticas se desplazan eventualmen:: a d{n;;t;ggs
ionan a veces, -
icrones de distancia, se fus: i
amaft concentran generalme:
igadget Golgioa];xts:s de desaparecer completamente

' sivas de
n un histiocito. Vistas suce
[ ﬁiﬁ?céiosli; ?nisma célulaaiextralidas dg gt-xrr‘zl pf)ilr&.
ainutos. La flecha indica el mism
mflﬁlas y sﬁlsmmodiﬂcaciones. Se reabsorben %ﬁ’?g%v 1:
a(;orman (borde izquierdo) otras vacuolas. (Seige Desoer'
331 en Chevremont, Cytologie et histologie, 5
: Liége, 1956.)

‘fig. 22) . Este fenémeno, conocido desde hace mucho

iempo en algunos tipos celulares, parecié una cu-

' fi onoce su
i d. Desde hace algunos anos se reconoc .
xir(:gfg'ail;ancia;' se lo encuentra en las células mas di

4

versas (nerviosas, cancerosas, protozoarios, vegeta-
les, etc.). Adem4s, en tejidos cuya funcién principal
es la absorcién (intestino, rifién, por ejemplo) el
microscopio electrénico muestra vesiculas submi-
croscopicas bastante parecidas a las precedentes,
salvo por el tamaiio, y préximas a la membrana ce-
lular. Estas vacuolas est4n a veces relacionadas con
el exterior por un cuello mas estrecho. Se considera
que son el signo de una micropinocitosis fuertemen-
te activa.

En todos estos casos, 1a célula “bebe” literal-
mente el liquido que la rodea. La cantidad absorbi-
da en algunas pocas horas puede ser igual a muchas
veces su volumen. El agua es inmediatamente ex-
pulsada, ya sea por difusién a través de la membra-
na (vertebrados) o por excrecién a partir de la va-
cuola pulsatil (protozoarios). En la ameba, la pre-
sencia de proteinas en el medio aumenta la pinoci-
tosis. Si se hace radiactivas o fluorescentes a estas
proteinas, se puede seguir su penetracién en las va-
cuolas y su absorcién, sobre 1a porcién de la mem-
brana plasmética que constituye su pared. Esta dis-
minuye y desaparece, fundiéndose en el citoplasma
y arrastrando con ella las grandes moléculas absor-
bidas. En la ameba, en todo caso —V¥ quiza en otras
células—, la pinocitosis explica la penetracién para-
dojal de protejnas, como,por ejemplo,la enzima ribo-
nucleasa. ‘/m
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CAPITULO VI

LA DIVISION CELULAR

i tras por
slulas proceden siempre unas de 0 e
ﬁi:i%lr‘:lquepes uno de los fenémenos ;r;ﬁ giuu;i_
1ﬁmﬁu‘z‘le:nt:a.les de toda la biologitaésEztée \?i:i);ege s
te esencial dessie los pun
gil:; e yrliapc?izg.}zggéa}:elular o mitosis
Com%g:n:i%sriogeiﬁcaciones nucleares extzerrg:
fie ri%%raapnotables e idénticas en la gran 1;133;: ugan,
t: de los casos. Aparecen Cromosomas, 3 it
aran en el curso de una especie s
sffn:.lgilziad en extremo precisa: repartlrm agién -
igual entre las dos células hijas la mio; g
pirs ia contenida en los nucleos. Este fen s
d}ta.r : lamentado, cuya frecuencia es contr e
g re%e?irgo nom;al, puede volverse mcoherenun,
3gsc%1:1trolé,ndose su ritmo: tenemos entonces

: : Si-
cancer. No hace falta subrayar la imperiosa nece

dad que enfrenta la medicina moderna de compren-

n este caso. : !
e lg.;lur%iig:?sd?iizta de ser un fenémeno simple.

co-
Describiremos en primer lugar su desarrollo, tal

é i ' ejo morfo-
la célula viva. A este bosquejc .
Ilggizga:;‘ig%fr%mos luego aspectos més particulares

l. El film de I.a mitosis

el cultivo in vitro

ios técnicos modernos ¢
I.os medios técnicos ; gl i

el contraste de fase, la microcinemat
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ten seguir en detalle las imagenes sucesivas de la
divisién celular. Pocos citélogos bueden permanecer
indiferentes cada vez que observan una mitosis, y los
films de vulgarizacién que la muestran captan vi-
vamente el interés de todos los publicos.

Describamos la mitosis en un fibroblasto de ver-
tebrado superior, en cultivo a 37°C. En la profase,
la cromatina nuclear se vuelve cada vez mas visible.
Sus granulaciones se alinean ¥y luego se transforman
en filamentos muy delgados, embrollados, bien dis-
tintos, en primer lugar, cerca de la membrana nu-
clear y, luego, en el centro del nucleo: los cromoso-
mas (fig 24 By C; fig. 25, A). Los cromosomas se
vuelven cada vez mas nitidos, se engrosan Yy se
acortan. Durante este tiempo, un principio de irra-
diaciéon (4ster) rodea a los dos centriolos, que se
separan y se deslizan hacia los dos polos del nticleo,
formando un huso que se alarga.! Sila célula estaba
previamente extendida, tiende a replegarse sobre si
misma y a volverse mas esférica. Luego de 10 6 15
minutos aproximadamente, se ve bruscamente que
la membrana nuclear se disuelve ¥ desaparece. Ca-
si al mismo tiempo, el nucleolo se diluye y desvane-
ce. Es el fin de la profase. .

Al comienzo de la promeétafase, un grupo de
cromosomas mas o menos enredados, a quienes ya
nada separa del citoplasma, ocupa el Ingar del nu-
cleo. Los rayos que parten de los centrosomas atra-
viesan esta region de la célula (fig. 24, D). Los cro-
mosomas contintian acortandose ¥ engrosandose; se
comienza a ver en éllos una divisién longitudinal, asf
como un lugar en que se hacen mas delgados, el
centrémero, lugar por el que cada uno se une al
huso. Los cromosomas son desplazados por el huso
€n un vaivén continuo, hasta que se quedan quietos
(algo mas de un cuarto de hora). Los movimientos
Propios de las mitocondrias se reducen, sin duda, a
causa de una mayor rigidez del citoplasma. Algunas

! Los asteres y el huso no se ven por contraste de
fase. Es necesario: o fijar y colorear Ia célula, u observarla
Viva al microscopio de luz polarizada.
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. 24. Esgquema general de la mitosis. El centrémero
f:grezstntaqpor un circulito blanco sobre lo_s crofnosjon
Salvo en H, se omite el contorno celular. A.. m’ic eo -
cinético; B y C: dos estadios de la proi_ase,‘ D: prom.e -
fase; E: placa ecuatorial; F: anafase; G: telofabser%m
estrangulamiento y reconstruccion. (Segin de Rf 81960
colab., General Cytology, Saunders, Philadelphia,
Citologia general, El Ateneo, Buenos Aires, 1961.)

adelgazan, se fragmentan, se distinguen cada vez
menos o inclusive parecen desaparecer.

Bruscamente, cuando todos los Cromosomas se

han fijado al huso, se inmovilizan en una placa
ecuatorial, perpendicrlar a la linea que une los dos
polos constituidos por los centriolos (fig. 23, E'y 24
B). En esta placa, los cromosomas extienden sus
brazos hacia el exterior; el centro est4 ocupado por
el huso, al que se fijan los centrémeros. Durante el
curso de esta verdaders, metafase, bastante corta,
la superficie celular comienza a manifestar una ex-
trafia actividad; estalla bruscamente en hinchazo-
nes o burbujas, que luego se reabsorben mas lenta-
mente hacia el interior. Esta efervescencia cada vez
se volvera maés activa. Este efecto es particularmen-
te espectacular en los films que aceleran todos los
movimientos.

Tan sibitamente como se inmovilizan en una
placa ecuatorial. los cromosomas se separan en dos
Krupos que se dirigen hacia los polos. Cada uno se
dividé longitudinalmente en dos, v sus mitades (o
cromdtidas) comienzan a separarse a nivel del cen-
trémero. NDurante este viaje hacia los polos o ana-
fase, los dos grupos aue se aleian forman uno Ia
imagen exactamente esvecular del otro (fig. 24, E,
v 25, C). Bastante rapido al principio, el movimien-
to se torna més lento cuando los CTOmosomas se
aproximan a los polos, que contintian senarandose,
nues la célula se alarga. La efervescencia periférica
es intensa. La anafase es el més corto de Tos estadios
de la mitosis, y raramente dura més de 5 a 8 minu-
tos.

Una vez revnidos los cromosomas en abanico
alrededor de cada polo. la parte media de Ia célula
e estrangula en el plano en que se enconfraba la
placa ecuatorial. Durante esta telofase. los cromoso-
mas se hinchan, se vuelven menos nitidos, se unen
a veces temporariamente, y luego comienzan a pre-
sentar, en sentido inverso, la serie de los aspectos
que habian presentado en la profase. En contacto
con un segmento bien determinado de uno de los
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cromosomas, el organizador nucleolar, nacen uno o
varios nucleolos. La membrana nuclear reaparece
por segmentos ? alrededor de la zona en que se ha-

F1c. 25. Imdgenes de mitosis en fibroblastos (simplificadas,
segiin fotos). A: profase: el nucleclo en el centro; los
cromémeros estan mas coloreados que el resto de los cro-
mosomas; la membrana nuclear no se pone en evidencia
por esta técnica. B: placa ecuatorial vista de perfil; los
eromosomas Se Superponen unos sobre otros y no son
individualizables bajo este plano de incidencia; el huso
es nitido. C: fin de anafase; no se ve mas el huso, y solo
son visibles los dos polos; D: telofase. El trazo hori-
zontal — 10 p.

llan reunidos los cromosomas, y el nuicleo se separa
nuevamente del citoplasma. Durante este tiempo
prosigue el estrangulamiento medio, que constrifie
cada vez mas estrechamente las fibras directas del
huso que van de un polo al otro. El huso se esfuma,
mientras las mitocondrias aumentan de contraste a
la vez que retoman sus movimientos. Las mitocon:
drias se reparten al azar —de acuerdo con el luga

2 E] microscopio electronico muestra que se reco
tituye por un alineamiento de dobles membranas del r

ticulo endoplismico.
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pado la placa ecuatorial ¥ donde se va a formar la placa
celulésica que separara las dos células hijas.

