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Resumen: La forma en los seres vivos se origina en las
dimensiones temporales de la ontogenia y la filogenia, utili-
zando estrategias de tipo deterministico y regulativo. En la
ontogenia de los animales, la forma se expresa inicialmente
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en las células, las que funcionan como unidades morfogené-
ticas primordiales o ladrillos generadores de forma, y a partir
de ellas se transmite a niveles de organizacion biologica mas
complejos tales como tejidos y 6rganos, para finalmente mol-
dear al organismo completo. El proceso generador de forma
no so6lo depende de la accion de genes y de su interaccion con
el medio ambiente, sino que ademas se rige por los principios
generales de la fisica y las matematicas, una idea inspirada
en el legado de Sir D’ Arcy Wentworth Thompson en su libro
titulado On Growth and Form (1917).
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ONTOGENY OF THE FORM OF LIVING BEINGS

Abstract: The form of living beings has its origin in the
temporal dimensions of ontogeny and phylogeny and is the
result of deterministic and regulative strategies. In animal
ontogeny, form is initially expressed in the cells, which work
as primary morphogenetic units or form building blocks, and
it is then transmitted from them to more complex levels of
biological organization such as tissue and organs, to finally
mold the entire organism. The generation of form depends
not only on the action of genes and their interaction with the
environment, but is also governed by the general principles
of physics and mathematics, an idea inspired by the legacy
of Sir D’Arcy Wentworth Thompson in his book entitled On
Growth and Form (7917).

Keywords: form, morphogenesis, biology, ontogeny.
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El concepto de “forma” ha sido abordado por las ciencias
biologicas desde distintas perspectivas del conocimiento. En un sentido
primordial, forma hace referencia a la figura espacial o geométrica que
describe a un ser vivo o a sus partes. Esta idea es ilustrada de manera
muy grafica en uno de los dibujos mas difundidos del pintor renacentis-
ta Leonardo da Vinci (1452-1519), El Hombre de Vitruvio (1487)'. En
esta obra, las dimensiones y proporciones de la figura humana se deli-
mitan por medio de figuras geométricas, simbolizando el papel central
de las matematicas y la fisica en el entendimiento de los procesos bio-
logicos que dan origen a la forma en los seres vivos. En un sentido mas
abstracto y siguiendo el pensamiento filosofico aristotélico, la forma
tiene la propiedad de definir al ser vivo como un ser “real” en sus diver-
sos grados de determinacion, ya sustancial, ya accidental. Un “ser vivo”
posee forma si contiene el principio activo que le otorga tal identidad,
siendo la naturaleza de este principio el foco central de debate entre
las visiones preformacionista y epigenetista’. En la primera, la forma
biologica se manifiesta y desarrolla como un simple crecimiento de un
germen de origen divino, mientras que en la segunda la forma se gene-
ra a si misma a través de la interaccion de elementos activos y pasivos
otorgados por los progenitores. Hoy en dia, la disciplina de la biologia
del desarrollo® ha logrado rescatar elementos de ambas visiones y pro-
pone que ellas representan dos caras de un mismo proceso.

1. Forma y tiempo en la biologia

El concepto de “forma bioldgica” esta intimamente ligado a la
nocion de “tiempo biologico”. La forma en un ser vivo se adquiere a
través de procesos dinamicos que acontecen en dos dimensiones tempo-
rales de naturaleza diversa, conocidas como ontogenia y filogenia. Para

I Obra inspirada en un relato de Marco Vitrubio, arquitecto de Julio
César, encontrado en los Diez Libros de Arquitectura. En el relato se hace men-
cion al cuerpo de un hombre perfectamente apoyado dentro de un circulo (el
simbolo divino) y un cuadrado (el simbolo terrenal), como una interpretacion
geométrica de que el hombre representa un microcosmos.

2 Una explicacion didactica de este debate se puede encontrar en Ma-
king Visible Embryos: http://www.hps.cam.ac.uk/visibleembryos/index.html.

