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La mariposa monarca (Danaus plexippus) es una
especie de lepidéptero originaria del continente ame-
ricano, reconocida por su compleja y extensa migra-
cién anual. Cada afio recorre mas de 4.000 km desde
el norte de Estados Unidos y el sur de Canada hasta
los bosques del centro de México, donde hiberna.
Sus caracteristicos colores naranjas y negros no solo
la hacen facilmente identificable, sino que también
cumplen una funcién defensiva al ahuyentar a po-
sibles depredadores. Aunque es nativa de América,
la mariposa monarca fue introducida en el siglo
XIX en Australia y Nueva Zelanda, lugar donde fue
tomada esta fotografia (Hamilton). Como ocurre
con muchas especies de lepidépteros, la monarca
enfrenta amenazas debido a la pérdida de habitats y
al cambio climético, lo que hace urgente promover
acciones de conservacién para esta y otras especies.

Ruben Fernandez Santamaria
rubenfernandezsantamaria@gmail.com
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Editorial

Con la llegada del final del verano y el inicio de un
nuevo curso académico 2025/2026, damos la bienveni-
da a todos nuestros lectores, tanto a quienes nos han
acompanado en ediciones anteriores como a quiénes se
acercan por primera vez a Encuentros en la Biologia.
Queremos dedicar una mencién especial a los estudian-
tes de primer curso de la Facultad de Ciencias, que
inician una etapa apasionante en la que el descubrimien-
to, la curiosidad vy el rigor cientifico seran comparieros
inseparables.

Para aquellos que todavia no nos conocen, Encuen-
tros en la Biologia es una revista de divulgacion cientifica
abierta a cualquier aspecto del vasto y fascinante mun-
do de la biologia. Nuestro propésito es tender puentes
entre la ciencia y la sociedad, compartiendo conocimien-
tos que van desde los grandes avances en investigacion
hasta pequeiias curiosidades que revelan la belleza de
la vida en todas sus formas.

Aunque muchos de nuestros articulos estan elabora-
dos por investigadores y profesionales, queremos recor-
dar que esta revista es también un espacio abierto para

la participacion estudiantil. Invitamos a los alumnos a
sumarse a esta aventura intelectual con contribuciones
de muy diversa naturaleza: articulos de revisiéon, comen-
tarios sobre libros, resefias de actividades, entrevistas,
ensayos, ilustraciones o fotografias cientificas. Cualquier
aportacién que combine el entusiasmo con el rigor sera
siempre bienvenida.

Con este nuevo curso, renovamos nuestro compromi-
so de fomentar la divulgacion cientifica y el pensamiento
critico, convencidos de que la biologia no solo nos ayuda
a comprender mejor el mundo, sino también a situarnos
en él con una mirada mas consciente y responsable. Os
animamos a participar, leer y compartir este espacio
comln que sigue creciendo gracias a la ilusién y al
esfuerzo de todos.

iBienvenidos al nuevo curso!

Juan A. Pérez Claros
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La tmagen

comentada

1) Amagjar, site of cave paintings with images of animals. 2) Image of a giraffe in the site of Amagjar. Credits: J. M. Garcia Aguilar.

The Sahara was not always a desert

During an expedition to Mauritania in November
2023, cave paintings were found in the northwestern
sector of the country, near the villages of Chinguetti
(Amagjar) and Atar (Segulil). In these paintings, several
animals that would be unthinkable to observe in these
areas today have been recognized, including a giraffe
and a rhinoceros, along with a human figure with a bow.
In the site of Amagjar, the scenes are found under a
shelter of Paleozoic sandstone located on a spectacular
flat-bottomed valley flanked by rocky walls almost 300
m high. The drawing of the giraffe measures approxi-
mately 31 x 22 cm and shows its anatomy in detail,
despite its poor state of preservation.

During an expedition to Mauritania in November
2023, cave paintings were found in the northwestern
sector of the country, near the villages of Chinguetti
(Amagjar) and Atar (Segulil). In these paintings, several
animals that would be unthinkable to observe in these
areas today have been recognized, including a giraffe
and a rhinoceros, along with a human figure with a bow.

References

Abd-El-Moniem H. A. A. (2005). A new recording of Mau-
ritanian rock art. Ph.D. Dissertation. University of London. 466
p-

Hassan, F. A. (2002). Palaeoclimate, food and culture change
in Africa: an overview. Droughts, food and culture: Ecological
change and food security in Africa’s later prehistory, 11-26.

Holl, A. F. (2002). Time, space, and image making: rock
art from the Dhar Tichitt (Mauritania). African Archaeological
Review, 19, 75-118.

Mauny, R. A. (1954). The question of Ghana. Africa, 24(3),
200-213.

Muzzolini, A. (1993). Les Nilo-sahariens et I'archéologie. Da-
tation et chronologie dans le bassin du lac Tchad, 77-101.

Vernet, R. (1995). Climats anciens du Nord de I'Afrique.
Climats anciens du Nord de I'Afrique, 1-180

José Manuel Garcia Aguilar
Dpto. de Ecologia y Geologia. Universidad de Malaga

Facultad de Ciencias. Campus Universitario de Teatinos. 29071-Malaga

jmg.aguilar@gmail.com

o



mailto:jmg.aguilar@gmail.com

€13 VOL.XVIL. No.191

ENCUENTROS EN LA BIOLOGIA 6

AULAS EN EVOLUCION: UNA PROPUESTA DOCENTE SOBRE LA HISTORIA Y
FILOSOFIA DE LA BIOLOGIA
EVOLVING CLASSROOMS: A TEACHING PROPOSAL ABOUT HISTORY AND
PHILOSOPHY OF BIOLOGY
por LAURA MEGIAS PEREZ

ESTUDIANTE DE ULTIMO CURSO DEL GRADO DE BIOLOGIA DE LA UMA

Palabras clave: educacién, historia, filosofia

Keywords: education, history, philosophy.

Resumen: La formacién universitaria de los bidlogos, y de los cientificos en general, se ocupa de conceptos
tedricos y practicos que intentan englobar la mayor parte del conocimiento generado hasta la actualidad en su materia
de estudio. No obstante, el pensamiento critico ha desaparecido practicamente de las aulas. ;jSerfan la historia y la
filosofia de la biologia las herramientas claves para evitar su desaparicion definitiva?

Abstract: The university education of biologists, and scientists in general, mostly includes theoretical and practical
lectures that try to consider the majority of the scientific knowledge acquired to date in their respective fields of study.
However, critical thinking has almost disappeared from classrooms. Could history and philosophy of biology be the key

to prevent its definitive disappearance?

Es comuin pensar que la Biologia, como el resto de
las ciencias experimentales, no necesita de la filosofia y
la historia para poder estudiarse y comprenderse.
No obstante, esta idea se encuentra muy lejos de la
realidad. La Filosofia no es una simple herramien-
ta de inspiracion, sino que nos permite evaluar de
manera diferente las circunstancias y las decisiones
que tomamos a lo largo de nuestra carrera cientifica
(Reydon, 2021). La historia, mas que un conjunto
de sucesivos eventos, nos ayuda a comprender mejor
como se relacionan las distintas ramas de la biologia
(v otras ciencias como la fisica o las mateméticas) y
es una ventana para reflexionar y devolver a la vida
antiguas ideas que se habian perdido con el paso del
tiempo (Dagher, 2014). El grado de Biologia de la
universidad de Mélaga lleva afios sin contar con una
asignatura que englobe contenidos sobre la historia
o la filosofia de esta rama. Son estos contenidos que
la ciencia actual necesita para su desarrollo al verse
sometida al rapido desarrollo de la tecnologia, con
temas tan interesantes como el transhumanismo o
la vuelta a la vida de especies extintas y que van a
permitir tanto al estudiantado como el profesorado
comprender mejor su propia materia de estudio.

El propio estudiantado de este grado en nuestra
facultad es consciente de la necesidad de este tipo de
educacién para su formacion, tanto personal como
profesional. No solo el estudiantado tiene consciencia
de su relevancia, sino que mas de la mitad de los
alumnos que se ha podido encuestar (n=122) de 3°

y 4° grado estarian interesados en una optativa que
englobase estas disciplinas. Independientemente de
su posicién respecto a la filosofia o la historia, una
gran fraccion de los estudiantes de biologia se sienten
perdidos sobre su papel en la sociedad, por lo que es
natural que muchos de ellos encuentren temas como
la relacién entre la biologia y la sociedad, fascinantes
e intrigantes (Megias Pérez, 2023).

No es de extranar, por lo tanto, que la mayoria de
los estudiantes (y puede que méas de un profesional)
crea que la historia y la filosofia de la biologia estan li-
mitadas a los clasicos: darwinismo, el descubrimiento
de la doble hélice, uso ético de animales en el labo-
ratorio, etc... Sin embargo, al adentrarnos en libros
y articulos podemos encontrar un precioso abanico
de temas e ideas, desde la duda mas tradicional y
compleja como es la definiciéon de la vida, como a de-
bates complejos y candentes: la atribucién funcional,
la teleologia o el feminismo, entre muchisimos otros.
Ademés de su propio contenido, adquirir este tipo de
conocimientos permite al estudiantado (y a cualquier
cientifico interesado) desmitificar y humanizar a figu-
ras importantes y a la propia biologia, al demostrar
que esta es un proceso continuo y colectivo y que
las teorias no se desarrollan de la noche a la mafa-
na. De esta manera, el estudiante se puede sentir
mas cercano a la biologia y tener herramientas para
cuestionar su avance y contenidos (Dagher, 2014).
Todo ello, independientemente de que estudiar estas
areas nos permiten un proceso de aprendizaje mas
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efectivo y completo, aprender siempre tiene un valor
intrinseco independientemente de su finalidad.

Uno de los problemas asociados a su aprendizaje,
y al de otras materias, es recaer en la leccién ma-
gistral y en el propio profesorado como tnica fuente
de conocimiento, de manera que la memoria suele
convertirse en el motor del aprendizaje, en vez de
formar parte de este. Se ha demostrado que el méto-
do de ensenianza mas efectivo es aquel en el que el
propio alumno estudiante toma el volante y crea su
propio camino, el aprendizaje activo. Siguiendo esta
metodologia, el alumnado pasa a convertirse en el
protagonista de su educacién, mientras que el profe-
sorado lo guia en el proceso, ofreciendo documentos
y problemas y resolviendo dudas. Existen distintas
maneras de fomentar este tipo de aprendizaje, desde
las clasicas exposiciones orales hasta métodos maés
inusuales, como el role-play, el problem-based learning
(PBL, aprendizaje basado en la resoluciéon de proble-
mas o casos) o la clase invertida (flipped classroom).
Siempre recordando que la motivacién es un factor
clave en este proceso, tanto por parte del estudianta-
do como por lo del profesorado.

En los parrafos anteriores, ha quedado justificada
la importancia que tiene la filosofia y la historia de
la biologia en la formacién laboral y personal de un
bidlogo. Sin embargo, jesta reflejada su relevancia en
las universidades espanolas? Existe un claro déficit
de su estudio en los grados de Biologia en Espana,
donde s6lo un 15 % de los grados existentes contienen
alguna asignatura relacionada con las mismas. Este
porcentaje puede verse elevado en carreras deriva-
das de la Biologia como Biotecnologia (34 %). Estos
datos sorprenden atn maés sabiendo que en el 90 %
de los grados de Filosofia cuentan con entre 1 y 4
asignaturas relacionadas con la Biologia y ciencias
en general (Megias Pérez, 2023). Si nos enfocamos
en nuestra propia facultad, llevamos anos sin contar
con ninguna asignatura relacionada con estas areas.