La mitosis de los protozoarios presenta generalmente
aspectos desconcertantes a primera vista. En la mayor
parte de ellos 1a membrana nuclear no desaparece, ¥ toda
la evolucién de los cromosomas S€ realiza en el interlor
del niicleo. Después de la separacion de las cromatides, el
nticleo se estrangula y se divide en dos. Ciertas especies
tienen, como los metazoarios, un verdadero huso y un es-
tadio de placa ecuatorial. En otras especies, los cromoso
mas se insertan del mismo lado sobre la membrana
nuclear o en la base de un cono fibrilar salido del centro
soma. Luego de su bifurcacién, los cromosomas marchan
hacia las dos extremidades del niicleo sin pasar por

estado metafésico (pleuromitosis).

Cualesquiera que sean las variantes, hay un he
cho muy general y muy importante. El nimero de
cromosomas que aparecen en el momento de las d
visiones celulares es siempre el mismo en una espe
cie dada (pag. 30). La forma de cada uno de ello:
en la metafase es también caracteristica (pag. 104)
Dado que los cromosomas sé dividen longitudinal
mente en dos y que una mitad va a un poloylao
al otro polo, cada célula hija recibe la mitad de u
cromosoma o cromdtide de cada especie. El estud:
del comportamiento del &cido desoxirribonucleic
nos va a revelar que el proceso morfoldégico ocult
otro, de caracter quimico, més preciso aun.

I1, Evolucién y reparficién del AD|

Y¥a hemos descrito la estabilidad metabolica
la constancia cuantitativa del ADN en los nucle
de las células que no se dividen. Todo cambia en 1
tejidos en crecimiento en que hay divisiones ce
lares. En este caso se encuentran, como en los tejid
en reposo, nicleos con 2 complementos (2 C)
ADN, pero también nucleos con 4 C, y algunos ¢
valores intermedios. Ademas, las células incorpor
activamente en su nucleo precursores radiactiv
como la timidina tritiada (pag. 31y fig. 26). En
inmensa mayoria de los casos, esta incorporacio
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la sintesis del ADN hasta el valor de la cual
! 4

dicha 1r_1corpora.c16n constituye un sig'xgdye {::urre
en un tiempo relativamente corto, pocas horas an-

716. 26. Autorradiografia después de :
una incorporacion
‘tziggiiﬁnqr tritiada en un cultivo de células en crecimien‘:g
acti res nicleos se encuentran cubiertos de granos
me1 pla 1a irregularmente distribuidos. Los mismos han sido
dep::is%i%nag'?: pgr la. radiacién emitida por los atomos
io. os dos nucleos dan una reaccién
Aumento: 1.600 X, o

fes de la mitosis. La evolucion de las-histona.s e
; glela a la del ADN. Un periodo preprofdsico, qliep:o
ulmam_ﬁesta por ningtn signo morfol6gico parti-
cular, sigue a d{cha sintesis. El conjunto de los cro-
i:ols]?;nas profasicos tiene 4 C de ADN, y cada célu-
e ja recibe 2 C. En el curso de la divisién esta
sustancia® se reparte exactamente, pero no ’sufre |
ninguna modificacién quimica. La sintesis del écid
t:d_esomr1'11_301'1ucleiccn se produce en un momento dis?
dl;lst; a?‘lte c;eil gg:&ces% m:ﬁcgco de su separacién en
0s p: es. La mitosis es asi el
folégico, t
I‘iasg;‘l orase:ﬁx‘l’ de un fenémeno comenzado va-

La igualdad de re '

: particion del AD

giséa&l :sun que lo que muestran los mogmie:nt?sés d: plie-

e omas. Se puede evidenciar esto marcando el i&Dos
ando se sintetiza en Ia célula y luego estudiando su disl«N-T




ig. 27).
tribucién en el curso de las divisiones ulteriores (f
En la primera metafase que sigue todos los cromosn:nr{'?:i ga
son radiactivos. Si se interrumpe, entonces, la pro d.in
de timidina tritiada, el ADN.sintetizado antes de la di-
visién siguiente no estara marcado, En el momento ?e
la metafase de la divison siguiente, la distribucion ng ;
radiactividad indicara, por lo tanto, el destino del N
formado antes de la divisién precedente. En este mogxeli
se ve que en cada cromosoma estd marcada una de ia:
dos crométides. Como lo indica la figura 27, esto signitfo ca
que cada cromatide esta constituido por dos filamentos
de ADN, uno de ellos recién formado y €l otro més vletj:B.
En otras palabras, los dos filamentos sintetizados jun
antes de una mitosis no permanecen ambos en un mismo
cromosoma anafisico, sino que se separan y van a dos
células diferentes. .

La significacién esencial del mecanismo mitoti-

co es ahora perfectainente clara. El ADN sintetiza
elo antes de 1% mitosis se divide exactamente entre

b N
4C ——/—
aC _ | : R
- AL P IS -y
e
-k ——tcal SR
N

+

- iente-
F1c. 27. Reyertieidn dz los filamentos de ADN-recien .
menie sint.e’tialiu. ks limea superior indica las modifice

clones del tenory glebal en ADN em el curso de 2 cicles

mitoticos sucesivos. La preprofase precede la mitosis (M)
T+: tlempo durante e! que se aporta timidina trit
como precursor. Abajo, evolucion de un cromosoma dur il
te el mismo periodo. Los filamentos sintetizados al misme
tiempo se representan de igual manera (lineg o:nd 1/
o punteada). Los que presentan radiactividad estan mar
cados con una cruz. Luego de la primera division, la r¢
maétide inferier pasa a otra célula y sufre la misma e 0
lucién (no representada). (Modificado, segin Taylor
colak., Proc. Nat. Acad. Sci., 43, 122, 1957.)

3 O dos grupes de filamentos.

las dos células hijas. Como cada Ccromosoma se hien-
de también exactamente, la reparticién cualitativa

del ADN es también perfectamente igual. Pero, ade-
mas, las células nacidas de una divisién reciben la
misma cantidad de moléculas de ADN nuevas (re-
cién sintetizadas) y viejas. Es imposible llavar mas
lejos el sentido de igualdad entre las células hijas.

Es evidente que toda la mitosis tiende a este objeto,
esencial para la existencia normal de las células. Su im-
portancia se evidencia « contrario en el caso anormal en
que se produee una divisién sin una reparticién rigurosa.
Se puede ver a veces que el ndcleo se estrangula sim-
plemente y se corta aproximadamente en dos. En este
caso ni el ADN ni los cromosomas pueden ser distribuidos
en forma exacta en este caso. Este fenémeno, llamado
amitosis, fue considerado antes normal. Es en cambio pa-
tolégico o terminal, ya que las células hijas que eventual-
mente se producen estin condenadas a2 no poder dividirse
a su vez.* Se ha podido decir que “la amitosis es el togque
a muerte por la célula”.

lll. Mecanismos particulares

Si los bidlogos se han aplicado a comprender los
mecanismos que concurren al desarrollo de 1a mito-
sis, no es solo por deseo de saber cientifico, sino tam-
bién para poder, a voluntad, modificarla, estimular-
la o bloquearla, segun las necesidades.

1. Preprofase y mecesidades energéticas. Una
vez sintetizado el ADN, la mitosis no se produce a
continuacion ni inmediatamente ni en forma auto-
mética. Un periodo profasico bien definido separa
estos dos fendomenos (fig. 27, arriba).

Muchos procedimientos experimentales sugieren
la importancia del papel del ARN nuclear durante
este periodo preparatorio. Es necesario, sin duda,
destacar que el tenor del nicleo en "ARN es maximo

* Un caso particular es el de los macrontcleos de los

?i'OtOzoarios ciliados. Estos animales poseen 2 nicleos, de
08 cuales el mas pequefio (microniicleo) se divide por
“Y08ls y es particularments el depositario de la herencia,




n 1a ameba al comienzo de la divisién. En otras
species, los cromosomas estan a menudo cargados
e ARN en la profase y la metafase y lo liberan en
orma de reguero detras de ellos en la anafase.

El papel principal de la preprofase es probable-
nente el de permitir a la célula acumular la energia

\ecesaria para las fases siguientes.

Se ha observadd, en efecto, que la adicién de toda una
erie de sustancias nocivas a los sistemas energéticos no
etiene las mitosis ya comenzadas. La célula tiene “pro-
isiones” suficientes de energia. Pero tales venenos pueden
gtardar o impedir la aparicion de nuevas divisiones. El
%ido de carbono (CO), que inhibe la respiracion, pro-
fuce en la division del huevo de erizo de mar un retardo
gugl a la duracién de su aplicacién. En diversos tipos
elulares, la duracién del periodo preprofisico es caraec-
eristico. Este periodo no es més corto cuando se siguen
ipidamente dos divisiones que cuando las separa un lar-
0 periodo intermitético. La manera més logica de infer-
yretar estos resultados es la de suponer que la ‘célula
arga durante la preprofase un “reservorio” de energia.
Tna vez lleno éste, se produciria la mitosis. (En qué for-
na se encontraria esta energia? Alternativamente, se
sensé en la glucosa y en el ATP. Es curioso comprobar
[ue en los mamiferos, el nimero de mitosis es general-
nente més elevado en los momentos en que los animales
ie hallan en reposo (noche o dia, segtin las especies), en
os cuales la tasa de glucosa en la sangre es mas elevada.

9. La evolucién de los cromosomas. Deberiamos
sstudiar aqui la evolucién de los cromosomas, en re-
lacién con la divisién celular. Pero los cromosomas
son unos elementos tan importantes que les consa-
graremos todo un capitulo (Capitulo VIII, pag. 102).

3. El huso y el movimiento de los cmmsomas.'

El1 huso o aparato acromético, asi llamado porque en
los cortes se colorea mucho menos vivamente que los
cromosomas, es una de las formaciones mas caracte-
risticas de la mitosis. La birrefringencia positiva que
presenta demuestra 1a existencia, a su nivel, de una

-

El macronticleo se divide por amitosis, degenera y d
parece periédicamente. .

%6

orientacién molecular. Las agujas del ipu-
lador pueden estirarlo y deg;]estran ?Iicg?ilggllv)il.ls-
cosidad importante en la metafase, aunque se haya
fracasado al actuar sobre el huso para arrastrar los
Cromosomas en él adheridos. Estas observaciones su-
g1:ren que 1a§ moléculas orientadas no forman en
32 Ie féari?l igl{::a estructura” en el sentido morfolégico

El huso se halla particularmente desarrollado
en los huevos en segmentacién, que se dividen mu-
chas 1;.reces seguidas. Se ha logrado aislarlo de huevos
de erizo de mar, “estabilizindolo” y dispersando
luego el citoplasma por medio de detergentes natura-
Ie§. El huso estd, entonces, constituido por dos pro-
te’u.nas que forman cerca del 12% del total de las
celula:s, del huevo. Tales proteinas se encuentran
ademas, entre las divisiones. El huso es. por lo tan:
to, el resultado de la orientacién, a partir de los cen-
triolos, de proteinas preexistentes.