3 Rama de la biologia que estudia los procesos mediante los cuales los
organismos crecen y se desarrollan.



214 ESTUDIOS PUBLICOS

ilustrar este concepto utilizaremos el Tangram, un rompecabezas chino
que se basa en formar siluetas ordenando siete piezas geométricas o
tans sobre una superficie plana, sin solaparlas®. Este juego universal
que ha entretenido a nifios y adultos durante siglos permite ligar, de
manera ludica, la manipulacion concreta de materiales con la formacion
de ideas abstractas. Ademas, resalta el hecho de que tanto la ontogenia
como la filogenia reutilizan elementos o caracteristicas previamente exis-
tentes para organizar y generar los cambios de forma.

En la Figura N° 1 observamos dos secuencias de Tangram que
representan las dimensiones temporales de la ontogenia y la filogenia.
La ontogenia contempla el desarrollo de un organismo desde su con-
cepcion hasta su muerte, lo cual puede comprender s6lo unos dias en
muchos insectos, décadas en los seres humanos, y cientos de afios para
el caso de muchas plantas. La filogenia, por otro lado, contempla las
transformaciones que las especies experimentan durante su evolucion,
en una escala de miles a millones de afios. Aun cuando la ontogenia y
la filogenia acontecen en escalas temporales muy disimiles y poseen
diferencias en su “operar y consecuencias™, ellas exhiben sorpren-
dentes similitudes. Por ejemplo, ambas se basan en los principios de
“conservacion de la organizacion” y “adaptacion al cambio”. Un ser
vivo se define como tal en la medida que conserve su organizacion y
que las transformaciones que experimente sean solo adaptaciones al
medio en el cual se desarrolla®. Cuando la organizacion de un ser vivo
se altera, éste deja de vivir en la dimension ontogénica. Si hablamos de
evolucion, una alteracion de la organizacion significa la extincion de la
especie.

El paralelismo entre la ontogenia y la filogenia ha llamado la
atencion de bidlogos y filésofos por siglos’. Un icono de esta idea fue
el bidlogo y filosofo aleman Ernst Haeckel (1834-1919), quien a fines

4 Los siete tans del Tangram corresponden a cinco triangulos de distinto
tamano, un cuadrado y un paralelogramo romboide.

> En la ontogenia, el individuo existe en el espacio fisico y su identidad
nunca se interrumpe durante el desarrollo. En la filogenia, la especie solo existe
en el dominio historico y, a diferencia del individuo, no constituye un compo-
nente causal en la fenomenologia evolutiva (Maturana y Varela, 1973).

6 Los cambios de configuracion estructural permitidos en este contexto
son so6lo aquellos que mantienen intacta la organizacion del ser vivo.

7 Una discusion extensa de este topico se puede encontrar en Would
(1977).
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FIGURAN° 1: DIMENSIONES TEMPORALES DE LA BIOLOGIA REPRESENTADAS
EN DOS SECUENCIAS DE TANGRAM

]
\ﬁ X FILoGENIA

Origen Expresion Transformacion Alteracion

Nota: La forma exhibe eventos de origen, expresion, transformacion y alteracion,
tanto en la dimension de la ontogenia como en la filogenia.

del siglo XIX propuso la teoria de la recapitulaciéon®. En ella, la onto-
genia de cada organismo, en particular su desarrollo embrionario, repite
la historia evolutiva de la especie a la cual ese organismo pertenece (fi-
logenia). Dicho de otra manera, cada etapa que el organismo atraviesa
a lo largo de su desarrollo embrionario corresponde a una de las formas
adultas que aparecieron en la historia evolutiva de la especie. Hoy en
dia la version literal de esta teoria ha perdido seguidores, en gran parte
por el surgimiento de la teoria sintética de la evolucion®. Sin embargo,
el interés formal por entender la relacidén intima que se establece entre
las dimensiones de la ontogenia y la filogenia ha dado origen reciente-
mente a una nueva disciplina de la biologia conocida como Evo-Devo!°.

8 Aun cuando los primeros en proponer esta teoria fueron John Hun-
ter (1728-1793) y Carl Friedrich Kielmeyer (1795-1844), fue Ernst Haeckel
quien la expuso de un modo sistematico.

? Sintesis de la teoria de la evolucion de las especies por seleccion
natural de Charles Darwin, la teoria genética de Gregor Mendel como base
de la herencia biologica, la mutacion genética aleatoria como fuente de va-
riacion y la genética de poblaciones matematica.