Como estudiante que esta a punto de finalizar el
grado, he sentido la falta de formacion en esta area a
lo largo de mi paso por la carrera, por lo que he apro-
vechado mi trabajo de fin de grado para proponer
una asignatura, “Historia y Filosofia de la Biologia”
como optativa de 4° grado, en la que se englobarian
contenidos basicos de estas ramas y se contemplan
las metodologias de ensenanza comentadas con an-
terioridad, ofreciendo un indice de contenidos y una
gufa docente completa. Siendo plenamente consciente
de la burocracia, esfuerzo y tiempo que lleva la cons-
truccion de un grado y sus asignaturas, he querido

aprovechar esta oportunidad de ser guiada en desa-
rrollar mi propias ideas y convicciones en un trabajo
que refleja qué conocimientos he adquirido duran-
te mi formacién y estancia en el grado de biologia
de la Universidad de Malaga. Mi meta final en este
trabajo ha sido recordar lo que es la Biologia: un
tremendo mar de preguntas, preguntas que sigo sin
poder resolver, preguntas por las que merece la pena
investigar, preguntas que a veces te dejan sin dormir,
preguntas rodeadas de misterio y duda, preguntas
que causan miedo y tristeza, preguntas que debatir
con tus companeros, amigos y familiares, preguntas
que hacen que cada momento que vivo este lleno de
ansias de aprender. Porque, sin importar qué rama
de la ciencia estudies, todas ellas convergen en un
mismo punto: avanzar.

Segun han pasado los cursos, y con ellos el tiem-
po, perdi el amor por lo desconocido e inexplorado
y lo sustitul por memorizar una teoria y enterrar la
cabeza en las respuestas que se me habian dado. La
monotonia, el estrés y la presion a los que estamos
sometidos aquellos que abrazamos las ciencias no
conocen limites y no parecen disminuir a lo largo
del camino. Sin embargo, la ciencia es pura vocacién
y esfuerzo, y qué suerte es que te apasione lo mas
especial e increible que nos rodea: la vida. He querido
utilizar mi trabajo para devolver la chispa a mi visién
de la biologia, esa chispa viene cargada de dudas y
problemas, pero justo eso es lo que hace a la ciencia
preciosa: tener ganas de aprender. Ojald que con este
testimonio haya podido trasmitir la pasiéon que se
siente al estudiar la ciencia de la vida y, sobre todo,
espero que ayude a despertar las ansias de saber, de
hacer preguntas, aunque no tengan respuesta, porque
es gracias a esa curiosidad que hemos llegado hasta
donde nos encontramos y seguimos avanzando.
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AUTOFAGIA EN PLANTAS: EL MECANISMO SECRETO QUE
ASEGURA SU SUPERVIVENCIA
por CARLOS CARDENAS ECHEVARRIA
GRADUADO EN BIOQUIMICA Y ALUMNO DEL MASTER EN BIOTECNOLOG{A AVANZADA EN LA UNIVERSIDAD DE MALAGA.

CARCARLOS540@QGMAIL.COM

Palabras clave: autofagia, plantas, estrés, desarrollo, condiciones ambientales

Keywords:autophagy, plants, stress, development, environmental conditions

Resumen: Las plantas son organismos sésiles, por lo que deben afrontar distintos retos para asegurar su supervi-
vencia, como por ejemplo la depredacién o las condiciones ambientales. Para ello, éstas han desarrollado distintos
mecanismos a lo largo de la evolucién, entre los que destaca la autofagia. La autofagia es un proceso metabdlico que
permite eliminar el contenido celular no deseado y el reciclaje de nutrientes. En este articulo se explican los tipos de
autofagia en plantas y sus etapas, asi como las distintas funciones que desempenia en el desarrollo, el metabolismo y
las respuestas frente al estrés de las plantas.

Abstract: Plants are sessile organisms, meaning they must face various challenges to ensure their survival, such
as predation and environmental conditions. To cope with these challenges, they have developed different mechanisms
throughout evolution, with autophagy being a notable one. Autophagy is a metabolic process that allows the removal of
unwanted cellular content and the recycling of nutrients. This article explains the types of autophagy in plants and its

stages, as well as the various roles it plays in plant development, metabolism, and stress responses.

1. Introduccién

Los seres vivos se encuentran en distintos eco-
sistemas rodeados por otros organismos y afectados
por las distintas condiciones ambientales. En parti-
cular, las plantas terrestres se han adaptado a estos
ecosistemas a pesar de ser sésiles. Al no poder mo-
verse, las plantas deben encontrar otras formas de
defenderse de los depredadores y de los cambios en
su entorno. Ademds, éstas presentan un desarrollo
y un crecimiento bastante complejos, ya que se de-
ben dar unas condiciones apropiadas para que las
semillas germinen y para que las plantas crezcan.
Para adaptarse a estas dificultades, las plantas han
desarrollado diversos mecanismos a lo largo de la evo-
lucién. Uno de los mas importantes es la autofagia y
su estudio e implicaciones podrian ser determinantes
para afrontar problemas actuales como el cambio cli-
méatico (Hong-Yun et al., 2022; Iglesias-Ferndndez &
Vicente-Carbajosa, 2022).

2. ;Qué es la autofagia y cuantos tipos exis-
ten?

La autofagia, que en griego significa “comerse a
si mismo” (Iglesias-Fernandez & Vicente-Carbajosa,
2022), es un proceso metabdlico que media la degrada-
ci6én de los organulos danados y del contenido celular
no deseado (Luo M. et al., 2023). Se han descrito

tres tipos de autofagia en plantas: microautofagia,
macroautofagia y mega-autofagia (Su T. et al., 2020).

Durante la microautofagia, las proteinas citosoli-
cas o los organulos se acumulan cerca de la vacuola
y son encapsulados por la membrana de ésta. Esto
forma una estructura denominada cuerpo autofagico,
que se libera al interior de la vacuola y se degrada
(Su T. et al., 2020). Este proceso se podria entender
como un “reciclaje a pequenia escala” del contenido
celular. De esta manera, los objetos que queremos
desechar (proteinas u organulos) los tiramos directa-
mente al camién de la basura (vacuola), donde serén
degradados (ver Figura 1A.).

Por otro lado, la macroautofagia a diferencia de
estos procesos mas especificos, es un proceso mas
general y mejor estudiado. De manera general, du-
rante este tipo de autofagia se forma una estructura
compuesta por una doble membrana con forma de
copa, que se denomina fagéforo. Este deriva de los
puntos de contacto (Su T. et al., 2020) (se definen
como regiones en las que dos organulos se encuentran
muy préximos entre si, pero sin llegar a fusionarse
(Prinz, W.A, Toulamay, A & Balla, T., 2020)) forma-
dos entre la mitocondria, el reticulo endoplasmaético
y la membrana plasmaética, o entre el reticulo endo-
plasmatico y la mitocondria4. En este caso, es como
si introdujésemos los objetos que queremos desechar
(proteinas u orgénulos) en bolsas de basura (auto-
fagosomas) y, posteriormente, tiramos las bolsas de
basura al camién de la basura (vacuola), donde serén
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degradadas (ver Figura 1A.).

La mega-autofagia es exclusiva de plantas y con-
siste en la liberacién masiva de una serie de enzimas
desde la vacuola hacia el citoplasma. Esto conlleva
a la degradacién a gran escala de los distintos com-
ponentes celulares, incluyendo el citoplasma, todos

-:_-:'1 r o. ™
e — (@

A

Fagoforo Autofagosoma

los organulos, la membrana plasmaética y la pared
celular. Finalmente, esto conduce a en la muerte de
la célula (Su T. et al., 2020). Este proceso se puede
comparar con una “limpieza a fondo de la célula bajo
situaciones extremas” (ver Figura 1B.).

Microautofagia

Vacuola

Macroautofagia

Mega-autofagia

Muerte celular

Figura 1. Esquema de los tipos de autofagia en plantas terrestres. A. Se muestran las diferencias entre la macroautofagia
y la microautofagia. En la macroautofagia se envuelven los componentes que se van a degradar en una estructura denominada
fagéforo. Posteriormente, el fagoforo se extiende para formar el autofagosoma y éste se fusiona con la membrana de la vacuola,
donde el contenido serd degradado por una serie de enzimas. En la microautofagia se envuelven los componentes a degradar en
la membrana de la vacuola, donde seran degradados por estas enzimas. B. En la mega-autofagia, tras una situacién extrema en
la planta se liberan una serie de enzimas desde al interior hacia el exterior de la vacuola, provocando asi la muerte celular.

Figura elaborada con (biorender.com) sin fines comerciales.

3. Proteinas AuTophaGy-related (ATG) y
las etapas de la autofagia

La autofagia (en sentido estricto, la autofagia hace
referencia a la macroautofagia) se divide generalmen-
te en cinco etapas: iniciacién, nucleacién, elongacién
y terminacién, fusiéon y degradaciéon. En la fase ini-
cial se forma el fagoforo, que contiene el contenido
celular no deseado. Posteriormente, la membrana se

extiende para formar una estructura que forma una
doble membrana completa denominada autofagoso-
ma. A continuacion, el autofagosoma se transporta
hacia la vacuola y la membrana del autofagosoma se
fusiona con la membrana de la vacuola. Finalmente,
el cuerpo autofagico se degrada en el interior de la
vacuola (Hong-Yun et al., 2022; Mishra, D., 2023).

La autofagia estd regulada por las proteinas
AuTophaGy-related (ATG). En Arabidopsis thaliana,
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las proteinas ATG forman parte de cuatro complejos
que estan implicados en la formacion del autofagoso-
ma: el complejo de la quinasa ATG1 (las quinasas son
enzimas encargadas de transferir grupos fosfato) se
activa en respuesta a la deficiencia de nutrientes. El
complejo de la fosfatidil inositol 3 quinasa (PI3K) par-
ticipa en la sintesis del fagoforo. El complejo ATG12
asiste el reclutamiento del contenido a degradar2. El
complejo ATG9, compuesto por las proteinas ATG2,
ATGY9 y ATG18, desempena una funcién vital en la
expansion y el cierre del fagéforo mediante el reclu-
tamiento de porciones del reticulo endoplasmaético
(Luo M. et al., 2023; Mishra, D., 2023).

Ademas, la proteina ATGS8 se localiza en los au-
tofagosomas y esta involucrada en la formacién del
mismo y en el reclutamiento del contenido que se va
a degradar. Esta proteina es esencial para estudiar
la autofagia, ya que se emplea como un marcador de
ésta y nos permite seguir las distintas etapas (Tang,
J. & Bassham, D.C.,; 2022). En relacién a la metafora
planteada para explicar la autofagia, las proteinas
ATG serian los basureros encargados de introducir el
contenido de desecho (orgénulos y proteinas danadas)
en bolsas de basura (autofagosomas) y de transpor-
tarlos hasta el camién de la basura (vacuola).

4. Funciones de la autofagia

La autofagia es un proceso altamente conservado
que juega un papel importante en controlar el desa-
rrollo de la planta, el metabolismo y las respuestas
frente al estrés. En condiciones normales, la autofagia
se produce a un nivel basal, sin embargo, este proceso
se induce en respuesta al estrés, como por ejemplo la
sequia, estrés por sal o el calor (Tang, J. & Bassham,
D.C., 2022).