Es_ el huso quien produce el desplazamiento
anafésico de los cromosomas. 3

Las fibras se hacen mas rigidas y se acortan
entre los cromosomas y los polos, mientras su parte
central se desorganiza y se alarga. '

Se conoce bastante mal. el mecanismo quimi
modificaciones del huso acromético. La O%Iggaciégf g: :;:
plicar dos movimientos contradictorios no simplifica el
problema. Es cierto que las distribuciones del azufre re-
ducido (-SH) y del azufre oxidado (-S-8-) de las protei-
nas se modifican segin ciclos bien definidos. El aumento
de los enlaces -S-S- enfre cadenas de aminodcidos debe
aumentar la rigidez en ciertos estadios. Es también bas-
tante probable una intervencién del ARN que los cromo-
somiz lgﬁgra.n tras de si en la anafase.
uchas sustancias quimicas desorganizan él huso

11}11911.1s1ve le impiden formarse. Bajo llz:\g accion de la _chl{-)
ga;c;nzl, é;:sr E::;I;I)IIO, éa. metafase se prolonga durante ho-
i imposiblf.ﬁ ento de los cromosomas hacia los polos

5 La colchicina actfia sobre el huso en concentra-
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4. Division del citoplasma (citodiéresis). El es-
tudio de los tan notables fenémenos nucleares de 1z
mitosis no debe hacernos olvidar que su objeto fi-
nal es el de fabricar dos células a partir de una sola.
La separacién en dos del citoplasma ha sido menos
estudiada que otros aspectos de la divisién. La eito-
diéresis se presenta bajo formas variadas. En los
vegetales, en la parte ensanchada del huso —en el
lugar donde luego se ubicaran los Cromosomas— se
alinean particules para formar la membrana celu-
lar de separacién entre las dos células hijas que
quedan en contacto. En los huevos en segmentacién
més 0 menos esféricos, se dibuja un surco en el pla-
10 en que se cruzan las fibras de los dos ésteres. Este
surco separa los blastémeros. En fin, en las células
més o menos extendidas que presentan un burbu-
jeo periférico, el citoplasma se alarga y un estrangu-
lamiento local separa las dos mitadeg que se apar-
tan. En todos los casos, hay aumento de superficie
global, y la separaci6n se efecttia siempre en el pla-
Nno ocupado precedentemente por la placa ecuato-
rial. Parece que sustancias antes ocultas se incorpo-
ran a la mebrana celular, sobre todo al polo. El husn
orienta las modificaciones de 1, membrana.

La citodiéresis es independiente, al menos en
forma parcial, delos fenémenos nucleares. Algunos
toéxicos pueden impedirla, sin modificar 1a evolucion
del husoy de los cromosomas. Se obtienen, entonces,
células de dos niicleos. Por el contraio, en otros ca-
SOs en que se retarda o bloquea Ia separacion de los
cromosomas, la divisién citoplasmatica tiende a
realizarse, siempre que haya desaparecido 1a mem-
brana nuclear. Parece Ser que no es posible la ex-
tensién de la superficie si ciertas sustancias prove-
nientes del niicleo no alcanzan la membrana nu-
clear, :

fabricando previamente (ADN, proteinas, mi
o posteriormente (nucleolos, centriolos). Mecanismos di-
ferentes son puestos en movimiento pars producir cada
uno de estqs sucesos. Si bien estos mecanismos se con-

drias no se hallan en buen estado.

Estudiando el resultado de blogueos Io mas limitados
posibles, pueden descubrirse Poco a poco las relaciones
obligatorias facultativas entre un gran nimero de proce-
50s, de los cuales muchos se producen en un momento en
el cual la célula np muestra exteriormente ningiin signo
de divisién.

En los tejidos en activo crecimiento, las células pasan
por toda la serie de fases del ciclo celular entre dos divi-
siones. A partir del fin de ung mitosis, un nuevo cielo co-
mienza. Las células cancerosas Presentan a2 menudo
anomalias de la mitosis Y, lo que atn es mas grave, su
ciclo celular no se halla més bajo e] control general del
:;%am.smo (ver mis abajo). De ello es fé{:il concebir por

g e SUIZAcion se concentra,
rew -

__'___._
No se podrig, emplear para detener las mitosis cancerosas,
Ya que bloguearis, también las divisiones normales, esen-




IV. Regulacién del niimero de divisiones celulares

El ritmo de las divisiones no debe solamente

ser tratado al nivel de la célula individual, sino es-
tudiado estadisticamente en cada tejido.

Al comienzo del desarrollo embrionario, en la
segmentacién, las divisiones se siguen con un mini-
mo intervalo: la telofase puede estar inmediata-

mente seguida de la sintesis del ADN y, luego, de un |

corto periodo preprofasico, tras lo cual la célula vuel-
ve a dividirse. En unas pocas horas se desarrollan
asi muchas mitosis. El ritmo se vuelve cada vez mas

lento en el curso del crecimiento, y en el adulto |

pueden trascurrir semanas 0 meses entre sucesivas

divisiones. Esta disminucién de la frecuencia de las |
mitosis se acompafia de la adquisicién, por parte de
las células, de funciones.y estructuras particulares.
Algunos tejidos muy especializados (nervioso, por
ejemplo) han perdido inclusive totalmente la capa-
cidad de multiplicarse. Se tiende a afirmar que di-
ferenciacién y multiplicacién celulares son fenéme-

nos que se oponen.

El problema es més complejo. El higado adulto no

presenta normalmente més que una muy rara mifosis de
tiempo en tiempo, pero a las 24 6 48 horas después de la

ablacién de las dos terceras partes del 6rgano, se observa
en el terclo restante en regeneracién hasta un 10% de

células hepiticas en division simultinea.

Lo asombroso en el adulto normal no es el he-.
cho de que haya tan escaso ntiimero de divisiones,
sino que este nimero se adapte perfectamente a las
necesidades. El nimero de mitosis es siempre eleva-
do en el intestino y en la médula ésea, que fabrica
las células sanguineas, porque en ambos casos las
células se gastan ridpidamente, debiendo ser rem-
plazadas. En los restantes sitios, el porcentaje de las
mitosis es mucho menor. Aumenta cuando se hace
necesaria una regeneracién y disminuye cuando se
ha cubierto el déficit. Es evidente que, en numero-
sos tejidos adultos, las células podrian dividirse my-

9

cho maés a menudo de lo que lo hacen. Normalmen-
te se hallan inhibidas para hacerlo. ;Cuél es la
causa? Podria tratarse de la influencia de sustan-
cias liberadas por las mismas células.

Nuestra ignorancia es bien lamentable, ya que
lo que diferencia mas manifiestamente a las células
normales de las cancerosas es el hecho de que estas
ultimas sean insensibles a tales inhibiciones. Las
mismas se multiplican tan rdpidamente como lo
permiten sus condiciones de nutricién, sin tener en
cuenta en absoluto las necesidades del organismo
ni el equilibrio necesario entre los tejidos. .
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CAPITULO VII

LA MEIOSIS

Por mitosis las células se trasmiten siempre los
mismos cromosomas, las mismas moléculas de ADN
¥, en general, la misma herencia. Todas las ame-
bas que descienden de una misma ameba, todas las
células en cultivo nacidas de una misma célula ais-
lada, todas las plantas nacidas de una misma plan-
ta por transplantacién, se hallan en este caso, y se
dice que las mismas pertenecen al mismo clon. Las
posibilidades de variar su metabolismo de acuerdo
con las circunstancias estan estrechamente ajusta-
das por la permanencia de su material hereditario.X

Por razones oscuras, las células de un clon que existe
desde hace mucho tiempo pierden a menudo su vitalidad,
volviéndose menos vigorosas. Debe relacionarse este hecho
con la muerte inevitable de los individuos que, por ex-
tensién, podemos también considerar como clones por
haberse originado sus células unas de otras por mitosis.

En cada especie se encuentra un mecanismo

destinado a hacer aparecer clones nuevos 0 nuevos
individuos que representan nuevas combinaciones
genéticas. El més extendido es la reproduccién se-
xual: dos células, llamadas gametas, procedentes de

individuos, se funden en un huevo
0 cigotu, uniendo-su patrimonio hereditario. En las
especies pluricelulares, de esta cigota nacen uno o

1 Material genético que no podria modificarse sino

varios nuevos individuos. Para evitar la duplicacién,
en cada generacion, del nimero de cromosomas Y
la cantidad de ADN por célula, la fusién de las ga-
metas en una cigota, o fecundacion, debe estar com-
pensada por una eliminacién de la mitad del patri-
monio hereditario de cada una de las dos célulag (o,
lo que viene a ser lo mismo, uno de los antepasados
del mismo clon). Esta eliminacién se hace por dos
divisiones de tipo especial que constituyen colectiva-
mente la meiosis. ,

La meiosis, siempre complementaria de una fe-
cundacién, tiene, por lo tanto, como efecto la pro-
duceion de niicleos cuyo numero de cromosomas (la
cantidad de ADN y el nimero de genes) se halla
reducido a la mitad. Se parte siempre de una célu-
la diploide y se producen cuatro haploides. Segtin
las especies, la meiosis puede preceder inmediata-
mente a la formacién de la cigota (animales), o
seguirla inmediatamente (algunos hongos, como por
ejemplo Neurospora) u originar individuos haploi-
des (gametofitas) que alternan con individuos di-
ploides (esporofitas), viviendo uno y otro mas o
menos durante largo tiempo. Es el caso de los vege-
tales en general. 3

En todos los casos, la meiosis tiene una impeor-
tancia extrema para la transmisién de los factores
hereditarios. Nos ocuparemos sobre todo aqui de
los aspectos citolégicos y de lo que la meiosis nos
informa acerca de la estructura de los cromosomas.?

Las imagenes meibticas se parecen superficial-
mente g las de las mitosis ordinarias, encontrandose
también en ellas profase, metafase, anafase y telo-
fase, como en las otras divisiones. Las imagenes pro-
Iasicas son particularmente abundantes. Para com-

et SR .
bor mutacién, es decir, trasformacién brusca de un gene.
Las mutaciones son.fenémenos raros, cada una de las
cuales actiia solo sobre un gene a la vez Se necesitaria
un tiempo infinito para que apareciesen combinaciones
favorables. '

? Para los aspectos genéticos de este fenémeno, ver
la bibliogratia.
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. 28. Esquema general de la meiosis
ftlrglucién de 3 pares de cromosomas. En cada 1211100
ares, uno de los cromosomas estd en negro ty ool
5 g’ris. (Segun de Robertis ¥ colab., Op. cit., :

prender las diferencias es necesario considerar con
mas detalle la evolucién de los cromosomas y del
ADN (fig. 28).