19 Del inglés evolutionary developmental biology. Rama de la biologia
que compara el proceso de desarrollo de diferentes organismos con el fin de
identificar los mecanismos del desarrollo que dan origen a cambios evolutivos
en los fenotipos de los individuos.
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El entendimiento que la ciencia ha alcanzado sobre las bases genéticas
del desarrollo embrionario desde una perspectiva comparada entre las
especies nos permite comprender hoy que en el proceso evolutivo la
filogenia actia sobre los mismos principios bioldgicos sobre los cuales
se basa la ontogenia, y por lo tanto sus restricciones obedecen a las mis-
mas restricciones impuestas por ella. ;Cudales son estos mecanismos y
restricciones? ;Cuales son las estrategias de la ontogenia para generar
forma en los seres vivos?

2. Origen de la forma en los seres vivos

Para ilustrar las estrategias de la ontogenia en la generacion de
forma, emplearemos la analogia de la “caja negra”!! de la teoria de sis-
temas, enfocandonos en el grupo de seres vivos conocido como reino
animal o metazoos'?. En esta analogia, un organismo en etapas tem-
pranas de su desarrollo atraviesa la caja negra de la ontogenia para dar
origen a un individuo adulto (Figura N° 2). Dentro de esta caja negra
operan dos estrategias fundamentales para generar forma, conocidas
como deterministica y regulativa. En todos los animales se dan ambas
estrategias, en mayor o menor proporcion, por lo que podemos conside-
rar que ellas son dos caras de un mismo proceso.

Las estrategias deterministica y regulativa pueden ser distingui-
das una de la otra en forma experimental mediante el uso de técnicas
embriologicas. La biologia del desarrollo se ha preguntado qué ocurre
con el organismo cuando una parte de ¢l se remueve o se cambia de lu-
gar (transplanta) en una etapa inicial de su ontogenia.

2.1. Estrategia deterministica, codigos en mosaico y el origen de la forma

En la estrategia deterministica, la remocién de una parte del orga-
nismo en desarrollo genera la pérdida de un segmento en el organismo
adulto, mientras que el transplante resulta en un cambio de posicion del

1 Elemento que es estudiado desde el punto de vista de las entradas que
recibe y las salidas o respuestas que produce.

12 Organismos cuyo cuerpo estd constituido por muchisimas células
diferenciadas y agrupadas en forma de tejidos, 6rganos y aparatos. Por ejemplo,
los vertebrados, los moluscos y los gusanos (segiin Real Academia Espafiola).
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FIGURA N° 2: ANALOGIA DE LA CAJA NEGRA DE LA TEORIA DE SISTEMAS PARA
ILUSTRAR LAS ESTRATEGIAS DETERMINISTICA (A, B) Y REGULA-
TIVA (C, D) QUE SE DAN EN LA GENERACION DE FORMA DURANTE
LA ONTOGENIA DE LOS ANIMALES

DETERMINISTICA REGULATIVA

Normal

Remocion

Transplante

b

segmento transplantado. Esto tltimo se puede observar en el ejemplo del
desarrollo de la aleta posterior del pez de la Figura N° 2a. Al observar lo
que ocurre dentro de la caja negra de la ontogenia, nos percatamos que
al inicio del desarrollo el organismo contiene codigos de destino que se
disponen formando un verdadero mosaico (Figura N° 2b). A medida que
el organismo se divide en sus distintos segmentos, éstos heredan codigos
unicos que le daran identidad dentro del organismo adulto. La herencia
de codigos predeterminados junto a una segregacion espacial estereotipa-
da asegura que la ontogenia sea invariable de individuo a individuo. Asi,
al remover un segmento del organismo se removera a su vez una parte
del codigo con la consecuente pérdida de informacion en el organismo
adulto. De la misma forma, el transplante cambiara el ordenamiento de
los codigos, generando un cambio de posicion de segmentos definidos
en el organismo adulto.

El desarrollo deterministico es caracteristico de muchos animales
invertebrados, siendo la lombriz Caenorhabditis elegans el caso de la
literatura cientifica mejor descrito. Cabe destacar que la caracteristica
altamente deterministica del desarrollo de C. elegans ha permitido dibu-
jar la ruta que sigue cada una de las células durante la ontogenia, desde
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su origen y a través de todas las divisiones que las células experimentan
hasta llegar a ser parte del organismo adulto, generando un verdadero
arbol genealdgico celular.