4.1. El desarrollo y la reproducciéon

Durante la maduracién y el crecimiento de las
semillas, éstas acumulan almidén, proteinas y acidos
grasos. Cuando la semilla se encuentra en situaciones
de estrés, se produce una agregacién de las proteinas
en el reticulo endoplasmaético. Para evitar la sobrepro-
duccién de proteinas, la autofagia se activa y alivia
la carga de proteinas en este organulo. Ademds, la
autofagia afecta a la calidad de la semilla. Esto se
debe a que, durante el desarrollo del embrién, la
autofagia participa en la movilizacién de nutrientes
desde las hojas hacia el embrién en crecimiento, y
representa un paso critico para la removilizaciéon de
nitrégeno, azufre y metales. Para demostrar la im-
portancia de la autofagia durante estos procesos, se

realizaron estudios genéticos en semillas de Arabidop-
sts thaliana. En estos estudios se vio que los genes
ATG se activan durante el desarrollo del embrion y
durante la maduracién de la semilla (ver Figura 2.)
(Iglesias-Fernédndez & Vicente-Carbajosa, 2022).

Por otro lado, las plantas terrestres, en su lucha
por adaptarse al medioambiente, necesitaban células
y/o estructuras capaces de transportar sustancias
a grandes distancias; esto supone una organizacion
mucho mas compleja. El desarrollo de estas células
vasculares estd asociado con la reduccién del conte-
nido del citoplasma. Estas células pueden dar lugar
a dos tipos de tejidos vasculares, que son el xilema
y el floema. En el xilema encontramos células que
han sufrido un proceso de muerte celular, pero que
conservan su pared celular para permitir el paso de
sustancias a través de ellas, mientras que en el floema
hay células vivas que han sufrido una reduccién del
contenido celular. La proteina ATGS8, que juega un
papel importante en la autofagia, se activa durante
el desarrollo del xilema y el floema en varias plan-
tas vasculares. Esto sugiere que la autofagia es un
proceso universal y expandido en la diferenciacién de
ambos tejidos vasculares (ver Figura 2.) (Michalak,
K. et al., 2024).

Los genes relacionados con la autofagia también
desempenan una funcién fundamental en la reproduc-
cién de las plantas terrestres. Por ejemplo, en el arroz
los mutantes deficientes en genes relacionados con
la autofagia (Osatg7-1 y Osatg9, Os: Oryza sativa,
que es el nombre cientifico del arroz) muestran este-
rilidad masculina. Ademaés, el polen de los mutantes
Osatg7-1 es prematuro debido a una serie de defectos
relevantes en la antera durante la maduraciéon del
polen (Kurusu T. et al., 2017). Ademads, en tomate
también se ha observado que los mutantes Slatg7 (Sl:
Solanum lycopersicum, que es el nombre cientifico
del tomate) muestran una morfologia anormal y una
viabilidad reducida del polen. Esto sugiere que la
autofagia es un proceso relacionado de forma directa
o indirecta con la reproduccién de algunas especies
de plantas (ver Figura 2.) (Wu M. et al., 2023).

En relacion con la reproduccién, la autofagia tam-
bién estd implicada en la maduraciéon de algunas
frutas frescas. Esto se ha demostrado mediante estu-
dios genéticos. En éstos, se vio que una serie de genes
ATG muestran unos niveles mayores de expresioén
durante la maduracién del fruto en pimientos y uvas.
Ademas, en fresa se ha demostrado que se forman
estructuras relacionadas con la autofagia, como por
ejemplo los autofagosomas, y que la expresion de
ciertos genes ATG varia durante la maduraciéon del
fruto (ver Figura 2.) (Sdnchez-Sevilla, J. et al., 2021).
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4.2. Defensa frente a estrés abidtico

Como se mencioné al inicio de este articulo, las
plantas son inméviles, por lo que necesitan afrontar
distintos cambios ambientales, como la sequia y el
estrés térmico. La autofagia se encarga de eliminar
las proteinas danadas y los componentes celulares en
respuesta al estrés producido por el medioambiente,
lo que se denomina estrés abiético. Durante el estrés
térmico, se induce la expresién de los genes ATG y
la acumulacién de autofagosomas. Ademads, la protei-
na ATGS8 podria interaccionar con algunas proteinas
HSP, que estan implicadas en la respuesta frente al
estrés térmico (ver Figura 2.) (Su T. et al., 2020).

Por otro lado, durante el estrés por sequia, la
autofagia puede degradar selectivamente las acuapo-
rinas (son unos canales que permiten el paso de agua)
para ajustar la permeabilidad al agua. Ademads, tam-
bién degrada las proteinas danadas para eliminar su
toxicidad y componentes de las rutas de senalizacién

de las hormonas vegetales para inducir la respuesta
frente al estrés (ver Figura 2.) (Tang, J. & Bassham,
D.C., 2022).

5. Conclusiones

La autofagia es un mecanismo indispensable, que
permite asegurar la supervivencia de las plantas te-
rrestres ante diversos problemas. Las conclusiones
principales que se extraen de este trabajo son las
siguientes:

o Las proteinas ATG son las principales protago-
nistas en la regulacién de la autofagia

e La autofagia permite el desarrollo y la repro-
ducciéon de las plantas, al igual que el desarrollo de
los frutos

o La autofagia tiene un papel esencial en la de-
fensa frente al estrés

Desarrolio de los
tejidos vasculares
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Figura 2. Funciones de la autofagia en plantas. Figura elaborada con (biorender.com) sin fines comerciales.
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UNA ESTUDIANTE DE BIOLOGIA LEE Y COMENTA (;QUE ES LA
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Resumen: El articulo es una reflexién personal y analitica de Inés Sanchez Tunez, estudiante de Biologia, sobre
el libro ;Qué es la vida? de Erwin Schrédinger. Tras una lectura interdisciplinar que combina fisica cuantica y biologia,
plasma la relevancia y actualidad del texto, a pesar de haber sido escrito en 1944. Se exploran conceptos como la
entropia negativa, el orden en los sistemas vivos, la transmisiéon de la informacién genética, y la anticipacion teérica
de la estructura del ADN mediante la idea del “cristal aperiddico”. Ademads, se examina el papel de las mutaciones y
el impacto de las leyes fisicas en la evolucion y la estabilidad molecular. El articulo subraya la vision de Schrédinger
sobre la vida como un fenémeno ordenado en un universo entrépico, y valora su propuesta de que la vida podria
implicar principios fisicos atin no descubiertos. Con un enfoque tanto cientifico como filosofico, se concluye que el
verdadero valor del libro no reside en ofrecer respuestas cerradas, sino en su capacidad de formular las preguntas
esenciales que nos acercan, poco a poco, a una mejor comprension del fenémeno de la vida.

Abstract: The article is a personal and analytical reflection by Inés Sdnchez Tinez, a Biology student, about
the book What is Life? by Erwin Schrodinger. Through an interdisciplinary reading that combines quantum physics
and biology, she highlights the relevance and modernity of the text, despite having been written in 1944. The article
explores concepts such as negative entropy, order in living systems, the transmission of genetic information, and the
theoretical anticipation of the structure of DNA through the idea of the “aperiodic crystal.” It also examines the role of
mutations and the impact of physical laws on evolution and molecular stability. The article emphasizes Schrodinger’s
view of life as an ordered phenomenon within an entropic universe and values his proposal that life might involve
physical principles yet to be discovered. With both a scientific and philosophical approach, it concludes that the true
value of the book lies not in providing definitive answers, but in its ability to pose fundamental questions that gradually
bring us closer to a better understanding of the phenomenon of life.

Cuando abri ;Qué es la vida? de Erwin Schrédin-
ger, lo hice con una mezcla de curiosidad y escepticis-

Frwin

Schrodinger mo. No sabia si un libro escrito por un fisico en 1944
= o iba a tener todavia algo que decirme en pleno siglo
chl.L €S XXI. Sin embargo, me sorprendi6 la capacidad del
]ﬂ j"rlldﬂ? autor de anticiparse a descubrimientos de gran rele-

vancia en la ciencia y su facilidad para correlacionar
las leyes de la fisica con la vida, permitiendo ver con
otra perspectiva hechos que hoy en dia damos por
sentado, sin saber todo el trabajo que hubo detras
hasta darlos como véalidos. Su lectura fue un viaje
que aborda un cruce interdisciplinar desde las bases
de la fisica cuantica hasta los primeros esbozos de
las bases de la biologia. El autor admite que no es
bidlogo y que estd saliendo de su campo, lo que queda
de manifiesto en el tono humilde con el que escribe.

Figura 1: Portada del libro ;Qué es la vida? de Erwin
Shrodinger. 7% edicién.

Nota introductoria de Miguel Angel Medina

(del Comité Editorial de Encuentros en la Bio- do i o ) s bi
logia): Hace unos meses propuse a Inés Sdnchez Tinez, No pretende imponer conocimiento, sino mas bien

estudiante de Biologia, que leyera el libro ;Qué es la vida? compartir una busqueda, preguntandose a si mismo si
de Erwin Schrédinger y que elaborara un comentario cri- serd posible entender los procesos vitales a partir de
tico de esta lectura. Cuando lef el comentario que tiempo las mismas leyes que rigen la materia inerte. A lo lar-

después me entregd, tuve claro que -con unos pequefnios
cambios- lo que ella habia escrito merecia ser compartido
con los lectores de nuestra revista.

go de los capitulos, el autor construye una respuesta
parcial, incompleta, pero profundamente sugerente y
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adelantada a su tiempo. No da una definicién cerrada,
sino que propone una manera de mirar la vida desde
la fisica: como un fenémeno de conservaciéon de orden
en un mundo donde prima el desorden.

En el primer capitulo se plantea una reflexién so-
bre las limitaciones de la fisica para explicar la vida.
Esta sostiene que los sistemas tienden hacia el desor-
den, es decir, un aumento de entropia. Sin embargo,
los seres vivos parecen desafiar esta tendencia, ya
que conservan un alto grado de organizacién interna.
Este nivel de orden no puede explicarse inicamen-
te por las leyes estadisticas aplicables a sistemas de
grandes cantidades de particulas, pues a diferencia
de los sistemas fisicos, en los que el comportamiento
general se deduce del promedio de millones de ato-
mos, en los sistemas biolégicos el comportamiento
parece depender del funcionamiento de estructuras
moleculares individuales. Esta reflexion da pie a pen-
sar cémo es posible que los organismos conserven y
transmitan sus caracteristicas de una generacién a
otra con tal precision. Hasta el momento se sabia
que habia algo en los cromosomas que llevaba la in-
formacién hereditaria, pero su naturaleza era aun
desconocida. Schréodinger postula que debe existir
una estructura molecular sélida y compleja, capaz de
almacenar las instrucciones necesarias para la vida,
lo que este llama un “cristal aperiédico”, con una es-
tructura regular pero no repetitiva. Lo extraordinario
de esta propuesta es que anticipa la estructura del
ADN; cuya secuencia de bases nitrogenadas constitu-
ye precisamente una cadena aperiédica de unidades
estructurales que codifican la informacion genética.