1. Primera divisién meidtica. En los animales,
comienza en las células de los érganos sexuales lla-
madas espermatocitos primarios (en los machos) y
ovocitos primarios (en las hembras). La profase de
la .meiosis es muy prolongada, lo que explica su
mayor frecuencia relativa en los cortes con respec-
to a la de las ofras fases. Ademds, se distinguen en
la profase varias etapas.

En el estadio leptoténico (leptotene) los cro-
mosomas aparecen o, al menos, se hacen mas evi-
dentes (ya que a menudo eran visibles) antes que
ocurra cualquier duplicacién del ADN, contraria-
mente a lo que pasa en las divisiones normales. Los
cromosomas se hallan embrollados, formando rulos
laxos. En muchas especies de animales —e inclusive
vegetales— parecen presentarse en “bouquet” reu-
niendo una de sus extremidades en una misma re-
gion del niicleo. En este estadio los cromosomas son
largos y delgados filamentos que contienen puntos
muy densos, como granos alineados en forma de ro-
sario, los cromdmeros. La localizacion y el tamafio
de estos granos son tan precisos que pueden servir
a veces para identificar cromosomas particulares.
Con mayor frecuencia, sin embargo, la imagen se
halla muy entremezclada.

En el siguiente estadio, zigoténico (zigotene),
los largos filamentos se relinen de a dos en toda
su extensién. Este apareamiento es notablemente
preciso y especifico: cada cromémero se encuentra
frente a otro cromémero idéntico en un filamento
paralelo. Este hecho constituye la mejor demostra-
cioén citolégica de que los cromosomas son homélo-
80s de a pares. Como consecuencia de esta sinapsis,
€l nimero de elementos independientes se reduce a
la mitad. Estos elementos se llaman bivalentes, pues
tada uno de ellos estd formado de dos cromosomas
Ordinarios extendidos uno junto al otro. General-
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mente se presenta una excepcién: un par que no
se aparea o se aparea mal, irregularidad cuya signi-
ficacién explicaremos méas adelante.

En el periodo siguiente, paquiténico (paquite-
ne), los cromosomas se hacen més gruesos y un
poco mas cortos. Cada uno se duplica. Hay n gru-
pos,® formados por 4 cromosomas paralelos, mas o
menos enrulados, unos alrededor de otros, aunque
no sean practicamente apreciables a la observacién
directa. El tenor global en ADN es ahora de 4 C.

Répidamente, luego de su bifurcacién longitu-
dinal, los cromosomas homoélogos se rechazan mu-
tuamente (estadio diploténico o diplotene). Se pue
de ver ahora més ficilmente que cada grupo esta
formado por 4 croméatides, de donde proviene el
nombre de tétrada. La separacion es bien marcada
al nivel de los dos centrémeros, cada uno de ellos
aportado por uno de los homoélogos que se aparean,
aunque tal separacién no es completa, pues se halla
impedida por el enrulamiento de las cromatides.
En algunos puntos, los filamentos cromosémicos
permanecen unidos y parecen inclusive enfrecru
zarse (fig. 29). Estos entrecruzamientos o quiasmas

son tanto més numerosos cuanto maés largos son los

cromosomas. Pueden haber hasta 6 u 8 por tétrada.
|

Los quiasmas sufren una “terminalizacién”, deslizan-
dose a 1o largo de las crométides y alejindose de los cen-
irémeros hacia su extremidad. Cuando alcanzan la ex:
tremidad, el niimero de guiasmas disminuye; este movi-
miento estd ligado al acortamiento y al engrosamiento de
los cromosomas, que permanecen a menudo pegados por
su extremidad. Los quiasmas sufren al mismo tiempo ro
taciones mas o menos complejas.

Se llega asi a la diacinesis, en la cual se alcan
za el maximo de contracciéon de los cromosomas. L.os
centrémeros se hallan muy separados. Cada tétrads
toma la forma de 8, de 0, de Y o de X, y su niimera
se vuelve més facil de establecer. Para muchas es-

3 n — nimero de pares de cromosomas, caracteris
tico de cada especie.
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pecies, éste es el Yinico momento
do deterr_ninar el nimero n. Este estadio correspon-
de aproximadamente al fin de una profase normal
En este momento desaparece el nucleolo. /

en que se ha podi-

e 29 FEstadio diplofene, Aniera de lirio. Doce

due presentan numerosos quiasmas., En algunos lugﬁggossé

udlvma:. la doble naturaleza de ciertos filamentos. El trazo

negro norizontal — 10 p. (Segin McLeish y Snoad, Loo-
king at chromosomes, McMillan, Londres, 1958.)

n En el estadio de placa ecuatorial, los dos cen-
iromeros de cada tétrada parecen rechazarse, ubi-
candose a cada uno de los dos lados del plano ecua-
forial. En la anafase, tales centrémeros se alejan
cada vez mas, arrastrando cada uno de ellos hacia
los polos dos cromatides enlazadas. Los cromosomas
del par anormal no apareado, del que ya hemos
hablado, se separan generalmente antes que los
0iros se colocan de este modo muy en evidencia. El
resto-_ de esta divisién carece de historia. Cada uno
dga los dos citos (ovocitos o espermatocitos) asi ori-
ginados recibe n cromosomas dobles ¥ 2 C de ADN.

e 2. Segunda division meidtica. Su aspecto morfo-
Ogico es muy parecido al de una mitosis ordinaria,
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Sin embargo —lo que constituye una diferencia
esencial—, no esta precedida ni acompaifiada de sin-
tesis de ADN. Luego de un periodo intercinético bas-
tante corto, reaparecen en la profase n cromosomas
dobles. Sin duplicacién alguna del material cromo-
sémico, los centrémetros solos se desdoblan y arras-
tran cada uno ura cromatide hacia los polos opues-
tos. Las dos célvlas que provienen de esta divisién
son las espermé‘iges o las ovotidas. Cada una de
ellas contiene » cromosomas y 1 C de ADN. Son,
por lo tanto, haploides (fig. 26).

Algunos detalles de 1a evolucién de los cromo-
somas tienen consecuencias genéticas tan impor-
tantes que conviene examinarlos mas de cerca. Los
quiasmas, claramente visibles durante el estadio di-
ploténico, son los signos de los intercambios de seg-
mentos (crossing-over) entre dos de las cuatro cro-
matides. Estos intercambios ocurren siempre entre
filamentos que no pertenecen al mismo cromosoma
monovalente (fig. 30). Las preparaciones citolégicas
no permiten demostrar esto con certeza. Pero tal
crossing-over trae consigo recombinaciones de ge-
nes que se evidencian por el estudio genético de los
productos de la meiosis. Se observan casi dos veces
més quiasmas que recombinaciones, ya que cada vez
interesan solo 2 cromosomas de los 4 presentes.
Cuanto més largos son los cromosomas, tanto mas
se entrecruzan y mas numerosos son sus Crossing-
over. En algunas especies favorables (Neurospora)
se puede probar que el intercambio genético debe
hacerse en el momento en que 4 filamentos cromo-
sOmicos se hallan uno junto al otro, es decir, cuando
se observan los enfrecruzamientos.

Se sabe inclusive mucho menos acerca de la fisiolo-
gia de la meiosis que de la mitosis. Una teoria ingeniosa
sugiere que los cromosomas homélogos se atraen cuando
cada uno estd formado por una cromatide y se rechaz
cuando lo estan por dos. En la profase de las mitosi
ordinarias, los cromosomas son dobles y no hay ninguna
atraceién entre los homélogos. Dado que la profase meio-
tica comienza “precozmente” antes que se produzca cual:
quier desdoblamiento, 1os homdélogos se juntan para re ha-
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cién enfre cromatides homélo
as,
mostraron que la adicién de iRNOJrzise:txagegje?océjis s
;%(I:Ia tl:)r&gaps::rea?ieln;:o seudomeldtico de los cromoaom-
i esta lejos de probar i .
del ARN en el curso de Ia l:neiosis.algun FRPR partlicular

1 i l s »
g 5

F16. 30. Esquema del er
0ssing-over que re segii
1;18 Ie'i:s%lst:a%oz gﬁﬂ:ﬁ’ las relaciones eﬁgil%s ttmomag
€n e trado en la figura preced
::iﬁ;rel;ga' los centrémeros que relacionanpcada 'sgzt?;.sdc‘:rgf
repr%engggF ;11 eéz;ﬁg: c:;aa;x: odiife - (ilz:.’rs . s
I A erenciarlos
giaggo resp%ctivamente). Dos entrecruzam:ie;nto:m gra?
Abajamlog: s O:r gxggggamblcai ent:.-sevjlt de las 4 cromﬁ.tldes—.
s mas que resultan

Ellljats; cfln el ejemplo ilustrado, uno solo deeﬁalzseséi:glllﬁgg

a su longitud a uno de los cromosomas de origen

;&i a?sorzpas de las células en que ocurre, su duracién
e circunstancias son en extremo variables. Los
0s y las hembras de los mamiferos, por ejem-
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plo, presentan considerables diferencias desde este
punto de vista.

En los testiculos de los machos, la meiosis tiene lu-
gar durante toda la duracién de la vida sexual, a me-
nudo con un ritmo dependiente de las estaciones del afo.
Millones de células evolucionan paralelamente. Las dos
divisiones mei6ticas se siguen casi sin solucion de con-
tinuidad. Las 4 espermitides de n cromosomas producidas
por cada meiosis se transforman, sin dividirse, en 4 es-
permatozoides. En los ovarios, la primera divisién meio-
tica se desencadena en la época del nacimiento del indi-
viduo. Se encuentran alli todos los estadios, desde el
leptoténico hasta el diploténico, pero la division no ocu-
rre y los nucleos vuelven a tomar su aspecto interciné~
tico, Los oyocitos primarios no cambian practicamente
hasta la pubertad. Durante el periodo de actividad sexual,
tales ovocitos se cargan de reservas nutritivas y, en el
curso de cada ciclo estral —o menstrual—, un reducido
numero de entre ellos, o inclusive uno solo, prosigue su
evolucién. En este caso se agrandan considerablemente;
una nueva profase corta precedera a la primera division,*
que es, en cuanto a volumen, muy desigual. Uno de los
dos ovocitos secundarios originados de esta divisién con-
serva la totalidad de las reservas, mientras que el otro
{(llamado primer glébulo polar) no es practicamente mas
que un nucleo rodeado de una delgada capa de cifoplas-
ma. Inmediatamente, el ovocito II sc divide de nuevo, pero
se detiene en la metafase de la segunda divisién meiotica
y es expulsado dentro de las vias genitales. Si no resulta
fecundado, no pasarid jaméas de este estadio y degene-
rard. Si se encuentra con un espermatozoide, la division
prosigue. También agui la reparticion del citoplasma es
muy desigual, eliminindose un segundo glébulo polar.
Solo después de esto, los n cromosomas que permanecen
podrin mezelarse con los otros n aportados por el esper-.
matezoide para formar el huevo fecundado, la cigota de
2 n cromosomas, origen de uno o de varios nuevos em-
briones.