2.2. Estrategia regulativa, organizadores y el origen de la forma

En la estrategia regulativa tanto la remocion de un segmento
como el transplante no afectan el resultado final del proceso ontogénico
(Figura 2c¢). Esta propiedad de adaptarse a la interferencia tiene su ori-
gen en el mecanismo utilizado para otorgar informacién a cada uno de
los segmentos del organismo en desarrollo. A diferencia de lo observa-
do en la estrategia deterministica, en la estrategia regulativa no existen
codigos de destino organizados en mosaico dentro de la caja negra de
la ontogenia (Figura 2d). En cambio, la informacion se va generando
a partir de la interaccion entre las partes. Por ello, la posicion que cada
segmento adopte dentro del organismo en desarrollo jugara un papel
fundamental en su destino final, ya que condicionara el tipo de interac-
ciones que podra experimentar durante la ontogenia. En resumen, la
forma no estd pre-determinada en la estrategia regulativa sino que se
genera a partir de la interaccion de sus componentes. Esto permite que
tras la manipulacion experimental (remover o transplantar un segmento)
el sistema sea capaz de adaptarse y recuperar su condicion inicial, si-
guiendo un curso normal de desarrollo ontogénico. Este tipo de desarro-
1lo es caracteristico de los animales vertebrados!?, dentro de los cuales
nos encontramos los seres humanos.

La caracteristica central de la estrategia regulativa, es decir, la
capacidad de generar forma a través de la interaccion de sus compo-
nentes, fue demostrada experimentalmente en embriones de anfibios
por el cientifico aleman Hans Spemann (1869-1941) y su esposa Hilde
Mangold, en estudios pioneros que permitieron la obtencion del Premio
Nobel de Medicina en el afio 1935'4.

13 Animales cordados que tienen esqueleto con columna vertebral y cra-
neo, y sistema nervioso central constituido por médula espinal y encéfalo (Real
Academia Espafiola).

14 Hans Spemann fue un embriologo experimental y maestro de téc-
nicas de microcirugia en huevos de anfibio que estudié medicina en la Uni-
versidad de Heidelberg y zoologia en el Instituto Zooldgico de la Universi-
dad de Wiirzburg. Sus estudios fundaron la teoria de induccion embrionaria
por organizadores embrionarios, permitiendo el desarrollo de la ciencia
moderna de morfogénesis experimental.
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Los anfibios, al igual que otros animales vertebrados, se desarro-
llan a partir de una célula tnica. En los estadios iniciales, esta célula se
divide rapidamente hasta dar origen a un embrion con miles de células
mas pequefias de apariencia semejante, el cual sufre cambios dramaticos
de forma que le confieren un aspecto alargado, con una cabeza, tronco
y cola claramente definidos. Spemann y Mangold evidenciaron que una
region discreta del embrion temprano de anfibio exhibe los primeros
cambios de forma y coincide espacialmente con aquella zona donde
mas tarde se formard el eje central del embrion. Al transplantar esta
region, denominada “labio dorsal del blastoporo”, hacia una regiéon aun
no diferenciada de otro embrién de caracteristicas similares, Spemann
y Mangold observaron la formacion de un embridén secundario unido
al embrion principal. El hallazgo principal de ambos investigadores fue
percatarse que el embrion secundario contenia células provenientes de
la zona que recibia el transplante y no del transplante en si mismo. Es
decir, este simple experimento demostraba que el transplante era capaz
de producir sefiales que instruian a la zona vecina que lo albergaba a
cambiar su destino original y formar un embrion nuevo. El descubri-
miento de esta region inductora o centro organizador sentd las bases
para el entendimiento del proceso central de la estrategia regulativa,
conocido como induccion celular, mediante la cual un grupo de células
del embrién puede cambiar el destino de otras células.