En este contexto, las mutaciones genéticas ad-
quieren gran relevancia. Schrédinger plantea que, si
bien el mecanismo genético debe ser extremadamente
estable, también debe permitir ciertas alteraciones
que se transmitan a la descendencia. Esto no solo
anticipa el rol de las mutaciones en la evolucién, sino
que introduce la idea, revolucionaria para la época,
de que lo aleatorio y lo estadisticamente improbable
puede tener un papel fundamental en el desarrollo
de la vida. A pesar de que la estructura genética
es sumamente estable, pequenas alteraciones pue-
den ocurrir por causas fisicas, como la radiacién, y
producir cambios en la informaciéon contenida. Lo
notable, es que una alteraciéon microscépica puede
tener efectos macroscopicos visibles en el organismo.
Aqui el autor alude a una concepcién darwiniana
del cambio evolutivo desde una perspectiva fisica: la
mutacién introduce variabilidad y la selecciéon actia
como filtro.

El orden que implica no sélo el mantenimiento de
la estructura interna, sino ademas la transmisién de
informacién genética, dice el autor, no puede surgir

del azar, sino que debe estar basado en leyes fisi-
cas. Schrodinger explica que los principios cudnticos
permiten entender cémo ciertas estructuras molecu-
lares pueden mantener una forma estable a lo largo
del tiempo. A diferencia de los sistemas clésicos, los
atomos en un sistema cuantico ocupan niveles de
energia definidos, y las transiciones entre estados son
discretas, no continuas. Gracias a esto, ciertas con-
figuraciones moleculares pueden existir en estados
estables y resistentes. Esta idea cobra fuerza cuando
Schrodinger examina las evidencias aportadas por
Max Delbriick, quien trabajaba con bacteriéfagos y
habia demostrado que ciertos agentes fisicos como
la radiacién podian inducir mutaciones de manera
reproducible y estadisticamente mesurable. Para el
autor, los trabajos de Delbriick ofrecian la mejor con-
firmaciéon experimental de su hipotesis de que los
genes son entidades fisicas reales susceptibles de ser
transformadas mediante procesos energéticos.

El autor dedic6é un capitulo a contestar a la pre-
gunta “; Coémo es posible que los organismos vivos
mantengan orden en un universo regido por la ten-
dencia al desorden?”. La clave estd en comprender
que los organismos no son sistemas cerrados, sino
abiertos, que intercambian materia y energia con su
entorno. Los seres vivos evitan su degradacién hacia
el equilibrio termodindmico comiendo, bebiendo, fo-
tosintetizando. . ., es decir, realizando acciones que
quedan englobadas por el metabolismo. Al metaboli-
zar extraen la energia que necesitan para mantener
su propia organizacién, devolviendo al ambiente una
mayor cantidad de desorden. Schrédinger introduce
asi el término “entropia negativa”, que sirve como
una forma intuitiva de describir cémo los seres vivos
se alimentan de estructuras organizadas (entropia
negativa) para contrarrestar el desorden al que tien-
den naturalmente, por el simplemente hecho de estar
vivos (entropia positiva). Un punto para destacar es
que esta capacidad de mantener el orden no contradi-
ce la segunda ley de la termodindmica, ya que lo que
el organismo reduce en su interior lo compensa gene-
rando mayor entropia en el entorno. En su conjunto,
la vida no limita el aumento de la entropia universal,
sino que contribuye a él, aunque de forma indirecta.

Al final del libro el autor introduce la idea de
que es posible que, en el fenémeno de la vida, esté
operando un principio fisico atin desconocido, cuya
descripcion escapa todavia al marco tedrico de la
fisica, al menos tal como se entendia en los anos
cuarenta. Esta sugerencia no implica que la vida sea
algo sobrenatural ni que las leyes actuales sean inva-
lidas, sino que pueden ser incompletas para describir
sistemas de alta complejidad, como son los seres vi-
vos. Este orden es tan improbable estadisticamente
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hablando, que su persistencia exige una explicaciéon
mas alla de la simple probabilidad: debe haber una
estructura fisica precisa, cuya estabilidad cuantica y
capacidad de replicarse definen lo que entendemos
por vida. Por eso, plantea que el enfoque fisico debe
cambiar: no basta con aplicar estadistica a grandes
conjuntos de particulas, sino que hay que mirar con
detalle la estructura individual de las moléculas que
gobiernan la vida. Lejos de contestar a la pregunta
que da titulo al dltimo capitulo (“;Esta basada la
vida en las leyes de la fisica?”), propone que estudiar
la vida es una manera de ensanchar los horizontes de
la fisica misma.

En el epilogo, Schrédinger se adentra en una re-
flexién filoséfica sobre las consecuencias que el pen-
samiento cientifico tiene sobre el determinismo y el
libre albedrio y habla del “milagro” de que leyes
fisicas puedan dar lugar a algo tan extraordinario
como la conciencia. Partiendo del éxito de la fisica
en describir la naturaleza como un sistema regido
por leyes precisas, plantea un dilema inquietante: si
todo en el universo, incluidos nuestros cuerpos y ce-
rebros, estéd sujeto a leyes fisicas, entonces jen qué
lugar queda nuestra libertad de decisién? Este capitu-
lo, aunque mas especulativo, me parecié importante
porque muestra que la ciencia también tiene una
dimensiéon de asombro. Schrédinger no teme decir
que hay cosas que no entiende, que quizis nunca se
entiendan del todo, y que eso también forma parte
del conocimiento.

Al terminar el libro, me quedé una impresiéon
muy clara: este no es un escrito que pretenda tener
la ultima palabra sobre la vida, sino uno que quiere
hacer la pregunta de forma correcta. De Schrodinger
destaca su capacidad de tender puentes entre disci-

plinas y la manera de adelantarse a descubrimientos
posteriores, como la estructura del ADN. Su intui-
cién sobre el “cristal aperiddico” como portador de
la herencia es una prueba de que no tenia los datos
experimentales, pero si una capacidad asombrosa de
proyectar lo que debia existir a partir de la logica
de las leyes fisicas. Otro rasgo caracteristico de este
es que no se limita a dar respuestas, sino que deja
abiertas muchas preguntas. No intenta reducir la vida
a una férmula; busca comprenderla sin traicionar su
complejidad, y eso es quizds lo mas admirable, su
enfoque cientifico a la par que filosofico. ;Qué es la
vida? es un recordatorio de que las ideas mas fértiles
nacen a menudo del cruce entre mundos, pues fue
un fisico quien formulé una de las preguntas mas
profundas de la biologia. Su libro, aunque antiguo,
no envejece, pues no depende tanto de datos como
de ideas, y las ideas, cuando estan bien planteadas,
sobreviven al paso del tiempo. Es una invitacién a
mirar la vida y a nosotros mismos desde un dngulo
que combina rigor fisico con profundidad existencial.
Me dej6 con mas preguntas que respuestas, pero tam-
bién con una admiracién renovada por la capacidad
del pensamiento humano de indagar en lo méas pro-
fundo desde lo mas pequenio. Esta lectura no esta
pensada para encontrar respuestas definitivas, sino
para recordar por qué hacemos preguntas, porque en
el fondo, la ciencia empieza siempre por eso: por un
gesto de asombro.
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Al consumir carne infectada con larvas enquistadas de estos nemétodos
(Ya sea cruda o insuficientemente cocida), los jugos gastricos permiten la
liberacion de las larvas (1), de donde viajan hacia el intestino delgado
para luego distribuirse (2) y enquistarse en los tejidos musculares (3).
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En los humanos, la fuente de infeccién mas comdn es la carne de cerdo,
ya que es la carne mas consumida a nivel mundial. Sin embargo, esta
enfermedad puede afectar tanto a animales domésticos (gatos, perros,
caballos, cerdos), como a animales silvestres (jabalfes, armadillos, osos).
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Abies pinsapo, cambio climdtico, respuestas moleculares

Keywords: Abies pinsapo, climatic change, molecular responses

Resumen: El pinsapo (Abies pinsapo Boiss), es una conifera endémica de las sierras andaluzas que se encuentra en
peligro de extincién. En este articulo se describe su importancia ecoldgica y se pone de manifiesto su capacidad de
resiliencia frente a los efectos del cambio climético.

Abstract: The Spanish fir (Abies pinsapo Boiss) is a conifer endemic to the Andalusian mountains that is in danger
of extinction. This article describes its ecological importance and highlights its resilience to the effects of climate

change.

Abies pinsapo, también conocido como pinsapo,
es una especie que forma parte de la familia Pinaceae
y que se encuentra restringida a las sierras andaluzas,
cadenas montanosas ubicadas en la parte sur de la
peninsula ibérica. Sin embargo, también pueden en-
contrarse poblaciones estrechamente emparentadas
con éste al norte de Marruecos, como Abies maroccana
y Abies tazaotana. Descrito por el botdnico Edmond
Boissier en 1838, la localizaciéon del pinsapo deriva
de los bosques europeos de coniferas del Terciario
gracias a los periodos de clima seco y hiimedo que
se sucedieron tras la aridificacién del clima en el Me-
diterraneo y al refugio que le han proporcionado las
cordilleras de estas costas (Linares y Carreira 2006).

Las poblaciones naturales de pinsapo se distribu-
yen fundamentalmente en areas de la Sierra de las
Nieves (Figura 1), que cuenta con la poblacién de
mayor nimero, en la Sierra de Grazalema (Figura 2)
y en el Paraje Natural de Los Reales de Sierra Berme-
ja. Este arbol endémico se puede encontrar situado
normalmente en torno a los 1000 y 1800 metros de alti-
tud, ocupando umbrias hiimedas de orientacién norte,
donde recibe abundantes precipitaciones y evita el
clima céalido y seco caracteristico de estas montanas
(Linares y Carreira 2006) (Lépez-Quintanilla et al.
2013). El pinsapo crece sobre diferentes tipos de sue-
los segtin su localizacién, entre las que encontramos
calizas en las Sierras de las Nieves y de Grazalema y
sobre peridotitas en Sierra Bermeja.

Algunos de los ejemplares de esta especie son es-
pecialmente populares, ya que cuentan con cientos
de anos, como el llamado pinsapo de la Escalereta en
Parauta (Figura 3), un individuo protegido y conside-
rado Monumento Natural del que se cree que tendra

entre 350 y 550 afios; y que cada dia atrae a los visi-
tantes a admirar su increible altura y diametro de su
tronco.

Los pinsapares hoy en dia, sin embargo, se en-
cuentran en peligro de extincién. Estos arboles son
especialmente susceptibles a diversas especies de pato-
genos, como los insectos Dioryctria aulloi y Cryphalus
numidicus, que se encuentran entre los mayores cau-
santes de degradacién o muerte de la madera y, por
consiguiente, de los ejemplares (Linares y Carreira
2006) (Lopez-Quintanilla et al. 2013). En la Sierra
de las Nieves, el hongo especifico del pinsapo: He-
terobasidion abietinum, aprovecha la vulnerabilidad
causada por la competencia entre arboles debida a la
sequia para invadir las raices de éstos y, posteriormen-
te, el clareo en los pinsapares fomenta el crecimiento
de matorral, lo que aumenta el riesgo de incendios
forestales (Linares et al. 2010).

El estudio de los pinsapos es de vital importancia
por diversas razones. En primer lugar, su atractivo no
solo radica en su valor estético y ornamental, ya que
su madera es blanda y de escaso aprovechamiento.
Ademas, la investigacién de la resiliencia de esta es-
pecie es esencial, dado que ha sobrevivido al impacto
de los cambios climaticos de los tltimos afios. Esto es
especialmente relevante, ya que las especies relictas
de las montafnias mediterrdaneas suelen ser altamente
sensibles a condiciones climaticas adversas y tienen
dificultades para adaptarse a cambios en el entorno
local. De hecho, el pinsapo se considera una de las
especies de abetos mas vulnerables entre los abetos
circum-mediterraneos (Gardner et al. 2010).
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Figura 1: A. Ejemplares de Abies pinsapo procedentes de
la Sierra de las Nieves (Mdlaga). B. Distribucién geogréfica
de Abies pinsapo en el Mediterraneo occidental. En Espaifia:
Sierra del Pinar (C4diz), Sierra de las Nieves y Sierra Ber-
meja (Mélaga). En Marruecos, representada por A. pinsapo
var. marocana en las Montafias del Rif. Fuente: M. Arista,
M.L. et. Al 2019, Abies pinsapo, “Threatened Conifers of The
World” https://threatenedconifers.rbge.org.uk/conifers /abies-

pinsapo.