Haciendo abstraccion de estas circunstancias
accesorias, se ve que la meiosis produce siempre

4+ 7] largo intervalo entre el comienzo de la mejosis
y la separacion de los cromosomas (hasta 50 afios en la
mujer) puede provocar anomalias de reparticion (pag.
105). Algunos bi6logos creen, sin embargo, que en €l curso
de llda vida sexual se pueden formar nuevos ovocitos pri=
marios.
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células haploides a partir de células diploides. Pero
no se limita & eliminar simplemente un cromosoma
de cada par. Las gametas a las que da origen son
portadoras de combinaciones cromosémicas origina-
les. Solo el azar determina el polo al que se dirige
cada uno de los dos miembros de un par de cromo-
somas. En consecuencia, entre los n cromosomas lle-
vaglos por una gameta, un nimero aproximadamen-
te igual proviene de cada una de las des gametas
de la generacion precedente. Ademas, pocos de estos
cromosomas son totalmente idénticos a los que lle-
vaban estas gametas. Por crossing-over intercam-
bian generalmente una parte de su longitud con su
homologo. La meiosis no hace sisteméaticamente
aparecer algin nuevo segmento de cromosoma,
alguna molécula nueva de.ADN, algin gene des-
conocido hasta entonces,” pero ordena muy efi-
cazmente el conjunto de elementos existentes para
producir combinaciones nuevas. El nimero de po-
sibilidades es practicamente infinito.

5 Fuera del éa.so, poco frecuente, de mutacion.




CAPITULO VilI

LOS CROMOSOMAS

En la profase de la mitosis hemos visto apare-
cer —y no hemos dejado de tratar acerca de ello
desde entonces— estos filamentos llamados cromos
somas, que en los cortes confieren un aspecto de
ideogramas chinos a las figuras de la divisién celu:

lar. Incidentalmente hemos citado muchas de sus

propiedades fundamentales: su ntimero y su fo

son caracteristicos de cada especie; se trasladan por
pares, que se retinen y luego se separan, en la meio

sis, de una manera particular,

|, Estructura de los cromosomat

Ciclo de evolu

En el curso de cada division, el aspecto de los
cromosomas sufre modificaciones ciclicas. Al co

mienzo de la profase y al fin de la telofase son fila

mentos muy largos, muy delgados, enteramente de
senrollados.! En la metafase y en la anafase, 8
enrollan en un espiral de espiras apretadas, 1o qui
los vuelve casi cien veces mas cortos y mucho ma
gruesos. El calcio desempefiaria un importante pape
en este acortamiento; si se lo remueve, los cromoso

1 En los grandes nicleos de ovocitos de diversos ver

tebrados, al comienzo de la meiosis, los cromosomas pasa

por un estado de alargamiento maximo (hasta 5 u 800
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mas se dispersan. En la Drosé6fila si la tasa de calcio
¢s demasiado elevada, la. rigidez de los mismos au-
menta y los intercambios se hacen menos numero-
sos. En los grandes cromosomas de vegetales (Tra-
descantia) o de protozoarios (Holomastigotoides)
se ve muy bien como las espiras de poco didmetro
forman en seguida una espira de segundo orden,
mas laxa. Muy a menudo el aspecto helicoidal no
se observa a menos que se desenrolle experimental-
mente la espiral mediante un micromanipulador o
mediante la aplicacion de cianyre.

En ]a profase, los cromémeros son Jugares en que
las espiras se aprietan precozmente, separadas por
regiones en que el cromosoms estd desenrollado.
Como la concentracion local de ADN es alli conse-
cuentemente mayor, estos cromémeros aparecen co-
mo puntos mas coloreables sobre un filamento que
lo es mucho menos (fig. 25, A). ‘

~ Sin embargo, de una manera general en un
mismo momento, todos 16s eromosomas del mismo
ci‘toplasma se hallan en la misma etapa de su ciclo.
Si en una célula hay dos nicleos, entran en mitosis
al mismo tiempo y sus modificaciones serdn simul-
taneas. Hay aqui una influencia neta del citoplasma
sobre el estado de 1a eromatina.

Inclusive en la metafase, el cromosoma perma-
nece desenrollado a nivel del centrémero, parecien-
do alli mas delgado y menos tangible. Este es el
unico lugar por donde puede adherirse al! huso. Si
por irradiacién se parte un cromosema, uno de
los fragmentos no tendrd centrémero y no podra
fijarse en el aparato acromético ni participar en la
anafase. Se incluira, por agar, en una u otra de las
ceélulas hijas, En la telofase sufrird modificaciones
paralelas a las del grupo principal y se transformars
en un pequefio niicleo anego. '

€n el Tritén). De un filamento doble (estamos ya en el
eista'dio diploténico) parten innumerables enrulgmientos
: gﬁtricos' ]fll conjunto ;;ie estos cromosomas “plumula-
_recuerda vagamente e] aspecto de un cepillo
limpiar botellas (lampbrush cromesomes), ¢ =
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Ya sabemos que el cromosoma esta formado por
dos croméatides paralelas en la profase y por una
sola en la anafase. En algunos casos favorables se
ha podido reconocer que cada cromatide esta for-
mada por 2 filamentos paralelos, mas delgados to-
davia, los cromonemas, que se hallan en el extremo
limite de la visibilidad. Sabemos, ademas, que el
modo de incorporacién de los precursores radiacti-
vos del ADN no se explica sino por el hecho de que
cada cromatide esta formada al menos por dos fila-
mentos idénticos (pag. 84),

L] -
il. Namero y formas individuales. Anomalias

Es evidente que fue en las especies de pequefio]
numero de cromosomas donde se pudo contarlos
primeramente. El Ascaris del caballo, gusano para-
sito sobre el que se descubrié la meiosis, no tiene
sino 4 cromosomas en su cigota, o incluso 2 en cier
tas variedades. La Drosoéfila, tan cara a los genetis-
tas, tiene 8. Cuando el nimero es mas elevado, no
es siempre facil contar los filamentos en sus figuras
enredadas. Un recurso, que consiste en hacer hin-
char las células cultivadas in vitro tratandolas con
una solucién hipotoénica, produce una gran dispers
sién de los eromosomas metaféasicos. Se cuentan en-
tonces facilmente los 24 cromosomas de la rana;
los 40 del ratén o los 46 del hombre (fig. 31)."

Su forma en la metafase es tan caracteristica
como su nuamero. Cada uno se halla presente pol
partida doble en las células diploides. En la figura
30 se aprecia que la Drosoéfila posee 2 cromosomai
largosen V, 2 en V algo mas cortos, 2 bastoncitos ¥
dos puntiformes.

En casos mas complejos, se los identifica por su lon-
gitud y ubicaeién del centrémero, que puede hallars
en el medio de los dos brazos o mas o menos desplazad

2 Hasta 1956/58, se atribuian al hombre 2 cromosom a
de mas, lo que lo colocaba en el mismo plano que la papé
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lulag embrionarias

due dardn origen a las gametas deben tener el ni-

Mero correcto, si i6
. » Sin lo cual el embrién pre :
&homalias muy s

hacia un extremo, 1o que produce un

o inclusive de bastoncito. I::'iert.os crong.ggg&t:sd:eg:;;cho
terizan también por constricciones secundarias o 515
pequenisimos cuerpos satélites adheridos a una extrerlzgl-
dad, como se encuentra, por ejemplo, en dos de Ios pares
mas pequefios del hombre. T

Ya hemos sefialado el comportamie i -
lar en la meiosis de un par de I?:romosorrxlltaos ugeg:_
nudo de tamarfio desigual ¥ que casi no se af)arean
Tales son los cromosomas sezuales o heterocromoso-'
mas. Los mamiferos machos, por ejemplo, poseen
uno largo EX), al que corresponde otro, né’tamente
mas pequeno (Y) (fig. 31). Las hembras tienen dos
cromosomas X. Por lo tanto, la formacién Cromoso-
mica de los machos (XY) y de las hembras (XX)
es dlferentg-:-. Se atribuye la cromatina sexual del ni-
cleo _1nterc1nét_mo (pag. 31) a este X suplementario
Es bien conocido el mecanismo por- el que el esper-'
matozoide que contiene ya sea X o ya sea Y (como
consecuencia c}e Su separacion en la meiosis) aporta
E;:"?n ?ncg;;g :.1 o‘vujio (siempre portador de un X), de-

asi i i
e €l sexo genético del embrién desde
El sistema XY para el macho

hembra es el méas difundido. Es el ﬁgicfxobggxaéz
en las plantas dioicas (en que las flores masculinas
y las femgmnas Se presentan en individuos dife-
rentes). Sin embargo, en las aves ¥ los anfibios es
gcﬁg?bm la heterogamica, es decir, la que lleva dos
- gé ri%?af sexuales diferentes y forma dos clases
. Seria milagroso qué todas Ias mitosi &

Sis) fuesen perfectas 3 el nimero délllz)tsogi%n(l%snolg:;
slempre norm:_a.l (euploide). De cuando en cuando
S¢ observan desviaciones en 1 6 2 cromosomas gue
:0 puede_n_atribuirse a errores de técnica (roturas
Uperposiciones, errores de recuento). Pero has cé-'

y las de los ovarios y testiculos

graves,
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El mongolismo, per ejemplo, enfermedas qle provoca
malformaciones diversas y un considerable &éficit men-
tal, se debe a la existencia de un solo cremézoma super-
numerario: uno de los més pequefios se encuentra en.
namero de 3 ejemplares, en lugar de 2. Algunas otras,
enfermedades congénitas pueden también atribuirse a la
existencia de un cromosoma supernumerario o a la falts
de alguno.?