Hoy se entiende que existen distintos centros organizadores que
participan durante el desarrollo y que la actividad coordinada de ellos
es finalmente responsable de generar la forma caracteristica del em-
brion. Estos centros organizadores producen sefiales moleculares que
son capaces de difundir, incluso alcanzando largas distancias, generan-
do respuestas discretas en las células que las reciben, las que muchas
veces dependen de la concentracion de la sefial que difunde. En ese
ultimo caso, las sefiales se denominan morfogenos. El bidlogo inglés
Lewis Wolpert!3 utilizé la bandera francesa para ilustrar como a partir
de un niimero reducido de sefiales de tipo morfoégeno se pueden generar
patrones mas o menos complejos. En su ejemplo, un morfégeno es pro-
ducido por un centro organizador, difunde y genera una gradiente decre-

15 Académico e investigador de biologia aplicada a la medicina en el
Departamento de Anatomia y Biologia del Desarrollo del University College de
Londres. Ha publicado, entro otros libros, The Triumph of the Embryo (1991) y
Principles of Development (1998).
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ciente de concentracion. Aquellas células que reciben concentraciones
altas del morfégeno responden adquiriendo un color azul, aquellas que
leen concentraciones intermedias se vuelven blancas, mientras que las
que reciben bajas concentraciones se tornan rojas. En su conjunto, la
combinacidn de los tres tipos de respuesta genera un patron espacial de
bandera francesa.

2.3. Combinando las estrategias deterministica y regulativa en la ontogenia

Hemos descrito que existen dos estrategias fundamentales en el
origen de forma, y que todos los animales las usan en mayor o menor
proporcidon. Pero ;como se combinan ambas estrategias en un organis-
mo en desarrollo? Para ilustrar este punto utilizaremos la secuencia de
Tangram de la Figura N° 3. Extraeremos un segmento del organismo en
distintas etapas de su ontogenia, y nos preguntaremos qué es capaz de
originar este segmento si se desarrolla en un ambiente aislado del orga-
nismo que le dio origen.

Podemos observar que un segmento extraido en etapas muy
tempranas de la ontogenia es capaz de generar un organismo completo
(totipotencialidad) y que, a medida que transcurre la ontogenia, esta
capacidad se va perdiendo gradualmente, pudiendo dar origen en una
primera instancia a todos los segmentos pero no al organismo completo
(pluripotencialidad), luego sélo a parte de los segmentos (oligopo-
tencialidad) para finalmente ser capaz de originarse solo a si mismo
(unipotencialidad). Este comportamiento es caracteristico de la gran
mayoria de los animales vertebrados, incluyendo a los seres humanos.
Por lo tanto, el inicio de la ontogenia es por naturaleza regulativo,
donde sus componentes exhiben una alta potencialidad, y por lo tanto
poseen un muy bajo compromiso a dirigirse hacia un destino en particu-
lar. A medida que la ontogenia avanza, la potencialidad se va perdiendo
y el compromiso va siendo cada vez mayor, por lo que la estrategia
deterministica cobra una mayor relevancia. En un organismo adulto
tenemos una combinacion de ambos tipos de estrategias. Por un lado,
todos los tejido diferenciados de nuestros 6rganos, como el cerebro, los
huesos y la piel, tienen un alto compromiso y eso permite mantener su
organizacion morfoldgica y funcional. Sin embargo, al mismo tiempo,
en casi todos nuestros tejidos, con algunas excepciones como el sistema
nervioso, existe una continua regeneracion de los componentes y por lo
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FIGURA N° 3: COMBINANDO LAS ESTRATEGIAS DETERMINISTICA Y REGULATIVA
EN EL DESARROLLO ONTOGENICO DE UN ANIMAL.
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tanto en estos tejidos habitan elementos con una alta potencialidad que
permiten organizar esta regeneracion. Estos elementos se conocen como
células madre.