Desde mitad de los noventa se ha detectado un
decaimiento en las poblaciones de pinsapo proceden-
tes de la Sierra de las Nieves, sobre todo en las zonas
de baja altitud en su distribucién geografica, donde
existe una baja disponibilidad de agua. Y es que el
nimero de estos abetos aumenta en altitud debido a
la mayor cantidad de precipitaciones que recibe en
estas zonas elevadas, donde el aumento de la tempe-
ratura junto con las condiciones de elevada humedad
ambiental podria favorecer un crecimiento atin mayor
de estos ejemplares (Linares et al. 2012). Sin embar-
go, se ha encontrado que, a pesar del aumento de
la mortalidad de A. pinsapo en las ultimas décadas
relacionados con los eventos extremos de sequia, el
area de la extension de sus bosques se ha mantenido
similar a lo largo del tiempo, lo que hace sospechar

que este abeto cuenta con una resiliencia y capacidad
de adaptacion a las condiciones adversas mayor de la
esperada. Por lo tanto, los pinsapos pueden ser utili-
zados como modelo para el estudio de la respuesta a
estas situaciones de estrés (Cortés-Molino et al. 2022)
en las poblaciones naturales de las Sierras, donde el
cambio climatico es una realidad. En este contexto,
conocer la respuesta molecular de esta especie a los
estreses causados por el cambio climético, como son
las elevadas temperaturas y el estrés hidrico, resulta
primordial.

Figura 2: Ejemplares de Abies pinsapo procedentes de la Sie-

rra de Grazalema (Cadiz).

Las plantas cuentan con sistemas que se acti-
van frente a un estrés ambiental con la finalidad de
mantener la integridad y funciéon de los diferentes
componentes celulares. Se conoce que existen diferen-
tes procesos biolégicos que responden directamente
a estos estimulos ambientales y coordinan respues-
tas moleculares que son llevadas a cabo por familias
génicas en diferentes especies de plantas. Entre las
familias génicas recientemente estudiadas en plantas,
que codifican las proteinas directamente implicadas
en la respuesta al estrés hidrico, se encuentran las
proteinas LEA (Late Embryogenesis Abundant), las
HSP (Heat Shock Protein) y las deshidrinas (DHN)
(Ahuja et al. 2010). Las proteinas LEA reciben su
nombre porque se acumulan en las semillas durante
el estadio tardio de maduracion, pero se conoce que
intervienen en numerosas respuestas a diferentes es-
treses abidticos como la desecacion no solo en plantas,
sino en una gran variedad de organismos (Hernédndez-
Sénchez et al. 2022). Por su parte las HSP actian
como chaperonas moleculares ya que corrigen el ple-
gamiento proteico incorrecto, eliminando agregados
y minimizando el impacto sobre el proteoma (Ja-
cob, Hirt y Bendahmane 2017). Las deshidrinas, o
LEAs de tipo II, intervienen en la respuesta al estrés
protegiendo las membranas y macromoléculas de la
desnaturalizacién, (Abdul Aziz et al. 2021) (Sun et
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al. 2021). Estas tltimas cuentan con una estructura
altamente hidrofilica, lo que les confiere unas pro-
piedades fisicoquimicas ideales para actuar durante
periodos de deshidratacién (Perdiguero et al. 2012).
De hecho, el aumento en la expresion de los genes
que codifican para DHN, asi como su acumulacién,
estan relacionadas con la tolerancia al estrés (Hanin
et al. 2011).

Para el estudio de estas tltimas, y gracias a re-
cientes estudios de nuestro grupo de investigacion que
han permitido el ensamblaje del primer borrador del
transcriptoma del pinsapo (Ortigosa et al. 2022), se
ha iniciado la busqueda de los miembros de la familia
génica que codifican las deshidrinas, implicadas en
la respuesta a altas temperaturas y déficit hidrico en
miltiples especies.

Se han identificado un total de 33 miembros clasi-
ficados como pertenecientes a la familia de las deshi-
drinas en Abies pinsapo Boiss, los cuales mantienen
los motivos conservados en su estructura proteica (Fi-
gura 4). La clasificacién més reciente de esta familia
fue propuesta por Hundertmark y Hincha en 2008
(Hundertmark y Hincha 2008) segin los dominios con-
servados incluidos en la base de datos Pfam (Instituto
Wellcome Trust Sanger). Las deshidrinas (nombre
mantenido en esta ultima clasificacién), se caracteri-
zan por la combinaciéon de tres motivos conservados
diferentes descritos por Close en 1997 (Close 1996),
que tradicionalmente se utilizan para clasificarlas: los
segmentos Y, S y K, separados por los segmentos
¢ menos conservados, ricos en aminoacidos polares,
principalmente glicina. En el caso de esta familia,
los motivos conservados se encuentran bien descritos
sobre todo en angiospermas, sin embargo, actualmen-
te se conoce que las deshidrinas de gimnospermas
carecen del segmento Y, mientras que presentan dos
segmentos altamente conservados y repetidos entre
las secuencias procedentes de pindceas y que no se
encuentran en angiospermas, llamados segmento A y
segmento E (Perdiguero et al. 2012).

Figura 3: Pinsapo de La Escalereta, Monumento Natural de

la Sierra de las Nieves.

Actualmente, nuestro objetivo es analizar la expre-
sién diferencial de los genes candidatos relacionados
con la respuesta al estrés pertenecientes a esta y otras
familias génicas en diferentes tejidos de individuos de
A. pinsapo en sus poblaciones naturales. Asi, espera-
mos que nuestros resultados aporten informaciéon que
contribuya a una mejor comprensién de los mecanis-
mos moleculares que intervienen en la capacidad de
resiliencia de A. pinsapo, de gran importancia para
el mantenimiento de la sostenibilidad del ecosistema
forestal que constituyen los pinsapares andaluces. To-
do ello para seguir disfrutando de la presencia del
pinsapo en nuestras sierras, contemplandolos desde
las alturas.
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Figura 4. Identificacién de los diferentes motivos conservados
estructura de las deshidrinas. Se muestra la representacién de
proteica.
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Resumen: Se realiza una revisién de la historia de la Biologia Celular a través de los sellos postales. En el primer articulo
se realiza un desarrollo histérico de esta disciplina dentro de la Biologia.

Abstract: A review of the history of Cell Biology is made through postage stamps. In the first article a historical development

of this discipline within Biology is made.

La teoriacelular

El cientifico inglés Robert Hooke (1635-1703) (Fig. 1),
director de experimentacién de la prestigiosa Royal Society
de Londres, fue quien por primera vez describié la presencia
de células. Mirando finas laminillas de corcho bajo un micros-
copio compuesto, basado en el de Janssen con capacidad de
aumentar hasta 30 veces, comprobd que estaba constituido por
estructuras que formaban un panal, a las que denomind con
la palabra latina cella (celda; cellula, pequeia celda). Hooke
publicé esta observacién en la Royal Society en 1665, dentro de
su libro Micrographia: or Some Physiological Descriptions of
Minute Bodies Made by Magnifying Glasses. With Observations
and Inquiries Thereupon (Micrografia: algunas descripciones
fistologicas de cuerpos diminutos mediante lentes magnifica-
doras). En esta obra, ademds, describié diferentes estados del
desarrollo de las hormigas, algunas estructuras anatémicas de
las pulgas y los esporangios del hongo del género Mucor. Mas
tarde, Hooke pudo comprobar que las células también existian
en otros tejidos vegetales.

A pesar de que la existencia de las células quedo suficiente-
mente registrada a finales del siglo XVII, tardé en entenderse su
importancia como unidad funcional y estructural. Para ello fue
necesario el desarrollo, en el siglo XIX, de la teoria celular. Al
respecto fue esencial el estudio de los tejidos vegetales llevado
a cabo por botanicos, zodlogos y anatomistas. El desarrollo de
la teoria celular, por otro lado, va a estar ligado a la aparicién
de la histologia, disciplina que puede considerarse propuesta
en 1819 por Karl Mayer (1787-1865) en su obra Ueber Histolo-
gie und eine neue Eintheilung der Gewebe des menschlichen
Korpers (Acerca de la histologia y nueva clasificacién de los
tejidos del cuerpo humano).
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Figura 1. Robert Hooke. Yibuti (2006), catdlogo Yvert et
Tellier n.® 868.

El anatomista francés Xavier Bichat (1771-1802)
(Fig. 2a), célebre por definir la existencia de 21 tejidos
o “membranas”, acuné por primera vez el término
histologia en el lenguaje cientifico escrito. El anato-
mista italiano Marcello Malpighi (1628-1694) (Fig.
2b), que destaco por sus descripciones microscépicas
de la red pulmonar y capilar, es considerado por al-
gunos historiadores como el fundador de la histologia
y anatomia microscépica. También se le considera
padre de la fisiologia y embriologia. Mediante sus
observaciones microscépicas, Malpighi confirmé la
existencia de células vegetales, que llamé “utriculos”,
describiéndolas en su obra titulada Anatomia Plan-
tarum (Anatomia de las plantas), publicada entre
1675 y 1679 en la Royal Society. Sus observaciones
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ayudaron a diferenciar lo que en realidad eran las De viscerum structura exercitatio anatomica (1666,
células de la simple cavidad formada por las paredes Ejercicio anatémico sobre la estructura de las visce-
de células muertas, como describié Hook. En su obra ras) Malpighi empleara el término “micrologia”.

Marcalic Malpighi 1628- 1594

25¢C

TRANSKEI

Figura 2. (a) Xavier Bichat. Francia (1959), catédlogo Yvert et Tellier n.° 1211. (b) Marcello Malpighi. Transkei (Sudafrica)

(1985), catdlogo Michel n.° 177.

El botanico francés Frangois Vicent Raspail (1794
1878) fue uno de los precursores del estudio micros-
coHpico de los tejidos vegetales. Anticip6 la idea de
una membrana celular selectiva y elaboré el concepto
de célula como unidad metabdlica. También intentd
elaborar una teoria sobre la fisiologia celular. Raspail
formul¢ el aforismo latino Omnis cellula e cellula en
relacién con el origen de las células, aunque no llegd
a profundizar sobre ello. En este panorama historico,
van a destacar otras dos figuras, el botdnico aleman
Mathias Schleiden (1804-1881) y el fisi6logo aleman
Theodor Schwann (1810-1882), por promulgar los
primeros principios de la teoria celular. Schleiden, en
primer lugar, en su obra publicada en 1838 Contri-
butions to our Knowledge of Phytogenesis (Contribu-
ciones a nuestro conocimiento sobre la fitogénesis),
establece que los organismos vegetales estan formados
por células que ademas contienen un nucleo. La apre-
ciacién de Schleiden es relevante por cuanto considera
que las células tienen una vida independiente como
tales y otra como consecuencia de formar parte de la
planta. Schwann aprecié que las células de un animal
en desarrollo, como el renacuajo, tienen un ntcleo y
también la existencia de uniformidad en la estructura
microscépica de los tejidos. En 1839, un afio después
de la publicacién de Schleiden, Schwann publica su
obra Mikroskopische Untersuchungen tiber die Ube-
reinstimmung in der Struktur und dem Wachstum der
Thiere und Pflanzen (Investigaciones microscopicas
sobre la coincidencia de los animales y las plantas en
la estructura y el crecimiento), donde establece que
tanto los organismos animales como vegetales son un
agregado de seres individualizados e independientes.
Es decir, que la célula es la particula elemental del

organismo. En esta monografia describe la estructura
de musculos y nervios, incluyendo la fibra mielinica
donde interviene la célula que quedé denominada con
su eponimo, célula de Schwann.