Si la desviacién es mas importante, el embrién:
no es vizble. Esta patologia de los cromosomas hu
manos es un dominio completamente nuevo, desti-
nado sin duda a alcanzar un importante desarrollo.

Tna modificacién del nimero dé cromosomas
que dista de ser nefasta es la poliploidia. En lugar
de tener 2 n cromosomas, ciertos individuos tienen
3 n, 4 n, 8 n o inclusive mas. Bastante rara en los
a2nimales, en donde se la puede producir experimens
talmente, la poliploidia se establece mucho mas fa-
cilmente en los vegetales. Puede ser natural o expes
rimental (colchicina). Se obtienen asi nuevas raza
e hibridos vigoresos. Muchas especies vegetales nue
vas han nacido probablemente gracias a una poli-
ploidia esponténea ligada a una hibridacién feliz

La haploidia o reduccién a la mitad del niime:
ro de cromosomas es normal para el estado game:
tofito del ciclo vital de numerosas especies vegeta:
les. En otros casos se la puede obtener experimental
mente, aunque resulta poco favorable. No permiti
una meiosis normal, y los animales y esporofitos d
n cromosomas son, por lo tanto, casi necesariamen:
te estériles. A menudo son también més pequefios
y mas fragiles que sus correspondientes diploides

lll. Cromosomas y gene

La constancia de los cromosomas, los efecto
considerables de modificaciones aparentemente in
fimas, subrayan la gran importancia de los mis

3 Es muy probable que estas anomalias se deban 3
hecho de que, en el curso de una division meidtica, cro
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mos. La comparacién de su comportamiento, en el
curso de la meiosis y de la fecundacién, con el com-
portamiento postulado para los genes, factores de-

Fic. 31. Los 46 cromosomas del hombre. Metafase de cé-
lula en cultivo. Se ha hinchado la célula en solucién
hipotonica antes de la fijacién, y luego se la ha com-
primido para asegurar una dispersién maxima de los cro-
mosomas. Cada uno de ellos estd desdoblado en 2 croma-
tides reunidas en el centromero. X e Y son los cromo-
somas sexuales. Una mujer tendria un segundo X en lugar
del Y. El trazo negro inferior derecho corresponde a 10 p.
(Segiin Tjio y Puck, Proc. Nat. Acad. Sci.. 44. 1229, 1958.)

matides que debian haberse separado vuelven juntas al
mlsmolpolo, produciendo asi gametas anormales.
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terminantes de la herencia, ha demostrado un para-
lelismo sorprendente: los unos y los otros existen
por pares; para cada uno de ellos, uno proviene de
una gameta masculina y el otro de una femenina;

cada individuo transmite uno de ambos, a la ven- |

tura, a sus descendientes; finalmente, 1a reparticién
de un par en el momento de la formacién de las
gametas es independiente de la de los ofros. Estas
cuatro afirmaciones son verdaderas para los cromo-
somas. La cuarta no es sino parcialmente valida pa-
ra los genes. Se comprueba, en efecto, que éstos se
ligan y se transmiten reunidos en grupos. Ahora
bien: el nimero de.estos grupos es precisamente
igual al de los cromosomas presentes en las game-
tas (n). Los cromosomas son, por 1o tanto, lcs por-

tadores de estos factores genéticos. Esta demostra-

cién ha sido hecha demasiadas veces como para que
insistamos sobre ella.

Los genes se alinean a lo largo de los eromoso-
mas y siguen alli un orden definido, que es siempre
el mismo. Esta sucesion fue primeramente estable-
cida en 1a metosis, luego de la reparticion de los ge-
nes, cuando ha ocurrido un intercambio. parcial;
mientras méis proximos estén dos genes sobre un

cromosoma, menos probabilidades habra de que un

crossing-over se produzca entre ellos y més rara sera
su separacion. Estudiando asi pacientemente los
porcentajes de recombinaciones entre un gran ni-
mero.de genes, se llega a establecer su secuencia
sobre los cremosomas.® Estos mapas genéticos esta

detallados para las especies en que se han identifi-
cado muchos genes sobre un pequefio numero de
cromosomas (Drosoéfila, maiz). Sin embargo, exis-
ten esbozos de mapas genéticos para el raton e in-
clusive para el hombre, del que se conocen muchos
menos genes, repartidos sobre un mayor numero de
cromosomas. La posicién de los genes se establece
asi de una manera muy indirecta, ya que los de

4+ Este pequefio libro no puede suplir a un tratado de
genética. Para mas detalles, ver las obras citadas al final
del volumen.
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longitud se expresan en este caso en “porcentaje
de recombinacién”, es decir, en porcentaje de des-
cendientes en que dos genes, normalmente transmi-
tidos juntos por un mismo Cromosoma, se encuen-
tran separados.

~ En algunos casos, estos mapas han podido con-
firmarse de manera més directa. Por una suerte ex-
traordinariamente favorable, los dipteros (orden al
que pertenece la Drosdfila) tienen cromosomas gi-
gantes politénicos ® en las células de sus glandulas
salivares. Los dos cromosomas homélogos se hallan
enlazados, completamente desenrollados ¥ son casi
250 veces mas largos que 1os cromosomas ordinarios
En un orden caracteristico se observan bandas trans-
versales mas o menos largas, cargadas de ADN (fig
32). Se han podido aprovechar diversas anomalias.
que se pueden controlar de manera precisa (por,
EJEI.TIEDID, la supresién de un segmento o su dupli-
cacion), para identificar las bandas que contie-
nen determinados genes. La secuencia de éstos es
exactamente la misma que la que predicen mapas

F1c. 32. Fragmento de un cromosoma gi 31

' gigante de .
123aa‘nchas cintas —los 2 homdélogos— agarecen ag’ﬁ%sr%ﬁ.
i lg._ marcar las bandas transversales, se ha dividido ia
ongitud total de este cromosomsa en algo mas de 100
zer?’mentos numerados, subdivididos cada uno en 6. Arriba
4 ctl derecha, figura de mitosis en una célula reproductora
= 2 misma escala. El_ trazo negro corresponde a 10 .
; producido con autorizacion de Sinnott, Dunn y Dob-
lanski, Principles of Genetics, McGraw Hill Inc, New

York, 1950.) ] :

La politenia consiste en una iplicacts
. multiplicacion de 1
cr i ( e
mg?‘(}n’ema_s_, que no debe confundirse con la poliploidia
tiplicacién de los cromosomas ehteros. :

5
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genéticos, pero, comparando las distancias reales
entre los genes con las que permite suponer el ana-
lisis de las recombinaciones genéticas, se ha podido
ver que los intercambios entre cromatides se reali-
zan preferentemente en ciertas regiones del cromo-

soma, sobre todo a mitad de camino entre el centré-

mero y las extremidades. £
¢Podra llevarse atin mas lejos el andlisis y en

contrar, en la escala submicroscépica, las relacio-

nes entre la ‘estructura de los cromosomas, 10s ge

nes y las moléculas de &cido desoxirribonucleico?

IV. Estructura submicroscépica

La microscopia electrénica tropieza aqui con
un obstaculo insospechado: nada es mas dificil de
fijar que la cromatina. A pesar de los enormes a
mentos utilizados, los cromosomas mitéticos apa
recen en su mayor parte completamente homoge:

neos y no se aprecian mas detalles que los que re-

vela el microscopio 6ptico. Todo lo que puede afir
marse ahora es que tienen una matriz proteica ess
table, pues no desaparecen al digerir sus acidos
nucleicos.

Al comienzo de la meiosis en los niicleos de es
permatocitos se observan cintas de 70 a 100 mpy ¢
ancho divididas en 3 bandas paralelas, bastant
opacas, a los electrones. Poco a poco se acumular
granos o filamentos, sin duda compuestos por aci
dos nucleicos, que recubren paulatinamente ests
estructura, que constituye el eje proteico del croma
soma. ;

Al problema de la estructura submicroscopics
de los cromosomas se agrega el de su persistencia en
el nicleo entre las divisiones. Todo lo que sabemo
de ellos, su reaparicion en cada mitosis, siempr
idénticos a si mismos, la alineacion -regular de 1o
genes sobre su longitud, seria mucho mas facil d
comprender si persistiese una estructura matriz el
el nicleo intercinético. En realidad, los cromosoma
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no desaparecen siempre: en muchos protozoarios y
en algunos otros casos permanecen reconccibles.
Pero, en la gran mayor parte de las especies no'pue-
den observarse cromosomas en la intercenesis, aun
con €l microscopio electrénico. El problema espera
aun resolucion.

En algunos casos se encuentran estructuras submi-
crosedpicas mis precisas. Ciertos espermétides y esper-
matozoides contienen laminillas o filamentos regularmen-
te dispue:stos. El nicleo de la ameba muestra notorias
hélices d1sper_sas, que son probablemente moléculas de
ADN. Desgraciadamente, estas hélices desaparecen en Ia
profase, precisamente en el momento en que seria inte-
resante ver cémo se juntan para formar los cromosomas.