Estudios de las ultimas décadas han demostrado que el “ori-
gen” de la forma a través de las estrategias deterministica y regulativa
depende en gran medida de la accion de factores genéticos y de su
interaccion con el medio ambiente durante la ontogenia. Uno de los
ejemplos mas demostrativos de este concepto proviene de los experi-
mentos de manipulacién genética realizados en la mosca Drosophila
melanogaster. En ellos se demostroé que al afectar la funcion de genes
especificos se podia alterar la generacion de forma en el embrion, y que
este efecto podia ser extenso o discreto de acuerdo a la funcion del gen
dentro de una escala jerarquica de actividad. Por ejemplo, los genes
denominados “maestros” ocupaban la posicién mas alta en la jerarquia
y coordinaban globalmente la funcion de muchos otros genes, los que
a su vez modulaban la acciéon de otros factores genéticos en lugares
mas restringidos del embrion. Al final de esta jerarquia se encontraban
los genes de la morfogénesis, que son los responsables directos de los
cambios de forma y, por lo tanto, permiten que la forma se “exprese”
durante la ontogenia. Los mecanismos que estos genes emplean para
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expresar la forma en los seres vivos aun no se entienden a cabalidad,
sin embargo, se sabe que sus efectos se rigen de acuerdo a las leyes de
las matematicas y la fisica.

3. Expresion de la forma en los seres vivos

El bidlogo y matematico escocés Sir D’ Arcy Wentworth Thomp-
son (1860-1948) fue pionero de la matematica bioldgica y publico en
1917 su libro seminal titulado On Growth and Form, el cual ha servido
de inspiracion para muchas generaciones de bidlogos y matematicos, y
en particular para quienes trabajan en las fronteras de las disciplinas. En
este libro, Thompson explora de manera descriptiva y sin ahondar en
explicaciones mecanicistas, el posible papel que juegan las matematicas
y la fisica en la determinacion de la forma y la estructura de los seres
vivos. En una de sus secciones mdas difundidas denominada “Sobre la
teoria de la transformacion, o la comparacion de formas relacionadas”,
Thompson mostr6 que las diferencias de forma entre especies de ani-
males relacionados pueden explicarse por medio de transformaciones
geométricas relativamente simples. Por ejemplo, dos especies de peces
submarinos de la familia Sternoptychidae, que en lo superficial parecen
muy diferentes, pueden ser transformadas una en la otra mediante trans-
formaciones cartesianas (Figura N° 4). A partir de esta observacion y
numerosas otras, dentro de las que destacan la comparacion de la espi-
ral de la concha de distintos caracoles, Thompson sugiere que el cambio
evolutivo producido entre especies seria el resultado de cambios en
la gradiente, velocidad o el tiempo de desarrollo, los que generarian
cambios de los espacios morfoldgicos de acuerdo a principios fisicos y
matematicos.

Los estudios de Thompson se reconocen como pioneros en es-
tablecer una relacion entre la biologia, las matematicas y la fisica, ya
que en su época no existian métodos para inferir o medir directamente
las fuerzas mecanicas involucradas en los procesos de generacion de
forma. Hoy en dia es posible visualizar los cambios de forma durante
la ontogenia en un organismo completo, y en muchos casos inferir, o
directamente medir, las fuerzas mecanicas que gobiernan los distintos
procesos generadores de forma. Por medio de estas aproximaciones se
ha comprobado que fendémenos fisicos, en particular del campo de la
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FIGURAN® 4: TRANSFORMACION CARTESIANA ENTRE DOS ESPECIES
RELACIONADAS DE PECES DE LA FAMILIA STERNOPTYCHIDAE.
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Nota: La deformacion de una malla cartesiana impuesta sobre la especie Argyro-
pelecus, la cual demarca un denominado espacio morfométrico, cambia la forma
externa de esta especie en aquella de la especie Sternoptyx. (Ilustracion modificada
de Thompson, 1942)

mecénical®, juegan un papel central en la expresion de la forma resul-
tante de la ontogenia. ;Coémo se manifiestan esos fendomenos mecanicos
en la morfogénesis de un animal?

Para responder esta pregunta nos valdremos de uno de los peces
submarinos utilizados por Thompson, y realizaremos un viaje virtual
hacia la conformacion cartesiana inicial de su ontogenia (Figura N° 5a).
Este viaje hipotético nos sirve de analogia para resaltar tres conceptos
centrales del proceso de expresion de forma bioldgica. Primero, que
la conformacion cartesiana inicial de la ontogenia contiene unidades
primordiales sobre las cuales actian las estrategias deterministica y re-
gulativa para permitir la expresion y transformacion de la forma. Estas
unidades morfogenéticas estan conformadas por células, las que actian
como verdaderos ladrillos generadores de forma. Segundo, que al co-
mienzo del proceso generador de forma no existe una representacion