También el trabajo de Schwann destaca porque
acufia el término “metabolismo” asignado a la totali-
dad de procesos quimicos que tienen lugar en la célula.
El mérito de Schleiden y Schwann fue conjuntar sus
observaciones y exponer los dos principios generali-
zables que son la base de la teoria celular: todos los
organismos vivos estan compuestos por una o mas
células; y la célula es la unidad bésica de estructura
y organizacion de los organismos. El desarrollo de
la teoria celular fue lento, debido a la precariedad
de las técnicas disponibles y a las dificultades que
tuvo que afrontar la aceptacién del nuevo paradig-
ma. Otro obstéculo relevante para el desarrollo de la
teoria celular residié en que los descubrimientos en
torno a la célula no eran considerados beneficiosos
por todos, puesto que chocaban con los paradigmas
religiosos y filosoficos de la época. El nacimiento de
la biologia celular coincidia con dos debates presentes
en la ciencia europea durante los siglos XVII y XVIII.
Uno de ellos provenia de los vitalistas, que opinaban
que los seres vivos no podian crearse a partir de las
mismas sustancias quimicas que existian en el mundo
natural. En el siglo XIX, Bichat y el quimico aleman
Justus von Liebig (1803-1873) eran de los defensores
maés influyentes de esa teoria (Figs. 2a y 3). Algunos
vitalistas creian que las células se creaban dentro
de las células. Otros opinaban que cristalizaban de
forma espontanea.
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Figura 3. Justus von Liebig. Alemania (1953), catdlogo Michel
n.° 166.

FEl segundo debate venia de los preformistas que
postulaban que los organismos se originaban a partir
de versiones en miniatura de ellos mismos. Un ejemplo
de la visién preformista se aprecia en los dibujos que
en 1694 publica el microscopista neerlandés Nicolaas
Hartsoeker (1656-1725), donde se representan peque-
nos seres humanos, que llamé “homunculos”, dentro
de un espermatozoide. Fuera de estas corrientes de
pensamiento solo un pequenio grupo de cientificos
defendia que los seres vivos nacian de los seres vivos.
En este sentido, destaca la aportacién del cientifico
alemén Robert Remark (1815-1885), a finales de la
década de 1830, que estudiando la sangre de pollo
distinguié cémo una célula se dividia, es decir, como
una célula se origina a partir de otra. El médico y
botédnico alemédn Hugo von Mohl (1805-1872) tam-
bién observé el nacimiento de células vegetales en
meristemos.

En consonancia con las corrientes de pensamiento
de su época, tanto Schleiden como Schwann, a pe-
sar de sus aportaciones a la teoria celular, todavia
consideraban veraz la teoria de la generacion espon-
tanea. Por ello, la consolidacién de la teoria celular
no solo requeria identificar las células, sino ademaés
entender su origen y el papel que tienen en la vi-
da, es decir, su jerarquia organica. El aleman Rudolf
Virchow (1821-1902) (Fig. 4) fue quien resolvié este
aspecto tan relevante. A través de sus estudios, Vir-
chow llegd a la conclusién de que el fenémeno por el
que las células se originan a partir de la divisién de
otras es una propiedad universal de los seres vivos,
retomando el aforismo Omnis cellula e cellula pro-
nunciado por Raspail. Por ello, Virchow postula que

todas las células de un organismo proceden de una,
existiendo la continuidad entre organismos a través
de las células germinales. Virchow, en 1858, publica
una obra relevante, Die Cellularpathologie (Patologia
celular), constituida por una serie de conferencias
que pronuncié en el Instituto de Patologia de Berlin.
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Figura 4. Rudolf Virchow. Alemania, Berlin (1953), catdlogo
Michel n.° 96.

Virchow con su obra también establece una base
celular en los procesos patoldgicos e indica la necesi-
dad del microscopio para el diagndstico médico. Por
tanto, Virchow acaba aportando tres nuevos princi-
pios a los iniciales dados por Schleiden y Schwann
en la teoria celular: toda célula proviene de otra; la
fisiologia normal es la funcién de la fisiologia celular;
y la enfermedad es la alteracién de la fisiologia de la
célula.

En el desarrollo de la histologia en la segunda
mitad del siglo XIX, destacan las contribuciones
de cuatro investigadores alemanes: Johannes Miiller
(1801-1858), Jacob Henle (1809-1885), Albert Ko-
lliker (1817-1905) y Johannes Evangelista Purkinje
(1787-1869). Miiller promulgaba la existencia de si-
militudes entre células animales y vegetales. A Henle,
discipulo predilecto de Miiller, se le debe el conoci-
miento moderno de los tejidos epiteliales. La obra
de Henle Allgemeine Anatomie (Anatomia general),
publicada en 1841, constituye el primer tratado de
histologia microscépica. En ella inicia la histologia
moderna integrando la teoria celular con la de los teji-
dos de Bichat, clasificando los tejidos de acuerdo con
sus relaciones, desarrollo y funcion. Kolliker destaca
por sus investigaciones en invertebrados, embriones
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de anfibios y mamiferos, pero sobre todo en la estruc-
tura de diversos tejidos, incluyendo el nervioso. La
teoria celular fue llevada al campo de la embriologia
gracias a Kolliker, que en 1845 propuso la naturaleza
celular de los gametos y mas tarde evidencio la exis-
tencia de mitosis en el desarrollo. Purkinje (Fig. 5)
fue el primer investigador que observé el movimiento
ciliar y describié la estructura de la neurona.

CESKOSLOVENSKO

JAN EVANGELISTA PURKYNE
T T1787-1987- UNESCO

Figura 5. Jan Evangelista Purkinje. Checoslovaquia (1987),
catdlogo Michel n.® 2927.

Uno de los escollos que atin encontraba la teoria
celular para su total aceptacion consistia en demos-
trar que la entidad celular independiente esta presente
en todos los tejidos. En algunos tejidos animales se
sugeria la existencia de una continuidad del proto-
plasma entre las células. Uno de los retractores de
la teoria celular en este sentido fue Ernst Haeckel
(1834-1919), que defendia, con su teoria reticularista,
la existencia de un sistema sincitial en los tejidos
animales. Esta teorfa se concentraba sobre todo en el
tejido nervioso, donde pocos investigadores conside-
raban que existia una libre terminacion de las células
nerviosas. Con la teoria celular ain recientemente
promulgada, en 1873, el médico italiano Camillo Gol-
gi (1843-1923) (Fig. 6) descubre que el uso de una
solucién de nitrato de plata aplicada al tejido nervio-
so produce una reacciéon negra en el interior de solo
algunas neuronas. Golgi observdé que las neuronas
formaban una red continua de conexiones a modo

de una reticulacién. Gracias a este método hizo des-
cripciones relevantes sobre la anatomia de las células
nerviosas, aunque encuadrada en la teoria reticula-
rista.
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Figura 6. Camillo Golgi. Italia (1994), catdlogo Unification
n.° 2139.

Por entonces, el médico espanol Santiago Ramén
y Cajal (1852-1934) (Fig. 7a) empieza a estudiar
sisteméticamente el tejido nervioso. En el sistema
nervioso central, el aislamiento de las células indi-
vidualizadas era muy complicado, a diferencia del
sistema nervioso periférico y otros tejidos. Ramén y
Cajal lo intentd, pero solo ocasionalmente conseguia
aislar alguna célula de la neuroglia.

Su estudio del tejido nervioso dio un giro radical
cuando su amigo, el neurdlogo espanol Luis Simarro
(1851-1921) (Fig. 7b), le dio a conocer el método
desarrollado por Golgi. Ramén y Cajal, en 1888, per-
fecciona el método de Golgi y lo aplica al estudio
del sistema nervioso en diversos animales y en su
desarrollo embrionario.
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Figura 7. (a) Santiago Ramén y Cajal. Espafia (2003), catdlogo Edifil n.° 3964. (b) Luis Simarro. Espafia (2022), catdlogo

Edifil n.® 5549.

Ramoén y Cajal concebia que la visién del entra-
mado reticular aportada por Golgi, donde se suponia
un “todo contacta con todo” mediante un panteismo
protopldsmico, era incompatible con las evidencias
fisiologicas, que en cambio requieren una articulacién
interneuronal. Por ello, Ramén y Cajal se dedico a
buscar las ramificaciones finales de los axones y sus
contactos con otras neuronas, detallando la anato-
mia microscopica y la organizacién de los elementos
nerviosos en la retina, cerebelo, médula espinal, etc.

Ramoén y Cajal logré demostrar que las neuronas
son unidades anatomicas independientes, que actian
unas sobre otras por contacto o articulacion de sus
prolongaciones, siendo por tanto contiguas y nunca
continuas. Con sus observaciones propuso su teoria
neuronal, que postulaba que la informacién viajaba
en un sentido en la neurona, atravesando las sinapsis
y transmitiéndose a la siguiente neurona. Esta con-
cepcién encontré la oposicién de Golgi y su escuela,
que incluso seguian considerando a las dendritas con
una funcién exclusivamente nutritiva.

Mouse
Brain_Neurons™.

Figura 8. Neurona. Sello de la serie Life Magnified. Estados
Unidos (2023), catalogo Colnect n.° 2023.08.10.

A pesar de ello, la concepcién neuronal de Ramén
y Cajal conté con la aprobacion de algunos presti-
giosos investigadores extranjeros que admiraban su
trabajo, destacando Kolliker y también Wilhelm His
(1863-1934), Gustaf Retzius (1842-1919) y Wilhelm
Waldeyer (1836-1921). Waldeyer fue quien, en 1891,
introduce el término de “neurona”, donde implica a
todas sus prolongaciones, aceptandose que la fibra
nerviosa es su axén (Fig. 8). Con su descubrimiento
de organizaciéon celular en el tejido nervioso, Ramén
y Cajal salva el dltimo escollo que le quedaba a la teo-
ria celular. Para lograr la aceptacion, su concepcién
del sistema nervioso tuvo que traducir su obra, con
el objeto de que sus conocimientos fuesen accesibles
al resto de la comunidad cientifica.

Ramoén y Cajal plasmé sus observaciones sobre la
organizaciéon del sistema nervioso en una obra esen-
cial Textura del sistema nervioso del hombre y de los
vertebrados (1899-1904). Por dilucidar la estructura
del sistema nervioso, Ramén y Cajal, conjuntamente
con Golgi, recibieron el Premio Nobel de Medicina y
Fisiologia en 1906 (Fig. 9).