V. H ADN y el eédigo genético

Los cromosomas tienen exactamente la misma
composicién quimica que la cromatina nuclear, de
la cual no son sino uno de sus aspectos. El ADN es
la molécula més importante de este conjunto. La
misma no esté4 formada solo por una serie de nu-
cle6tidos yuxtapuestos, como lo dijimos en la pégi-
na 23, sino ademas por dos series paralelos de nuclo-
tidos unidos de a pares, siendo cada uno de ellos
complementario del otro. Hay esencialmente 4 bases
nitrogenadas posibles. Siempre se ericuentran al mis-
mo nivel, sobre las cadenas paralelas, los pares:

adenina . ......0n timina
ERATIR e Lk citosina

Se puede, por lo tanto, representar la molécula
como una especie de “escala’, cuyos fosfatos y azu-
cares forman los tirantes verticales y las valencias
bésicas, los “peldafios” (fig. 33). Ademas, los tiran-
tes verticales se hallan torcidos en espiral y giran
uno sobre el otro. Esta concepcién se basa en el
andlisis de espectrogramas de difraccion de rayos X

- ¥ en consideraciones quimicas. Con una muy alta
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resolucién y un gran aumento, la microscopia elec-
tronica de moléculas aisladas de ADN muestra pien
su aspecto helicoidal de hélices de 2 mu de didme-

—>— —> >
—O— —Q —Q
—&— o ¢ —@
—>— = 5 — L
—<— L B i
S e % <

¥16, 33. Esquema de la molécula de ADN y su reproduccidn.
Por convencion, &> — adenina; —< — timina; -0 —
guanina; —¢ — citosina.
4 la izquierda, un fragmento de moléculs completa. Para_
simplificar no se ha representado la disposicién en doble
hélice de la molécula. La mitad de la moléeula (en el
centro) contiene todas las informaciones pars reconsti-
tuir la molécula entera (a la derecha).

tro, evidentemente muchisimo més pequefias que
las espiras heliocoidales de los filamentos cromosé-
micos. Se sabe también que las histonas (proteinas
asociadas al ADN) rodean estas hélices a manera
de manguito. 1
En todo caso, la molécula de ADN debe poder
reproducirse de manera precisa para cumplir s
funcién. Su estructura doble la. hace particular-
mente apta. Si se la parte en dos, cada semimolécula
permite reconstituir una molécula entera de acuer-
do con el esquema de la figura 33. ;
El orden de colocacion de los nucledtidos se re=
constituye exactamente. En efecto, si a una mezcla
de cuatro nucledtidos y de una enzima partic
presente en los nucleos se agrega un poco de
para que sirva de gatillo, se formar& un nuevo ADN
que tendra la misma composicién que el ADN que
se ha agregado. :
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CAPITULO IX

SINTESIS Y CONCLUSION

l. Vista de un conjunto del metabolismo czlular

Las proteinas ejercen la mayor parte de las
funciones celulares, constituyen sus estructuras y
eondicionan su forma. Para cumplir su funcién,
cada proteina debe tener una composicién muy pre-
cisa y la secuencia de sus aminodcidos debe ser ab-
solutamente correcta. La mas minima modificacién
provoca una pérdida total de la funcién.

El ejemplo mas notable conoeido hasta hoy lo cons-
tituye la hemoglobina, la proteina roja de los hematies,
que transporta el oxigeno desde los pulmones a todos los
tejidos del cuerpo. En los individuos atacados por una
enfermedad hereditaria comtn en Africa, muchos hema-
ties toman en ciertas circunstancias una forma de hoz
en lugar de la forma clisica de disco bicéneavo.

Este aspecto anormal es debido a una hemoglobina
que no puede fijar oxigeno, lo cual hace que estos enfer-
mos se vuelvan anémicos y poco resistentes. Esta molécula
de hemoglobina anormal no difiere de la normal més
due en un solo aminodcido sobre un total de trescientos.

La precisién de la sintesis de proteinas debe
Ser, pues, notable para que las propiedades heredi-
tarias —quimicas y morfolégicas— de cada indivi-
duo puedan manifestarse. Estas propiedades resi-
den muy a menudo en el citoplasma. Las informa-
Ciones hereditarias que deberan traducirse en se-
Cuencias de los amino4cidos de las proteinas se ha-
llan contenidas en el nucleo. (Como tiene lugar
esta transferencia de informaciones del ADN de la
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~romatina al ergastoplasma, donde asientan ia ma-
sor parte de las sintesis proteicas? Los acidos ribo-
nucleicos fabricados en el nicleo y que luego pasan
al citoplasma, son los que realizan esta transferen-
cia de informaciones.

El siguiente experimento demuestra particularmente
bien su desplazamiento. Se hace radiactivo el ARN del
niicleo de una ameba mediante la incorporacién al mismo
de precursores que contienen un isétopo radiactivo, y lue-
go se transfiere este niicleo a un citoplasma no marcado.
Este tltimo comienza poco a poco a cargarse de ARN
radiactivo, que difunde a partir del nicleo. Por el con-
trario, ningliin pasaje de ARN se produce normalmente si
se trata de realizar el experimento inverso.

Por otra parte, puede demostrarse muy bien en el
alga unicelular Acetabularia que el niicleo, por intermedio
de ARN, determina la forma del citoplasma. Cada una de
estas células se halla constituida por un tallo de citoplas-
ma de alrededor de dos centimetros de largo, que se pro-
longsa por ambos extremos: hacia la base, por una especie
de raiz que contiene el nicleo, y hacia el apice, por una
sombrilla. Existen dos especies de Acefabularia que se
distinguen por la forma de la sombrilla. A un individuo
de una de las especies se le corta la sombrilla y se lo anu-
clea, injertandosele luego un nicleo de un individuo de
otra especie. La sombrilla, que se regenerarf, se parecera
a la de la especie que ha cedido .l nicleo, y es el ARN
salido de este nicleo el gque ha producido. este efecto. Si
se impide la formacién de esta sustancia, Ia regeneraciéon
es imposible.

El anilisis quimico de los ARN muestra que to-
dos no tienen las mismas propiedades. Se distin-
guen, por lo menos, tres especies que pueden aislar-
se, pues se diferencian por el tamafo de sus molécu-
las y otras caracteristicas,

Una de las especies, el ARN mensajero, puede
tener una composicién de bases idénticas (salvo que
la timina se halle reemplazada por el uracilo) a la
de un filamento simple de ADN extraido de la mis-
ma, célula, hasta tal punto que puede formar con
este dltimo una doble molécula hibrida. Esta espe-
cie no constituye mas que una pequefia parte del
total de la célula, pero la rapidez de su renovacion
hace que aparezca muy radiactivo poco tiempo des-

114

pues de un mareado por medio de preeursores. En
las bacterias tiene una vida de algunos minutos, y
ent los vertebrados superiores, de algunas horas,

El ARN mensajero pasa al citoplasma y va a
fijarse en los ribosomas, aportdndoles una secuen-
cia de bases caracteristicas de una parte del ADN
del ntcleo. El tenue filamento, que con el microsco-
pio electrénico se ve a veces unir algunos riboso-
mas en una célula donde se estd produciendo una
activa sintesis de proteinas, corresponde probable-
mente el ARN mensajero.

El ARN de los ribosomas o ribosémico tiene un
peso molecular bastante més elevado, se halla aso-
ciado a proteinas y es bastante més estable. Los ri-
bosomas aislados no tienen especificidad, pero pue-
den, segin los mensajeros que se agreguen, fabricar
tal o cual proteina. No funcionan si no se les provee,
entre otros aminoéacidos, un dador de ATP, diversas
enzimas y una tercera especie de ARN, los ARN de
transferencia.

Existe una veintena de ARN de transferencia. Cada
uno puede ligarse a una especie de aminodcido, previa-
mente “activado” por una combinacién con el ATP. Se
considera que la molécula de cada ARN de transferencia
debe tener una secuencia de tres bases caracteristicas
para el dcido aminado con el cual se une. Este encuentra
una secuencia complementaria sobre el ARN mensajero
en la superficie del ribosoma y se detiene. Los ARN de
transferencia “leen” asi el codigo para los aminoicidos,
que de esta manera son automiticamente alineados uno
al lado del otro en el orden correcto (fig. 34). Una en-
zima especial puede entonces juntarlos, y la melécula de
proteina queda asi constituida.

Mediante la fabricacion de cadenas artificialez de
polinucledtidos, en las cuales puede variarse a discrecion
la composicién de bases y utilizando estas cadenas como
ARN mensajero, pueden producirse polipéptidos (protei-
nas simples) artificiales que nos permiten descifrar el
codigo. Hay buena evidencia en favor de que todos los
seres vivos usan el mismo cédigo. Por ejemplo, tres ura-
cillos sucesivos sobre el ARN mensajero seran completados
por la secuencia del ARN de transferencia del aminoécido
denominado alanina.
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Todos estos esquemas son de reciente data y
se hallan basados en experiencias muy diversas, uti-

lizando a menudo sistemas simplificados: ribosomas

[aminoAcioo A | [amiNOACIDO B |

%%?%#%%?T.

F1e. 34, Esquema de la sintesis de una proteina en con-

tacto con el ARN mensajero. Los ARN de ‘transferencia de

los aminoécidos A y B han encontrado una secuencia co-

rrespondiente sobre el ARN mensajero y se han unido. El

ARN de transferencia del aminodcide C no puede hacerlo.

Simbolos iguales a los de las figura 33, salvo =< = que
es igual a uracilo. .

aislados, virus, fagos o fragmentos de células bac-
terianas a los cuales seles agregan.enzimas y 4cidos
nucleicos purificados. La masa de hechos que se in-
terpretan mejor de acuerdo con esta teoria aumenta
sin cesar. Sin embargo, la extension de la misma a
las células enteras de los animales superiores no es
facil, pues las diversas clases de ARN se separan
mas dificilmente.

Bastantes puntos permanecen ain oscuros. Por
ejemplo, ¢cudl es el papel exacto del nucleolo? Pa-
rece que el mismo fabrica el ARN de los ribosomas

(cuya funcién atin no ha sido precisada), pero es

posible que los ARN mensajeros, formados necesa-
riamente sobre los filamentos de ADN dispersados

en el niicleo, transiten por él y sufran remodelacio-

nes. Los ARN de transferencia, que deben regene-

rarse cada vez. serian formados en contacto con ‘
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una region determinada de las cadenas de ADN
proximas al organizador nucleolar.

El conjunto del ADN de un nucleo contiene las
informaciones necesarias para las proteinas de todo
el organismo. Pero cada célula se halla especializa-
da y no fabrica por vez méas que un pequefio nimero
de proteinas. Se ha postulado una accién inhibidora
de las histonas sobre el ADN, pero se ignora el me-
canismo por el cual las informaciones, que provie-
nen en este caso del citoplasma, determinan las
porciones de ADN que deben ser activas en cada
momento dado. Este problema se halla ligado al de
la diferenciacién celular (ver mas abajo).

El niicleo no tiene el monopolio de las informaciones
genéticas. Ademdas de los organoides citoplasméticos auto-
rrepreducibles (plastidos, probablemente los centriolos,
ete.), existen en ciertos vegetales (Epilobes, Cirsium, etc.)
verdaderos plasmagenes, exclusivamente citoplasmaticos
y aparentemente no relacionados con particulas visibles. Se
los ha identificado bastante poco, ya sea porque son esca-
508, sea porgque su demostracion requiere un analisis gené-
tico mucho més largo y mas complejo que el de un gene
nuclear.!

Las diferentes moléculas genéticas (nucleares, cito=
plasmaticas, particulares) a veces son incompatibles o
combinan sus efectos de manera compleja.

La produccién de moléculas tan complejas co-
mo las proteinas demanda, asimismo, un neto des-
gaste de energia. Es caracteristico el hecho de que
la regeneracién de Acetabularia, citada mas arriba,
no puede realizarse en la oscuridad: en este caso los
plastidos no funcionan y no proveen ATP, De acuer-
docon los casos y las circunstancias, son los plas-
tidos o las mitocondrias los que proveen la energia
necesaria para todas las actividades celulares.