16 Rama de la fisica que trata del equilibrio y del movimiento de los
cuerpos sometidos a cualquier fuerza (Real Academia Espafiola).
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en miniatura del resultado final de la ontogenia, sino que la forma final
aparece como resultado de cambios progresivos que experimentan las
unidades morfogenéticas durante el proceso de desarrollo. Y tercero,
que los cambios de forma que se originan en cada una de las unidades
morfogenéticas se transmiten a niveles de organizacion bioldgica mas
complejos como tejidos y organos, para de esta manera moldear los
cambios de forma del organismo completo (Figura N° 5a).

Los principios que gobiernan la expresion de forma en las uni-
dades morfogenéticas primordiales del embrién se basan en el enten-
dimiento que las células se pueden comportar de dos maneras distintas
durante la ontogenia. Por un lado, pueden organizarse como grupos y
formar tejidos, expresando los cambios de forma de manera coordinada,

FIGURA N° 5: EXPRESION DE LA FORMA EN LAS UNIDADES MORFOGENETICAS
PRIMORDIALES DE LA ONTOGENIA

Células actuando Tension cortical Células actuando
como “grupo” Vs como “individuos”
adhesion

Nota: (a) Viaje virtual entre la configuracion cartesiana inicial y final de Argyrope-
lecus olfersi. En el arreglo inicial (izquierda), cada uno de los hexagonos representa
una unidad morfogenética primordial que durante la ontogenia sufre transformacio-
nes que impactan la forma del organismo completo. (b-d) En las unidades morfoge-
néticas primordiales, las células exhiben dos tipos de comportamiento, como grupo
(b) y como individuos (d). En ambos casos, los cambios de forma que ellas experi-
mentan son el resultado del balance existente entre las fuerzas mecénicas de tension
(flechas blancas) y adhesion (flechas negras) (c).
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como un todo. Este comportamiento contrasta con el otro tipo en el cual
la célula se comporta como un individuo, cambiando de forma y des-
plazandose de manera autdnoma con respecto a su entorno. Durante la
ontogenia, una misma célula o unidad morfogenética primordial puede
transitar por ambos tipos de comportamiento en distintas etapas, y de
ello dependera su contribucion a la expresion de forma en el organis-
mo. En ambos tipos de comportamiento, los cambios de forma que las
células experimentan se pueden explicar por fendmenos de tipo fisico/
mecanico. La forma que una célula adopta es el resultado del balance
de dos fuerzas contrapuestas. Una de ellas es la tension cortical, que de-
pende de una malla contractil que se encuentra en la corteza de la célula
y cuya contraccion tiende a hacer que la célula adopte una forma esféri-
ca. La otra es la fuerza de adhesion de la célula con su entorno vecino,
que pueden ser otras células o una matriz acelular, la que hace que la
célula adopte formas mas complejas. Asi, aquellas células que muestran
un balance de fuerzas en favor de una adhesion estable con su entorno,
forman agrupaciones compactas tipo tejidos y adoptan formas poligona-
les. Por otro lado, las células que establecen adhesiones mas inestables
y que muestran gran dinamica en su tension cortical son capaces de ad-
quirir formas mas redondeadas y cambiantes, y separarse de los tejidos
para adoptar un comportamiento migratorio. En este contexto, el papel
que juegan las estrategias deterministica y regulativa, las que estan bajo
el control de factores genéticos, sera finalmente modular el balance
entre tension y adhesion en las distintas unidades morfogenéticas de la
ontogenia, y asimismo coordinar la transmision de estos fendémenos me-
canicos a niveles mas complejos de organizacion bioldgica, impactando
la forma del organismo completo. La simpleza de esta idea, que hoy
cautiva a embridlogos experimentales, hace honor al postulado original
de Sir D’ Arcy Wentworth Thompson sobre el papel de las matematicas
y la fisica en la morfogénesis biologica:

“Células y tejidos, conchas y hueso, hojas y flores, son tantas
porciones de la materia, y es en obediencia a las leyes de la
fisica que sus particulas se han movido, moldeado y confor-
mado”.

On Growth and Form (1917)
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