Figura 9. Golgi y Ramén y Cajal. Butdn (2000), catdlogo
Yvert et Tellier n.° 1558.
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El estudio de la organizacién subcelular

El ntcleo celular fue el primer organulo objeto
de un interés especial en las investigaciones sobre la
célula. A finales del siglo XVIII, el italiano Felice
Fontana (1730-1805) reveld la existencia del nticleo
y el nucléolo empleando colorantes de origen vege-
tal. Mas tarde, en 1831, antes de la promulgacién
de la teoria celular, el médico escocés Robert Brown
(1773-1858) confirmé que el nicleo esta presente en
todas las células, llamandolo Kernel. En cuanto a
la descripcién del papel del ntcleo en la divisiéon
celular, destaca la aportaciéon del botanico aleman
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Eduard Adolf Strasburger (1844-1912), que en 1875
describe la metafase y anafase en células vegetales.
Poco después, en 1878, el bidlogo alemédn Walther
Flemming (1843-1905), fundador de la citogenética,
acufia los términos cromatina (del griego khroma,
color; ina, sustancia) y mitosis (del griego mitos, hilo;
osis, formacion), investigando la relacién entre ellos y
el niicleo. El nombre cromosoma (cuerpo coloreado)
lo propuso en 1885 Waldeyer. Flemming estudié mi-
nuciosamente la mitosis y las relaciones entre ntcleo,
cromatina y cromosomas mitéticos. Llegd a discri-
minar los cambios en los niimeros de cromosomas y
apreciar que la divisién en este sentido era conserva-
dora (Fig. 10a).

AUSTRALIA

Figura 10. (a) Cromosoma. Reptblica de Corea (2007), catdlogo Michel n.® 2577. (b) Cromosoma. Australia (2003), catdlogo

Stanley Gibbons n.® 2309.

Por otro lado, el embridlogo aleman Theodor Bo-
veri (1862-1915) y el zo6logo alemén Richard Hertwig
(1850-1937), a mediados de la década de 1870, ob-
servando la fecundacion del oocito del erizo de mar,
pudieron comprobar que existen divisiones con una
reduccién en el nimero de cromosomas que era rees-
tablecida en la fecundacion. Hertwig serd reconocido
por descubrir no solo el papel del nicleo en la heren-
cia, sino también por considerar que un organismo
no esté prefijado en el cigoto, sino que resulta de un
proceso de diferenciacion en su desarrollo. Los cito-
genetistas Joe Hin Tjio (1919-2001) y Albert Levan
(1905-1988), en 1956, lograron determinar el niimero
de cromosomas en las células humanas, al desarrollar
una técnica basada en un breve tratamiento hipoté-
nico de las células y la detencién de sus mitosis en
metafase mediante colchicina (Fig. 10b).

En relacién con el papel del niicleo, es destacable
la contribucion del zodlogo, embridlogo y genetista
Edmund Wilson (1856-1939), que particip6 en el
desarrollo de la teoria cromosémica de la herencia,
postulando que existe una continuidad genética de
las células establecida por la division. En la misma li-
nea, el bidlogo alemén August Weissman (1834-1914)
propuso la teoria del plasma germinal, en 1892, en

su libro Das Keimplasma: eine Theorie der Verer-
bung (El plasma germinal: una teoria de la herencia).
En esta obra establece que la transmisién de los ca-
racteres hereditarios de una generacién a otra tiene
lugar por medio del plasma germinativo localizado en
los 6vulos y espermatozoides y no mediante células
somaticas. Por tanto, desde el momento en el que
Gregor Mendel (1822-1884) (Fig. 11) propuso las
leyes fundamentales de la herencia (1865) hasta que
fueron redescubiertas a inicio del siglo XX, la citolo-
gia habia avanzado lo suficiente para comprender y
explicar el mecanismo de distribucién de las unidades
hereditarias postuladas por Mendel.

En 1835, el protozodlogo francés Felix Dujardin
(1801-1860) distinguié en pequenos organismos ame-
boides una sustancia gelatinosa que llamé sarcodas,
que posiblemente seria la matriz citoplasméatica. Su
aportacion es relevante porque propuso que se im-
plicaba no solo en la estructura de la célula, sino
también en su movilidad, considerandola una propie-
dad inherente de la vida basada en contractibilidad y
extensibilidad. Se debe considerar que, en el estudio
de las células en la segunda mitad del siglo XIX, las
técnicas aun imperfectas producian artefactos. Ta-
les artefactos impedian distinguir entre la estructura
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del protoplasma vivo y la presencia de coagulaciones
artificiales que se plasmaban en estructuras fibro-
sas dentro de las células, posiblemente implicando
elementos del citoesqueleto. Estas observaciones con-
dujeron a proponer en el organismo de la existencia de
una unidad protoplasmatica fibrosa continua, donde
el tejido nervioso y muscular constituirian modifica-
ciones locales de la red general. Por tanto, impedian
una asimilacién de una teoria celular que designaba
a las células como unidades independientes.
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Figura 11. Gregor Mendel. Ciudad del Vaticano (1984), cata-
logo Unification n.°® 749.

Curiosamente, el nombre del citoesqueleto se esta-
blece cuando se estudia el papel del nicleo en compa-
racion con el citoplasma en la transmisiéon de los ca-
racteres hereditarios. Edwin G. Conklin (1863-1952),
basandose en sus experimentos en oocitos y el de-
sarrollo embrionario, asigné un papel importante al
citoplasma en la transmisiéon hereditaria. En la misma
linea, el embriblogo francés Paul Wintrebert (1867—
1966) especificé la existencia de una red elastica y
resistente que mantiene la organizacion del mate-
rial interno en el oocito, introduciendo el término de
citoesqueleto (cytosquelette) para denominar lo que
Conklin habia llamado “espongioplasma”.

Durante bastante tiempo, el movimiento celular
estuvo considerado originado por la tensién de la su-
perficie celular, hasta que a comienzos del siglo XX se
reconsidera la teoria de la contractibilidad sugerida
por Dujardin. La comprensién del movimiento celular
avanzaria gracias a estudios en quimica de coloides,
que permitian indagaciones que no eran posibles con
los microscopios. También contribuyeron estudios en
organismos unicelulares méviles, donde se estable-
ce la existencia de viscoelasticidad en el citoplasma
y sus transformaciones drasticas en el movimiento
celular. Joseph Needham (1900-1995) hizo en este
sentido una aportacién relevante, en 1936 y 1942, des-
cribiendo que en el citoplasma existen dos sustancias,
una fluida y otra formada por un entramado relati-
vamente rigido o filamentos libres, que constituirian

el citoesqueleto. Otros altos en el conocimiento del
citoesqueleto lo determinan avances en la microscopia
Optica entre finales de la década de 1930 y comienzos
de la de 1940. Asi, aparece la microscopia de contras-
te de fases, que permite observar las células vivas y
distinguir mejor los organulos en el citoplasma.

De esta forma, el suizo Albert Frey-Wyssling
(1900-1988), que también fue un pionero de la biolo-
gia molecular, describe unas cuerdas citoplasmaéticas
como constituyentes del citoesqueleto, que con su
entrecruzamiento dindmico explicarian el compor-
tamiento del citoplasma. El japonés Shinya Inoue
(1921-2019) es considerado como el pionero del es-
tudio moderno del citoesqueleto. Inoue, gracias a
la microscopia de luz polarizada en las décadas de
1940 y 1950, pudo visualizar en células vivas el com-
portamiento del citoesqueleto en la division celular,
preconizando la necesidad de una dinamica de po-
limerizacién para originar las fuerzas necesarias en
el movimiento cromosémico en la mitosis. Demostré
por primera vez que el huso mitético estd formado
por fibras proteicas, que serian identificadas como
microtubulos gracias a la microscopia electrénica a
comienzos de la década de 1950.

Por otro lado, los estudios bioquimicos harian
aportaciones relevantes en el estudio del citoesque-
leto, logrando el aislamiento de sus componentes
moleculares. Cuando se purifica la actina y la miosi-
na se pudo realizar la decoracién de microfilamentos
de actina con meromiosina pesada, permitiendo su
observacién al microscopio electrénico e identificar su
estructura polarizada. Huxley, gracias a sus hallazgos
con la microscopia electréonica de transmision en 1953,
pudo elaborar en 1954 la teoria del deslizamiento que
explica la forma en la que los filamentos de actina y
miosina participan en la contraccién muscular. Una
conclusion relevante en el estudio del citoesqueleto
consistié en encontrar que la actina estd presente en
todos los tipos celulares y no solo en las musculares.
Los avances metodologicos posteriores, como son la
microscopia laser confocal, videomicroscopia y la ob-
tencion de proteinas del citoesqueleto fusionadas con
fluorocromos, han permitido estudiar el comporta-
miento del citoesqueleto en células vivas.

En 1898, Golgi describe en algunas neuronas, co-
mo las células de Purkinje, lo que denominé el apara-
to reticular interno, hoy conocido como el aparato o
complejo de Golgi. Tardé bastante tiempo en asumir-
se la existencia real del aparato de Golgi y conocer
su funcién. Numerosos investigadores contempora-
neos intentaron identificar la estructura que describié
Golgi, sin lograr obtener resultados consolidables con
las técnicas de tincion disponibles. Ramén y Cajal
lo identificé anos antes de Golgi, pero al no poder
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reproducir de nuevo su hallazgo consider6 inoportuno
divulgarlo. Otro gran obstaculo para su aceptacion
fue la incapacidad de observarlo en células vivas. Por
ello, hasta 1910 no empezo a referirse a esta estruc-
tura definitivamente como el aparato de Golgi. Seria
en 1945, mediante su demostracién con microscopia
electrénica, cuando se confirm¢é definitivamente su
existencia.

En relacion con el descubrimiento de la mitocon-
dria, numerosos investigadores en el siglo XIX fueron
capaces de percibir pequenias particulas en el cito-
plasma que podrian ser estos orgédnulos. El histélogo
aleman Richard Altmann (1852-1900) distinguié es-
te organulo entorno a 1890, llamandolo “bioblasto”,
quizéds porque imaginaba que eran microorganismos
dentro de las células. El zodlogo aleman Carl Benda
(1857-1931) acund en 1898 el nombre mitochondrion
(del griego mitos, hilo; khondros, granulo), quedan-
do posteriormente nombrado solo su forma plural,

&
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mitochondria (mitocondria en espanol) (Fig. 12a).
Kolliker llevo a cabo en 1857 un estudio sistemético
en mitocondrias de células musculares. Las aislo y
coloco en agua, comprobando cémo se hinchaban, lo
que le llevé a concluir que estaban rodeadas de una
membrana semipermeable. En 1900, Leonor Michaelis
(1875-1949) tiné mitocondrias con el colorante vital
verde de Jano, comprobando cémo el color verde des-
aparecia gradualmente por oxidacion del colorante.
En 1913, el fisi6logo aleman Otto Warburg (1883—
1970) (Fig. 12b), que obtuvo el Premio Nobel de
Fisiologia y Medicina en 1931 por sus estudios en la
enzima respiratoria, pudo observar que las mitocon-
drias aisladas consumian oxigeno. A pesar de estas
observaciones, el papel de la mitocondria en reaccio-
nes de oxidacion-reduccion no se aprecié de forma
general por los investigadores, que la implicaban en
la transmisién de caracteres hereditarios.
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Figura 12. (a) Mitocondria. Japén (1967), catdlogo Sakura n.° C478. (b) Otto Warburg. Uganda (1995), catdlogo Michel n.°

1604.