Generalmente, las mitocondrias se relinen en
los lugares en que se debe gastar una gran canti-
dad de energia. Se disponen a veces de manera ra-

1 El aporte nuclear de las dos gametas es idéntico.
Normalmente, la accién de los factores genéticos es la
misma, ya sea que provengan del o6vulo o del espermato-
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diada alrededor del centro celular, sin que podamos
adivinar por qué, o se ubican cerca de las vacuolas
de pinocitosis, quizd para proveer la energia de
transferencia de las grandes moléculas a través de
la membrana. A veces se colocan muy cerca del com-
plejo de Golgi. Se concentran, asimismo, en los luga-
res en que es necesaria energia para la eliminacién
de diversas moléculas.

Los intercambios de las mitocondrias con el
nticleo son complejos. La experiencia siguiente lo
ilustra. Mitocondrias aisladas, ubicadas en un me-
dio conveniente, contintian sus fosforilaciones oxi-
dativas, produciendo ATP y utilizando el oxigeno.
Si a una preparacién semejante se agregan nticleos
aislados, su actividad se duplica. Las mitocondrias
reciben sin duda coenzimas de los nicleos v les ce-
den ATP. Pero esto no significa que se hallen ex-
cluidas otras diversas transferencias.

SI no citamos aqui los intercambios del cito-
plasma con el exterior asf como las innumerables
sintesis y transformaciones guimicas que alli ocu:
rren es porque todavia casi no tenemos miedios de
apreciar cdmo influyen sobre 1a morfologia del con:
junfo. Por otra parte, las células animales no 'f
capaces de fabricarlo todo. Entre otras cosas, 1a
glucosa, las ya demasiado célebres vitaminas v méis
de 1a mitad de los aminodcidos conocidos, los Ila=
mados amino-dcidos esenciales, deben serles provis:
tos desde el exterior.

Cuando se mira una célula viva, poco es
gue aparece de sus multiples actividades a primersa
vista. Es necesario recordar, sin embargo, aue st
suceden sin cesar sintesis y degradaciones quimicas
(lo que constituye el metabolismo) y que las estrue
turas aparentemente mas estables se destruyen y S
reforman sin descanso con nuevas moléculas. L

zolde. La gameta femenina, el dvulo, aporta ella sola |
citoplasma. Cuando un caricter se transmite solo por Vi
femenina, se presume —y es solo una presuncién— qu
el causante es un factor citoplasmatico.
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forma de la célula, que parece tener una cleria per-
manencia, no es mas estable que la de una llama

de un mechero de gas o la de un rio que fluye. Si
bien sus contornos son estables,sus moléculas son
perpetuamente remplazadas por otras idénticas.
La célula es pues un sistema en desequilibrio per-
mane_nte. Las relaciones entre sus diferentes partes,
que distan mucho de estar todas identificadas, estdn
cuantitativamente equilibradas, asi como también
lo esta la suma global de tales intercambios.

En esta red de relaciones complejas ninguna es
origen de todas las demds y ninguna su objeto final.
Es verdad, sin duda, que la célula constituye un sis-
tema que aumenta localmente la heterogeneidad
del espaclo y que fabrica, realizando un desgaste de
energia tomada del mundo exterior, moléculas enor-
mes, gue no tendrian précticamex},te ninguna, posi-
bilidad de formarse fuera de la célula. Este sistema
permite el mantenimiento y la reproduceién de mo-
léculas de ADN. Pero estas afirmaciones son dema-
siago teleolbgicas. Son variantes acerca del tema fi-
loséfico de las definiciones de la vida. Este juego di-
vertido parece totalmente vano al bi6logo. Al biblo-
go le basta ver en la célula el més simple de los sis-
temas en desequilibrio permanente, capaz de conti-
nuidad y de reproduccién, con el que se han podida
construir organismos complejos.

Il. Relaciones de las células entre sf
Organizacién tisular

Hasta ahora hemos estudiado la célula viva co-
Mo si fuera tnica o existiera aislada, designando
todo lo que la rodea con un término vago: el medio
exterior. Pero, en realidad, las células no viven asi
€n la mayor parte de los vegetales y los animales.
Nacidas de un antepasado comun, se refinen en ni-
Teros a veces inmensos para formar conjuntos coor-
dma'dos y armoniosos de mayor escala: los tejidos,
los 6rganos ¥, en fin, los individuos vivos que cono-
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cemos. A nivel de éstos, vuelven a plantearse las
cuestiones acerca del plan general, las interrelacio-

nes y el equilibrio entre las partes que ya hemos

tratado para la célula.

En cada tejido, las células tienen, generalmen-
te, una morfologia caracteristica, y su modo de
agrupamiento y la textura que configuran son espe-
cificos. Esta disposicién depende en parte de la for-
ma exterior de las células, condicionada a su Vvez
por su entorno y sus posibilidades de ubicacion.

' 1
Por ejemplo, un mismo fibroblasto en cultivo puede °

ser esférico en medio liquido, triangular o romboiq'a.i ex-
~tendido sobre una delgada capa de plasma coagulado ¥y

no orientado, en forma de huso grueso ¥ alargado, sobre |

una lamina de vidrio grabado con estrias paralelas. Estas
formas estan determinadas por, las relaciones que la
superficie celular puede mantener con la base de susten-
tacion. Bn el organismo, la variedad del medio es mucho
mayor aun.

Otros factores se combinan al sefiaiado para de- |

terminar la textura de los tejidos. Las células pa-
recen, en efecto, “reconocerse” entre si por propie-
dades de su superficie, probablemente determina-
das conformaciones quimicas. La experiencia si-
guiente lo demuestra. .

Sin lesionar las células se las puede disociar mediante
la accioén de la tripsina. Se obtiene entonces una suspen-
sién en medio liquido. Cuando se mezclan dos suspensio-|
nes de tejidos diferentes y se las deja sedimentar lenta-
mente sobre el fondo de una capsula de vidrio, las células
de tipo diferente se depositan unas juntoa otras a la ven-
tura, pero se separan luego mediante movimientos ame-
boideos. Por el contrario, las células del mismo género
asocian. Se forman asi pequefios grupos en gque reapare-
cen las disposiciones caracteristicas de los dos tejidos
Esta experiencia puede variarse hasta el infinito, inclu-
sive con tejidos de especies bastante distantes entre si
[as células del cartilago de la rata, por ejemplo, se aso
cian mas facilmente con las del cartilago del pollo que
con las del higado o el rifion de su propia especie.
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 Las diferencias entre diversas células de un
mismo organismo importa aqui més que las dife-
rencias genéticas entre especies. Esto nos lleva na-
turalmente a otra cuestion.

Ill. Diferenciacién celular

_:Nacidas todas de un mismo huevo, con una he-
rencia idéntica, las células de un mismo individuo
se tornan, sin embargo, muy diferentes unas de las
otras, Este problema tan vasto es uno de los que
ocupan a una disciplina auténoma, la embriolpgia.

_Desde su comienzo, la cigota no tiene una com-
ppsmlén completamente homogénea. Existen gra-
dientes aunque més no fuera por su peso, entre las
diversas moléculas o inclusiones del citoplasma del
huevo. En algunos casos, se la ha podido inclusive
comparar —un poco exageradamente— con un
“mosaico” de territorios de potencialidades diferen-
tgs. Con mayor o menor rapidez, las divisiones no
siguen mas el mismo ritmo en todos los blastémeros
nacidos de esta cigota, y su composieién quimica se
torna cuantitativamente diferente.

Los nucleos, idénticos al comienzo, sufren el
resultado de estas diferencias. Se puede remplazar
el nicleo de un huevo de rana por otro tomado de
una blastula —estadio del embrién al fin de la
segmentacion—, y obtener una larva normal. Pero
si el nucleo es tomado del endodermo ya diferencia-
do de la gastrula —estadio més avanzado—, se
produce un bloqueo del desarrollo, que afecta sobre
todo a’los tejidos muy diferenciados del endodermo.
El nuqleo ha sido modificado de manera desconoci-
da, qmés en sus constituyentes no nucleoproteicos,
que difieren segun los tejidos del organismo adulto.?

A partir de este momento, las células, cuyos ci-
toplasmas y ntcleos estdn ya especializados, tienen

2 Estas modificaciones son inducidas por el citoplas-
ma. El desarrollo se bloguea precozmente si se injertg. un
nicleo de blastula de una especie a un huevo anucleado
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metabolismos que se vuelven cualitativamente di-
ferentes. Algunos liberan sustancias, los inductores
smbrionarios, que influyen sobre otras células veci-
nas, y asi va avanzando la diferenciacién cada vez
més. Las células adquieren proteinas particulares,
asi como también una morfologia y posibilidades
funcionales caracteristicas. Como contraparte, pier-
den la posibilidad de transformarse en algo distin-
to, de diferenciarse en otras direcciones.

Estos dos ejemplos, muy rapidamente esboza-
dos, de las relaciones de las células a nivel del teji-
do y del organismo, nos permiten apreciar su plas-
ticidad y la inmensa variedad de construcciones po-
sibles gracias a estos elementos, sobre la base de un
plan fundamental semejante. Volvemos asi a uno
de los caracteres esenciales de la célula, sobre el que
habiamos insistido en la introducién.

IV. Conclusiones

Esta rapida revisién de una disciplina biol6gica
n plena evolucién, en la cual nos hemos esforzado
en demostrar el desarrollo de la citologia en los 1l-
timos 15 afios, nos da una imagen coherente de la
célula viva. Se ha ido identificando poco a poco la
funcién de los diferentes organoides que la consti-
tuyen y se ha tratado de comprender sus relacio-
nes en forma progresiva. Pero, ademas, el anélisis
de las ultraestructuras, en relacién cada vez mas
estrecha con la biog ca, muestra cuan profunda
es la similitud de aspecto y de funcionamiento de
los elementos subcelulares, no solo en todas las cé-
lulas de un mismo organismo, sino también en todos
los animales y los vegetfales,

de otra. Pero un nicleo tal, reubicado en un huevo anu-
zleado de su especie de origen, no puede tampoco ase-
gurar el desarrollo completo.
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En el futuro, la biologia celular deberd com-
prender cémo tal uniformidad en los elementos ba-
sicos permite producir formas de una tal diversidad
a nivel de los tejidos de los 6rganos y de las especies
vivas. Serd necesario también extender las nociones
adquiridas a terrenos de aplicacién como el estudio
de los canceres, en los cuales deberemos aprender a
modificar el curso natural de las cosas.
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