La funcién de este orgdanulo no se asumio6 hasta
que se logré aislar y purificar manteniendo su fun-
cionalidad. Albert Claude (1899-1983) (Fig. 13a),
en la década de 1940, llevé a cabo un aislamiento
de mitocondrias con los primeros experimentos de
fraccionamiento subcelular, pero el contenido en sales
empleado para ello afectaba a la funcién mitocondrial,
a pesar de que contenian los componentes molecula-

res de la cadena respiratoria y del ciclo de Krebs. En
1948, George Palade (1912-2008) (Fig. 13b) y sus co-
laboradores lograron aislar mitocondrias funcionales,
en este caso usando un procedimiento de fracciona-
miento en un medio con sacarosa en lugar de sal. A
partir de entonces, los bioquimicos Eugene Kennedy
(1928-2015) y Albert Lenninger (1917-1986) pudie-
ron demostrar en ellas sus funciones.
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Figura 13. (a) Albert Claude y Christian de Duve. Bélgica (2016), catalogo Yvert et Tellier n.° 4609. (b) George E. Palade.

Moldavia (2012), catdlogo Michel n.® 811.

Respecto a los cloroplastos, su tamano relativa-
mente grande y color propio hizo que fuesen uno
de los primeros organulos observados. Antonie van
Leeuwenhoek (1632-1723) los observo en algas y en
la primera mitad del siglo XIX se identificaron en las
hojas de una amplia variedad de plantas. Al igual que
para las mitocondrias, su aislamiento y colocacién en
una solucién hipotoénica posibilité sugerir que esta-
ban rodeados de una membrana semipermeable. Su
funcién biolégica relacionada con la fotosintesis, con
absorcién de luz asociada a la produccién de oxigeno,
fue propuesta por Thomas Engelmann (1843-1909)
mediante un elegante experimento empleando el alga
Spirogyra y una bacteria conocida por ser atraida por
el oxigeno. Esta demostracién constituye un hito en
la biologia celular, porque fue la primera via metabé-
lica asignada a un organulo celular.

El origen de las mitocondrias y cloroplastos ha
sido objeto del desarrollo de una teoria fascinante
relacionada con la evolucién celular. La capacidad de
dividirse y autonomia de estos organulos fue perci-
bida y llamo la atencién a finales del siglo XIX. Asi,
en 1883, el botdnico Andreas Schimper (1856-1901)
observd la division de plastos. Altmann se refiri6 a las
mitocondrias como organismos primitivos semejantes
a bacterias, sugiriendo que podrian vivir fuera de las
células. En la década de 1960 se realiza un hallazgo
clave cuando se demuestra que las mitocondrias y clo-
roplastos tienen ADN y pueden sintetizar proteinas.
A partir de todos los conocimientos en los a&mbitos de
la biologia celular, la bioquimica y la microbiologia
que se habian adquirido sobre las células eucariotas
y procariotas, mitocondrias y cloroplastos, la biloga
Lynn Margulis (1938-2011) formula en 1967 la teoria
de la endosimbiosis en su articulo On the origin of

mitosing cells (Sobre el origen de las células que se
dividen). Segin esta teoria, una especie de asocia-
cién cooperativa como una endosimbiosis subyace
en el origen de las mitocondrias y cloroplastos. Una
célula protoeucariota, con nucleo, adquiriria dos ca-
racteristicas, un aumento de tamaifio y la capacidad
fagocitica para incorporar células procariotas que
serian el origen de las mitocondrias y cloroplastos.
Esta teoria surgié como demasiado radical y avan-
zada en su época, siendo recibida con escepticismo
por la comunidad cientifica. Décadas mas tarde, la
consolidacién de pruebas estructurales, moleculares
y genéticas ayudd a que fuese ampliamente aceptada
para el origen de mitocondrias y cloroplastos.

El descubrimiento de la organizaciéon estructural y
funcional de la célula puede considerarse que determi-
na el origen de la biologia celular moderna. Tuvo lugar
gracias a las aportaciones del rumano-americano Pa-
lade, el belga-americano Claude y el belga Christian
de Duve (1917-2013) (Fig. 13a), llevandolos a obtener
por ello el Premio Nobel de Fisiologia y Medicina en
1974.

Posiblemente Charles Garnier fue quien observo
por primera vez el reticulo endoplasmico, en 1897,
al microscopio 6ptico y sin asignarle una funciéon
especifica. Su estructura y funcién fue dilucidada
por Porter, Claude y Palade a finales de la década
de 1940, combinando la microscopia electrénica con
una técnica bioquimica novedosa, al fraccionamien-
to celular. Este tltimo procedimiento implicaba una
homogenizacién de las células, es decir, su fragmen-
tacion, seguida de una centrifugacién que permitia
aislar, en funcién de la velocidad de sedimentacién,
los diferentes componentes celulares. En cada frac-
cién se podrian estudiar las reacciones bioquimicas
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e identificar los organulos relacionados mediante la
microscopia electréonica. Gracias a estas metodolo-
gias, el periodo entre 1940 y 1960 puede considerarse
como el mas fértil en descubrimientos sobre la ana-
tomia funcional de la célula. Claude, Porter y Ernst
Fullam fueron los primeros en describir, usando el
microscopio electrénico, en células intactas sin ho-
mogenizar, la presencia de un reticulo extenso con
forma de encaje. Por otro lado, Claude logré obte-
ner las fracciones celulares que contenian pequenas
particulas membranosas que llamé microsomas, sin
asociar aun al reticulo endoplasmico. Palade hizo un
avance sustancial cuando pudo obtener las fracciones
celulares usando un nuevo medio con sacarosa, donde
los organulos aislados seguian siendo funcionales. De
forma paralela, la microscopia electrénica iba apor-
tando conocimientos que van a ser esenciales. En
la década de 1950, varios microscopistas, entre los
que se incluyen Palade y Porter, hacen avances en el
procesamiento de muestras para microscopia electro-
nica y aportan una gran cantidad de descripciones
sobre la ultraestructura celular. Entre ellas, en 1954,
destaca la descripcion del reticulo endoplasmico en
varios tipos celulares. Poco después, Palade descu-
bre con el microscopio electrénico los ribosomas en
sus formas libres en el citosol y asociados al reticulo
endoplasmico. Més tarde, Palade y sus colaborado-
res determinaron que los microsomas provenian del
fraccionamiento del reticulo endoplasmico. También
purificaron ribosomas libres, para llegar a demostrar
que sintetizan proteinas que a su vez pueden acumu-
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Figura 14. (a) Ribosomas. Israel (2011), catdlogo Michel n.°

oficial.

larse en el reticulo endopldsmico antes de pasar a las
vesiculas de secrecién. En 1960, Palade, junto con su
colaborador James Jamieson, logra descifrar cémo es
todo el proceso de secrecion proteica mediante otra
técnica novedosa, la autoradiografia, desarrollando
experimentos de pulso-caza en secciones de tejido pan-
creatico. De esta forma lograron trazar la trayectoria
de las proteinas sintetizadas, desde los ribosomas al
reticulo, pasando después por el aparato de Golgi y
llegando a las vesiculas de secrecién. David D. Saba-
tini, usando microsomas en el laboratorio de Palade,
pudo demostrar que las cadenas polipeptidicas que
nacen de los ribosomas, en el curso de su elongacion,
se insertan en la membrana del reticulo endoplasmico
y se descargan en su interior. Este hallazgo evidencia
que en las cadenas polipeptidicas existen péptidos
que funcionan como senal para el destino subcelular
de las proteinas (Fig. 14a). Los estudios en este sen-
tido del bidlogo celular y molecular aleman Giinter
Blobel (1936-2018) (Fig. 14b) le llevan a proponer,
en 1971, la hipdtesis de la senal. Por sus estudios en
relacién con el destino de proteinas, Blobel obtendria
el Premio Nobel en Fisiologia y Medicina en 1999.
Estos descubrimientos abririan un nuevo campo de
investigacién sobre el trafico intracelular de vesicu-
las, donde destacan las aportaciones de los bidlogos
celulares James Rothman (nacido en 1950), Randy
Schekman (nacido en 1948) y Thomas Siidhof (nacido
en 1955), que les hicieron merecedores en 2013 del
Premio Nobel en Fisiologia y Medicina.
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2183. (b) Giinter Blobel. Tuva (2000), sello sin catalogacién
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El descubrimiento de los lisosomas por de Duve
destaca por sus condiciones particulares y casuales.
De Duve (Fig. 13a) y sus colaboradores, a principios
de la década de 1950, pudieron identificar las pro-
piedades bioquimicas de los lisosomas antes de que
ellos mismos pudiesen reconocerlos con microscopia
electronica. Estudiando la urato oxidasa, permitié
a de Duve identificar una nueva fraccién subcelular
diferente a la lisosomal. En esa fraccién también se
encontraban otras enzimas oxidativas como la cata-
lasa que rompe el perdxido de hidrégeno, por lo que
denominé perozisoma al nuevo organulo que las con-
tiene. Los peroxisomas fueron identificados mediante
microscopia electrénica como pequenas vesiculas es-
féricas y por ello también se llamaron microcuerpos.
Como para el caso de los lisosomas, su identificacion
definitiva se hizo mediante histoenzimologia para de-
tectar la catalasa con microscopia electronica.

El uso de la microscopia electrénica de transmi-
sién ha sido esencial para entender la estructura y
organizacién de las membranas internas de la célula.
La existencia de membranas celulares fue postulada
a finales del siglo XIX por Karl von Nageli (1817—
1891), Ludwig Pfeiffer (1805-1877) y Ernst Overton
(1865-1933) en células vegetales, que las consideraron
con capacidad de regular el paso de materiales entre
el interior y exterior celular. A este respecto, en la dé-
cada de 1890, Overton dedujo su naturaleza lipidica
al observar que sustancias solubles en lipidos entra-
ban en las células. Irving Langmuir (1881-1957) (Fig.
15), que recibi6 el Premio Nobel de Quimica en 1932

por sus investigaciones en la quimica de superficies,
dedujo que la membrana plasmatica del eritrocito
contenia una cantidad de fosfolipidos que ocupaba el
doble de su superficie. Por esta razon, Evert Gorter
(1881-1954) y Francgois Grendel, en 1920, proponen
que los fosfolipidos debian constituir una bicapa que
separase dos ambientes acuosos dentro y fuera de la
célula.

En 1925, Hugh Davson (1909-1996) y James Da-
nielli (1911-1984) sugieren que la membrana plas-
matica no solo debe contener lipidos sino también
proteinas y que las proteinas estarian por fuera de la
bicapa lipidica. Con la microscopia electrénica se re-
vel6 que también existian otras membranas celulares,
como la del reticulo endoplasmico, en la envoltura
nuclear y en mitocondrias y cloroplastos. La obser-
vacién al microscopio electrénico de las membranas
celulares por J. David Robertson sirvié para postular
la existencia de una estructura trilaminar comin. Sin
embargo, cuando Robertson estudié la membrana
en la mielina le indujo a proponer que el modelo de
Davson y Danielli era correcto en cuanto a la dispo-
sicion periférica de las proteinas. La aplicaciéon de
la criofractura y la microscopia electrénica pondria
en evidencia la existencia de proteinas que atravesa-
rian la bicapa, refutando la concepciéon de Davson y
Danielli. Definitivamente, el bidlogo celular Seymour
Singer (1924-2017) y el bioquimico Garth Nicolson
(nacido en 1943) expondrian en 1972 el modelo mo-
saico fluido para explicar la organizacién molecular
de las membranas celulares.
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Figura 15. Irving Langmuir. Estados Federados de Micronesia (2001), catdlogo Michel n.° HB 98.
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